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Resumen:

El presente proyecto tiene como objetivo central el aportar conocimientos biologicos detallados
sobre las especies que conforman el género Chamaedorea en su ambito de distribuciéon geografica
en México. Inicialmente, se pretende generar una base de datos con base en la literatura disponible
y con la informacion almacenada en herbarios tanto nacionales como extranjeros. Con esto se
pretende detectar, en términos generales, los patrones de distribucién geografica para determinar
zonas de mayor diversidad, distribucion de especies endémicas, de especies amenazadas o en
peligro de extincién. Dentro de esta primera etapa, se pretende explorar con una mayor intensidad
la region de la costa del Golfo de México particularmente los estados de Tamaulipas, Veracruz y
Tabasco ya que se conoce de la gran diversidad de especies presente en esta zona (e.g. Aguilar-
Amar 1986; Hodel 1992). es importante resaltar que estas herramientas se dirigiran principalmente
a fomentar el manejo racional de las poblaciones de camedoreas bajo condiciones semi-naturales.
pensamos que acciones de este tipo son importantes para fomentar la conservacion de la notable
biodiversidad presente en los bosques humedos tropicales. En particular, con este proyecto
gueremos contestar preguntas tales como las siguientes: i) cual es la abundancia (densidad
poblacional) de las especies a lo largo de su distribucibn en México, ii) cual es el grado de
diferenciacion ecolégica y genética de las poblaciones de las diferentes especies a lo largo de su
distribucion geogréfica, iii) cual es el origen e historia biogeografica del género, iv) cudl es el &mbito
de variacién de la dinamica poblacional de una especie a lo largo de su distribucién geogréfica y
cudles son los atributos demograficos mas sensibles para tal dinAmica, v) qué estrategia de
cosecha de recursos aportados por las poblaciones naturales permite optimizar las ganancias
economicas al mismo tiempo que permite la persistencia de las poblaciones manejadas.

e *E| presente documento no necesariamente contiene los principales resultados del proyecto correspondiente o la
descripcién de los mismos. Los proyectos apoyados por la CONABIO asi como informacion adicional sobre
ellos, pueden consultarse en www.conabio.gob.mx
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PRESENTACION

El presente informe recaba los resultados del Proyecto "Investigaciones sobre recursos
naturales no renovables de México: biologia evolutiva y conservacion de plantas del género
Chamaedorea" (B024). Egte proyecto fue aprobado para € periodo comprendido entre € mes de
diciembre de 1994 a diciembre de 1996.

El objetivo genera de este proyecto tenia como propdsito central € aportar conocimientos
detallados sobre la biologia de poblaciones, biogeografia y filogenia de las especies del género
Chamaedorea en México. Este conocimiento estaba encaminado a 1) aportar posibles explicaciones
sobre e origen y mantenimiento de este complejo de especies como un caso representativo de la
biodiversdad vegeta de las zonas tropicaes de México; 2) aportar herramientas conceptuaes y
anditicas que permitan delinear programas adecuados para la conservacion y € aprovechamiento
raciona de la palma camedor; y 3) promover la conservaciéon de los bosgues tropicales a través de
proveer medios para € mangjo sustentable de las camedoras bajo sus condiciones ambientales
naturales.

Los objetivos particulares de este proyecto eran: 1) determinar los patrones poblacionales de
distribucion y abundancia de las especies de este género en México; 2) estimar la estructura genética y
los niveles de diferenciacion genética-ecol dgica de poblaciones de algunas especies representativas del
género Chamaedorea; 3) evaluar las condiciones en que se encuentran poblaciones de especies
representativas que se explotan comerciamente; 4) desarrollar medios que permitan € manego no
deteriorante de los recursos ofrecidos por estas palmas y del entorno forestal. Los medios que seran
ofrecidos se basardn en modelos funcionales y demogréficos que permitan determinar cosechas
Optimas y favorables paralas economias localesy regionales.

Este informe fina esta estructurado en cuatro capitulos organizadas de la siguiente manera. El
primer capitulo, € "Distribucion geogréfica del género Chamaedorea en México" cubre los objetivos
particulares nimeros 1 y 3 e integra la informacion obtenida de los principales herbarios revisados y
los andlisis de la informacién geogréfica. Con esto se obtuvieron conocimientos detallados de la
biogeografia de las especies del género Chamaedorea en México, tal como se propuso en € objetivo
general.

Los siguientes dos capitulos cubren € planteamiento del objetivo particular nimero 2 en donde
se pretendia estimar |a estructura genética y los niveles de diferenciacion genética de poblaciones de
algunas especies representativas dd género Chamaedorea. El capitulo 2 se intitula "Estructura y
variacion genética de poblaciones de algunas especies de interés comercid del género Chamaedorea en
México" d cua analiza con mucho detalelos niveles



de variacion y estructura genética de tres especies de este género. El capitulo 3 intitulado "Variacion
genética de Chamaedorea aternans y su relacion con algunos parametros demogréficos en la selva
tropical de Los Tuxtlas' ilustra € uso de marcadores moleculares de DNA (RAPDs) en los estudios de
genética de poblaciones. Con esto dos apartados, se integra la informacion de la genética de las
poblaciones como se especificd en e objetivo genera de este proyecto. Cabe mencionar que e uso de los
marcadores de DNA no estaban contemplados en e proyecto origina pero se incluyeron para hacer una
caracterizacion con un marcador distinto ya que no se pudieron andizar con las electroforesis de
proteinas todas las poblaciones que se habian planteado origindmente. Esto se realizd con la
autorizacion dela CONABIO.

El dltimo capitulo, "Andlisis de ladindmicafoliar y de la dinamica de poblaciones en especies
de importancia comercia y biologica' cubre € objetivo particular nimero 4 que pretendia desarrollar
model os funcionales y demogréficos que permitan € manejo no deteriorante de | os recursos ofrecidos
por estas palmas y del entorno forestal. En esta parte, se hace una presentacion del tipo de modelos
funcionales-demogréficos que pueden ser viables para el mango de las palmas camedor en México. Se
plantean los criterios biolégico poblacionales basicos para la elaboracion de estos modelos y su
consecuente manipulacion para € aprovechamiento de las pamas. Esto se ilustra con algunos casos
especificos.

Cada capitulo incluye su propio formato (introduccion, materiales y métodos,
resultados, discusion y referencias bibliogréficas).

Las personas que intervinieron en este proyecto de investigacion son: Dr. Miguel Martinez
Ramos - Responsable (Ingtituto de Ecologia, UNAM), Dr. Ken Oyama - Coresponsable (Instituto de
Ecologia, UNAM), Dr. David Ackerly (Stanford University, Estados Unidos), Bidl. Fernando Ramirez
(Asociacion Sierra de Santa Marta A.C.), Bidl. Arturo Ramirez (Instituto Nacional Forestal), Bidl.
Jorge Rodriguez (Ingtituto de Ecologia, UNAM), M. en C. Adriana Otero Arnaiz, Pas. de Bidl.
Rosaura Luna Reyes, Pas. de Bidl. Victor Zarco Espinozay Pas. de Bidl. Jorge Chirinos, todos estos
ultimos estudiantes de la Facultad de Ciencias, UNAM. Finamente, queremos agradecer la paciencia
sin limites de las personas que administran, evallan y revisan los proyectos de la CONABIO.

Dr. Miguel Martinez Ramos. Responsable del proyecto. Dr. Ken Oyama.
Co-responsable del proyecto. Julio 1998
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Distribucion geogr afica del géner o Chamaedorea en M éxico

I ntroducadn

El conocimiento de las condiciones ambientales que determinan la distribucién de | as especies es
un problema central de la ecologia y la biogeografia. Es necesario estudiar las relaciones
entre la distribucion geogréfica de los organismos y las caracteristicas ambientales en diferentes
escalas espaciales a fin de conocer los factores que determinan la distribucion de las especies
(Brown 1984) y proponer politicas de conservacion de la diversidad biolégica.

Aun cuando la conservacion y el manejo sustentable de la biodiversidad a nivel mundia ha sido
uno de los aspectos gque ha tenido gran auge durante los Ultimos afios, el conocimiento de la
distribucion de especies es aln incompleto. El incremento en la pérdida de la biodiversidad hace
imperativa la busgueda de soluciones innovadoras y efectivas a este problema (Azuara y Ramirez
1994), por tanto, el manejo eficiente de la informacién necesaria para llevar a cabo
actividades de conservacion es critica,

Las bases de datos y los inventarios bioldgicos constituyen herramientas indispensables de
conocimiento sistematizado que, acoplados a técnicas estadisticas y Sistemas de Informacion
Geogréfica (SIG) contribuyen a andlisis de los patrones espaciales de las especies (Fa 1989). Los
SIGs son programas de coOmputo que permiten compilar, almacenar, recuperar, manipular y
desplegar informacién geogréfica de unaregion de interés (Burrough 1989). Estos sistemas son de
gran utilidad en el desarrollo de estrategias para la conservacion de la biodiversidad debido a que
los componentes de la diversidad en la jerarquia bioldgica (organismos, poblaciones,
comunidades, ecosistemas, paisges) y en la jerarquia taxondmica (especies, géneros, familias) se
distribuyen en el espacio. Por lo tanto, estos componentes pueden ser, potencialmente,
georeferenciados y representados espacial mente (Scott et al. 1993).

No obstante, las ventajas tecnolégicas actuales, uno de los principales problemas de los andlisis
ambientales es que la informacién biologica presenta sesgos, €s escasa y en 0casiones no es
confiable. A pesar de que existen colecciones detalladas para algunas areas, estas se concentran en
pocos taxa y en la mayoria de los casos s6lo se integra informacion limitada por la capacidad de
exploracion, es decir que las colectas se realizan en sitios accesibles. Por otro lado, las
colecciones responden al interés individual de cada investigador y no a enfoques sistematicos para
reunir informacion integral sobre la biodiversidad (BojorquezTapia et a. 1994, Azuaray Bojérquez-
Tapia 1997).



Debido a la falta de conocimiento sistematico sobre el nimero de especies y su distribucion en el
espacio, es necesario el desarrollo de enfoques y métodos eficientes para e andlisis de la
biodiversidad que permitan delinear programas Utiles para la conservacion y € aprovechamiento de
las especies (Solbrig 1991). Los enfoques actuales toman ventaja de teconologias como las bases
de datos computarizadas, procesamiento digital de imagenes de satélite, sistemas de
informacion geogréfica con capacidades analiticas y estadisticas (Scott et al 1993, Ball 1994).

El objetivo de este capitulo es identificar los patrones de distribucién geogréfica de las especies
del género Chamaedorea en México y su relacion con variables ambientales a través de técnicas
de andlisis espaciales. Este tipo de analisis permitira detectar, a nivel nacional, zonas con mayor
concentracion de especies através del manejo de SIG.

Area de estudio

Inicialmente, se considerd estudiar la distribucion de las especies en la region de la costa del
Golfo de México, en particular en los estados de Tamaulipas, Veracruz y Tabasco, yaque es
conocida la diversidad de especies en estas zonas. Se reportan a menos 17 especies que incluyen
especies endémicas, raras y en peligro de extincion. El andlisis preliminar de la informacién de las
colectas de g emplares del género Chamaedorea mostr6 que existen muestreos en 19 estados de la
Republica, por 1o que el area de estudio de extendié a las regiones del Centro, Sureste'y el Pacifico
del territorio nacional en la zona comprendida entre los 14° 00' - 28° 00' N y 86° 00' - 107° 00" W
(figura 1).

Esta zona se caracteriza por contar con la mayor parte de los climas del territorio mexicano, desde
los climas semiéridos hasta |os himedos; aberga la mayoria de los tipos de vegetacion potencial
descritos por Rzedowski en 1978, con zonas que van de matorrales xerdfilos hasta las selvas
tropicales perennifolias. La topografia es muy variada y se incluyen areas con elevaciones que van
de los cero hasta los 4000 msnm. Las unidades taxondmicas de suel os abarca una gran variedad,
predominando los luvisoles, litosoles, rendzinasy nitosoles.

A fin de establecer el ambito de distribucion geogréfica del género Chamaedora en México, €l
area de estudio se dividié en cuatro regiones. 1) Costa del Golfo de México (estados de
Tamaulipas, Veracruz, Tabasco y las zonas colindantes de San Luis Potosi, Hidalgo, Puebla y
Querétaro), 2) Peninsula de Yucatan (estados de Campeche, Y ucatédn y Quintana Roo), 3) Sureste
(Oaxacay Chiapas) y 4) Pacifico (Guerrero, Michoacén, Colimay Jalisco) (figura 2).
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Figura 2. Regiones consideradas para e andiss de la distribucion del  género
Chamaedorea en México



Procedimiento y analisis de la infor macion

El método de andlisis utilizado integré en un SIG informacion de bases de datos de especies con
informacion cartografica de variables ambientales para determinar la distribucion dei género y sus
especies en la Republica Mexicana. Se caracteriz6 ambientalmente a género en un SIG, a fin de
detectar grupos de especies con requerimientos ambientales similares e identificar los sitios de
distribucion potencia de estos grupos a través de model acion matematica.

La determinacion de la distribucién del género en México se desarroll6 a través del andlisis de los
datos contenidos en una base de datos. Los andlisis fueron efectuados con la informacion de las
entidades federativas en que han sido registrados los gemplares del género Chamaedorea.
Posteriormente, se analizaron en € SIG los patrones de distribucion de las especies utilizando
Unicamente los registros con referencias geogréficas.

Con base en las colectas de especies registrados en la base de datos, se generaron mapas con sitios
de distribucién potencial de grupos de especies con condiciones ambientales similares. El andlisis se
efectud a través de técnicas desarrolladas por Bojorquez y colaboradores (1995), y consistié en los
aspectos siguientes: uso de base de datos con los sitios georeferenciados de las colectas de
Chamedorea; relacion de la base de datos con un conjunto de variables ambientales en un SIG; uso
de técnicas de ordenacion para mostrar las relaciones entre las especies y las variables ambientales;
identificacion de las variables que pueden operar como mejor predictor de la distribucién dentro de un
modelo lineales generalizado (GLIM), desarrollar dicho modelo para predecir la probabilidad mas alta
de encontrar &reas ricas en especies y representar las predicciones del modelo lineal en mapas
digitales através del SIG.

Base de datos

La base de datos se estructuré con informacion de la coleccion de herbarios nacionaes e
internacionales. Se incorporaron datos de los gemplares de Chamaedorea depositados en los
herbarios de] Instituto de Biologia UNAM (MEXU); Instituto de Ecologia, Xalapa (XAL) y New
York Botanical Garden (NY). Asimismo, se consulto la literatura especializada sobre palmas. Los
campos se estructuraron con base en el Instructivo para la conformacién de bases de datos
compatibles con el Sistema de Informacion sobre Biodiversidad y 1os ejemplares de las especies con
coordenadas fue la informacion fuente para los andlisis en el SIG. Los g emplares que no contaron
con coordenadas geogréficas fueron referenciados en mapas topograficos escala 1:250,000 (INEGI
1982). Se descarto la informacion poco confiable y la que no permitié la georeferencia de las
localidades.



La informacion seleccionada de la base de datos para efectuar andlisis de correspondencia fue la
siguiente: identificador del ejemplar, especie, descripcion de la localidad y coordenadas geograficas
donde fue colectado el espécimen.

Sistema de informacion geografica SIG

El andlisis de la distribucién del género Chamaedorea en México se realizé en un SIG estructurado
a través de los programas Roots (Harvard University 1990), Tosca e IDRISI for Windows ver. 1.0
(Clark University 1987-1995). Se digitalizé el mapa de Unidades Taxondmicas de Suelo a escala
1:4,000,000 en & programa Roots y Tosca (Jones 1995). En este Ultimo programa se transfirio la
informacion vectorial de los mapas de vegetacion potencial, temperaturas medias anuales,
precipitacion media anua e hipsografia proporcionados por la CONABIO, los cuales fueron
digitalizados y publicados por €l Instituto de Geografia de la UNAM en 1990.

La conversion de la informacion vectorial a raster y los andlisis espaciales se efectuaron en el
programa IDRISI for Windows ver. 1.0. La resolucion maxima de cada pixel en el formato raster
fue de 0.979 km'. Las coordenadas geograficas de los sitios de colecta fueron transferidos a SIG
para generar un mapa vectorial con la distribucion de los especimenes de palma camedor. El mapa
fue convertido aformato raster para efectuar los andlisis de la distribucién del género y las
especies.

Asimismo, en el Sistema de Informacién Geogréfica se generé un mapa con cuadrantes de 20 km por
lado en las cuatro regiones del area de estudio y se cruzé con la informacion del mapa de colecta por
especie. Este procedimiento permitié identificar en la zona de estudio sitios especificos con
mayor numero de epecies

Andlisis estadisticos multivariados

El mapa de sitios de colecta fue sobrepuesto a los mapas con las variables ambientales en e SIG.
Durante esta operacién, se combiné lainformacion de los mapas digitales de las colectas (mapa
nominal) con la serie de mapas de intervalos (variables continuas) y nominales (variables
discretas), y cada colecta georeferenciada fue caracterizada por una condicion ambiental
especifica. A partir de estas sobreposiciones se generd una matriz que incluy6 en las columnas los
datos del identificador, especie y las variables ambientales (vegetacion potencial,
hipsometria, precipitacion media anual, temperatura media anual y unidades taxonémicas de
suelos); las filas incluyeron los especimenes.



La matriz de especimenes por variables ambientales se incluy6 en una hoja de cdlculo para generar
matrices de frecuencia de especies por variables ambientales (Azuara'y Bojorquez Tapia 1997). Las
categorias de las variables donde no se registré presencia de colectas de las especies fueron
eliminadas del andlisis. Solo las especies con dos 0 mas registros fueron incluidas en € andlisis.

A partir de la matriz de frecuencia se efectuaron técnicas de ordenacién como el andlisis de
correspondencia entre especies y variables ambientales a fin de detectar las relaciones entre
los factores ecolégicos y la distribucion de las especies. El programa utilizado en este andlisis
fue ORDEN ver. 1.4 (Ezcurra, sin publicar).

Los resultados de la ordenacion fueron examinados y se clasificaron visualmente las especies en
grupos, con base en la caracterizacion ambiental de los sitios en que han sido colectadas. Estos
andlisis permitieron identificar grupos de especies que requieren condiciones ambientales
similares, variables que operan como mejores predictores de la distribucién de especies y los
estados ambiental es asociados a cada grupo de similitud (Bojorquez-Tapia et al. 1995).

Para cada grupo de especies con similares requerimientos ecolégicos se generé una matriz de
frecuencia utilizando Unicamente las combinaciones posibles entre las variables ambientales que
fueron identificadas como los mejores predictores de la distribucion de las especies. A partir de
este andlisis se construyeron Modelos Lineales Generalizados (GLIM) que permitieron predecir la
distribucion de las grupos de especies con base en |as variables ambiental es seleccionadas.

La funcién lineal gjusto las frecuencias observadas de los grupos generados en los andlisis de
correspondencia a una superficie de respuesta. Esta prediccion se transfirié a SIG para generar
mapas que muestran las &reas con una ata probabilidad de encontrar los grupos de especies
identificados.

Resultados

La base de datos de los especimenes del género Chamaedorea se conformé por 441 ejemplares de
39 especies colectados en 20 estados (cuadro 1). Laregién que presentd mayor diversidad de especies
de este género fue la del Sureste con 32 especies. Chiapas fue €l estado mas representativo con 23
especies. Laregion de la Costa del Golfo de México, registrd 18 especies. En esta zona, €l estado de
Veracruz reportd 17 especies. La region de la Peninsula de Y ucatan registré 4 especies (Quintana
Roo incluy6 € mismo niimero de especies) y laregion del Pacifico reportd 5 especies (cuadro 2).

En relacion con la distribucion de las especies colectadas en los estados, se distinguieron tres grupos:
a) especies con distribucion amplia (cinco o mas



Cuadro 1. Patrones de distribucion del género Chamaedorea en México
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Cuadro 2. Numero de eemplares y especies registradas por region y  entidad
federativa del género Chamaedorea en México



Estado NUmero de % dej total No de % del total
especies colectas

Costa del Golfo de México

Veracruz 17 435 204 46.2
Puebla 8 20.5 22 5.0
Tabasco 5 12.8 6 1.3
Hidalgo 3 7.6 5 11
Tamaulipas 1 25 10 22
San Luis Potosi 1 25 2 0.4
Querétaro 1 25 4 0.9
Sureste

Chiapas 23 58.9 88 20.0
Oaxaca 17 435 71 16.1
Peninsula de Yucatan

Quintana Roo 4 10.2 8 1.8
Y ucatén 1 25 4 0.9
Campeche 1 25 3 0.6
Pacifico

Colima 3 7.6 3 0.6
Guerrero 2 51 2 0.4
Jalisco 1 25 2 0.4
Michoacan 1 25 1 0.2
Morelos 1 25 1 0.2
Sinaloa 1 25 1 0.2
Nayarit 1 25 1 0.2
Durango 1 25 1 0.2
Total 39 441 100



estados, 17.9% del total de las especies. Chamaedorea elegans fue la méas representativa en 7
estados), b) especies con distribucion intermedia (dos a cuatro estados, 30.8% del total de especies)
y C) especies con distribucion restringida a un solo estado, 51.3% del total de especies (ver figuras
3, 4y 5 gue muestran exclusivamente |0s sitios de colecta georeferenciados por especie). La figura 6
muestra la amplitud de distribucion geogréfica de | as especies colectadas por nimero de estados de
la Republica, segun la informacion recabada en los herbarios. La frecuencia de colectas del
género Chamaedora se muestraen lafigura 7.

La distribucién de las especies en las regiones del &rea de estudio mostré que la region del sureste,
caracterizada por una gran heterogeneidad ambiental, alberga una gran variedad de especies del
género, incluidas especies muy restringidas en su distribucién geogréafica, como Ch. geonomiformis,
Ch. glaucifalia, Ch. humilis, Ch. pinnatifrons, Ch. queroana, Ch. rigida, Ch. rojasiana, Ch. simplex,
Ch. stolonifera, Ch. tenerrima y Ch. wendlandiana, junto con especies con amplia distribucion como
Ch. elegans, Ch. oblongata, Ch. concolor, Ch. emesti-augustii y Ch. datior.

La region del Golfo de México también se caracteriza por albergar una gran riqueza de especies,
siendo Ch. alternans, Ch. klotzschiana y Ch. metallica, las especies que estan restringidas a un
estado compartiendo con la regién del sureste la mayor parte de las especies de distribucion
amplia.

Por otro lado, existe una distincion muy marcada entre las especies localizadas en la Peninsula de
Y ucatan en relacion con las otras regiones, ya que las especies que se registran estan muy restringidas
a esta zona (especialmente Ch. erumpensy Ch. graminifolia). En estaregion, Ch, seifrizii se distingue
por tener el rango geogréfico mas amplio (registrada en los tres estados). Por su parte, en la region
del Pacifico Ch, pochutlensis es |a especie mas representativa geogréficamente.

Los cuadros 3 ac muestran la distribucion geogréfica de las especies con 4 o mas colectas
registradas en los herbarios y se observa el ambito y el grado de sobreposicién de la
distribucion entre las especies. Las especies que cumplen este criterio y tienen &mbito de distribucion
restringido a solo un estado que no se comparten entre si son Ch. rigida (solo ha sido colectada en
Oaxacd) y Ch. rojasiana (colectada en Chiapas).

Otras especies de distribucion intermedia, como Ch. liebmanii y Ch. nubium (colectadas en dos a
cuatro estados), sobreponen en general su ambito de distribucion en algunos estados (Ch. Concolor y
Ch. sartorii) y en otros presentan nula sobreposicion (como Ch, sartorii que se distribuye en €l
Sureste y Veracruz y Ch. seifrizii que en general se distribuye en la Peninsula de Y ucatén, cada una
colectada en cuatro entidades federativas).



Figura 3. Mapa con sitios de colecta de especies dei género Chamaedorea en
México con distribucién amplia (registradas en cinco a siete entidades federativas)
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Figura 4. Mapa con sitios de colecta de especies del género Chamaedorea en
México con  distribucién  intermedia  (registradas en dos a cuatro  entidades
fe derativas)






Figura 5. Mapa con sitios de colecta de especies del género Chamaedorea en
México con distribucién restringida (registradas en una entidad federativa)
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Figura 6, Amplibed de distribecion geografica de las especies de Chamasedorea

=) sumwcspoom
 ieseersisieans WL THIT T TET
= ks
s T
o waus
BT pueiesio
[ T
e mecuanb
BT eyyieuiued
= eoneww
i AU T
e sy
1 mmgunuib
= oopaneg
] s i
] susduings
= wesmeys

SOpFelEE ap QJawmnal




Figura T. Fracuencla de colecia de les especies de Chamaedores




Cuadros 3 ae. Distribuciéon geogréfica de especies con cualro 0 mas registros del
género Chamaedorea en México, segin datos de los herbarios del Instituto de
Biologia de la UNAM (MEXU), Instituto de Ecologia, AC (XAL) y d New York
Botanical Garden (NY)

a) Distribucion restringida (registradas en una entidad federativa)
b) Distribucién intermedia (registradas en dos a cuatro entidades federativas)
c) Distribucion amplia (registradas en cinco a siete entidades federativas)



Cuadro 3: Distribucion geogréfica de algunas especies de Chamaedorea en México seglin datos de |os gjemplares depositados en los herbarios MEXU, XAL y NY, con 4

0 .
Mas registros

Distribucion restringida (1 estado) |

a) Especie Chiapas
rinida 100.0
roiasfana 100.0

b)  Distribucién intermedia (2 a 4 estados)

Especie Colima Chianas Guerrero HidalaoPuebla Ouerétaro O. Roo Tamaulinas Veracruz
liebmannii 25.0 75.0
neurochlamvs 80.0 20.0
lenidota 28.6 714
nubium 444 55.6
radicalis 83 8.3 83.3
seifrizii 250 83 33.3 333
sartorii 471 118 235 17.6
concolor 16.3 116 23 69.8

()] Disgtribuciéon amplia (S a 7
Esnecie Colima Chianas Duranao GuerreroJalisco Michoacan Navarit Oaxaca Puehla SLP Sinaloa Tamaulinas Veracruz
pochutlensis 10.0 100 100 20.0 10.0 40.0
elatior 32 97 32 226 32 581
schiedeana 6.3 6. 15.6 15.6 31 531
elegans 243 5. 10.8 10.8 27 27 432
ernesti- 25.0 21 21 21 42 64.6
teneiifote 2.0 15.7 11.8 20 2.0 66.7
oblongata 12.3 140 8.8 18 63.2

Nota: Los nimeros indican los porcentgjes de las colectadas



Las especies con distribucién amplia como Ch. elegans y Ch. schiedeana también sobreponen su
distribucion la mayor parte de los estados en que se han colectado. La diferencia mas notoria es Ch.
pochutlensis, que se distribuye principalmente en la zona del Pacifico. Las diferencias en los ambitos
de distribucion de las especies sugieren diferencias en sus atributos ecolégicos y funcionales
(fisiol6gicas 0 morfol 6gicas).

Las coordenadas geograficas de 112 registros (25.4% de las colectas) no fueron proporcionadas por
los colectores 0 no pudieron ser obtenidas de las cartas topogréficas a partir de las descripciones de
las localidades (cuadro 4). De 31 especies con registros referenciados geogréficamente, 172 (39%
del total de las colectas) correspondieron a sitios diferentes, 1o que significa que la mayoria de los
sitios fueron col ectados repetidamente para especies distintas (figura 8).

Los patrones de colecta mostrados indican que en 136 sitios de colecta (61.8%) fue colectada una
especie por sitio, mientras que el resto (84 sitios) fueron compartidos por dos hasta seis
especies.

La cruza de informacion entre colectas de las 31 especies con georeferencias y las variables
ambientales en € SIG mostraron que €l género es basicamente tropical y se distribuye en regiones
célido-humedas y célido-semihiimedas con temperaturas medias anuales de 18 a 26° C (figura 9) y
precipitacion media anual de 1500 a 4000 mm (figura 10).

La mayoria de las colectas de las especies se localizan en bosgues tropicales perennifolios y
subperennifolios (figura 11). Asimismo, el género se caracteriza por distribuirse en una gran variedad
de rangos altitudinales, en zonas de tierras bgjas y de montaia, preferentemente hasta el rango de
1500 a 2000 msnm (figura 12), asi como en varias unidades taxonémicas de suelo con
predominancia de luvisoles, litosoles y nitosoles (figura 13).

Los resultados de la cruza entre cuadrantes de 20 km por lado y la distribucion de las especies fue
una matriz de datos binarios con los registros de 31 especies X 93 cuadrantes. Estas operaciones
permitieron identificar cuadrantes con presencia de 1 hasta 6 y 9 especies (figura 14). El cuadrante
que registré el mayor nimero de especies (nueve) corresponde a area de la Sierra de Santa M arta,
zona que ha sido ampliamente estudiada y donde la disponibilidad de la informacion es mayor.

Con base en el producto obtenido de la sobreposicién entre los mapas con los sitios de
colecta y las variables ambientales se estructuré una matriz de 32 observaciones (especies)
por 5 variables para efectuar su caracterizacion ambiental. A partir de este resultado se construy6
una matriz de contingencia (nUmero de observaciones por especie y por categoria de cada variable)
con 20 especies (con dos 0 mas registros georeferenciados unicos) incluyendo 220



Cuadro 4. NUmero de especies y registros compilados en la base de datos dd
género Chamaedorea en México



Especie

aguilariana
aternans
arenbergiana
cataractarum
concolor
elatior
elegans
ernesti-augustii
erumpens
geonomiformis
glaucifolia
graminifolia
humilis
karwinskyana
klotzschiana
lepidota
liebmannii
metallica
neurochlamys
nubium
oblongata
oreophila
pinnatifrons
pochutlensis
gueroana
radicalis
rigida
rojasiana
sartorii
schiedeana
seifrizii
simplex
stolonifera
tenella
tenerrima
tepgjilote

tuer ckheimii
wendlandiana
woodsoniana
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Figura 8. Mapa con sitios de colecta del género Chamaedorea en México
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Figura 9. Distribucion de las colectas del género Chamaedorea en México en la
variable temperatura media anual
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Figura 10. Distribucion de las colectas del género Chamaedorea en México en la
variable precipitaciéon media anual
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Figura 11. Distribucion de las colectas del género Chamaedorea en Meéxico en la
variable vegetacion potencial
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Figura 12. Distribucion de las colectas del género Chamaedorea en México en la
variable hipsografia



0- 199 m

B mas de 5000 m
[ cuerpes de agua
@ Sitios de colecta

] S0 999 m
0 1000-1499 m
] 15001999 m
B 75002999 m
B 30003499 m
B 500 3999 m
B AD00 5000 m




Figura 13. Distribucion de las colectas del género Chamaedorea en Meéxico en la
variable unidades taxonémicas de suelo
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Figura 14. Mapa con cuadrantes de 20 km por lado que muestra € nimero de
especies por unidad de érea
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registros por 5 variables. Asimismo, se construyeron matrices de frecuencia para contar el
ndamero de veces que una especie con dos 0 mas registros (202 registros, eliminando las
especies no determinadas) ocurre en cada categoria de las variables. La matriz resultante
incluyd 20 observaciones (especies) por 36 categorias de 5 variables ambientales con presencia
de colectas.

Como resultado del andlisis de correspondencia, los primeros dos ejes explicaron
proporciones moderadas de |la variabilidad ambiental sobre la distribucion de las especies
(aproximadamente el 42%). La hipsografia y la vegetacion potencial fueron las variables que
explicaron la mayor varianza entre las especies en la escala 1:4'000,000. Con base en andlisis
visuales de sobreposicion entre los graficos de especies en los gjes que representaron a la
hipsografia y la vegetacion potencial se identificaron y caracterizaron seis grupos de especies
(figura 15y cuadro 5).

A partir de la cruza de los mapas en el SIG con las variables elegidas, se construyeron
matrices de frecuencia con base en la topografia con 11 categorias y la vegetacion potencial
con 9 categorias, generando solamente 65 combinaciones posibles.

Solamente en cuatro grupos de especies se efectuaron ajustes significativos con base en los
GLIMs, ya que el grupo 3 constituido por una sola especie fue caracterizado directamente con
las variables ambientales y el grupo 2 se caracterizd por un comportamiento anorma en las variables
utilizedas H modelo genera incluyé los términos siguientes

fa+hf e cwe dl & by ‘-I-ghlu.,-

y=e

donde:
y = frecuencia esperada del nimero de especies

h = hipsografia
Vv = vegetacion potencial

A partir de estos andlisis se obtuvieron cuatro modelos con variaciones en el orden y nimero
de términos de la ecuacion (cuadro 6). La funcion lineal ajusté las frecuencias esperadas de
cada grupo de especies a una superficie de

respuesta (figuras 16 a- d) que muestran ladigribucién de lafrecuencia

esperada en los gradientes de las variables de hipsografia y la vegetacion potencial para
cuatro grupos de especies.

En el rango y las categorias de las variables graficadas, la mayoria de las frecuencias
esperadas para los mismos grupos de especies, especialmente el grupo 6, respondieron a
elevaciones bajas e intermedias (0-1500 msnm) y a bosgue tropical perennifolio.



Figura 15. Andisis de ordenacion de 20 especies deg género Chamaedorea en
México
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Cuadro 5. Caracterizacion ambiental de los grupos de especies de[ género Chamaedorea en
México generados através de andlisis de correspondencia



Grupo Especies Hipsografia Vegetacion Potencial

msnm
1 radicalis, seifrizi 0-1000 Bosgue Tropica
Subperennifolio
5 pinnatifrons, 500-1000 Matorral Xerdfilo
pochutlensis
3 sartorii 1000-1500 Matorral Xerofilo
4 nubium, rojasiana 1000-2000 Bosgue de Coniferas-Encino
5 karwinskyana, 1000-2000 Bosgue Metfilo de Montafia
rigida,
schiedeana
6 alternans, 0-1000 Bosgue Tropical Perennifolio
concolor,
elegans, ernedti

augustii, lepidota,
neur ochlamys,
oblongata,
simplex,
tepejilote



Cuadro 6. Modelos Lineales Generalizados de la distribucion de las especies del
género Chamaedorea en México



Grupo Modelo

Y=e (1 +h+v+h2+hv)
Y=e (1 +h+v+h*+v?)
Y=e (1 +h+v+h*+v?)

Y=e (1 +htv+/+hv)

o o1 b~ P

Y = frecuencia estimada del nimero de especies

h= hipsografia (msnm)

v= vegetacion potencial

r’ - (devianza total-devianza residual )/(devianza total)

0.64
0.91

0.67
0.79



Figura 16. Superficies de respuesta para los grupos de especies del género
Chamaedorea en M éxico generados a partir del andlisis de ordenacion

X= hipsometria
y= vegetacién potencial
z= frecuencia esperada

Tipos de vegetacion:

1. Bosqgue tropical perennifolio, 2. Bosgue tropical subcaducifolio, 3. Bosque
tropical caducifolio, 4. Matorral espinoso, 5. Matorral xerdfilo, 6. Pastizal,

7. Bosque mesofilo de montafia, 8. Bosgue de coniferas-encino, 9. Vegetacion
acuéticay subacuética






Figura 17. Mapa de distribucion de la frecuencia esperada de grupos de especies
del género Chamaedorea en México
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El grupo 1 presentd las mayores frecuencias esperadas en elevaciones bajas y bosques tropicaes
subperennifolios. Por otro lado, segiin el modelo, el grupo 4 mostré mayor afinidad por elevaciones
intermedias (1500-2000 msnm) y bosques templados de coniferas-encino. El grupo 5 mostré las
mayores frecuencias esperadas en las elevaciones de 1500-2000 msnm y en bosques mesofilos de
montafa.

Las maximas probabilidades entre las combinaciones de la elevacion y la vegetacion potencial fueron
transferidas y mostradas en mapas digitales para los cinco grupos de especies (figura 17). Las
distribuciones esperadas se locaizaron en una gran porcién de laregién de la Costaddl Golfo de México y
la Peninsula de Y ucatan, zonas que presentan caracteristicas ambientales que requieren los grupos con
mayor nimero de especies del grupo 6. La zona dd Sureste también muestra &reas identificadas con
caracteristicas ambientales donde, segin e andlisis, abergan bosgues templados requeridos por los

grupos4y 5.
Discusién y condusiones

La obtencién de conocimientos sobre la distribucion geogréfica de los organismos y las relaciones
entre las especies y los factores ambientales es esencial para determinar las variables que
determinan su establecimiento en el espacio. Una de las actividades esencia es que permiten conocer |os
patrones actuales de distribucion de las especies es la optimizacion de la informacion para sustentar la
toma de decisiones en hioconservacion (Azuaray Ramirez 1994). Esta optimizacién se entiende como la
integracion de herramientas analiticas y estadisticas que permitan identificar patrones de distribucion
de las especies con base en lainformacion biol gica disponible.

Uno de los pasos iniciaes para la optimizacién de la informacion ha sido la construccion de inventarios
de especies que ha permitido laobtencion de patrones globales, regionales y locales de la riqueza de
especies y deteccidn de taxas y/o &reas que requieren de investigacion intensiva. La elaboracion de bases
de datos es uno de los instrumentos a través de los cuales, cientificos, tomadores de decisiones en materia
ambiental y publico en general pueden tener acceso a la informacion relevante sobre € conocimiento
bioldgico y ecolégico delasespecies (O'Neill et al. 1993).

La base de datos estructurada para este estudio muestra que los estados con mayor riqueza de especies, y
en los que se hallevado a cabo una mayor



intensidad de colecta (82.5% de los ejemplares depositados en los herbarios consultados) son
Chiapas, Veracruz y Oaxaca, estados que ocupan una region orogréficamente heterogénea y que
concentra a la mayoria de las especies del género. Chiapas es el estado con mayor riqueza de
especies del género Chamaedorea en México debido a menor nimero de colectas que registra en
comparacion con los estados de Veracruz y Oaxaca. En contraste, la regiéon de la Peninsula de
Yucatan y la del Pacifico (estados de Guerrero, Colima, Michoacan, Jalisco y Nayarit) contiene el
menor nimero de especies. Sin embargo, es posible que la pobreza en especies se deba a que la
intensidad de colecta ha sido baja (menos del 2% del total de los gjemplares).

Por otra parte, existen ejemplares colectados en los estados de Durango, Sinaloay Nayarit que no
corresponden con la distribucién geogréfica del género en México. Estos € emplares provienen
de palmas que fueron introducidas a estos estados como plantas en jardines y parques.

En relacion con la distribucién de las especies registradas en |a base de datos, al igual que en €l
caso del nimero de especies por estado, es muy posible que estos datos presenten un sesgo por la
heterogeneidad espacial y laintensidad con la que se ha colectado cada especie. En este sentido, las
especies con distribucién amplia tienen mayor representatividad en los herbarios (figura 7). Sin
embargo, es posible que la cantidad reducida de ejemplares colectados de las especies dei grupo de
distribucion restringida se deba a su rareza a nivel geogréfico.

Con los inventarios de especies por si solos no se pueden establecer acciones suficientemente
sustentadas para disefiar y establecer acciones para la conservacion de la biodiversidad. El
desarrollo de estas acciones reside, entre otros aspectos, en comprender |os fendbmenos naturales que
originan y mantienen la biodiversidad, siendo los primeros relativos a fendmenos histéricos y
evolutivos; el mantenimiento se relaciona con procesos ecoldgicos y genéticos. El andlisis de los
procesos histéricos y biogeograficos es fundamental para conocer y comprender los patrones
actuales de la distribucién de las especies.

Los obstéculos principales que han enfrentado los investigadores durante €l desarrollo de andlisis
de la distribucion de las especies y por tanto de |la proposicion de acciones parala conservacion
han sido, entre otros, la falta de conocimiento sistematizado sobre la biologia y distribucién de las
especies. Asi, es necesario establecer estrategias de conocimiento que permitan comprender los
patrones de distribucién de las especies a través de la integracidn de técnicas eficientes de mangjo de
lainformacion disponible.

Actualmente, la utilidad de los sistemas de informacion ha sido reconocido ampliamente y se han
usado extensivamente con el fin de adquirir mayor capacidad para tener acceso a informacion
ambiental relevante. El éxito de estos sistemas depende de la integracion de bases de datos
con sistemas de



informacion geogréfica, a fin de combinar los medios mas efectivos para almacenar, recuperar,
analizar y reportar |os datos.

El uso de herramientas analiticas como los SIGs, acopladas a bases de datos y a desarrollo de
técnicas estadisticas es una opcién viable que ha permitido identificar y mangjar las limitaciones
y los sesgos de la informacién (BojérquezTapia et al. 1995). En este capitulo se logré generar e
integrar una base de datos con un SIG para analizar los patrones de distribucion de las especies
del género Chamaedorea en México, la cua incluyé eemplares de 39 especies colectados en 20
estados.

A partir de los andlisis de la informacién contenida en la base de datos se identificaron las regiones
con mayor diversidad de especies. Laregién del Sureste resulto la mas representativa, en particular
el estado de Chiapas, que alberga el mayor nimero de especies. Asimismo, larevision del nimero de
registros incluidos en la base de datos mostré que en Chiapas, Veracruz y Oaxaca se ha llevado a
cabo una mayor intensidad de colecta (82.5% de los ejemplares depositados en los herbarios
consultados).

En relacién con la distribucion de las especies colectadas en los estados, la base de datos
permitio clasificar a las especies en tres grupos con base en su distribucion geogréfica. Para
ello se utilizé € criterio del nimero de estados en que las especies han sido registradas: restringida,
intermedia y amplia. Como era de esperarse, el nimero de especies con patrones localizados de
distribucion y consideradas como raras geograficamente fue mayor (51.3% del total). Este
grupo presentd un comportamiento similar entre e nimero de especies y su abundancia en una
muestra aeatoria (Ezcurra 1990), en & cual existen muchas especies con baas frecuencias
observadas.

El ambito de distribucion de las especies en relacion con su distribucion geogréfica también pudo
ser obtenido del andlisis de la informacion de la base de datos. Esto sugiere similitudes y
diferencias entre las especies en sus caracteristicas ecolégicas y funcionales (fisiolégicas o
morfolégicas). Estas diferencias y similitudes no se pudieron identificar solamente con la
informacion contenida en la base de datos; por lo tanto, se utilizaron enfoques especiales para
transformar los datos compilados en informacion Util para el andlisis de las variables ambientales
gue operan sobre la distribucién geografica de las especies. Con base en estos analisis se pudieron
identificar las caracteristicas ambientales generales mas representativas del género para los
registros georeferenciados.

La integracion de model os matematicos permitio analizar un conjunto de variables e identificar las
que contribuyen en mayor proporcién a explicar la variabilidad ambiental y asi determinar la
distribucion de las especies. De esta forma, se identificaron y contrastaron grupos de especies
definidos por sus requerimientos ecol 6gicos. La hipotesis propuesta es que las especies dentro
de una biota
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exhiben algun grado de similitud en sus respuestas ecol égicas a las condiciones ambientales bajo las
cuales han evolucionado, por tanto podrian compartir similitudes en su subsecuente historia o
dispersiéon (Azuara, en prensa).

Este andlisis mostré que en la escala 1:4'000,000 la hipsometria y la vegetacion potencia son las
variables que explicaron la mayor varianza entre las especies, identificando seis grupos de especies
caracterizados por condiciones ambientales especificas. Aunque la escala utilizada no es
suficientemente confiable para predecir sitios con areas con mayor nimero de especies debido a que
no considera a detalle la complejidad ambiental de laregion, el método optimiza el mangjo y andlisis
de la informacion bioldgica disponible para conocer los mejores predictores ambientales que
operan sobre la distribucion de las especies del género.

Otro inconveniente de |os mapas a pequefia escala es la poca precision de la prediccion de los sitios
con mayor nimero de especies generados a partir de los modelos matematicos. Como ejemplo
se encuentra el grupo 4, para el cual se obtuvo un comportamiento anormal en cuanto a su
caracterizacion por tipos de vegetacion en que se distribuyeron los registros de las especies (en
bosqgues de coniferas y encino). Como consecuencia, el modelo mostré la mayor frecuencia esperada
en |os mismos tipos de vegetacion.

Para evitar estas desventajas evidentes en este andlisis, se sugiere para futuros

estudios utilizar escalas geograficas mayores (1:1'000,000 o 1:250,000) y filtros

de informacion, como mapas de tipos de vegetacion y uso del suelo actualizados, ad como mapas
topograficos 0 model os digitales de terreno que permitan delinear con més detalle las caracteristicas
ambientales de laregion y mejoren la precision de las predicciones. Debido a que € &rea de estudio
es muy amplia y heterogénea orograficamente, es recomendable elegir regiones o entidades
federativas donde exista una mayor riqueza de especies y utilizar escalas méas grandes para tener
mayor certidumbre en nuestros resultados.

Asimismo, el uso de otras escalas con mayor informacion permitird identificar el comportamiento de
la distribucién de las especies en relacion con las variables utilizadas, ya que se ha demostrado que
existe un comportamiento diferente en la importancia relativa de cada variable en los distintos
niveles jerérquicos de la taxonomia (familias, géneros) y en la escala espacial (Azuara en
prensa). Por tanto, aungue el andlisis es de caracter exploratorio para poder identificar los mejores
predictores de la distribucion de |as especies del género Chamaedorea a nivel nacional, el enfoque
utilizado permite el uso de un gran nimero de datos en el andlisis debido a que solamente es
necesario un minimo de informacién: coordenadas geogréficas de los sitios de colecta y
mapas de variables ambientales (Bojorquez et al. 1995).



Los resultados de este andlisis indican un patron de combinacion de variables similar al de otros
grupos de especies en taxa distintos, como los mamiferos (Fa 1989). En consecuencia, los
implicaciones biogeograficas de este tipo de métodos deben ser analizadas en futuros estudios

comparativos.
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CAPITULO 2.

ESTRUCTURA Y VARIACION GENETICA DE

POBLACIONESDE ALGUNASESPECIES

DE INTERES COMERCIAL DEL GENERO

CHAMAEDOREA EN MEXICO



Estructura y variacion genética de poblaciones de algunas especies de
inter és comercial del género Chamaedorea en M éxico

INTRODUCCION

Con € fin de analizar los niveles de variacion genéticay la forma en que esta variacion
se encontraba estructurada en las poblaciones natural es de algunas especies representativas del
género Chamaedorea, se realiz6 un estudio sobre genética de poblaciones de tres especies de
este género en México. Las especies el egidas fueron

Chamaedorea alternans, Ch. elatior y Ch. tuerckheimii. La primerade dlas, es una

especie con la que se cuenta una amplia informacion sobre su estructura poblaciona (Oyama
et a. 1992), demografia (Oyama 1990), patrones reproductivos (Oyama 1990), interacciones
bidticas (Oyama 1991; Oyama & Dirzo 1991) y genética (OteroArnaiz 1998). La segunda
especie, Ch. elatior, esla nica especie del género que crece en forma de liana. Finamente,
Ch. tuerckheimii es una de las especies consideradas en peligro de extincion. Ademés, estas
tres especies son aprovechadas como plantas de ornato y en la construccion de canastos para su
comercializacion en mercados regionaes e internacionales (Hodel 1992; Oyama 1992).

Estas tres especies se digieron para que pudieran servir como modeos dada la
imposibilidad técnicay econdmica de estudiar genéticamente todas |as especies del género.

MATERIALESY METODOS

L ocalidades de muestreo
Se trabgj6 con un total de 16 poblaciones de tres especies de Chamaedorea, Ch.

alternans, Ch. elatior y Ch. tuerckheimii distribuidas en distintas |ocalidades de |os estados
de Veracruz y Tabasco. Para Ch. alternans se estudiaron nueve poblaciones localizadas en
la Estacion de Biologia Tropica Los Tuxtlas (poblaciones denominadas at 1 hasta alt 7), en
Santa Marta (at 8) y en @ Volcan San Martin (alt 9). De Ch. elatior, se eligieron cuatro
poblaciones, tres en la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (denominadas elal aela 3)
y una en Santa Marta (elad). También se colectaron muestras de tres poblaciones de Ch.

tuerckheimii, dos



en laSierrade SantaMarta (tuel y tue?) y laotraen € gido Las Flores, Tabasco (tue3).

En todos los sitios se colectaron tres pinas de la hoja més joven de cada individuo
ubicado en sitios donde Ch. alternans, Ch. elatior y Ch. tuerkheimii fueron dominantes. En
el caso de Ch. tuerckheimii, es una especie muy rara por lo que se colectaron muestras de
hojas en los sitios en los que se les encontrd presentes independientemente del tamafio de las
poblaciones. En Santa Marta se muestrearon 70 individuos de Ch. elatior y 70 de Ch.
aternans, y en San Martin se colectaron muestras de 75 individuos de esta Ultima especie.

En laEstacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Ch. alternans se trabaj 6 en dos sitios
permanentes (sitios 1 y 2) previamente seleccionados para estudios demogréficos (Oyama,
1984,1987). Se colectaron muestras de 516 individuos en distintos estados de desarrollo
desde pléantulas hasta individuos reproductivos. Esta intensidad de colecta en estos Stios
obedece a que se pretende llevar a cabo un andlisis més detallado de la demografia-genéticaya
gue se cuenta con informacion poblaciona de més de diez afios para estas poblaciones.

En & caso de Ch. elatior muestreamos 312 individuos localizados dentro de los
terrenos de la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas distribuidos en diferentes sitios
dentro de la misma Estacion. Esto obedece a que las poblaciones se encuentran en parcelas
con digtintas caracteristicas de orientacion y pendiente por lo que es importante conocer s la
subestructuracion fisica a nivel loca podria estar determinando una subestructuracion
genética. Las implicaciones de esto para cuestiones de conservacion se discuten en la seccion
final de este capitulo.

. Entodos|los casos, el material colectado se almacent en nitrégeno liquido (
196 C ) para ser transportados al laboratorio en donde se guardaron en un

ultracongelador a-80" C hasta su uso en el andlisis genético.

Analisis electrofor éticos.

Se colectaron muestras de un total de 881 individuos de Ch. alternaresy Ch. elatior
en tres localidades de Los Tuxtlas, Veracruz, para andizar los genctipos de isoenzimas
utilizando electroforesis en geles de amidén.

Se utilizaron cuatro sistemas y se analizaron 15 enzimas. El sistema
morfolin-citratos (Wendel y Weeden, 1989) incluyé las enzimas fosfatasa acida (AcPH;
C. E 323.2), fosfogluconato deshidrogenase (6PGD; C.E.
1.1.1.44), 2



isocitrato deshidrogenasa (IDH; C.E. 1.1.1.41), skimato deshidrogenasa (SDH; C.E.
1.1.1.25); el sistema C (Stuber et al., 1988) incluyé las enzimas diaforasa (DIA; C.E.
1.6.99), glucosa 6 fosfato deshidrogenasa (G6PD; 1.1.1.49), esterasa (EST; 3.1.1. ),
leucina aminopeptidasa (LAP; 3.4.11.1); € sistema Mitton, a las enzimas aspartato
aminotransferasa (GOT; 2.6.1.1), peroxidasa catédica (CPX; 1.11.1.7), peroxidasa
anddica (APX; 1.11.1.7), rubisco (RUB; 4.1.1.39); y e sistema D (Stuber et al., 1988)
a las enzimas maato deshidrogenasa (MDH; 1.1.1.37), fosfoglucosa isomerasa (PGlI;
5.3.1.9), fosfoglucomutasa (PGM; C.E. 5.4.2.2.).

Andlisis de datos

Se construyeron matrices de datos con los genotipos inferidos de todos los individuos
analizados para cada uno de los loci estudiados. Estas matrices se utilizaron para correr €
programa de computadora BIOSYS- 1 (Swofford y Selander, 1981). Con este programa se
obtienen en primer lugar las frecuencias aélicas para cada locus en cada poblacidn. A partir
de éstas, es posible calcular una serie de estimadores que permiten evaluar la cantidad de
variacion genética dentro de las poblaciones y la distribucién de esa variacion dentro y entre
poblaciones. A esto Ultimo se le denomina estructura genética.

Andlisis intrapoblacionales. Los estimadores mas utilizados para medir la
variacion genética presente en las poblaciones son (Hartl y Clark, 1989):

Proporcién de loci polimérficos o polimorfismo (P). Un locus se considera
polimérfico cuando presenta mas de un alelo. Puesto que la probabilidad de encontrar mas de
un alelo en un locus se incrementa conforme aumenta e nimero de individuos muestreados,
se determind un criterio arbitrario para decidir si un locus es polimérfico independientemente
del tamafio de la muestra. De esta manera, se dice que es un locus polimorfico cuando la
frecuencia del locus mas comiin no excede e 95 6 € 99%. Para estimar € polimorfismo,
Unicamente se calcula la proporcion de loci que fueron polimorficos con respecto d total de
losloci estudiados.

Heterocigosidad promedio esperada (H). Es € porcentge promedio de loci
heter6cigos por individuo, o0 equivaentemente, € porcentaje promedio de individuos
heterdcigos por locus. Para cacularla, primero se obtiene la heterocigosidad en cada locus
como H = 1 -Epi2; donde p; eslafrecuencia de cada uno de los alel os presentes en el locus, y
luego se obtiene e promedio paratodoslosloci estudiados.



Este indice puede tomar val ores desde cero (cuando no existe variacién genética) auno.

Numero promedio de alelos por locus (A). Es smplemente e resultado de obtener €
promedio aritmético del nimero de alelos presentes en cada uno delosloci estudiados.

Se calcularon estos tres indices para cada una de las poblaciones de las especies de
Chamaedorea. El polimorfismo se obtuvo tanto con € criterio del 95% como del 99%. La
heterocigosidad esperada en cada locus mediante € método de Levene (1949) que da una
edimacion no sesgada aln cuando los tamafios de muestra sean pequefios. La
heterocigosidad observada se obtuvo contando directamente e nimero de individuos
heterdcigos por locus.

Para estimar la estructura poblacional se calcularon los estadisticos F de Wright. Estos
indices fueron propuestos por S. Wright (1951) y son los més usados para describir la
estructura poblacional. Estos indices consideran tres niveles jerarquicos. en una poblacion
subdividida podemos hablar de individuos (1), subpoblaciones (S) y la poblacion tota (T). HI
es la heterocigosidad observada de un individuo en una subpoblacién dada; HS es la
heterocigosidad esperada de un individuo en una subpoblacion equivalente en los que todos
los apareamientos se redlizaran d azar y HT esla heterocigosidad esperada de un individuo s
la poblacién total no estuviera subdividida y |os apareamientos se redizaran al azar. Los tres
estadisticos son FIS, FST y FIT y se definen como FIS = (Hs - HI)/HS; FST = (HT - HS) /
HT;y FIT = (HT - HI) / HT.

Por lo tanto, FIS mide la reduccion en la heterocigosidad de un individuo debido a
apareamientos no a azar dentro de la subpoblacion en la que se encuentra, con respecto a una
subpaoblacion ideal en la que todos los apareamientos se realizaran a azar. Puede tomar valores
positivos cuando la heterocigosidad es menor que la esperada y negativos cuando la
heterocigosidad es mayor que la esperada.

FST mide la reduccion en la heterocigosidad esperada de un individuo que se
encuentra en una subpoblacion con respecto ala esperada en un individuo que se encontrara
en una poblacion no subdividida con apareamientos a azar, es decir, mide los efectos de la
subdivision. Toma valores entre cero (ambas poblaciones tienen frecuencias aéicas
idénticas) y uno (existen alel os dternativos fijos en cada una de las subpoblaciones).

FIT mide la reduccion en la heterocigosidad observada de un individuo que se

encuentra en una subpoblacion con respecto a la esperada en un individuo en una poblacion
no subdividida con apareamientos al azar, es decir, tomaen cuenta



conjuntamente los efectos de los gpareamientos no aeatorios dentro de las
subpoblacionesy los efectos de la subdivision.

Distancias e identidades genéticas. Otros indices utilizados para estimar las
diferencias entre poblaciones en términos de su composicion genética son las distancias e
identidades genéticas, de las cuales las mas frecuentemente utilizadas son las de Nei (1972,
1978). la distancia genética estandar de Nei (1972) entre dos poblaciones se define como:

D=-1Inl Gxy / (GxGy)1/*'

donde Gx, Gy y Gxy son las medias de Epi?, Egi® y Epigi, sobre todos los loci.

yEpi2 y Eqi? soniguales alaprobabilidad de que dos alelos tomados d azar dentro de
una misma poblacién sean idénticos. Epigi esigua ala probabilidad de que, dos aelos
tomados uno de cada poblacién, sean idénticos.

Se obtuvo la matriz de distancia genética para todos los pares posibles de
poblaciones y con estos datos se construyeron dendogramas mediante e algoritmo
UPGMA (Sneath y Sokal, 1973).

RESULTADOSY DISCUSION

El tamafio de muestra por locus para las 16 poblaciones de Ch. datior, Ch. alternansy Ch.
tuerckheimii se presentan en e Cuadro 1. En total, se analizaron 26 loci en 15 enzimas. Tres
enzimas presentaron tres loci (AcPH, DIA, EST), cinco dos loci (6PGD, MDH, PGI, PGM,
RUB) y €l resto de las siete enzimas presentaron solo un locus (Cuadro 1). El nimero total
de muestras anaizadas incluyendo todos los loci, individuos, poblaciones y especies fue de
16 211 (Cuadro 1).

El nimero de individuos por poblacion y por locos que pudieron ser corridos
exitosamente en las dectroforesis fue muy variable (Cuadro 1). Por giemplo, en € caso de
Ch. éatior se analizaron 107 muestras en las poblaciones ela1 en losloci MDH-4 y CPX-1,
mientras que e menor nimero de individuos corridos fueron en las poblaciones ela2 y elad
en losloci RUB-2 y DIA-3 respectivamente. En el Cuadro 1 se pueden observar los detalles
de todas las poblaciones de las tres especies estudiadas.

En promedio, se corrieron 43 individuos (intervalo 26-70) para las
poblaciones de Ch. elatior, 37 (intervalo 15-62) paralas poblaciones de Ch. alternaras
y 38 individuos (intervalo 21-61) para Ch. tuerckheimii (Cuadro 1).



Cuadro |. Tamafio de muestra por locus en cada una de las 16 poblaciones de Chamaedorea elatior, Ch. alternans y Ch-
tuerckheimii.

Espeu&s Ch. Ch alternans Ch tuerckheimii
Poblaciones elalda2 da3 ead4 altl at2 alt3 atd4 alts alté at7 alt8 at9 tuel tue? tuel
Loci
AcPH-1 34 16 14 7 42 40 5 5 16 27 7 29 17 g 38 9
AcPH-2 588 27 25 17 46 65 20 65 14 3B 12 22 36 2r 70 22
AcPH-3 74 47 31 49 40 30 1 3 20 18 7 54 31 27 65 3H
6PGD-1 30 17 24 12 39 5 1 3B 27 3 12 46 40 20 64 20
6PGD-2 43 33 28 33 31 41 26 57 23 27 12 41 39 22 66 49
IDH-1 50 29 26 31 40 68 21 65 28 32 14 5 55 22 47 4
SDH-2 71 43 30 36 4 74 29 59 27 36 20 54 60 19 70 50
G6PD-1 86 45 29 41 45 73 25 59 26 33 16 61 5 27 70 31
LAP-2 100 47 31 43 43 67 33 68 27 38 19 49 49 27 69 45
MDH-4 107 57 31 52 46 8 30 63 26 41 20 58 57 27 68 3
MDH-5 105 56 30 56 48 92 33 69 29 46 21 61 65 27 68 3
PGI-1 86 52 29 47 45 8 39 70 26 43 23 63 60 14 27 50
PGI-2 83 50 25 4 3y 63 17 60 19 31 12 51 53 27 44 16
PGM-1 47 37 21 39 45 58 19 70 21 29 I$ 51 52 27 T2 17
PGM-2 71 45 33 43 44 69 33 69 25 42 27 62 60 27 72 49
DIA-1 41 24 18 13 35 39 9 3B 23 12 4 3% 4 19 72 48
DIA-2 36 14 21 26 42 60 32 37 27 22 11 36 40 16 63 46
DIA-3 12 18 14 4 28 49 1 10 19 14 8 10 9 8 49 1
GOT-2 100 57 33 51 49 76 24 51 25 30 12 52 50 27 69 45
APX-2 104 57 33 53 47 8 29 64 27 43 19 62 58 27 72 50
CPX-1 107 57 33 49 42 8 34 6 25 4 19 52 45 26 72 50
RUB-1 104 57 33 51 49 9% 43 70 28 46 19 62 63 17 70 50
RUB-2 32 4 6 26 26 48 24 22 21 23 11 13 15 9 29 27
EST-1 99 48 28 13 3 13 22 5 5 3 I0 38 2 20 47 13
EST-2 7 32 33 28 3H 43 31 67 22 28 17 42 35 26 69 48
EST-3 93 52 29 43 33 61 23 5/ 2 33 11 53 47 25 66 2



Analisisintrapoblacionales

Lasfrecuencias dédlicasdelos 26 loci paralas 16 poblaciones de las especies
de Ch. elatior, Ch. alternansy Ch. tuerckheimii se presentan en € Cuadro 2. En
general, todas las enzimas reportadas fueron polimorficas aunque para cada especie alguna de
las poblaciones fueron monomoérficas para ciertos loci especificos. Por gjemplo, |a poblacion
ela 3 de Ch. elatior fue monomorfica para dos enzimas (CPX-1 delo 1, RUB-1 d€lo 1), la
poblacion elal para tres enzimas (DIA-3 alelo 3, CPX-1 alelol y RUB-1 delo 1), la
poblacién elad para cuatro enzimas (6PGD-1 alelo 2, DIA-3 delo 3, RUB-1 dédo 1, RUB-2
alelo 2) y la poblacion ela2 de la misma especie |o fue para cinco enzimas (6PGD-1 alelo2,
IDH-1a€elo 2, DIA-2 delo 3, DIA-3delo 3y RUB-1 delo 1) (Cuadro 2).

Para el caso de las poblaciones de Ch. alternans el nimero de loci monomorficos
fue muy variable desde poblaciones (ata, alts5, dt 8 y dt 9) con un sdlo locus
monomorfico hasta poblaciones con todos sus loci polimorficos (poblacién alt2) (ver
Cuadro 2).

Para Ch. tuerckheimii las poblaciones presentaron dos loci monomérficos (tue2)
hasta seis (tue3) y siete (tuel) (Cuadro 1).

Una sintesis de los parametros de variabilidad genética para todas las poblaciones de
las tres especies estudiadas se presenta en el Cuadro 3. Para Ch. elatior el promedio del
nimero de alelos por locus fue de 2.7 siendo el valor mas ato parala poblacion ela 1 con 3.0
aelos por locus y el més bajo en las poblaciones ela2 y ela3 con 2.5. Para Ch. alternans €
promedio fue de 2.8 siendo €l valor més ato de 3.1 parala poblacién alt2 y e més bajo de 2.3
aeos por locus en la poblacion at 7. Para Ch. tuerckheimii € promedio fue de 2.4 con un
intervalo de 2.7 alel os por locus (poblacion tue2) a 2.0 (poblacion tue 1) (Cuadro 3).

El porcentgje de loci polimérficos promedio para Ch. elatior fue de 81.8% con un
intervalo de 88.5%a para la poblacion da 1 a 73.1% para la poblacion €la2. El valor promedio
para Ch. alternans fue de 88.1% siendo el valor més alto de 96.2% para las poblaciones dt 1,
at2, dtsy at 8, y e méas bgjo de 65.4% para la poblacién at3. Para Ch. tuerckheimii € valor
promedio de loci polimérficos fue de 64.1 siendo € valor més ato en la poblacion tue3 y €l
menor en tuel (Cuadro 3).

El promedio de la heterocigosidad esperada para Ch. elatior fue de 0.316 y € valor
promedio observado fue de 0.167. Para Ch. alternans el valor promedio esperado fue de
0.389y e observado de 0.181. Para Ch. tuerckheimii el valor



Cuadro 2. Frecuencias aélicas en todas las poblaciones de Chamaedorea elatior, Ch. aternans y
Ch. tuerckheimii.

Poblacion
Ch. elatior Ch. Ch.

Locuselal a2 ela3 da4 altl alt2 alt3 altd g5 ate at7 altd8 gtg tuel tue? gue

AcPH-1

10.9120.9380.8570.7140.000 0.025 0.000 0.0000.000 0.037 0.0000.2930.029 0.625 0.8550.5
20.0590.0630.1430.2140.2380.3500.4000.2190.1880.241 0.1430.6380.118 0.000 0.105 0.5
3 0.0290.0000.000 0.0000.7620.6250.6000.6840.8130.7220.0000.034 0.8530.3750.0000.0
4 0.0004.000 0.0000.0710.0000.0000.0000.0960.0000.000 0.8570.034 0.0000.0000.026 0.0
5 0.0000.000 0.0000.0000.0000.000 0.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.000Q.00 0.0130.0

AcPH-2

0.1980.2040.2600.1180.1850.0850.1000.0080.321 0.1000.0830.114 0.1390.000 0.0000.1
0.3190.2590.2800.5880.7390.685 0.8500.9850.6790.7290.9170.7950.7500.3330.286 0.3
0.3710.3330.3200.2350.076 0.192 0.0500.0080.000 0.171 0.0000.091 0.111 0,667 0.6570.4
0.1120.204 0.1400.0000.000 0.038 0.000 0.0000.000 0.000 0.0000.0000.0000.0000.0570.1
0.0000.000 0.000 0.0590.000 0.000 0.000 0.0000.000 0.000 0.0000.000 0.000 0.000 0.0000.0

AcPH-3

1 0.5880.5430.4350.4490.2250.167 0.0000.6430.2250.278 0.0000.435 0.258 0.000 0.0000.1
2 0.3510.4570.4680.5100.4750.4171.0000.3000.4250.3890.4290.5090.6130.981 0.9850.7
3 0.0610.0000.0970.0410.3000.4170.0000.0570.3500.3330.5710.056 0.1290.0190.0150.0

6PGD-1

1 0.1000.0000.354.000 0.1030.0820.0000.0570.2960.1330.2500.0980.1500.2000.3280.5
2  0.8001.0000.646 1.0000,897 0.918 1.0000.9430.704 0.8670.7500.902 0.8500.8000.6720.5
3 0.1000.000 0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0

6PGD-2

1 0.1510.2270.1610.1820.694 0.5850.865 0.5530.7390.500 0.5000.427 0.2180.318 0.136 0.0
2  0.0000.0000.0000.0000.1450.3780.1350.3950.2170.3330.4170.024 0.628 0.682 0.864 0.9
3 0.8490.7420.8390.6670.1450.024 0.0000.0530.0430.167 0.0830.5490.154 0.0000.0000.0
4  0.0000.0300.0000.1520.0160.012 0.000 0.0000.0000.000 0.0000.000 0.0000.0000.0000.0

ORrWNEF

1 0.1600.0000.2880.6450.2870,426 0.0000.1380.3040.1880.2140.0980.1640.205 0 5740.1
2  0.8401.0000.7120.3550.5500.4630.7620.8150.6430.7340.6430.8130.827 0.591 0.3400.3
3 0.0000.0000.0000.0000.1620.0880.2380.0460.054 0.0780.1430.089 0.009 0.2050.085 0.5
4 0.0000.0000.0000.0000.0000.0220.000 0.0000.0000.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.0

SDH-2

1 0.0070.0230.0170.0000.1590.2160.0000.0000.1850.1110.0000.028 0.225 0.000 0.0000.0
2 0.0280.0000.1170.0280.7390.662 1.0000.8140.7780.7500.9000.880 0.550 0.000 0.0000.0
3 0.0420.0470.067 0.0830.0000.0880.0000.0760.000 0.097 0.0000.046 0.142 0.0000.0430.0
4  0.8590.9070.8000.8190.1020.0340.0000.1100.037 0.042 0.1000.046 0.0831.0000.957 1.0
5  0.0630.0230.0000.0690.000 0.0000.000 0.0000.000 0.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.0

G6PD-1

1 0.0240.0000.0000.0000.0110.0000.0200.0170.000 0.000 0.0000.0000.000 1.0000.9710.9
2 0.9120.9330.8790.6220.7440.5750.9000.8390.769 0.500 0.656 0.648 0.686 0.000 0.0000.0
3  0.0650.0670.1210.3170.2440.4250.0800.1440.2310.4700.3440.2950.2800.0000.0000.0
4  0.0000.0000.0000.0610.0000.0000.0000.0000.0000.0300.0000.0570.0340.0000.0290.0

LA P-2
1 0.845N0 787 N R2AN 744N 75AN RR2 N 227N AR1NN RR7 N ANRN ARRAN KR1NN 755N 70N 20N 1,
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0.1550.2130.1770.256 0.2440.4480.7580.390 0.3330.5920.316 0.490 0.245 0.000 0.101 0.000
0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.015 0.000 0.0000.000 0.000 0.0000.0000.6300.659 0.900

-4
0.2240.2190.2100.2120.0760.1120.033 0.0560.058 0.1340.0000.198 0.184 0.0000.015 0.000
0.0190.0090.016 0.0190.0000.006 0.0330.008 0.0000.0000.025 0.026 0.000 1.0000.985 1 000
0.5420.5880.6290.5960.4130.3000.467 0.302 0.3270.3660.300 0.267 0.3250.0000.000 0.000
0.2150.1840.1450.1730.511 0.5820.467 0.627 0.6150.500 0.6750.509 0.491 0.0000.000 0.000
0.0000.000 0.000 0.0000.0000.0000.0000.008 0.000 0.000 0.000 0.000 0.0000.0000.000 0.000

H-5
0.0480.0450.0170.000 0.0210.0380.061 0.043 0.0170.0110.048 0.230 0.0920.0000.000 0.000
0.0290.0090.0330.0180.0000.0430.000 0.022 0.052 0.0650.0000.016 0.054 0.0370.029 0.000

0.8190.866 0.817 0.7230.6880.6680.576 0.478 0.603 0.6520.476 0.443 0.3850.9630.971 1.000
0.0190.0000.0000.0000.0210.0000.000 0.022 0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.00 0.000
0.0290.0270.0330.0270.0830.0380.303 0.304 0.0170.0650.190 0.131 0.2460.000 0.00 0.000
0.0520.0450.1000.1880.1880.196 0.061 0.094 0.2930.1850.095 0.115 0.215 0.000 0.000 0.000
0.0050.0090.0000.0450.0000.016 0.00 0.0290.0170.0220.1900.066 0.0080.0000.000 0.000
0.0000.000 0.0000.0000.000 0.000 8.00 0.007 0.0000,000 0.0000.0000.0000.0000,000 0.000

0.2560.1730.2410.3190,0890.297 0.051 0.000 0.096 0.3370.0430.1750.1000.0000.056 0.000
4721 0.7400.759 0.6810.889 0.6920.897 1,000 0.7880.5000.957 0.8100.8580.0000.037 0.180
0.0230.0870.0000.0000.0220.0120.0510.000 0.1150.1630.0000.(116 0.042 1.000488 0.780
0.000 0.000 0.000 0.0000.0000.0000.000 0.000 0.0000.000 0.000 0.000 0.0000.0000.000 0.040
0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.000 0.000 0.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.019 0.000

0.9040.9400.860 0.693 0.1490.2380.059 0.092 0.3160.145 0.000 0.2250.3490.0000.000 0.063
0.0960.0500.1400.057 0.757 0.6510.882 0.875 0.4740.806 0.667 0.686 0.623 0.0370.114 0.094
0.0000.0100.0000.1140.0950.1110.0590.0330.2110.0480.3330.0880.028 0.111 0.034 0.063
0.0000.0000.0000.1360.000 0.0000.000 0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.7960.750 0.719
0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.000 0.0000.0000.056 0.1020.063

GM-1

0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.000 0.0000.000 0.0000.0000.0000.0930.125 0.088
0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0530.000 0.0000.0000.0000.0000.0000.8330.840 0.676
0.5110.3510.048 0.3720.3330.2410.000 0.007 0.4290.224 0.056 0.3920.394 0.0740.021 0.235
0.4150.5950.833 0.5510.5890.586 0.842 0.957 0.4290.5690.944 0.588 0.5870.000 0.014 0.000
0.0640.0540.1190.0770.044 0.1470.105 0.036 0.0950.207 0.0(10 0.020 0.0190.0000.0000.000
0.0110.0(200.0000.0000.0330.026 0.000 0.000 0.0480.0000.000 0.0000.0000.0000.000 0.000

M-2
0.2110.2000.1670.0350.0(100.0000.0000.000 0.0000.0000.000 0.0400,0000.0000.000 0.000

0.7110.7220.8180.930 0.000 0.0000.000 0.000 0.0000.000 0.0930.7100.0000.0000.000 0.000
0.0560.056 0.015 0.0350.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.037 0.161 0.0170.0000.000 0.071
0.021(1.011 0.0000.0000.2050.2750.091 0.014 0.2600.226 0.0190.024 0.0670.0190.028 0.194
0.0000.0110.0000.0000.614 0.6450.697 0.8620.6400.6190.704 0.024 0.758 0.981 0.965 0.663
0.0000.0000.0000.0000.1700.0720.2120.1230.1000.1550.1480.0400.1250.00 0.0070.071
0.000 0.0008.00 0.000 0.011 0.0070.000 0.000 0.0000.0000.0000.0000.033 8.00 0.0000.000

. 0.7930.7500.9440.808 0.6140.731 1.000 0.943 0.4570.458 0.625 0.944 0.466 1.000 1.000 0.990
0.2070.2500.056 0.192 0.3710.2690.000 0.043 0.5000.458 0.375 0.056 0.534 0.000 0.000 0.010

0.0000.0000.0000.0000.0140.0000.000 0.000 0.0430.0830.0000.0000.0000.0000.00 0.000
0.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.000 0.014 0.0000.0000.000 0.000 0.0000.0000.000 0.000

. 0.0560.0000.0000.0000.0600.2500.00 0.0000.0370.2730.0000.7640.1120,0000.000 0.000
0.0420.000 0.0710.0580.8100.7421.0000.905 0.7410.705 1.0000.236 0.7750.0000.000 0.685



3 0.861 1.0000.9290.8270.1190.008 0.0000.0000.1850.0230.0000.0000.1120.9690.865 0.315
4  0.0420.0000.0000.0380.0120.0000.0000.095 0.0370.0000.0000.0000.0000.031 0.135 0.000

5  0.0000.0000.0000.0770.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.000 0.000

A-
% 0.0000.0000.0000.0000.0000.0100.0000.000 0.0000.0000.000 0.000 0.0000.7500.816 1.000
0.0000.0000.036 0.0000.196 0.0920,000 0.0000.474 0.1430.000 0.3000.056 0.2500.163 0.000
3 1.0001.0000.964 1.0000.7680.898 1.0001.0000.526 0.857 1.0000.700 0.944 0.0000.020 0.000
4 8.00 0.0000.0000.000 0.036 0.0000.0000.000 0.0000.000 0.000 0.0000.0000.0000.000 0.000

GOT-2

1 0.0150.0000.0000.0290.3670.3750.313 0.402 0.3400.383 0.167 0.356 0.2300.000 0.029 0.000
2  0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.1850.188 0.144
3 0.8950.9560.9550.9710.6330.6250.688 0.5980.6600.6170.8330.6440.7700.8150.768 0.744
4 8.09 0.0440.045 0.0000.0000.000 0.0000.000 0.0000.0000,000 0.0000.0000.0000.014 0.111

APX

> 0.5630.6140.6210.3300.2450.4090.1550.094 0.278 0.3020.105 0.4030.388 0.7590.667 0.620
0.3130.2540.1970.3770,574 0.5280.4480.7190.407 0.5810.8420.556 0.4400.1850.292 0.210

3  0.1010.1320.106 0.2830.1380.0630.190 0.141 0.3150.116 0.0530.040 0.172 0.056 0.000 0.000

4  0.0240.0000.076 0.009 0.0430.0000.1720.016 0.0000.000 0.000 0.0000.0000.0000.000 0.000

5

3.00 0.0000.0000.000 0.0000.0000.034 0.031 0.0000.0000.000 0.0000.0000.0000.042 0.170

CPX

- 1.0000.9911.0000.9180.0000.000 0.191 0.000 0.0000.0000.053 0.596 0.0220.0000.000 0.000
2 0.00 0.0000.0000.0000.5240.5410.6470.5230.4800.4890.7370.144 0.4220.904 0.972 0.790
3
4
5

0.0000.009 0.0000,082 0.0000.0820.0290.008 0.000 0.091 0.0000.0100.0780.000 0.021 0.050
0.0000.0000.0000.000 0.4760.371 0.1320.469 0.5200.420 0.211 0.2500.478 0.0000.000 0.160
0.000 0.0000.0000.000 0.0000.0060.0000.000 0.0000.0000.000 0.0000.0000.096 0.007 0.000

RUB-1
1 1.0001.0001.000 1.000 1.0000.990 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.0000.857 0.920
2 0.0000.0000.0000.0000.0000.0100.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0000.143 0.080

RUB-2

1 0.0310.0000.0000.0000.1730.177 0.0210.000 0.0710.1520.0000.1150.0330.0000.000 0.000
2 0.85 0.7500.3331.0000.8270.8230.9790.9550.8810.848 1.0000.8460.967 1.000 1.000 1.000
3 0.1090.2500.6670.000 0.0000.0000.0000.0450.0480.0000.0000.038 0.0000.0000.000 0.000

% 0.0050.0000.0000.077 0.3330.0000.0680.0000.3000.0000.5000.0260.0000.0500.043 0.231
0.9180.8850.8390.808 0.3330.692 0.3640.1000.7001.0000.3000.408 0.5000.050 0.16( 0.154

3 0.0770.1150.1610.1150.3330.308 0.5450.900 0.000 0.000 0.200 0.566 0.5000.900 0.766 0.615
4 0.0000.0000.0000.0000.0000.0000.0230.000 0.0000.000 0.0000.0000.0000.000 0.032 0.000

EST-
% 0.00 0.0000.0000.0180,0000.0000.2100.0520.0000.0000.0590.0000.0000.1150.087 0,240

0.3160.2660.2730.196 0.214 0.3140,065 0.030 0.1590.1790.0000.488 0.3140.1350.058 0.010
3 0.6840.7340.7270.768 0.7860.686 0.726 0.918 0.841 0.732 0.941 0.512 0.686 0.750 0.855 0.729
4 0.0000.0000.0000.0180.0000.0000.0000.0000.0000.0890.000 0.0000.0000.0000.000 0.021

EST-

3 0.6940.7500.7590.5930.0910.1890.0000.0350.0600.030 0.091 0.453 0.1490.880 0.8331,00
2 0.2900.2400.207 0.2330.0300.0980,000 0.088 0.1000,015 0.000 0.4530.096 0.0000.030 0.000
3  0.0160.0100.034 0.1740.788 0.631 1.0000.754 0.8400.758 0.864 0.0850.7230.1200.136 0.000
4 0.0000.0000.0000.000 0.091 0.0820.0000.1230.0000.1970.045 0.009 0.0320.0000.000 0.000



Cuadro 3. Variabilidad genética en 26 loci en todas las poblaciones de Chamaedorea €elatior,
Ch. alternans y Ch. tuerckheimii. Un locus se considera polimérfico cuando la frecuencia del
alelo mas comin no excede 0.95. Las expectativas en H-W se calcularon mediante el método

no sesgado de Levene (1949). Los errores estandar se muestran entre paréntesis.

Poblacién

C. elatior
eal

ela2
ela3
elad
C. alternans
altl
alt2
alt3
alt4
alts
alté
at7
alt8

alt9

C. tuerckheimii
frel

tue2

tue3

Tamafio  Numero
promedio  promedio
de muestra dealelos
por locus  por locus
70.8 3.0
(5.7) (0.3)
39.3 25
(3.2) (0.2)
26.5 25
(1.4 (0.2)
34.9 2.8
(3.2) (0.2)
394 3.0
(1.9) (0.2)
62.5 31
(4.0) (0.2)
.23.2 24
(2.3) (0.2)
53.2 29
(3.7) (0.3)
231 2.7
(1.0) (0.2)
31.0 2.8
(2.2) (0.2)
147 2.3
(1.1) (0.2)
46.7 31
(2.9) (0.2)
43.9 29
(3.4 (0.2)
21.8 20
(1.3) (0.2)
61.1 2.7
(2.7) (0.2)
315 2.4
(3.6) (0.2)

Porcentaje
deloci
polimorficos

88.5
73.1
84.6

80.8

96.2
96.2
65.4
76.9
96.2
92.3
80.8
96.2

92.3

57.7
65.4

69.2

Heterocigosidad promedio
Observada Esperada en
Hardy-Weinberg
0.155 0.314
(0.032) (0.037)
0.143 0.276
(0.034) (0.043)
0.169 0.316
(0.030) (0.037)
0.199 0.356
(0.031) (0.042)
0.212 0.432
(0.029) (0.032)
0.218 0.454
(0.027) (0.028)
0.089 0.271
(0.023) (0.046)
0.153 0.284
(0.025) (0.040)
0.196 0.445
(0.028) (0.029)
0.205 0.443
(0.029) (0.035)
0.104 0.324
(0.026) (0.043)
0.237 0.429
(0.028) (0.033)
0.214 0.423
(0.030) (0.037)
0.135 0.221
(0.033) (0.039)
0.129 0.244
(0.031) (0.034)
0.153 0.298
(0.035) (0.046)



promedio de heterocigosidad esperada fue de 0.254 y 0.139 para € observado
(Cuadro 3).

Andlisisintrapoblacionales

Las identidades o similitudes genéticas estimadas con los indices de identidad e
identidad no sesgada de Nei (1978) entre todos los pares posibles de las poblaciones de las
tres especies de Chamaedorea se presentan en e Cuadro 4. En general, se puede observar que
las identidades genéticas son mayores entre las poblaciones de cada especie que entre especies.
Hay una clara diferenciacion especifica entre las tres especies. En este mismo sentido, en €l
Cuadro 5 se presentan los valores de las distancias genéticas estimadas por los indices de
Rogers y los distancia genética no sesgada de Nei (1978). Estos resultados corroboran lo
expresado anteriormente; los valores de distancia en las poblaciones intraespecificas son
menores que entre especies de Chamaedorea.

Los dendrogramas construidos mediante € agoritmo UPGMA a partir de las
identidades y distancias genéticas se muestran en las Figuras 1 a 3. En todos los casos se
incluyen alas tres especies de Chamaedor ea estudiadas'y € patron que se puede observar es
gue las especies de Ch. datior y Ch. alternans son mas cercanas genéticamente que las
poblaciones de Ch. tuerckheimii.

Estas tres especies han sido clasificadas en tres subgéneros digtintos;, Ch. elatior
pertenece a subgénero Chamaedorea, Ch. alternans al subgénero Stephanostachis y Ch.
tuerckheimii al subgénero Chamaedoropsis (Hodel 1992). Las diferencias genéticas
encontradas reflg an claramente la separaci On taxondmica de estas especies.

Estructura genética

Los vaores de F de Wright para estimar |os parametros de la estructura genética de las
poblaciones de |as tres especies de Chamaedorea se presentan en los Cuadros 6 a 8 para Ch.
elatior, Ch. alternans y Ch. tuerckheimii respectivamente. Los valores mas alto de F se
concentran en los FISy FIT en los tres casos. Para Ch. datior los valores de diferenciacion
entre poblaciones son muy bgjos (0.06) 1o cua indica que | as poblaciones estudiadas son muy
similares genéticamente. La estructuracién interna de las poblaciones es bastante alta ya que
el 44% de lavariacion se explica a este nivel en esta especie. SOlo en tres casos los valores
de FIS son negativos paralosloci DIA-3, MNR-1y MNR-2, lo cual indicaque la



Cuadro 4. Similitud genética entre las poblaciones de tres especies de Chamaedorea (Ch. elatior, Ch. alternansy
Ch. tuerckheimii). Los valores por debajo de la diagona corresponden a los estimados de identidad de Nei
(1972) y los indicados por encima de la diagonal alos de identidad no sesgada de Nei (1978)

Ch. elatior Ch. _ Ch. tuerckheimii
Poblacion
elal1 €a2 ela3 €dad4 altl g2 alt3 alt4 alth alt6 alt7 at8 gt tuel tue2 tuel
9
C. datior

elal*** 997 969 .965 .673 .682 .603 .616 .668 .667 .609 .796 .706 .556 .547 .520
ela2 991 *** 977 957 .666 .671 .612 .616 .658 .658 .605 .783 .700 .571 .554 .520

ela3.963 .969 *** 942 656 .667 .608 .612 .643 .640 .608 .778 .675 .541 .538 .506
ela4 .958 948 932 *** 714 730 .651 .655 .699 .702 .670 .813 .728 .570 .575 .534

C. alternans

altl .666 657 646 /04 *** 979 941 o951 987 960 .933 .834 971 537 511 .528
alt2 .678 .666 .661 .723 .967 *** 922 923 .958 .982 .910 .850 .961 .548 .539 .549
at3 599 .607 602 645 .929 914 =*** 944 892 906 .904 .817 .907 .523 501 .518
alt4 614 .613 .608 .650 .941 .918 .938 *** 889 .897 .916 .822 .940 516 .496 .507
alt5 660 .649 .633 .688 .968 .945 .879 .878 *** 961 .898 .792 .952 519 .493 .507
alté 661 .651 .632 .694 945 971 .896 .888 .945 *** 893 821 ,951 .506 .493 .504
alt7 .602 597 599 .660 .916 .897 .890 .905 .880 .877 *** 783 .900 .488 .490 .513
alt8 .790 .776 .770 .805 .823 .842 .810 .816 .781 .811 .771 *** 825 493 .479 .495
alt9 .698 .691 .665 .718 953 .949 .894 929 934 935 .882 .814 *** 561 .534 544

C. tuerckheimii

tuel 553 566 536 .565 .531 .544 519 513 .512 501 .481 .489 .553 *** 086 .935
tue2 545 551 535 572 505 536 .498 .494 .488 489 .484 476 .528 .981 *** 944
tue3 517 516 501 .529 521 544 513 504 500 .498 505 .491 537 .927 .938 ***



elal

Cuadro 5. Distancia genética entre todas las poblaciones de Chamaedorea elatior, Ch. alternans y Ch. tuerckheimii.
Los vaores indicados por abgjo de la diagonal son los estimados con € indice de distancia de de Rogers modificada
(Wright, 1978) y los vaores indicados arriba de ladiagona son los estimadores de distanciano sesgada de Nei (1978).

C. elatior
Poblacién

da2 da3
C. elatior
elal *** 003 .031
da2 .081 *** .023
da3 .161 .150 ***
dad 168 .192 .214
C. alternans
altl 462 .476 475
at2 .449 467 .462
alt3 535 .536 .533
at4 522 530 .526
alts 464 480 .482
alté 463 479 .483
alt7 524 535 .526
alt8 .367 .387 .384
atd 441 454 464
C. tuerckheimii

tuel .575 573

tue2 574 578
tue3 .581 .590

.586
.581
591

dad

.036

.060

* k%%

427
410
497
490
437
433
477
347
419

.561
.550
.566

altl

395
407

422
.337

* k%

137
.226
.205
135
178
.236
.320
.166

.569
578
.557

alt2

.383
.399

405
315

021
* %%

.248
240
176
127
.260
.298
72

557
555
.538

alt3

.506
490

498
428

.060
.082
* k%

,213
.289
.270
.280
.359
271

.605
612
593

C. alternans

at4 alt5 alté

403
418

442
359

406
419

446
354

491
423

.050

.080
.058
* k%

.287
275
.260
350
222

014
.043
114
118
* k%

77
279
354
.196

041
.018
.098
109
.040
* k%

.282
.328
193

.605
612
595

578
.585
.566

.584
584
.567

alt7

495
.502

498
400

.069
.094
101
.088
107
114
* k%%

.383
277

.619
611
.588

at8 alt

229
245

251
207

181
163
202
196
233
.198
.245

* k%%

329

593
594
573

9

.348
357
.393
317

.030
.039
,097
.062
.049
.050
105
192

* k%%

557
.566
.549

C tuerckheimii

tuel tue2 tuel

.586
561

.615
.562

.603
591

.619
553

.653
.682
.627

621
601

672
.618
691
.702
707
707
714
737
.627

.639

.658
678
678
.686
.668
.702
.608

.661
.656
.681
.718
707
579

* k%

J21
235

014

* k%

214

.067
.058

* k%%



Cuadro 6. Resumen de los estadisticos de F en todos los loci
en las cuatro poblaciones de Ch. elatior.

Ch. elatior
Locus F(9S) F(IT) F(ST)
AcPH-1 408 438 .050
AcPH-2 .085 122 .040
AcPH-3 .645 .651 .016
6PGD-1 .760 .804 184
6PGD-2 131 155 .028
IDH-1 .909 935 .284
SDH-2 .640 .646 .017
G6PD-1 .282 351 .097
GDH-2 552 574 .049
LAP-2 161 .168 .009
MDH-4 .267 .269 .003
MDH-5 412 424 .020
PGI-1 879 881 .012
PGI-2 254 .298 .059
PGM-1 .700 730 .097
PGM-2 483 503 .038
DIA-1 .630 .643 .037
DIA-2 .683 .696 .040
DIA-3 -.037 -.009 .027
GOT-2 253 267 .019
APX-2 452 474 041
CPX-1 407 439 .053
RUB-2 912 .940 .320
ME-2 .703 728 .084
MNR-1 -.241 -.210 .025
MNR-2 -.118 -.108 .009
EST-1 270 281 .015
EST-2 261 .267 .007
EST-3 .605 .614 .022

Promedio 440 A74 .060



Cuadro 7. Resumen de los estadisticos de F en todos los
loci en las nueve poblaciones de Ch. alternans.

Ch. alternans

Locus F(IS) F(T) F(ST)
ACPH-1 689 791 330
ACPH-2 677 697 061
AcPH-3 678 733 171
6PGD-1 738 755 068
6PGD-2 351 448 150
IDH-1 710 730 071
SDH-2 456 498 077
G6PD-1 280 327 066
GDH-2 571 636 152
LAP-2 423 484 107
MDH-4 699 706 022
MDH-5 419 450 054
PGI-1 909 919 115
PGI-2 461 505 081
PGM-1 578 633 129
PGM-2 256 404 199
DIA-1 525 615 191
DIA-2 652 749 279
DIA-3 707 762 188
GOT-2 007 032 025
APX-2 787 802 069
CPX-1 536 596 128
RUB-1 1.000 1.000 009
RUB-2 530 556 055
ME-2 699 803 344
MNR-1 -.705 - 536 099
MNR-2 454 488 061
EST-1 641 743 284
EST-2 263 345 111
EST-3 440 559 212

Promedio 482 .556 143



Cuadro 8. Resumen de los estadisticos de F en todos los
loci en las tres poblaciones de Ch. tuerckheimii.

Locus F(I1S) F(T) F(ST)
ACPH-1 .845 875 196
ACPH-2 -.101 -.071 .027
ACPH-3 233 .302 .089
6PGD-1 797 .810 .067
6PGD-2 564 .603 .089
IDH-1 .837 861 150
SDH-2 1.000 1.000 .029
G6PD-1 .758 .760 .010
LAP-2 044 112 071
MDH-4 1.000 1.000 .010
MDH-5 1.000 1.000 012
PGI-1 .685 .709 075
PGI-2 454 460 011
PGM-1 .267 .296 .039
PGM-2 122 234 128
DIA-1 -011 -.003 .007
DIA-2 .387 .657 440
GOT-2 .384 391 011
GOT-3 547 715 370
APX-2 120 141 024
CPX-1 073 134 .066
RUB-1 1.000 1.000 .050
EST-1 671 691 .060
EST-2 327 .345 .028
EST-3 252 .289 .051
EST-4 .038 100 .065

Promedio 414 476 .106
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Figura 1. Dendograma obtenido por un analisis de grupos con base en @ agoritmo UPGMA
(cluster analysis using unweighted pair group method). El coeficiente utilizado fue el deNe

(1978) (identidad genética no sesgada). Los estadisticos estimados fueron: Farris (1972) 'f'

2.834; Prager and Wilson (1976) "F' = 3.296; desviacion estandard (Fitch and

Margoliash,1967) = 5.199; y coeficiente de correlacion co-fenética=.980.
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mayoriadelosloci presentan poca heterocigosidad con respecto alo esperado en
equilibrio Hardy Weinberg (Cuadro 6).

Para Ch. alternans, los valores promedio de los estadisticos F fueron més dtos para
FIT y menores para FST. Nuevamente hay poca diferenciacion entre poblaciones, aunque
mayor que las poblaciones de Ch. elatior, y la mayor estructuracion es anivel
intrapoblaciona (Cuadro 7). Finamente, para Ch. tuerckheimii, el patron es muy similar al
de Ch. alternansy losvaloresde FISfue de 0.414, el de FIT de 0.476 y el de FST de 0.106
(Cuadro 8).

L os resultados de este estudio indican que las poblaciones de las tres especies de
Chamaedorea muestran niveles de variacion genética altos comparados con otros reportados
para zonas tropical es. L as poblaciones entre especies no se encuentran diferenciados
genéticamente aungue |a separacion genética entre especiesesmuy clara. En el caso delas
poblaciones de Ch. tuerckheimii no muestra tendencias distintas a poblaciones comunes
como las de Ch. alternans a pesar de que se encuentra seriamente amenazadas. Sin embargo,
es claro que existen muy pocas poblacionesy en los sitios remanentes, hay muy pocos
individuos.
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CAPITULO 3.

VARIACION GENETICA DE
CHAMAEDOREA ALTERNANS Y SU RELACION
CON ALGUNOS PARAMETROS DEMOGRAFICOS

EN LA SELVA DE LOSTUXTLAS, MEXICO



Resumen

En este trabajo se describen la variacion y estructura genética a nivel de ADN de una
poblacién de la palma Chamaedorea alternans creciendo en la selva de 'Los Tuxtlas' revelada
por medio de los marcadores moleculares RAPDs. Se andliza la relacion entre la variacion
genética y algunos pardmetros demograficos como categorias de edad, tamafio, produccién de
edtructuras reproductivas y sexo. Se amplificaron un total de 53 fragmentos con 5
oligonucleatidos. El polimorfismo fue de 0.75 en los individuos adultos y de 0.89
cuando se incluyeron los datos de las plantulas. La probabilidad de encontrar 2 palmas adultas
con € mismo patrén de bandeo fue de 1.5 x 10™ con los 5 oligonucledtidos utilizados. Los
elevados niveles de diversidad genética (H =0.3) pueden ser mantenidos por el flujo génico
causado por la dispersion del polen y de las semillas y sugieren que C. alternans no ha sufrido
efectos importantes por deriva génica o por endogamia. El que no se hayan encontrado
diferencias significativas (P=0.05) en los niveles de variacion genética entre las distintas
categorias consideradas y los bagjos niveles de diferenciacion genética entre subpoblaciones
(Gst=0.0332), categorias de edad (Gst=0.039) y tamafio (Gst= 0.1091) confirman la existencia
de un elevado flujo génico espacial y posiblemente temporal. S6lo siete de 38 loci presentaron
diferencias significativas (P=0.05) en las frecuencias alélicas entre las subpoblaciones. Por otro
lado, siete loci son polimérficos en las plantalas y monomorficos en los adultos, esto indica
gue existe un flujo génico via polen de una fuente diferente de los individuos muestreados. La
tendencia que se observa en la produccion de estructuras reproductivas durante €l periodo
1995-1995 es que entre mas homécigo recesivo es un individuo, mayor es la produccién,
excepto en el numero de flores por inflorescencia, aungque la Unica relacion significativa
(P=0.05) fue con la produccion de infrutescencias. Los niveles de diferenciacion entre sexos fueron

también muy bgjos (Gst = 0.056) y ho se presentd ninguna banda exclusiva para uno de |0s sexos.



Introduccién

El estudio de la evolucion es en parte, d estudio de la variacion entre los organismos y sus
consecuencias. La estructura genética de una poblacion determina el potencial evolutivo de una
especie y es afectada tanto por factores demogréficos como genéticos. Los factores demogréficos
incluyen todos los procesos que determinan la historia de vida de una especie y los factores
genéticos incluyen procesos como la mutacién, recombinacion, deriva génica y seleccion (Nei,

1987; Hartl y Clark, 1989).

La variacién genética de una poblacién esta formada por la suma de toda la variacién
genética entre los individuos dentro de una poblacion y se mide con pardmetros como el
polimorfismo, P y la diversidad genética o heterocigosidad promedio, H. Un locus se considera
polimdrfico s su aelo mas comun presenta una frecuencia mayor de 0.95 (Hartl y Clark, 1989).
La diversidad genética, H es el porcentaje de heterécigos por locus esperados de la poblacién, es
decir, la proporcion esperada de loci heterdcigos en un individuo escogido d azar. Para medir la
distribucion de la variacion genética la diversidad genética total de la poblacién (Ht) puede
descomponerse en la diversidad genética dentro (H9) y entre (Dg) subpoblaciones. La magnitud relaiva
de la diferenciacion genética entre subpoblaciones puede sr medida mediante € coeficiente de

variacion genética, Gst=Dst/Ht, que variade 0 a1 (Nei, 1987).

Utilizando estos parametros se han determinado los niveles de variacién y la estructura
genética dentro de diferentes especies, mediante la variacion en la electroforesis de proteinas (Harris,
1966; Lewontin y Hubby, 1966). Revisiones recientes de un gran nimero de este tipo de estudios han
revelado por un lado, que la mayor parte de los estudios de genética de poblaciones se han llevado a

cabo con especies de comunidades de climas templados, principal mente anuales, perenes de vida corta o



coniferas; y que son escasos |os trabajos de este tipo con herbaceas de vidalarga, especies de
arboles de angiospermas 0 de monocotiledéneas y por otra parte, que la variacion genética en las
poblaciones vegetales no se digtribuye a azar y que los niveles y estructura de esta variacion son
afectados por € sistema de apareamiento, flujo génico, dispersion y seleccion (Howe et al., 1985;

Hamrick y Loveless, 1986; Hamrick, 1990; Hamrick et al., 1992; L oveless, 1992).

Uno de los factores mas importantes que moldea la estructura genética de las poblaciones
es el flujo génico, niveles elevados de flujo génico aumentan el tamafio efectivo delas poblacionesy
reducen la diferenciacion local por deriva génica o seleccion naturd; mientrasquesi € flujo génico es
limitado se reduce e tamafio efectivo de las poblaciones y aumenta la diferenciacion entre
subpablaciones (Fleming y Heinthaus, 1981; Levin, 1988; Howe, 1989; 1990; Slatkin, 1993). El

flujo génico estadado por ladispersién de polen y de semillas (Levin, 1981).

Una baja dispersién de polen puede resultar en devadas tasas de autofecundacion o fecundacion
entre individuos cercanos. La mayoria de los arboles tropicaes presentan atos niveles de fecundacion
cruzada y e dioicismo es relativamente comun (Baway Opler, 1975; Bawa, 1980; Bullock, 1985). El
estudio de la estructura genética poblaciond y de los sistemas de gpareamiento de los arboles tropicales ha
mostrado que con pocas excepciones (ver Murawski et al., 1990; Murawski y Hamrick, 1991; Murawski
et al., 1994), latasa de entrecruzamieno es mayor de 0.80 (e.g. O'Malley y Bawa, 1987; O'Malley et al.,

1988; Eguiarte et al., 1992; Boshier et al., 1995).

La dispersion de semillas es € segundo componente del flujo génico en las poblaciones.
Algunos autores (Levin, 1981; Fenster, 1991; Rasmussen y Brodsgaard, 1992) consideran que d flujo
génico via semillas es menor que € flujo génico via polen, lo cua puede explicar en parte porque €l

mecanismo de polinizacion predice demaneramas adecuada la distribucion de la variacion genética dentro



y entre poblaciones que d mecanismo de dispersion de semillas (Hamrick y Godt, 1989; Hamrick et al.,
1992). Aungue Hamrick (1993) estudiando tres especies tropicales con diferentes densidades poblacionaes
y mecanismos de dispersién de semillas encontrd que las especies con semillas dispersadas por viento y con
baja densidad poblaciona presentan una mayor estructura genética en sus plantulas que las especies con

semillas dispersadas por animales o con densidades mayores.

Entonces, entre otros factores, € flujo génico via polen y via semillas, asi como la distribucion
espacia de los individuos dentro de una poblacion tienen importantes efectos sobre la estructura genética.
Particularmente, en las comunidades de selva tropica se presenta una gran diversidad de especies, de las
cuales algunas presentan una gran abundanciay densidad, mientras que otras son poco abundantes (Hubbell y
Foster, 1983; Bongers et al., 1988). Los individuos reproductivos de especies poco abundantes pueden
estar muy separados entre si, 1o cual podria resultar en autofecundacién (Murawski et al., 1990; Murawski
y Hamrick, 1991) o bien, promover € flujo de polen alargas distancias (Boshier et al., 1995). En las especies
con elevadas densidades poblacionales podria ser mayor la probabilidad de apareamientos entre individuos

cercanosy pos blemente emparentados (Hamrick y Loveless, 1986; Baway Ashton, 1991; Loveless, 1992).

Los datos de 97 estudios de la genética de especies tropicaes lefiosas (Loveess, 1992) han
mostrado que los niveles de diversidad genética son elevados paralos arboles tropicales y que gran parte
de edta diversidad se presenta a nivel intrapoblacional (Hamrick y Godt, 1989; Hamrick, 1990;
Loveless, 1992), lo cua se explica por las elevadas tasas de fecundacion cruzada en arboles tropicales
debido a sistemas como €l dioicismo, protandria, heterostilia e incompatibilidad genética (Bawa, 1974;
Bawa y Opler, 1975; Baker et al., 1983; Bawa et al., 1985). Aun cuando € conocimiento actual

sobre la ecologia, genética y evolucion de las especies de selva es fragmentario, el uso de las



técnicas de la electroforesis de enzimas y de los marcadores moleculares, asi como el estudio de la
polinizacion, biologia reproductivay sistemas de apareamiento incrementaran nuestro entendimiento de la
biologia de las especies de selva, necesarios para su conservaciéon y manegjo (Bawa, 1990, Bawa y

Krugman, 1991).

Como se menciond anteriormente, la estructura genética de las poblaciones ha sido
determinada comunmente mediante la variacion enziméatica. Esta técnica se basa en las diferencias de
carga eléctricay peso molecular entre variantes de enzimas especificas, las cuaes pueden ser diferenciadas
por medio de una electroforesis. Desafortunadamente la electroforesis de enzimas presenta algunas
limitaciones: los genes detectados no son representativos del genoma en general, debido a que sélo
pueden ser estudiados los genes que codifican para enzimas solubles, y de estos sdlo se detectan las
diferencias de nucledtidos que cambian la composicion de aminoacidos y s6lo los cambios de
aminoacidos que pueden cambiar la carga o peso molecular de la molécula pueden ser

identificadas; por lo tanto, €l polimorfismo que revelan eslimitado (Schaal et al., 1991).

Existen varias formas de detectar un mayor polimorfismo genético directamente de la molécula
de ADN. Los marcadores moleculares basados en lareaccién en cadena de la polimeraza (PCR,
"Polymerasa chain reaction”; Saiki et al., 1985; Scharf et al., 1986) incluyendo €l polimorfismo en
longitud de endonucleasas de restriccion (RFLP-PCR, "Restriction fragment length polymorphisms based
on PCR"), minisatélites (VNTR, "Variable Number of Tandem Repeats’, Jeffreys et al., 1985) y
RAPDs ("Random Amplified Polymorphic DNAS", Welsh y McClelland, 1990 ; Williams et
al., 1990 ; Caetano-Anollés et al., 1991) son una variedad de técnicas gpropiadas para estudios de
genética de poblaciones en plantas (Bachmann, 1994). En particular los RAPDs aln cuando se trata de

marcadores dominantes, han sido mas utilizados debido a que es una técnica sencillay € nimero de



oligonucledtidos disponibles es ilimitado, muestrean aleatoriamente € genoma y no requieren de un

conocimiento previo de la secuencia de ADN. Esta técnica se basa

en la probabilidad estadistica de que se presenten sitios complementarios a un oligonucledtido
disefiado aleatoriamente a lo largo del genoma. Los polimorfismos !diferencias en el nimero de
bandas) entre los individuos generados por los RAPDs se deben a cambios en la secuencia de los
nucledtidos en los sitios de acoplamiento y por insercion o delecion de los fragmentos en estos sitios

(Williamset al., 1990 ).

Los resultados de los estudios que utilizan los RAPDs para describir la variaciéon y
estructura genética de las poblaciones (e.g. Mosseler et al., 1992; Gustafsson y Gustafsson, 1994;
Peakall, 1995; Roelofs y Bachmann, 1995; Steward y Excoffier, 1996; Paran et al., 1997) han
encontrado niveles mayores de variacion y han permitido estudiar la estructura genética en
especies en las cuales se habia detectado poca o nula variacion con enzimas (Brauner et al., 1992;

Rossetto et al., 1995; Friar et al., 1996; Tuskan et al., 1996).

En este trabgjo se estudian los niveles de variacion y la estructura genética, asi como su
relacion con parametros demogréaficos como categorias de edad, tamafio, sexo y produccion de
estructuras reproductivas de una poblacion de Ch. alternans en la selva tropical de Los Tuxtlas

mediante € uso de los marcadores moleculares RAPDSs.

Objetivos:
1. Describir la variacion y estructura genética de una poblacion de Chamaedorea alternans enla

selvade"Los Tuxtlas' por medio de los marcadores moleculares RAPDs.

2. Estimar si existen diferencias en la variacion genética entre las diferentes categorias de



tamafio, edad y sexo.
3. Determinar larelacion entre la variacion genéticay la produccion de estructuras reproductivas

durante € periodo reproductivo de 1995-1996.

Sistemade estudio

Ch. alternans es una palma dioica, anemdfilay con frutos carnosos. Es de las especies mas
comunes del sotobosque de Los Tuxtlas (Oyama, 1984; Bongers et al., 1988). Estudios previos de
esta especie han documentado algunos aspectos de su biologia (cf. C. tepejilote). Andlisis detallados
de los pardmetros demogréficos a nivel individua y de poblacién mostraron que la predacion de semillas
por la larva del curculiénido Eugeraeus unifasciatus Campion (Oyama, 1991) y la mortalidad de
plantulas son los estados mas criticos de su ciclo de vida; y que individuos del mismo tamafio pueden
producir diferencialmente inflorescencias por dos érdenes de magnitud (Oyama, 1987; 1990). El estudio
de la fenologia reproductiva de esta especie (capitulo anterior) indica que existe una gran
variacion en € rendimiento de frutos entre los individuos de Ch. alternans y éste parece estar limitado por
una combinacion de limitacion de recursos, polen y posiblemente depresion por endogamia. Por otro
lado, s6lo una pequefia fraccion de la poblacion contribuye a la produccién de frutos anual. En
observaciones fenolégicas llevadas a cabo durante 4 afios, 15 individuos de la poblacion
produjeron mas del 82% de los frutos (Oyama, 1987), y observaciones durante un periodo
reproductivo (capitulo anterior) indican que 5 individuos (20% de los individuos reproductivos
femeninos) produjeron el 75% de los frutos de la poblacion, 1o cua puede tener implicaciones sobre

la estructura genética de la poblacion.

Sitio de estudio



La colecta de material se llevo a cabo en un sitio permanente de 600m? dentro de
la Estacion de Biologia Tropical "Los Tuxtlas". La descripcion del sitio se presentaen € capitulo

anterior.

M étodos.

Material vegetal. Se midid y cuantificO e nimero de nudos de todos los individuos
reproductivos de la poblacién dentro de un area de 600 m’ y se registré su sexo (periodo
reproductivo de 1995, 62 individuos en total: 25 femeninos y 37 masculinos). Se colectaron hojas de
cada uno de estos individuos, se lavaron y se congelaron en nitrégeno liquido para su transporte y se
almacenaron a -80°C hasta la extraccion de ADN. Durante la época de fructificacion (1996) se
colectaron semillas de cada individuo. Se germinaron y se degjé crecer a las plantulas en una camara de
crecimiento hasta tener un tamafio adecuado para la extraccion de ADN (Se utilizaron un tota de 86
plantulas).

Trabgjo de laboratorio.

La extraccion de ADN de Ch. alternans se llevo a cabo siguiendo el protocolo recomendado
para arboles tropicales (de la Cruz et al., 1995) y posteriormente se purifico el ADN siguiendo un
protocolo de limpieza. Los extractos de ADN se analizaron en geles de agarosa al 0.8%. La

cuantificacion de ADN se determiné usando un mini-fluorémetro (Hoefer Scientific Instrumente).

Amplificacion de ADN. Se probaron 20 oligonucledtidos decdmeros de Operon
Technologies Inc. (Alameda Calif, USA) como primers para la amplificaciéon. Con 11 de estos
oligonucleétidos se obtuvieron amplificaciones. Se utilizaron primers con un contenido de G o
C no mayor del 60%, éstos se eligieron tomando en cuenta la cantidad y claridad de las bandas

amplificadas y € polimorfismo. El volumen total de la reaccion fue de 25 ul conteniendo 10 ng de



ADN gendmico, 1 x buffer (Promega; 50mM Kcl, 10 mM Tris Hcl, pH9. 0.1% Triton x-
100=, 2 mM Mgd2, 0.1 mM de cada nucleétido dATP, dCTP, dGTPy dTTP, 0.2 pM del primer y
1.5 U de Tag DNA polymerasa (Promega). Cada reaccion se llevo a 30 tul con aceite mineral estéil
para evitar la evaporacidn durante la reaccion.

Las amplificaciones se llevaron a cabo en un termociclador modelo PTC-100 (MJ Research)
programado a 45 ciclos de 1 min a 94° C (desnaturalizacion), 1 min a 38°C (alineacion), 30s a 54°C
(para evitar alineaciones erroneas), 2min a 72°C (extension) con una extension final de 15
min a 72°C. Los productos de la amplificacion fueron separados en geles de agarosa al 1.4%
corridos a 120V en 0.5x TBE por 4 h. Los geles se tifieron con bromuro de etidio y se visualizaron y

fotografiaron con luz UV.

Andlisis. Los fragmentos de cada | ocus fueron tomados como presente (1) o ausente (0) para
cada uno de los individuos. S6lo se tomaron en cuenta las bandasque podian identificarse claramente en
todos los individuos, eliminados del andlisis aquellos paralos cuales no se logré obtener un patrén de
bandeo claro para el total de las bandas. Cada banda fue considerada como un locus independiente.

Se llevé a cabo una correlacion pareada de Spearman entre las bandas obtenidas. Las bandas para
las cuales la correlacion fue perfecta (1 6 -1) fueron eliminadas. Este procedimiento asegura que un solo
locus fue muestreado (Whitkus et al., 1997). Para eliminar sesgo en las estimaciones de |os parametros de
diversidad genética se eliminaron los loci cuya frecuencia de homécigos recesivos fuera mayor de 3/N,
donde N es el nimero de individuos de la poblacién (Lynch y Milligan, 1994).

La poblacion fue subdividida en masculino (n = 35) y femenino (n = 17) y en plantulas (n = 86)

e individuos reproductivos (n = 52) para e andlisis por edades. En el caso de nUmero de
inflorescencias producidas y longitud de la palma la subdivision de la poblacion se hizo de

manera diferencial entre sexos (Tabla 1), ya que se han observado diferencias en estos parametros entre



sexos (Oyama, 1987). Para ver s existe una estructura espacial de la poblacion se consideraron dos
parches de 16 individuos dentro de ésta separados entre si por 10m de distancia. Para cada caso y cada
componente de la poblacién se calcularon |os siguientes parametros genéticos. € nimero efectivo
de alelos (ne), la diversidad genética (h, Nei, 1973) y € indice de diversidad de Shannon (I). Ademas se
llev6 a cabo € andlisis de diversidad genética para poblaciones subdivididas (Nei, 1987). Todos los
parametros poblacionales fueron calculados por medio del programa GENPOP desarrollado por
Raymond y Rousset (1995a, b) para datos dominantes y diploides. Aln cuando se siguieron las
restricciones en el nimero de bandas tomadas en cuenta para el andlisis (Lynch y Milligan, 1994;
Whitkus et al., 1997), puede existir un sesgo en las estimaciones de diversidad genética debido a la
dominancia del marcador. Sin embargo, € objetivo de este trabgjo es comparar los niveles de diversidad
entre los componentes de la poblacion, 1o cua no se be afectado si consideramos que este sesgo se

distribuye aleatoriamente dentro de la poblacion.

Tabla 1. Categorias de subdivision de la poblacion en funcién de lalongitud de los
individuos y del nimero de inflorescencias producidas durante el periodo de
floracion de 1995-1996.

Caegoria femeninos (n) Masculinos (n) Tota
Longitud 1 0-100 (N 0-150 (22) 29
(cm) 11 100-200 () 151-300 (9) 15
111 > 200 “@ > 300 @ &
NUmero de A 1-4 (12 1-7 (14 26
inflorescencias B £-8 (2 &-14 (15) 17
C > 8 ©) >14 () 9

Se llevaron a cabo correlaciones paramétricas de la variacion genética con respecto a la
produccion de estructuras reproductivas durante el periodo de 19951996. Las caracteristicas
reproductivas fueron el nimero de inflorescencias, el nimero de flores, flores por inflorescencia,
nimero de infrutescencias, nimero de frutos y rendimiento de frutos (frutos/flores) por individuo. La

variable



independiente utilizada fue la proporcién del nimero de bandas por individuo como una estimacion
de la variacion genética obtenida con los RAPDs.

Para complementar los resultados se emplearon los métodos de taxonomia numérica para
estimar las relaciones genéticas entre los individuos en la poblacién. Debido a que existen varias
posibles razones para la ausencia de un fragmento especifico en los datos obtenidos con RAPDs
(Bowditch et al., 1993; Backeljau et al., 1995), el uso de un coeficiente que omita la
consideracion de los datos negativos es més adecuado. En este caso se utilizaron los
coeficientes de similitud de Dice: d(J,K) = 2NJ,K/NJ + NK y de Jacard: Jd (J, K) = 1-NJK/(NJ+ NK)
- NJK donde Jy K son dos diferentes plantas, NJK es el nimero de bandas compartidasy Nj y NK
es el nimero total de bandas de las plantas Jy K respectivamente. La probabilidad de encontrar 2
individuos con e mismo patrén de bandeo (P) se calculé como la similitud promedio (5) elevada por
el niimero promedio de bandas por planta (N): S* (Nybom y Hall, 1991).

Con cada una de las matrices de similitud se llevd a cabo un andlisis de clasificacion
aglomerativa (UPGMA, "unweighted pair group method") y se gener6 la clasificacion consenso

para ambos coeficientes utilizando el programa NTSY S-pc (Rohlf, 1993).

Resultados

El nimero de fragmentos de ADN amplificados por cada primer varia de 8 a 13 (Tabla 2). El

tamario de los fragmentos va de 452 a 2028 pb. Se amplificaron un total de 53 fragmentos producidos

por los 5 primers, de los cuales el 75% fueron polimorficos en los individuos adultos, aumentando el

polimorfismo a 89% cuando se incluyeron los datos de las plantulas. Se eliminaron 10 individuos del andlisis

debido a que no se encontré un patrén de bandeo claro paralas 53 bandas.



Tabla 2. Resumen de los datos obtenidos con |os marcadores moleculares RAPDs con 5 primers paran = 13 6
plantas de Chamaedorea alternans (52 adultos y 86 plantulas). En esta tabla se muestra la secuencia,
el niUmero de bandas obtenidas, el nimero de bandas promedio asi como €l intervalo por genotipo y
el tamafio de las bandas. Se muestra también la probabilidad de encontrar a 2 individuos con el
mismo patrén de bandeo (P, ver texto) para cada primer.

Secuenciadel primer NUmero debandas No. promedio de Tamao p
5a3" (polimdrficas: adultos,  bandas/planta (pares de bases)

noblacion tota) (intervan)
(FZ%IAA GOTTCC 13(9. 11) 8.9(6-11) 452-1845 0.33
(':31(:33CTGCA GAA 11811 9.0(7-11) 492-2028 0.53
'II:'1GACTGCA GGT 13(11.12) 8.7(6-12) 522-1660 0.19
E%?A GTACTCC 8(6.7 6.1(3-8) 676-1722 0.54
g(?AGTA CTGG 8(6, 6) 4.7(3-7) 675-1170 0.58
total 53140. 47 37.33(32.43) 452-2028 1.5x10™

El andlisis de correlacion por rangos de Spearman redujo € andlisis a las bandas polimérficas,
reduciendo de esta forma la posibilidad de duplicar el muestreo del mismo locus. Con el tamafio de muestra
de 52 para el analisis de la poblacién adulta y de 138 para €l andlisis de adultos y plantulas no se
presentaron loci cuya frecuencia fuera mayor de 0.94 o de 0.97 respectivamente, a excepcion de los loci
monomorficos. Los parametros genéticos se basaron Gnicamente en los loci polimérficos para satisfacer

estarestriccion (40 loci para adultosy 47 para adultos y plantulas de un total de 53 loci).

Con el oligonucledtido F14 la probabilidad de encontrar 2 individuos con el mismo patrén de
bandeo fue de 0.19 (tabla 2); con los datos generados por 2 (F9 y F14) y 3 oligonucledtidos (F9, F13 y
F14) esta probabilidad disminuye a 1.6 x 10°y 3.14 x 10" respectivamente. Para cada individuo adulto se

obtuvo un patrén dnico con los 5 oligonucledtidos utilizados (P = 1.5 x 107).

Estructura espacia de la poblacion.
Para cuantificar la estructura espacia de la poblacion se consideraron dos subpoblaciones de 16

individuos reproductivos cada una. El niumero promedio de alelos por locus (na) fue mayor que el
numero efectivo de alelos por locus (ne) en este y en los siguientes casos indicando que uno de los
alelos es més comun que €l otro. La heterosis total esperada para la poblacion fue de Ht=0.3398. La
mayoria de la variacién genética se presenta entre los individuos, Hs=0.3285 y el coeficiente de

diferenciacion entre las subpoblaciones fue de sélo Gst=0.0332. Con unamigracién (Nm) de 7.28 por



generacién entre las subpoblaciones. La variacion genética de la poblacién 1 fue ligeramente menor (h =
0.3198, 1=0.4729) que la de la poblacién 2 (h=0.3372, 1=0.5025), aunque estas diferencias no son
significativas (t, p<0.05). Sdlo sete delos 38 loci presentaron diferencias significativas en las frecuencias
aldlicas entre las subpoblaciones y se trata de loci monomérficos en una subpoblacién y polimdrficos en la

otra (tabla 3).

Tabla 3. Frecuencias ddlicas para dos subpoblaciones de Chamaedor ea dtemansy lapruebadey’ paralaheterogeneidad en
frecuencias déicas entre las subpoblaciones paralos 38 loci polimdrficos.

Poblacion 1 Poblacion 2.
Locus Aldo0 Aldo1l Aldo0 Aldo1 y2 p
92 0.5000  0.5000 03536  0.6464 0.701333 0.402336
93 0.8660  0.1340 0.8292  0.1708 0.084182 0.771708
95 0.6614  0.3386 0.7500  0.2500 0.302129 0.582551
96 0.7906  0.2094 0.7906  0.2094 0.000000 1.000000
97 0.2500  0.7500 0.2500  0.7500 0.000000 1.000000
99 03536  0.6464 0.6124  0.3876 2.146085 0.142934
9,10 0 1.0000 0.2500  0.7500 4571429 0.032509"
911 0.8292  0.1708 0.8292  0.1708 0.000000 1.000000
912 0.8660  0.1340 0.7906  0.2094 0.320269 0.571446
13,2 0.3536  0.6464 0.2500  0.7500 0.407135 0.523427
134 0 1.0000 0.2500  0.7500 4571429 0.032509"
136 0.6614  0.3386 0.6614  0.3386 0.000000 1.000000
137 02500  0.7500 0 1.0000 4571429 0.032509"
138 0.2500  0.7500 0 1.0000 4571429 0.032509"
13,9 0.5000 0.5000 0.5590 0.4410 0.111846 0.738052
13,10 0.8660  0.1340 0.6124  0.3876 2.669926 0.102261
14,1 0.3536  0.6464 0.4330 0.5670 0.21 1684 0.645451
142 0.8292  0.1708 0.7500  0.2500 0.301699 0.582819
14.3 05590  0.4410 04330 05670 0.508099 0.475963
14,4 07906  0.2094 0.7500  0.2500 0.074413 0.785017
14,5 0.7071  0.2929 0.6614  0.3386 0.077231 0.781086
146 0.9354  0.0646 1.0000 O 1.067854 0.301431
147 05590  0.4410 0.6614  0.3386 0.352828 0.552516
148 05590  0.4410 04330  0.5670 0.508099 0.475963
14,10 0.2500 0.7500 0 1.0000 4571429 0.032509"
1411 0.8292  0.1708 0.7906  0.2094 0.077355 0.780914
151 0.3536  0.6464 0 1.0000 6.871591 0.008758"
15,2 0.9014  0.0986 0.9014  0.0986 0.000000 1.000000
154 0.8292 0.1708 0.9014  0.0986 0.358042 0.549596
155 0.5000  0.5000 0.5000  0.5000 0.000000 1.000000
157 0.3536  0.6464 04330 05670 0.211684 0.645451
15,8 0.4330  0.5670 0.2500  0.7500 1.191522 0.275023
16,2 0.2500  0.7500 0 1.0000 4571429 0.032509"
16,4 10000 O 0.9014  0.0986 1.659624 0.197654
16,5 0.8660  0.1340 08292  0.1708 0.084182 0.771708
16,6 0.8292  0.1708 0.6614  0.3386 1.185463 0.276247
16,7 06614  0.3386 0.5000  0.5000 0.856307 0.354774

1000000



Variacion genética entre edades.
Al comparar la variacion genética entre los individuos adultos y las pléantulas producidas en 1996

no se encontraron diferencias significativas. El nimero de loci polimorficos para las plantulas fue
mayor (43) que paralos individuos adultos (40). La diversidad genética promedio de |a poblacién fue
de Ht=0.2987. Los niveles promedio de diversidad genética fueron menores en la poblacion adulta
(h=0.2854, 1=0.4329) que en las plantulas (h=0.2888, 1=0.4436), pero las diferencias no fueron
significativas al aplicar la prueba de t (p<0.05). La variacion genética dentro de cada edad fue de
Hs=0.2871. El coeficiente de diferenciacion reflgja que solo el 3.9% de la variacion total se debe ala
diferenciacion entre adultos y plantulas. Al llevar a cabo € mismo andlisis pero dividiendo alosindividuos
adultos en tres categorias de edad se encontrd que la diversidad genética es menor conforme aumenta la
categoria de edad. En los individuos menores de 25 nudos la diversidad genética fue de h=0.2829 e
1=0.4256; en los de entre 25 y 30 nudos de h=0.2273 e 1=0.3341 y en los mayores de 50 nudos
de h=0.2052 e 1=0.3010. Aunque, tampoco se encontraron diferencias significativas en los parametros de
diversidad genética entre edades (t, p<0-05).

Para el 46.8% (22) de los loci se presentan diferencias significativas en las frecuencias alélicas
entre adultos y plantulas (tabla 4). Siete loci son polimérficos en las plantulas y monomérficos en los
adultos (9.8, 9.13, 13.1, 13.5, 13.1 1, 14.9
y 15.6), esto indica que existe un flujo génico via polen de una fuente diferente de los
individuos muestreados, aunque hay que tener cuidado con esta consideracion debido a la

natur aleza dominante del marcador.



Tabla 4, Prueba de x° para |la heterogeneidad de las frecuencias alélicas entre plantulas
agulltos de éjhamaedorga a?lternans 9 b v

nara cadaiinn delns 4R loci nolimaArficns

Plantulas )

Locus Aldo0 Aldo1l Aldo0 Aldol Y, p<

92 0 1.0000 0.3922 0.6078 39.582120 0.000000"
93 09705 0.0795 08321 0.1679 8.281352 0.004005"
95 0.5807 0.4193 0.6651 0.3349 0.971770 0.324239
96 0.7625 0.2375 0.7845 0.2155 0.088543 0.766037
97 0.5603 0.4397 0.1961 0.8039 17.610139 0.000027"
98 0.1868 0.8132 0 1.0000 10.991478 0.000915*
99 0.6647 0.3353 0.4804 05196 4570745 0.032522*
9.10 0.2853 0.7147 0.1387 0.8613 3.933209 0.047342"
o1 0.9524 0.0476 0.8987 0.1013 1.473870 0.224736
9.12 0.8283 0.1717 0.8660 0.1340 0.347955 0.555273
9.13 0.1525 0.8475 0 1.0000 8.762691 0.003075"
131 0.1078 0.8922 0 1.0000 6.011262 0.014215"
13.2 0.2853 0.7147 0.2402 0.7598 0.335849 0.562235
13.3 0.1078 0.8922 0.1387 0.8613 0.293063 0.588264
134 0 1.0000 0.1387 0.8613 12.583602 0.000389"
135 01868 0.8132 0 1.0000 10.991478 0.3009i 5"
13.6 0.7548 0.2452 0.6934 0.3066 0.623367 0.429799
13.7 0.2853 0.7147 0.240?2 0.7598 0.335849 0.562235
13.8 0.3235 0.6765 0.1387 0.8613 5.844230 0.015628"
13.9 0.8283 0.1717 0.5883 04117 0.644925 0.001899'
13.10 0.7924 0.2076 0.7596 0.2404 0.203821 0.651654
1311 0.1078 0.8922 0 1.0000 6.011262 0.014215"
141 0.3888 0.6112 0.3397 0.6603 0.335229 0.562596
14.2 08141 0.1859 0.7966 0.2034 0.063794 0.800597
14.3 0.3735 0.6265 0.4160 0.5840 0.245928 0.619957
14.4 0.8826 0.1174 07721 0.2279 2.961119 0.085289
145 0.3410 0.6590 06651 0.3349 13.687296 0.000216"
14.6 0.9584 0.0416 0.9707 0.0293 0.137543 0.710736
14.7 0.4313 0.5687 05718 0.4282 2550177 0.109656
14.8 0.8422 0.1578 05189 04811 16.817577 0.000041"
14.9 0.1078 0.8922 0 1.0000 6.011262 0.014215"
14.10 0.1525 0.8475 0.1387 0.8613 0.049304 0.824278
1411 0.8069 0.1931 0.7966 0.2034 0.021818 0.882572
14.13 0.1078 0.8922 0.1387 0.8613 0.293063 0.588264
151 0 1.0000 0.1961 0.8039 18.211820 0.000020'
15.2 0.6988 0.3012 0.8987 0.1013 7.404992 0.006504*
154 0.8760 0.1240 0.8987 0.1013 0.163260 0.686172
155 0.3735 0.6265 04599 (0.5401 1.002764 0.316643
15.6 01525 0.8475 0 1.0000 8.762691 0.003075"
15.7 0.6195 0.3805 0.3397 0.6603 10.153694 0.001440'
15.8 0.2157 0.7843 0.3669 0.6331 3.737414 0.053207
16.2 0 1.0000 0.1961 0.8039 18.211820 0.000020'
16.4 0.9645 0.0355 0.9507 0.0493 0.157525 0.691446
16.5 0.8069 0.1931 0.8204 0.1796 0.038497 0.844448
16.6 0.7701 0.2299 0.7468 0.2532 0.096746 0.755770
16.7 0.5807 0.4193 05371 0.4629 0.250675 0.616600

16,8 09022 0.0978 0.9405 0.0595 0.623628 0.429702



Variacion genética entre tamafios.
El nimero de loci polimérficos fue de 37, 34 y 25 para las categorias I, I y Il de tamafios

respectivamente. La diversidad genética promedio disminuye conforme aumenta el tamafio. La heterosis
esperada de 0.3197, 0.2970 y 0.2363, asi como el indice de Shannon de 0.4812, 0.4445 y 0.3469
respectivamente para las categorias |, Il y 111 de tamafios no presentan diferencias significativas (t, p <
0.05). La diferenciacion genética entre los tamafios (Gst =0.1091) es demasiado grande, considerando que se
trata de componentes de la misma poblacién. Por otro lado, el 17.5% (7) de los loci presentaron

diferencias significativas entre las categorias de tamafio (Tabla5).

Relacién de la variacién genética con la produccion de estructuras reproductivas.
El nimero de loci polimorficos fue de 38, 29 y 26 para las categorias A, B 'y C de produccion

de inflorescencias respectivamente. La diversidad genética promedio disminuye conforme
aumenta la produccion de inflorescencias. Los valores de |la heterosis esperada fueron de 0.3395,
0.2562 y 0.2298, y los del indice de Shannon fueron de 0.5079, 0.3824 y 0.3427 para las categorias
A, By C respectivamente,. La diferenciacion genética entre las categorias de produccion de inflorescencias
(Gst=0.1235) es ain mayor que entre las categorias de tamafio pero a igual que en ese caso al aplicar la

prueba de t no se encontraron diferencias



significativas en los niveles de diversidad genética dada por la heterosis esperada ni por € indice de
Shannon entre las categorias (p < 0.05).

Tabla 5. Prueba de heterogeneidad x° de |as frecuengi as actjélicas entre las categorias de longitud, los
Intervalos de cada

catenoria s nresentan en latahla 1

Lonaitud 1 Lonaitud |1 l_onaitud 111

Locus Alelo0 Aldol Aleo0 Aldol Alelo0 Aldol NG p

9.2 0.4549 0.5451 0.3651 0.6349 O 1..0000 5.640949 0.059578
93 0.8305 0.1695 0.8944 0.1056 0.7071 0.2929 1.297181 0.522782
95 0.6695 0.3305 0.8165 0.1835 0 1.0000 15.617700 0.000406"
9.6 0.7428 0.2572 0.7746 0.2254 09354 0.0646 1.369070 0.504325
9.7 0.1857 0.8143 0.2582 0.7418 0 1.0000 2.403040 0.300737
9.9 0.3714 0.6286 0.6325 0.3675 0.5000 0.5000 2.750054 0.252833
9.10 o] 1.0000 0.2582 0.7418 0© 1.0000 10.322158 0.005736"
9.11 0.8710 0.1290 0.9661 0.0339 0.8660 0.1340 1.076325 0.583820
9.12 0.8006 0.1094 0.8944 0.1056 0.7071 0.2929 1.961461 0.375037
13.2 0.1857 0.8143 0.3651 0.6349 0 1.0000 4.423024 0.109535
13.3 0.1857 0.8143 0O 1.0000 O 1..0000 4.764398 0.092347
134 0 1.0000 0.2582 0.7418 0 1.0000 10.322158 0.005736"
13.6 0.7428 0.2572 0.6325 0.3675 0.6124 0.3876 0.836429 0.658221
13.7 0.1857 0.8143 0.3651 0.6349 0 1..0000 4.423024 0.109535
13.8 0.1857 08143 0 1.0000 O 1.0000 4.764398 0.092347
13.9 0.4549 05451 0.7746 0.2254 0.6124 (0.3876 4.191843 0.122957
13.10 0.7428 0.2572 0.7303 0.2697 0.8660 0.1340 0.608538 0.737663
141 0.3216 0.6784 0.3651 0.6349 0.3536 0.6464 0.092347 (0.954876
14.2 0.7192 0.2808 0.8563 0.1437 0.9354 0.0646 2.309154 0.315191
14.3 0.4152 0.5848 0.4472 0.5528 0.3536 0.6464 0.188544 0.910035
14.4 0.7878 0.2122 0.8165 0.1835 0.6124 0.3876 1.353690 0.508218
14.5 0.6433 0.3567 0.8165 0.1835 0.3536 0.6464 4.914836 0.085656
14.6 0.9826 0.0174 0.9661 (0.0339 0.9354 0.0646 0.504003 0.777243
14.7 0.6159 0.3841 0.4472 05528 0.6124 (.3876 1.225762 0.541788
14.8 0.5571 0.4429 (0.5164 0.4836 0.3536 0.6464 1.040287 0.594435
14.10 0.1857 0.8143 0 1..0000 O 1..0000 4.764398 0.092347
1411 0.8305 0.1695 0.7746 0.2254 0.7071 0.2929 0.642012 0.725419
14.13 o] 1.0000 O 1.0000 0.3536 0.6464 16.451 175 0.000268'
15.1 0.2626 0.7374 0 1..0000 O© 1..0000 7.076500 0.029064'
15.2 0.8710 0.1290 0.8944 0.1056 1.0000 O 1.137713 0.566172
15.4 0.8906 0.1094 0.8944 0.1056 0.9354 0.0646 0.142387 0.931282
15.5 0.4549 0.5451 0.5164 0.4836 0.3536 0.6464 (.558784 0.756243
15.7 0.3216 0.6784 0.3651 0.6349 0.3536 0.6464 0.092347 0.954876
15.8 0.3216 0.6784 0.4472 05528 (0.3536 0.6464 0.677923 0.712510
16.2 0.2626 0.7374 0 1.0000 O 1..0000 7.076500 0.029064"
16.4 0.9469 0.0531 0.9309 0.0691 21.0000 0O 0.546084 0.761061
16.5 0.7878 0.2122 0.8563 0.1437 0.8660 0.1340 0.451542 0.797901
16.6 0.8710 0.1290 0.5164 0.4836 0.6124 (0.3876 6.940725 0.031106'
16.7 0.4913 0.5087 0.6325 0.3675 0.5000 0.5000 0.833692 0.659122
16,8 0.9469 0.0531 0.8944 (.1056 1..0000 C 1..085744 0.581077

Para once de los 40 loca se presentaron diferencias significativas en |las frecuencias a élicas entre

las categorias de produccion de inflorescencias (tabla 6).



En cinco loci sepresenta polimor fismo en lasfrecuencias alélicasenlaprimera categoriay hacialatercera

categoria estos loci son monomorficos (9.2, 9.7, 14.1, 15.1 y 16.2). En seis loci las frecuencias

alélicas del alelo 0 son menores en la categoria B, que en las otras dos categor ias.

Tabla6. Frecuencias délicas delas categorias A, B y C de produccidn deinflorescencias (losintervalos de cada

cresentan en latabla 1) v lanruebade heterooeneidad x? de las frecuencias aélicas entre cateoorias de
inflorescencias

A

Locus Aldo0

9.2 0.4385
93 0.8086
95 0.7071
9.6 0.8549
97 0.2774
99 0.4385
9.10 0.1961
9.11 0.8771
9.12 0.8086
13.2 0.2774
133 0.1961
134 0]

13.6 0.6504
137 0.2774

138 0.1961
139 0.4385
13.10 0.8086
14.1 0.4385
14.2 0.7845
143 0.5189
144 0.7596

145 0.6504
14.6 0.9608
147 0.5547
14.8 0.5189
14.10 0.1961

1411 0.8086
1413 0

151 0.2774
15.2 0.8987
154 0.9199
155 0.4385
15.7 0.3397
15.8 0.4385
16.2 0.2774
164 0.9405

165 0.8086
16.6 0.8321
16.7 0.6794
16.8 0.9199

Aldo1

0.5615
0.1914
0.2929
0.1451

0.7226
0.5615
0.8039
0.1229
0.1914
0.7226
0.8039
.0000
0.3496
0.7226
0.8039
0.5615
0.1914
0.5615
0.2155
0.4811
0.2404
0.3496
0.0392
0.4453
04811
0.8039
0.1914
1.0000
0.7226
0.1013
0.0801
0.5615
0.6603
0.5615
0.7226
0.0595
0.1914
0.1679
0.3206
0.0801

Aldo0
0.4201
0.8044
0.6417
0.7276
0

0.5941
4]

0.9393
0.8745
o]

0]

0.2425
0.6417
]

]

0.6860
0.6860
0.2425
0.7276
0.2425
0.7670
0.6417
0.9701
0.5941
0.23430

0
0.7670
0]
0
0.8402
0.8402
0.4201
0.3430
O
0
0.9393
0.8044
0.6417
0.2425
0.9701

Alelo|
0.5799
0.1956
0.3583
0.2724
1.0000
0.4059
..0000
0.0607
0.1255
.0000
1.0000
0.7575
0.3583
1.0000
1.0000
0.3140
0.3140
0.7575
0.2724
0.7575
0.2330
0.3583
0.0299
0.4059
0.6570
1.0000
0.2330
1.0000
1.0000
0.1598
0.1598
0.5799
0.6570
1..0000
1.0000
0.0607
0.1956
0.3583
0.7575
0.0299

Aldo0
]

(.9428%
0.5774
0).6667
0

0.3333
4]

0.8819
1..0000
0.3333
0]

0]

0.8819
0.3333
]

0.7454
0.7454
0

0.9428
0.3333
0.8165
0.7454
1.0000
0.5774
0.7454
0

0.8165
0.3333
0

1..0000
0.9428
0.5774
0.3333
0.4714
0]

1..0000
0.8819
0.6667
04714
0.9428

C

Aldo1
1.0000
0.0572
0.4226
0.3333
1.0000
0.6667
1.0000
01181

0
0.6667
1.0000
1.0000
01181
0.6667
1.0000
0.2546
0.2546
1.0000
0.0572
0.6667
0.1835
0.2546

0
0.4226
0.2546
1.0000
0.1835
0.6667
1.0000

0
0.0572
0.4226
0.6667
0.5286
1.0000

0
0.1181
0.3333
0.5286
0.0572

X2
6.047461
0.977025
0.556630
1.798343
8.372105
’1.828252
5.653379
0.468052
2.101688
6.304355
5.653379
9.219788
1.916110
6.304355
5.653379
3.900256
0.850292
6.517888
1.686559
3461591
0.126492
0.326353
0.361079
0.066644
3.880363
5.653379
0.137130
15.210884
8.372105
1.630048
0.951914
0.654484
0.002450
10.902904
8.372105
0.567868
(0.284556
2.256923
7.882872
0.463903

P
0.048620"
0.613538
0.757058
0.406907
0.015206*
(0.400867
0.059209
0.791341
0.349643
0.042759"
0.059209
0.009953
(0.383638
0.042759
0.059209
0.142256
0.653674
(0.038429"
0.430297
0.177143
0.938712
(0.849441
(.834820
0.967227
0.143678
0.059209
0.933733
0.000498
0.015206"
0.442629
0.621290
0.720909
0.998776
0.004290
0.015206'
0.752816
0.867380
(0.323531
0.019420
0.792985



La proporcion del nimero de bandas polimorficas de cada individuo (heter6cigos o dominantes)
fue tomado como un parametro de la variacién genética. Las figuras 1 y 2 muestran |os resultados de
las correlaciones paramétricas |levadas a cabo entre la estimacion de la variacion genética y el
numero de inflorescencias, flores, flores por inflorescencia, infrutescencias, frutosy rendimiento de
frutos (nUmero de frutos/nimero de flores). La Unica correlacion significativa fue la relacion
negativa de la variacion genética con el nimero de infrutescencias. Latendencia que se observa es que entre
mas homacigo recesivo es un individuo, mayor es el nimero de infrutescencias que produjo. Esta misma
tendencia aun cuando las relaciones no fueron significativas, es la que se presenta en el resto de las
caracteristicas reproductivas consideradas, excepto en el nimero de flores por inflorescencia, en donde los

individuos mas homdcigos recesivos produjeron inflorescencias con menos flores.

Variacion genética entre sexos
El nimero de loci polimérficos fue de 40 para los individuos masculinos y de 33 para los

individuos femeninos. Tanto la diversidad genética promedio como € indice de diversidad de Shannon
muestran niveles menores en los individuos femeninos (h=0.3362, 1=0.5095) que en los masculinos

(h=0.2845, 1=0.4272). Sin embargo, a aplicar la prueba det estas diferencias no resultaron significativas



(p<0.05). La mayor parte de la diversidad tota de la poblacién se observd entre los individuos
(Hs=0.3103) y el coeficiente de diferenciacion genética entre |os sexos fue de solo 0.0529. Unicamente
el locus 16,7 present6d diferencias significativas en las frecuencias aélicas entre sexos (tabla 8). Sin

embargo, esta banda no fue exclusiva de uno de los sexos. Analisis multivariado

Tabla 8. Frecuencias alélicas para los 40 loci polimérficos de cada sexo de la poblacion de
~Chamaedor ea alternaras en la selva

- 1 fm_vanirv-wc I masniilinne 5
Locus Aldo0 Aldo1 Aldo0 Aldo1 y PC
9.2 0.4201 0.5799 0.3780 0.6220 0.085191 0.770382
9.3 0.8044 0.1956 0.8452 0.1548 0.135858 0.712434
95 0.7276 0.2724 0.6325 0.3675 0.464042 0.495741
96 0.8044 0.1956 0.7746 0.2254 0.060084 0.806363
97 0.2425 0.7575 0.1690 0.8310 0.396834 0.528729
9.9 0.5423 0.4577 0.4472 0.5528 0.414827 0.519529
910 0 1.0000 0.1690 0.8310 3242417 0.071755
911  0.9075 0.0925 0.8944 0.1056 0.021430 0.883613
912 08745 0.1255 0.8619 0.1381 0.015613 0.900563
Lo geoml fimosn e 0 o0
1:3;@ 07276 63953 8:462 8‘%%8 ' '
2430 : 058027 8:183485
HR 60068  QIEBEER  oer sl
139  0.6860 0.3140 0.5345 0.4655 1.080647 0.298553
B0 QM 0IR  BUROZN G B35
142  0.8745 0.1255 0.7559 0.2441 0.985526 0.320838
143 04201 05799 0.4140 0.5860 0.001721 0.966910
144 06860 0.3140 0.8106 0.1894 1.003533 0.316457
145 06417 0.3583 0.6761 0.3239 0.060890 0.805094
146 09393 0.0607 0.9856 0.0144 0.855319 0.355052
147 04851 05149 0.6094 0.3906 0.721706 0395587
Ml 094048  QiEH0R8 0P 0o7iros
1411 0.7670 0.2330 0.8106 0.1894 0.134612 0.713698
1413 O 1.0000 0.1690 n.g310 3.242417 0.071755
151 (2425 0.7575 0.1690 0.8310 0.396834 0.528729
15.2 , 0.0299 0.8619 0.1381 1.454784 0.227762
Bioommoode  bEMNME  GGRAN i
, 0.4851 0.5149 0.2390 0.7610 3185602 0.074290
158 04201 05799 0.3381 0.6619 0.332180 0.564378
182 9 1.0000 0.2390 0.7610 4.842997 0.027759
e 007 00BYE 0776 (2924 18 0243971
%gfg 8’58312 0.2330 0.7368 85632 438 818644431602
o7 00U BIEE  DoEDRENS Q9K 0001ec2



La clasificacién consenso basada en ambos coeficientes de similitud generd 2 grandes gruposy 1
1 subgrupos, 6 de ellos agrupan exclusivamente individuos del mismo sexo, 4 masculinos y 2
femeninos, mientras que 5 de los subgrupos estan formados por individuos masculinos y femeninos
(Fig. 3). Esta estructura poblacional no responde a una estructura temporal (tamafo o edad), ala

distribucion espacial de los individuos, ni ala produccién de inflorescencias.

Discusion
Los marcadores moleculares RAPDs pueden ser muy Utiles en estudios de identificacion individual.

Este es el primer trabajo con una especie de selvatropical creciendo en su habitat natural, en €l que se logra
identificar genéticamente a cada individuo. Sélo se utilizaron 5 primers con los cuales se lograron
identificar 53 loci paralos cuales cada una de las palmas adultas resulté genéticamente Unica (Tabla 17.
Esto nos indica la gran variacién genética presente en la pablacion de C. alternans, ya que estos marcadores
son sensibles a grado de diferenciacién genética entre las entidades bagjo estudio (Otero et al., 1997). Aunque
existen trabajos previos en los que se ha resaltado la capacidad de estos marcadores para detectar
variacion genética por medio de laidentificacion de individuos, clones o genets, éstos se han llevado a cabo
con plantas cultivadas (p.g. Wolff, 1995; Ko et al., 1996; Miller et al., 1996). Lo anterior ha llevado a
sugerir que estos marcadores pueden también ser muy U(tiles en estudios de sistemas de
apareamiento para andlisis de paternidad (Lewisy Snow, 1992; Dweikat et al., 1993. Akerman et
al., 1995; Gjuric y Smith, 1996). Sin embargo, hasta la fecha no se ha llevado a cabo ningun
trabajo de paternidad en poblaciones naturales de plantas utilizando estos marcadores.

Variacion genética de la poblacion
Los niveles de variacion genética encontrados entre los individuos de C. alternares de esta



poblacion son muy altos, lo cual significa que el sistema de apareamiento y la dispersion de

las semillas han mantenido el flujo génico suficiente como para evitar una erosion genética de esta
poblacion. Estos resultados podrian responder a la naturaleza del marcador genético utilizado.
En plantas, los RAPDs han mostrado por lo general niveles similares o mayores de
polimorfismo que marcadores codominantes (dos Santos et al., 1994; Heun et al., 1994; Cisnerosy
Quiros, 1995; Lu et al., 1996). Sin embargo, en estudios previos se han presentado niveles elevados
de variacién intrapoblacional en especies con fecundacion cruzada (Russell et al., 1993; Neshitt et
al., 1995; Yeh et al.,, 1995; Gunter et al., 1996; Paran et al., 1997) y niveles de variacion
intrapoblacional menores en especies con autofecundacion como Hordeum spontaneum vy
Mendicago truncatula por medio de los marcadores RAPDs (Dawson et al., 1993; Bonnin et al.,

1996).

L as especies dioicas presentan por |o general altos niveles de polimorfismo intrapoblaciona y baja
diferenciacién entre poblaciones (Loveless y Hamrick, 1984; Hamrick, 1990). Para Ch.
alternans el nivel de diversidad genética de la poblacion fue aun mayor a la reportada por Loveless
(1992) para arboles tropicales. Esto puede explicarse por € bagjo nimero de trabajos genéticos en especies
tropicales tomados en cuenta por Hamrick (1990). Aunque, estas comparacion debe tomarse con
precaucion debido a que en cada trabgjo varian € nimero de loci muestreados, € nimero de poblaciones, las
distancias entre éstas y & marcador molecular utilizado, afectando las estimaciones de la estructura

genética de las especies (Alvarez-Buyllay Garay, 1994; Chase et al., 1995).

Los elevados niveles de variacién genética pueden ser mantenidos por €l flujo génico en Ch.



alternans, causado por la dispersion del polen y de las semillas. No se llevaron a cabo estimaciones
directas de la dispersion de polen o semillas, pero en e estudio de la fenologia de esta misma poblacién
(capitulo anterior) no se encontraron evidencias de una limitacion de polen sobre la produccion de
frutos. Por otro lado, la fuente dd polen que padliniz6 a la poblacion seguramente fue muy variable
genéticamente, ya que las semillas producidas en su mayoria por una proporcion pequefia de la poblacién
presentaron una variacion genética mayor que los individuos adultos. Lo anterior se confirma con el
hecho de que algunos loci son polimdrficos en las plantulas y monomoérficos en los individuos adultos, lo

que indica que ademas del polen de los individuos adultos hubo un ingreso de polen externo ala poblacion.

En cuanto a las semillas, los frutos carnosos de Ch. alternans los hacen atractivos a diferentes
especies de frugivoros. Si bien no se ha estudiado la distancia de dispersion de las semillas, se han reportado
algunas observaciones que indican que algunas de las semillas podrian ser dispersadas a largas distancias
dentro del sotobosque. Trejo-Pérez (1989) observd semillas viables de esta especie en €l tracto digestivo de
dos especies de aves. Catharus minimusy Turdus assimilis. Escalona (1989) encontrd que Ch. alternans es
dispersada por las aves Hylocichla mustelina, Habia fuscicauda y Turdus assimilis y posiblemente por
murciélagos frugivoros (Carollia brevicauda y Artibeus pheotis). Otro factor que en combinacién con los
anteriores puede explicar la elevada variacion genética es la latencia de las semillas. Si bien, se ha mencionado
gue en las semillas de este género la latencia se limita a periodos de tiempo muy cortos (Hodel, 1992), las
semillas colectadas para este trabajo presentaron una germinacion muy asincronicay aln después de dos afios
seguian germinando. Si esto se presenta también en condiciones naturales las plantulas encontradas en un
tiempo determinado provienen de diferentes periodos reproductivos y por ende con una combinacion

genética distinta.

Debido a la ata densidad de individuos y @ mecanismo de polinizacion por viento existe una

mayor probabilidad de apareamiento entre individuos cercanos. Sin embargo, la ata variacion genética



encontrada y € sistema de apareamiento (tasa de entrecruzamiento = 1) sugieren que Ch. alternans no ha

sufrido efectos importantes por deriva génica o por endogamia.

Variacién genética entre subpoblaciones y categorias de edad y tamafio.
En este trabajo se muestra que la variacion genética detectada por los RAPDs en Ch. alternans

no se agrupa en subpoblaciones, ni en categorias de edad o tamafio, |0 que confirma la existencia de un
elevado flujo génico espacial y posiblemente temporal. La diferenciacion genética entre
subpoblaciones fue de sélo el 3.3%. Lo cual indica que las presiones de seleccidn no han permitido
una diferenciacion local como se ha reportado en las especies de arboles Abies lasiocarpa y Pinus
edulis entre subpoblaciones separadas hasta por menos de 10m, en respuesta a presiones de
seleccién como viento, temperatura o parasitismo (Grant y Mitton, 1977; Mopper et al., 1991
en Linhart y Grant, 1996). Por otro lado, € gue no se hayan encontrado diferencias significativas en
nivel medio de variacién genética entre los individuos adultos y las plantulas indica que existe una fuerte
relacion por descendencia, 1o cual se confirma con las diferencias en la variacion genética entre los
diferentes estadios de tamafio, las cuales no fueron significativas. Lo anterior concuerda con los
resultados de Bai et al. (1997) quienes tampoco encontraron diferencias entre las diferentes categorias
de tamafio en una poblacion de Panax quinquefoliu y con los datos reportados para Astrocarium
mexicanum en la misma selva, donde tampoco se encontré una correlacion entre e tamafio y la

heterocigosidad (Eguiarte et al., 1992).

Variacion genéticay produccién de estructuras reproductivas
En general, no se encontraron diferencias significativas en los niveles de variacidn genética entre

las diferentes categorias de produccién de inflorescencias y no hubo una agrupacion de cada

categoria en el analisis de clasificacién. Sin embargo, la moderada diferenciacién genética



encontrada (12.3°% responde en parte a las tendencias observadas para agunos loci que presentaron
diferencias significativas en las frecuencias alélicas las cuales indican que € ser homdcigo para uno de
los alelas en los loci 9.2, 9.7, 14.1, 15.1 y 16.2 puede representar una mayor produccién de
inflorescencias. En trabajos anteriores se han reportado asociaciones dela variacion genética de un
loci codominante y caracteristicas relacionadas con la adecuacion (Wolff y Haeck, 1990; Bush y
Smouse, 1991; Lo6nn et al., 1996). En este trabajo se detectaron cinco loci dominantes (9.2, 9.7, 14.1,

15.1, y 16.2) asociados a la produccién de inflorescencias (Tabla 6).

Las correlaciones de la variacion genética con la produccion de estructuras reproductivas no
fueron significativas a excepcion de la produccién de infrutescencias. Estos resultados indican
gue factores ambientales como la disponibilidad de luz, tipo de suelo, relaciones de competencia, €tc.
tienen una mayor influencia que los factores genéticos en la fecundidad de los individuos de esta poblacion,
por desgracia no se tienen datos de la variacion de los factores ambiental es dentro del sitio de estudio.
La tendencia que se observa en la produccion de infrutescencias es que entre mas homocigo recesivo
es un individuo, mayor es e nimero de infrutescencias que produjo. Esta misma tendencia aun cuando las
relaciones no fueron significativas, es la que se presenta en el resto de las caracteristicas reproductivas
consideradas, excepto en el nimero de flores por inflorescencia. En Astrocarium mexicanum, otra especie de
palma tampoco se encontré una correlacion de la variacidn genética (detectada mediante enzimas) con
lafecundidad (Eguiarte et al., 1992).Variacion genética entre sexos.

Los niveles de diferenciacion entre sexos en la poblacién fueron muy bajos (Gst= 0.056). Si
bien, se encontré una mayor diversidad genética entre los individuos masculinos que entre los
femeninos estas diferencias no son significativas. Por otro lado, la Unica de las caracteristicas
estudiadas que se asocia en parte con la estructura genética intrapoblaciona observada en € andlisis de

clasificacion es el sexo. No se presentd ninguna banda exclusiva para uno de los sexos, pero en el



locus 16.7 se encontraron diferencias significativas en las frecuencias alélicas entre sexos.

En conclusiéon se puede decir que la poblacion de Ch. alternans presenta elevados niveles de
variacion genética detectados por los RAPDs, o cua sugiere un elevado flujo génico y que la deriva
génica no ha tenido efectos importantes sobre la poblacién. No se presentaron diferencias significativas
en los niveles promedio de variacion genética entre subpoblaciones, categorias de edad, tamafio, produccion
de inflorescencias 0 sexo, es decir, que la diferenciacion genética es mayor entre los individuos que entre
las categorias consideradas en este estudio. La produccion de estructuras reproductivas durante el
periodo 1995-1996 en general es mayor conforme mas homacigo recesivo es un individuo, aunque
la Unica caracteristica para la cual esta relacion fue significativa fue el numero de

infrutescencias producidas.
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CAPITULO 4.

EFECTO DE LA COSECHA DE HOJAS SOBRE LA

DINAMICA FOLIAR Y DE POBLACIONES

EN ESPECIES DE CHAMAEDOREA DE

IMPORTANCIA COMERCIAL Y BIOLOGICA



I ntroduccién

Desde un punto de vida demografico, la posibilidad de extraer de manera sustentable recursos

bi 6ticos de | as poblaciones de organismos silvestres, descansa en entender la sensibilidad que tiene

la dindmica de las poblaciones a perturbaciones de origen natural y antrépica (Martinez-Ramosy

AlvarezBuylla 1995, Alvarez-Buylla et al., 1996). En este sentido, latasafinita de crecimiento

poblacional (X), es decir, lavelocidad con la que cambia la densidad de una poblacion por unidad

de tiempo, es un parametro critico. Poblaciones en crecimiento poseen Xs > 1.0, poblaciones en

equilibrio Xs= 1.0 y poblaciones en proceso de extincion poseen xs < 1.0. La sensibilidad que tiene

una poblacion a perturbaciones puede evaluarse definiendo el efecto de las perturbaciones sobre X

(DeKroon et d., 1986). Asi, a manipular los recursos de una poblacién debe cumplirse que ) adopte

valores > 1, es decir, que a mediano o largo plazo las acciones de manejo no lleven a extinguir ala

poblacion.

Se han desarrollado técnicas que permiten establecer la sensibilidad

relativa (o elagticidad) de X a cambios en sus componentes demograficos basicos, es decir, en las tasas de

sobrevivencia, crecimiento y fecundidad a edades o tamafios especificos (De Kroon, et al., 1986, Caswell,

1989). Los pardmetros demogréficos més importantes para la dinamica de una poblacién son aguellos que

exhiben valores atos de elasticidad (De Kroon, et al., 1986). Utilizando este enfoque, se ha estudiado a

una docena de especies de plantas tropicales con el propdsito de establecer principios ecol bgicos de

manejo y conservacion de recursos vegetal es (Peters, 1991; Alvarez-Buylla, 1994; Olmsted y Alvarez-

Buylla, 1995; Martinez-Ramosy Alvarez-Buylla 1995; Alvarez-Buyllaet a., 1996).

Varias especies del género Chamaedorea son fuente importante de productos no maderables de gran

valor econémico (Hodel, 1992). Basicamente, de poblaciones naturales de estas palmas se extraen hojasy
frutos através de practicas que no han sido planeadas para extraer de manera sustentable estos recursos. La

economiade las poblaciones rurales ddl sureste de México y Centroamérica dependen en algin grado de la

explotacion de palmas chamaedoreas (0 "chate"), sobre todo cuando €l ingreso proveniente de cultivos basicos

(por g emplo, maiz, frijol, chile) disminuyen debido a problemas de mercado o por lafalta de incentivos



gubernamentales. En laregién de la Chinantla, Oaxaca, |a sobre-explotacién del chate ha provocado que en
algunas regiones ocurra una disminucion dréstica, en ocasiones hasta la extincion local, de poblaciones
naturales de especies de Chamaedorea (J. Meave, com. pers.). De persigtir las actuales formas de mangjo, es
esperable que aumente el riesgo de extincion de | as especies sujetas a explotacion.

La extraccion de partes fotosintéticas (hojas) afecta el desempefio de las plantas al reducir su
capacidad paraasimilar carbono. Las diferentes funciones que realiza una planta (sobrevivencia,
crecimiento y reproduccién) depende del
balance neto entre la ganancia de carbono, através de lafotosintesis, y su pérdida através de la respiracion.
Ladefoliacién provoca un cambio en el balance de carbono ya que la capacidad de captacion de luz'y
absorcién de C02 disminuyen. Ademés, en las pamas chate la cosecha de hojas no es aleatoria sino que
tiende a seleccionar hojas jovenes y maduras pero no seniles. Las hojas jévenesy madurastiene un valor
ato paralaganancia de carbono mientras que las hojas seniles aumentan la carga respiratoria de la planta
(Bazzaz, 1996). Por o tanto, es esperable que una sobre explotacion de hojas provogue un efecto negativo
sobre la economia de carbono de las palmas y, en Ultimainstancia, sobre la persistencia de las poblaciones
manejadas.

En el presente trabajo se llev6 a cabo el estudio de poblaciones de dos especies de Chamedorea
cuyas hojas y frutos son comercializados (Ch. elegans) o que tienen un uso potencial como plantas
ornamentales (Ch. tuerckheimii). El proposito principal fue e de desarrollar model os demogréficos,
calibrados con informacién de campo, Utiles en el andlisis de posibles impactos de manejo sobre la
dinamica de poblaciones de especies sujetas a la extraccion de productos no maderables. Con €l
modelo queremos responder a las siguientes preguntas: ¢Qué estadio de viday qué componente

demografico es el masimportante parala dinamica de poblaciones de Chamaedorea elegansy Ch.

tuerckheimii? ¢Qué cuotas de extraccién de individuos, o sus partes (hojasy frutos) pueden permitir
manipular alas poblacién sin provocar su extincion? ¢Cudl seriael efecto sobre 7X de diferentes
regimenes de extraccion de individuos (y hojas)? Un segundo objetivo de este trabajo fue el de evaluar
el desarrollo de una poblacién de Ch. elegans establecida como cultivo bajo las condiciones de un
bosque secundario.

En laregion de estudio, estos cultivos se estan desarrollando como unavia de conservacion y



manejo de palmas chamaedoreas.

Materialesy Métodos

L ocalidad de estudio
El sitio de estudio se localiza en la parte superior (> 1,000 msnm) de |laladera sureste del volcan

Santa Marta, en terrenos propiedad del poblado de Santa Marta, municipio de Soteapan, V eracruz.
En laregion de estudio la precipitacién excede [os 6,000 mm por afio y la vegetacion predominante

es bosque mesofilo de montafia con Quercus ocarpa, Ulmus mexicana, Liguidambar staraciflua

como el ementos arb6reos dominantes (25-35 m de alto) en € dosdl.

Especies de estudio
Chamaedorea tuerckheimii ("goanay") es una palma de dimensiones pequefias con una altura que no

rebasa 1 m. Posee un tallo solitario de 3-7 cm de didmetro, con hojas enteras de borde aserrado y
ligeramente bifidas. Se distribuye en algunas regiones de Veracruz y Oaxacaen Méxicoy en Alta
Verapaz, Guatemala, entrelos 900 y 1,500 msnm (Henderson et al., 1995). Produce frutos
unisemillados de aprox. 1 cm delargo por 0.7 cm de didmetro. Tiene un alto potencial de uso como

planta ornamental .Chamaedorea el egans ("chate”, "pacay" o "pamilla") es una palmade

dimensiones pequefias de hasta 2 m de atura, detallo solitario ca. 1 cm de diametroy 5 a 8 hojas
finamente pinadas. Tiene amplia distribucién en México, principa mente através dela costadel Golfo
deMéxicoy laregion del sureste. También se localiza en Guatemalay Belicey en todo su ambito de
distribucion se le puede encontrar entre 1os 400 a 1,200 msnm. Produce frutos globosos de entre 4y 7
cm de diametro (Henderson et al., 1995). Sele cria para uso ornamental pero de las poblaciones

naturales extraen fuertes cantidades de semillas y hojas (Hodel, 1992).



Censo de |as poblaciones

i. Poblaciones naturales
En el bosque, se establecieron sitios permanentes de observacidn que variaron en nimero 'y forma

dependiendo de cada especie. En marzo de 1994, se establecieron siete parcelas circulares para Chamaedorea
tuerckheimii cubriendo un éreatotal de censo de 800 m?. Cada palma individual fue localizada en un mapa de
coordenadas, con un error menor a0.2 m, y etiquetada con un nimero particular de identificacién. Cada
individuo fue ubicado en unade las siguientes categorias: i) plantula, palmas recién emergidas con evidencia
de estructuras cotidelonarias, ii) palmas juveniles, palmas sin tallo aparente por arriba del sueloy iii) pamas
adultas, con tallo aparente por arribadel suelo. De cadaindividuo censado, se obtuvieron las siguientes medidas:
longitud del tallo (desde su unidn con las raices hastala punta del meristemo apical de crecimiento), nimero de
hojas, identidad sexual (los individuos masculinos presentan un nimero mayor de flores por unidad de
longitud de raquila que los femeninos), nimero de inflorescencias y/o infrutescencias y longitud de lalamina
foliar de latercera hoja partiendo del meristemo apical. En total, se marcaron 212 individuos de Chamaedorea
tuerckheimii .

En junio de 1994, se establecieron seis parcel as permanentes para Chamaedorea el egans, cinco de 50 x

4 my unade 30 x 4 m, cubriendo un areatotal de censo de 1,120 m2. La poblacién fue censada siguiendo €l
mismo protocolo de campo descrito para Ch. tuerckheimii. En total, se registraron y etiquetaron 290 individuos

representativos de todos | os estadios de vida.

ii. Poblacion de Chamaedorea elegans en cultivo

Se estableci6 una parcela permanente de estudio en un cultivo de palmas con el propésito de
seguir e comportamiento fisioldgico y demogréfico de palmas que estaran sujetas a un programa de

cosecha de hojas. El cultivo se encuentra ubicado en un bosgue secundario ("acahual") cuya extension



aproximada es de una hectarea. Este acahual tenia una edad sucesional de 6 afios en 1995. El arbol

secundario Trema micrantha (Tiliaceae) fue el elemento arboreo dominante (3-15 m de altura). Estos

arboles constituyen un dosel homogéneo y sus copas abiertas y hojas relativamente pequefias permiten
gue, anivel del sotobosque, ocurran cantidades superiores de luz alas encontradas en el bosque primario.
Antes de laintroduccién de las pamas a acahual, se removio con "machete” la vegetacion de sotobosgue
(plantas menores de 3 m de altura), lo que permitié un aumento adicional de energia solar anivel del suelo.
L os pobladores transplantaron las palmas del bosque natural a acahual en 1993. Cada palma se extrajo
utilizando un machete, procurando lastimar alas raices |o menos posible. Las palmas extraidas se
agruparon en paquetes de decenas'y se transportaron envueltas en tela de yute. Las palmas se sembraron
en boguetes de 30 cm de diametro por 40 cm de profundidad y se deposito tierra del mismo sitio para
afianzar la planta. Durante dos afios las palmas se cuidaron removiendo posibles plantas trepadoras 'y,
cuando se requirio, se reacondiciond el suelo. En marzo de 1995, registramos y etiquetamos 300 palmas de

Chamaedorea elegans y se tomaron |os mismas registrosy se siguio € mismo programa de monitoreo

antes descritos para las poblaciones natural es.

Andlisis datos

i. Componentes demograficos

Crecimiento de losindividuos y dindmica foliar

Paraevaluar € crecimiento de las pamas, se marcd una banda angosta de color (con pinturavinilica) ala
mitad del talloy se midi6 lalongitud del tallo entre estamarcay el épice del meristemo de crecimiento (llamadade
aqui en adelante longitud "L 1"). Con € propdsito de registrar la produccion de hojas, se marcé con una pequefia
banda de color (de pinturavinilica) alahojaméasjoveny alatercera por debajo de esta. El crecimiento de cada
individuo (C) se cuantificé como la gananciarelativaanua en longitud del tallo TRC; = [L 1(t+l) - L 1(t)J/L 1(t)y

como la produccién anual de hojas.

Para analizar la dindmica de hojas, de cada palma se obtuvo el nimero de hojas al inicio del estudio



(H;), & nimero de hojas producidas durante la afio (Hg), € nimero de hojas perdidas (H,) y latasaneta de
recambio de hojas (G). Estatasa se calcul6 como: G, = (Hg - Hp)/H; cuando G, = 0 el nimero de hojas vivas
en la copa se encuentra en equilibrio, si G, > 0 la copatiende aaumentar en hojasy si G, < 0 la copatiende a

reducirse en hojas. Para las poblaciones de Chamaedorea elegans de campo y cultivo, se exploré € nimero

de hojas en pie que define un valor de G, en equilibrio através de relacionar G,, como funcion de H;. Para el
propdsito de extraccion de hojas, esimportante conocer esta funcién ya que con ella se puede establecer €
nivel de cosecha que puede mantener valores positivos de Gn.Reproduccion

Se marcod e raguis de las inflorescencias e infrutescencias con el propdésito de registrar la
produccion de las nuevas. Ademés, se registrd e numero de frutos producidos por infrutescencia.

Sobrevivencia y reclutamiento de plantulas

Después de un afio, se recensaron todos los individuos sobrevivientes y se abtuvieron nuevos registros
de longitud del tallo, produccion de hojas y estructuras reproductivas. También se registrd, en su caso, €
nimero de hojas cosechadas. A través de toda la superficie de las parcelas permanentes se registraron alas
plantulas nuevasy seles asignd un nimero e etiqueta de identificacion y se cont6 €l nimero de hojas.ii.

Modelos demogréficos y andlisis de sensibilidad

Con los datos obtenidos durante € periodo anual, se estimaron |as siguientes tasas demogréficas: i) tasade
permanencia a tamafios especificos (Fji, i =j), definida como la proporcién anual de sobrevivientes que
permanecieron en la misma categoria de tamafio i durante el intervalo tiempo, U) tasa de progresion atamarios
especificos (Gj;, i<j), definida como la proporcién de sobrevivientes de una categoria de tamafio i que paso a
lasiguiente(s) categoria(s) j (9), iii) tasa de fecundidad atamafios especificos (m j), definida como la cantidad
de semillas producidas por palmade la categoriai durante el intervalo de tiempo. Latasa de mortalidad anual

atamafios especificos (Mij) se calculé como 1-[Fji + Gji].

Estas tasas se utilizaron paradar Vaores aun modelo matricial de crecimiento de las poblaciones de laforma

Vt+1~ Mt Vt (o bien, v; =MtV,) donde M es una matriz cuadrada de dimension n x n (con la diagonal principal



ocupada por los Valores de Phi, las subdiagonales por Valores de Gji y e primer rengl6n por los Valores de
mjj) y V es un Vector que define la frecuencia de individuos presentes en |os diferentes estadios de desarrallo.
Laraiz latente dominante de lamatriz M corresponde alatasa finita de crecimiento de la poblacién (X). Este
model o supone que | as tasas demogréficas son independientes de la densidad de las poblaciones y que son
constantes através del tiempo (Caswell, 1989).

Utilizamos € indice de elasticidad €ij (De Kroon et ., 1988) paraevauar lasensibilidad relativa de
a. acambios en los Valores de las tasas demogréficas a
tamarios especificos. El valor de ge Variaentre 0y 1; laimportancia para X de un parametro demogréfico
aumenta con el Valor de elasticidad. Finalmente, se llevaron a cabo andlisis de simulacién de diferentes
regimenes de extraccion de individuos con €l fin de establecer sus probables impactos sobre X. En tales
regimenes hipotéticos, cambiamos los Valores de |as tasas demogréficas a tamafios especificos para

explorar cud de estas tasas tienen un Valor relativamente mayor para la dinamica de las poblaciones.



Resultadosy discusion

Patronesdemograficos de Chamaedorea elegans

bajo condiciones de campo y cultivo

i. Mortalidad.

Durante el periodo de marzo de 1995 ajunio de 1996, en las condiciones naturales de campo, se
registraron tasas anuales de mortalidad de 22% para las pamas entre 4 y 8 cm de longitud ddl tdlo, y
deentre 1y 4% para palmas mayores a estas tallas. Durante el mismo periodo, todas las palmas
establecidas en el cultivo sobrevivieron. Esto muestra gue la manipulacién de laspamasen €
cultivo, y e ambiente interno del acahual, favorecié, al menosinicialmente, € desempefio de las

pamas.

ii. Crecimiento

El crecimiento en longitud del tallo de Chamaedorea elegans fue constante, independiente

del tamafio de las palmas (Fig. 1). Este crecimiento fue 5 veces mayor en € cultivo que bgjo las
condiciones naturales: en promedio, las palmas crecieron 5.9 cmen el acahual y solo 1.2cmen €
bosque natural. Esta diferencia se debi6 a que en € cultivo las palmas produjeron a afio, en

promedio, 4.4 hojas mientras que en € bosque sdlo 1.1
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Fig. 1. Crecimiento de palmas de Chamaedorea elegans bajo: (a) condiciones de bosque natural y
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pardmetros de regresion lineal gjustados a cada caso.
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hojas. En promedio, la produccion de unahojaen el cultivo aumentd 1.3 cm afio™ del tallo (longitud
de entrenudo) y 1.1 cm afio™ bajo condiciones de campo. Asi, el niimero de hojas producido por afio
fue un atributo mucho mas flexible que el tamafio del entrenudo.

Como producto de los diferentes tasas demogréficas ocurridas entre las poblaciones de
bosguey cultivo, la estructura de tamafios de |a poblacién de bosgue casi no varié de un afio al
otro, mientras que aguella de la poblacion en el cultivo aumento en la frecuencia de individuos de

tallas mayores (Figura 2).

iii. Reproduccion.

Bajo condiciones del cultivo el porcentaje de palmas que produjeron estructuras reproductivas
fue cinco veces mayor al registrado en la poblacion del bosque natural (cercade 15 %). Ademas,
en promedio, unapamadel cultivo produjo a afio cinco veces més infrutescencias que una del
bosque natural, las cuales produjeron en promedio 1.2 infrutescencias. En promedio, las palmas
de bosgue produjeron 34.7 (e.e. = 8.3) frutos por infrutescencia, valor muy semejante a
producido en el cultivo (promedio + e.e. = 37.0 + 4.2). Sin embargo, la produccion anual
promedio de frutos por individuo fue superior en el cultivo anivel de todala poblacién de
individuos maduros (18.5 +4.4 en cultivo vs 14.8 + 3.5 en bosque), pero sobre todo anivel delos
individuos reproductivos (84.5 + 7.7 y 50.9 + 3.5 frutosind™ en el cultivo y bosque,

respectivamente).

Dinamica foliar de Chamaedorea elegans
El andlisis de ladindmica de gananciay pérdida de hojas, bajo las condiciones del

bosque, sugiere la existencia de un proceso de regulacion del nimero de hojas que puede
mantener una palmaen pie (Figura 3a). Latasa de caida de hojas aument6 de manera exponencial
con la cantidad de hojas en pie, alcanzando un méximo de 2 hojas afio” en palmas con 15 hojas en

pie. Posiblemente, |as palmas aceleran el proceso de abscisién de hojas cuando las cargas



respiraciones crecen a medida que se acumulan hojas en la copay la eficiencia fotosintética de las
hojas viejas disminuye.

Bajo las condiciones de campo, |a ganancia de hojas mostré una relacién parabdlica con el
ndmero de hojas en pie. La ganancia de hojas en palmas con menos de 10 hojas tendié a aumentar
amedida que aument6 la superficie foliar por palma hasta una produccion anual promedio de 1.5
hojas (Fig. 38). Palmas con un mayor nimero de hojas ganaron cada vez menos hojas al aumentar
e &reafoliar por palma. Estas respuestas sugieren que las demandas respiratorias en los
individuos tienden a superar las ganancias fotosintéticas cuando el areafoliar total de unapalma
aumenta por encima de un cierto umbral. Asi, la energia potencialmente asignable ala produccion
de hojas disminuye en palmas con grandes éreas foliares

La Figura 3b muestra el cambio de la ganancia neta de hojas como funcion del nimero de

hojas en pie en la poblacidn de bosque. Se encontraron dos puntos de equilibrio (nimero de hojas
en las que laganancia netaesigual acero). El punto b indica un equilibrio estable en el que d
numero de hojas en pie (aprox. 13 hojas) tiende a mantenerse a través de un mecanismos de
retroalimentacién negativa. Cuando €l nimero de hojas en pie supera este punto al tiempo
siguiente el niumero de hojas tiende areducirse. Inversamente, cuando se reduce el nimero de
hojas por debajo de b el nimero de hojas tiende a aumentar. El punto a sefiala un equilibrio
inestable (aprox. 1 hoja) donde una palma no puede mantener el mismo nimero de hojas s
ocurriese algo que cambiase las tasas de ganancia o perdida de hojas. En este punto, si lapalma
pierde una hoja ésta no podriarecuperarse y moriria. Si lahojano se pierde, la pamatenderiaa
alcanzar € nimero de hojas en equilibrio estable.

En el cultivo, lagananciay perdida de hojas mostraron tendencias similares de
cambio con relacion a nimero de hojas vivas en pie (Figurada,b). En este caso, laperdida
de hojas se debid ala cosecha de hojas méas que a proceso natural de abscision foliar. La
dinamica de recambio de hojas en el cultivo fue mucho més rapida que bajo las
condiciones del bosgue natural. En promedio, la gananciay perdida anual de hojas fueron

alrededor de tres veces mayores en el cultivo que en €l bosgue.
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A diferencia de la poblacién del bosque natural, en €l cultivo se detect6 solo un punto de
equilibrio estable, € cual ocurrié arededor de las 8 hojas en pie (Figura4c). Este nimero de hojas en
equilibrio fue 50% menor a encontrado bajo condiciones naturales. La desaparicion del punto de
equilibrio inestable se debi6 a que la defoliacion ocurrid sdlo si 1as palmas tenian mas de ocho hojas
vivas en pie (Figura 4b) y, muy probablemente, a que las buenas condiciones de luz del acahual
permitieron acumular reservas y fotosintetatos utilizables en la produccion de nuevas hojas alin
cuanto e nimero de hojas en pie fuese reducido (< 2; Figura4a). Los resultados de esta parte del
estudio muestran que bajo las condiciones del acahual, € cultivo de las palmas permiti6 cuadruplicar

la cosecha de hojas respecto a nivel que puede obtenerse en el bosque.

M odelacién de |a dindmica de poblaciones i. Chamaedorea el egans

La Figura5 muestra una representacién diagramética del flujo demogréfico de individuos através del

ciclo de vida de Chamaedorea el egans bajo las condiciones del bosque natural. En el diagrama se
ilustran las tasas demogréficas a tamafios especificos. Las plantulas se reconocieron como individuos
de menos de un afio de edad (con reminiscencias aln de cotiledones). Después de un afio, las palmas
tienen el potencia de reproducirse por lo cual no definimos una categoria de individuos juveniles.
Los individuos maduros se categorizaron en seis grupos de 4 cm de dtura del tallo. Losindividuos
categorizados como Maduros-V1 incluyen a palmas mayores de 20 cm de atura. Los nimeros en
cursivas, entre las flechas, indican latasa anual de progresion a tamafios especificos (G;). Los
numeros al lado de flechas en diagonal, indican latasa anual de mortalidad a tamafios especificos
(Mij). Los nimeros dentro de las flecha en forma de circuitos indican latasa anual de permanenciaa
tamafios especificos (Fji, i =j). Laprobabilidad de reproduccién se indica con los nimero subrayadosy
los valores fecundidad a tamarios especificos (mg) se indican en las casillas por encimadelas
categorias de los individuos maduros. Los nimeros grandneto de hojas (GNF) como funcion del

numero de hojas vivas en pie. Note € punto de equilibrio inestable (a) y estable (b) . En cada caso se



muestran los valores de gjustes estadisticos. Ver texto para mas detalles
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Fig. 5. Modelo de flujo numérico parala poblacion de Chamaedorea elegans en condiciones de bosque natural en
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estadios de vida en 1,140 m2 en mayo de 1995. Los nimeros en itdlicas indican la probabilidad anual de
progresion entre estadios de vida, 10s nimeros junto a flechas en diagonal ala probabilidad anual de mortalidad.

L os nimeros subrayados indican la probabilidad anual de reproduccién y los nimeros en las celdas dispuestas por
encima de las categorias de palmas maduras indican |as tasas anul as de fecundidad especificas a cada categoria de
individuos maduros. Dentro de |as flechas semicirculares se muestran las probabilidad anual de permanencia por
estadio de vida. Ver texto para més detalles.



Latasafinita de crecimiento poblacional estimada a partir de |os valores mostrados en
laFig. 5 fuedex = 1.031. El andlisis de elasticidad mostré que la tasa de permanencia
(equivalente alatasa de sobrevievncia) de los individuos fue e campante mas importante para
la dindmica de la poblacion seguida por € crecimiento (progresion) y en mucho menor grado por
lafecundidad (Fig. 6). Aun puede notarse que la sobrevivencia de los individuos maduros de
mayor talla (Maduros-6) es por mucho el componente demografico més importante parala
dindmicade la poblacién. En términos relativos, |atasa de crecimiento de Chamaedorea
elegans es muy sensible a cambios en la tasa de sobrevievncia de las palmas de mayor tamafo.

Lafigura 7 muestra resultados de un analisis de simulacion de posibles impactos de manegjo

sobre X, basado en el modelo matricial antes descrito.

Este andlisis explora posibles efectos de la extraccion de individuos de la poblacién (lo cual
disminuye latasa natural de sobrevivencia), o bien casos en los que a sobrexplotar lacosechade
hojas de losindividuos se reduce su crecimiento o sobrevivencia futur(o)a. Claramente, la
sobrevivencia de las palmas maduras es preponderante en importancia paraladindmicadela
poblacion. Asi, unareduccion de tan solo 8% de latasa natural de sobrevivencia de losindividuos
maduros de mayor tamarfio produce una reduccion drastica de X, llevando ala poblacion aun
proceso de extincién local alargo plazo. Si no afectamos alos palmas de mayor tamario, la
poblacién podria estar en tal riesgo si se reduce en un 35% la sobrevivencia de las palmas
maduros de menor tamario o bien en un 60-70% la sobrevivencia de las semillas, equivalente
también areducir lafecundidad o €l crecimiento de las palmas en un mismo nivel. Este andlisis
sugiere que para conservar viable a una poblacion de Ch. elegans debemos ser muy cuidadosos en
€l manegjo de las palmas de mayor tamafio y que podriamos manejar con menor riesgo palmas
jovenes, extraer semillas o bien cosechar las hojas aritmos que no lleven ala muerte de las

pamas.
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Fig.8. Mode o de flujo numérico paralapoblacion de Chamaedorea tuerckheimii en condiciones de
bosque natural en SantaMarta, Veracruz. Losnimeros. dentro delascasillas indican la densidad de individuos
de los diferentes estadios de vida en 800 m2 en mayo de 1995. Los nimerosen itdicasindican la probabilidad
anua de progresion entre estadios de vida, d lado de flechas en diagond seindican laprobabilidad anua de natdidad.
Losnimeras subrayadas indican la probabilidad anua de reproduccion y los niimeros en las cel das dispuestas por
encimade|as categorias de pamas maduras indican | as tasas anul as de fecundidad especificas arada categoria de
individuos maduros. Dentro de las flechas semicircul ares se muestran las probabilidad anual de
penmmenccia por estadio de vida. Ver texto para més detalles.




ii Chamaedorea tuerckheimii
La Figura 8 muestra un diagrama de flujo numérico para la poblacion estudiada de Chamaedorea

tuerckeimii. Un modelo matricial de la poblacion, alimentado con estos valores demogréficos,
estima un valor para X de 0.989 lo cual sugiere que la poblacion podria encontrarse bajo un proceso
de disminucién numérica

El andlisis de elasticidad para el caso de Chamaedorea tuerckeimii produjo resultados similares a

los encontrados con Ch. elegans, aungue esta poblacién fue aln més sensible que Ch. elegans a
cambios en la sobrevivencia de los individuos maduros de mayor talla (Fig. 9y 10). Desde la
perspectiva de la conservacion de esta especie y su manejo, |os resultados obtenidos indican que el
cuidado de las palmas maduras podria ser alin mas critico en Ch. tuerckeimii que en Ch. elegans.

Un andlisis de simulacion de la dinamica de poblaciones de en Ch. tuerckeimii sugiere que

para que la poblacién se mantenga viable alargo plazo se requiere que las palmas mas grandes
tengan probabilidades anuales de sobrevivencia mayores a 97 % (Fig. 11). En contraste, este andlisis
sugiere que para mantener viable ala poblacion se requiere asegurar tan solo una probabilidad de
reclutamiento de plantul as (proporcién de semillas que dan lugar a plantulas) del orden del 6 %,
suponiendo que la sobrevivencia de los individuos maduros de mayor talafuese del 96 %. De esta
manera, s la probabilidad de muerte de los adultos es rel ativamente alta (como parece ser en la

poblacién de estudio, ca. 3% anual), para conservar a una poblacion de Ch. tuerckeimii, se debe

estimular, consistentemente, un alto nivel de reclutamientos de plantulas en la poblacion.
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Fig. 9. Vaores de elasticidad especificos a cada estadio de viday a cada componentes
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Chamaedorea tarekheimir

=
L]
n
l

=
-

“n
|

® Sohrevivencia [madioros wiejos)
O Sobrevivencin {maduros jovenes)
* Sobrevivencia (semillas)

N Fecundidod

O {reciomienfn

Tasa finita de crecimiento de la poblacién
-
=
]

[
8 1 T T T 1 T T T T )
010 0 X0 40 S0 G0 Te R0 9n 100

FPorcentaje de reduccian

Fig. 10. Efecto hipotético de diferentes nivel es de cosecha de individuos sobre la tasa finita de

crecimiento poblacional de Chamaedorea tuerckheimii.

Ver Fig. 7 paramas detalles.
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Chamaedorea tuerckheimii en Santa Marta, Veracruz.



Conclusiones
L os modelos desarrollados en este estudio sugieren que la sobrevivencia es el componente

demografico relativamente mas importante para la dinamica de poblaciones de las dos especies de
Chamaedorea sujetas a su andlisis demografico en Santa Marta, Veracruz. En particular, latasa de
crecimiento de la poblacion es relativamente mas sensible a cambios en latasa de sobrevivencia de las
palmas maduras de mayor talla. En este sentido, proponemos que la extraccion de palmas adultas
debe ser una practica no recomendada en |os planes de manejo de poblaciones de | as especies aqui
tratadas. La extraccién de hojas puede programarse de manera que los niveles de cosecha no lleven a
elevar las tasas naturales de mortalidad de las palmas adultas. Los efectos de retardo en €l
crecimiento de las pamas, debidos a la defoliacidn, tendrian un efecto relativamente pequefio sobre
laviabilidad demogréfica de las poblaciones siempre y cuando tal retardo no lleve ala muerte de las
palmas. Las simulaciones también sugieren que la cosecha de semillas podrian tener un impacto
relativamente despreciable sobre la tasa futura de crecimiento de las poblaciones.

L os modelos generados en € presente estudio también sugieren que €l € manejo del reclutamiento de
plantulas es un aspecto que debe considerarse prioritario en los programas de extraccion de recursos de

poblaciones naturales de palmas de Chamaedorea elegans y Ch. Tuerckemii, sobre todo cuando |as tasas de

mortalidad de palmas adultas se elevan por efectos de la cosecha de hojas o de extraccion de individuos.

L os resultados obtenidos en este estudio en relacidn con las pamas cultivas en el acahual
muestran claramente el gran potencial que tiene la préctica de cultivo de pamas bajo € ambiente de
los bosques secundarios. El ambiente de acahual favoreci6 significativamente el desempefio de

palmas de Chamaedorea elegans. Bajo el rico ambiente de luz en &l sotobosque del acahudl, la

sobrevivencia, €l crecimiento y lafecundidad de las palmas se elevaron notablemente respecto alo
ocurrido en las condiciones del bosque natural. La mayor produccion de hojas hizo posible una
mayor cuota de extraccion de hojas en las condiciones del cultivo que en bosque natural, sin que
durante el periodo de estudio se observasen efectos detrimentales sobre el desempefio de las palmas.

Ademas, dado que las semillas se cosechan y comercializan parala crianza de plantulas, la mayor



capacidad reproductiva exhibida por las palmas cultivadas en el acahual es un aspecto positivo

adicional queindicad alto valor potencia quetiene el cultivo de Chamaedorea el egans en bosques secundarios.
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