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Resumen: La diversidad genética de una especie determina su capacidad de respuesta a los cambios ambientales, por lo que su
conocimiento puede ser de importancia para el disefio de estrategias de restauracion de bosques. En este estudio se analiza la diver-
sidad y estructura genética de cinco poblaciones de Oreopanax xalapensis en Los Altos de Chiapas. Esta especie se estd utilizando
en practicas de restauracién del bosque mesoéfilo de montafia en la region, pero se desconocen los niveles de variacién genética de
las poblaciones naturales de las que se obtienen las semillas. Para la descripcién genética se usaron 18 loci enzimdticos eviden-
ciados en acetato de celulosa, y con base en las frecuencias genotipicas se determinaron las frecuencia alélicas y se obtuvieron
los siguientes estimadores de diversidad genética: polimorfismo, heterocigosidad observada (H,)) y esperada (H,), y el nimero de
alelos promedio. El estadistico F, se utiliz6 para estimar el grado de diferenciacion entre subpoblaciones. El nimero de alelos
promedio fue de 1.8-2.0 por locus; se registré un polimorfismo de 66 al 100%. El promedio de H,, fue de 0.362, y H_ de 0.379. El
grado de estructuracion fue significativamente alto (F,. = 0.214), la estimacién indirecta de flujo genético entre las subpoblaciones
fue de Nm = 5.0 individuos por generacién. Las subpoblaciones de O. xalapensis son genéticamente diversas y se encuentran es-
tructuradas; lo anterior implica que para una practica de restauracion efectiva debiera considerarse la colecta de semillas de todas
las subpoblaciones para tener una mejor representatividad de su diversidad genética.

Palabras clave: bosque meséfilo de montafia, diferenciacion genética, flujo genético, Oreopanax xalapensis, restauracién de
bosques.

Abstract: The genetic diversity of a species determines its ability to respond to environmental changes, thus their knowledge can
be important for designing strategies for forest restoration. This study analyzes the diversity and genetic structure of five popula-
tions of Oreopanax xalapensis in the Highlands of Chiapas. This species is being used for restoration of the montane cloud forests
into the region, but unknown levels of genetic variation in natural populations where seeds are obtained. We used 18 enzymatic loci
screened by electrophoresis in cellulose acetate. Genotype frequencies were used to calculate the allelic frequency and obtained
the following estimates of genetic diversity: proportion of polymorphism, observed (H,) and expected heterocigosity (H,); and
average number of alleles. The F statistic was used to estimate the level of genetic differentiation among subpopulations. The
average number of alleles per locus was between 1.8 and 2.0; the proportion of loci polymorphic ranged from 66 to 100%. Avera-
ge H, was 0.362, and H,, = 0.379. The degree of structure was significantly high (F, = 0.214), the indirect estimate of gene flow
among subpopulations was Nm = 5.0 individuals per generation. Subpopulations of O. xalapensis are genetically diverse and are
structured; this implies that for an effective restoration practice should be considered the collection of seeds of all populations for
a better representation of genetic diversity.

Key words: forest restoration, genetic differentiation, genetic flow, montane cloud forest, Oreopanax xalapensis.

I-a fragmentacion forestal es el proceso de reduccion y
separacion de dreas o superficies boscosas. Los efectos
de la fragmentacion se reflejan directamente en una reduc-
cién de los tamafos poblacionales de drboles, especialmen-
te en especies asociadas a comunidades sucesionales tardias
(Cayuela et al., 2006b; Golicher et al., 2008); en casos ex-
tremos este proceso puede llevar a la extincioén local (Dob-

son, 1999; Lande, 1999; Frankham et al., 2002; Paschke et
al., 2002), debido a que las poblaciones pequefias son mas
vulnerables a las fluctuaciones y/o catdstrofes ambientales
como incendios, inundaciones o sequias (Keller y Waller,
2002).

La conservacion de especies incluye el mantenimiento de
la diversidad genética, albergada dentro o entre poblaciones,
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de manera que las especies se conserven como entidades di-
ndmicas capaces de responder ecoldgica y genéticamente a
los cambios ambientales, producto de las actividades huma-
nas o eventos naturales, de manera que la evolucién de las
especies continte (Caro y Laureson, 1994; Dobson, 1999;
Lande, 1999; Frankham et al., 2002; Stockwell et al., 2003).

Un sistema ecoldgico ideal para evaluar los efectos de la
fragmentacion forestal sobre la diversidad genética de drbo-
les es el bosque mesoéfilo de montana (BMM), debido a su
propia condicién “insular”, por distribuirse de manera dis-
continua en condiciones ambientales especificas y por ser
uno de los tipos de vegetacién con mayor diversidad en Mé-
xico (Rzedowski, 1992). En este tipo de bosque se han re-
gistrado al menos 2,500 especies de plantas vasculares que
crecen exclusiva o preferentemente ahi (Rzedowski, 1996).
Por su alto valor estratégico para la conservacién este tipo
de ecosistemas se considera uno de los mas amenazados del
mundo, pues las tendencias sugieren una reduccién de su
superficie y empobrecimiento floristico (Bubb et al., 2004;
Toledo-Aceves et al., 2011).

En Chiapas, el BMM se distribuye fundamentalmente
en dos dreas: en la vertiente septentrional de la Altiplanicie
Central, en las Montafias del Norte y en ambas declives de
la Sierra Madre (Ramirez-Marcial et al., 2010a). En estas
dreas se ha reconocido que el cambio de uso del suelo ha
sido uno de los factores principales del empobrecimiento
floristico (Gonzélez-Espinosa et al., 2007a, b; 2008). La
agricultura de milpa y produccién de café, la extraccion de
lefia y madera, la ganaderia de ladera y el establecimiento de
nuevos centros de poblaciéon humana, han reducido y frag-
mentado notablemente el BMM (Gonzélez-Espinosa et al.,
1995; Ochoa-Gaona y Gonzdlez-Espinosa, 2000; Cayuela et
al., 2006a).

Durante las ultimas dos décadas, se han realizado distin-
tos esfuerzos para la conservacion y restauracién del BMM
dentro de territorios predominantemente indigenas de Chia-
pas (Gonzélez-Espinosa et al., 2007a, b, 2008). Una estra-
tegia viable de conservacion y recuperacion de especies del
BMM en Chiapas ha sido la reintroduccién de individuos
de especies nativas con diferente afinidad sucesional (Quin-
tana-Ascencio et al., 2004; Ramirez-Marcial et al., 2005,
2008, 2010b). El uso de especies nativas no s6lo contribuye
a la recuperacion de dreas boscosas, sino que puede ayudar
a emular la estructura, funcién, diversidad y dindmica del
bosque original. Esta vision de la restauracion de un bosque
requiere la aplicacién de conocimientos de sucesién ecol6-
gica, biologia de poblaciones y genética evolutiva (Hufford
y Mazer, 2003).

La introduccién de plantas en dreas deterioradas o pertur-
badas es un procedimiento comiin y relativamente efectivo
para la conservacion in situ del BMM; sin embargo, a largo
plazo las poblaciones pueden declinar, o no crecer, debido a
factores genéticos que no se consideraron durante el estable-
cimiento inicial (Li et al., 2005). Algunas experiencias de
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restauracion con poblaciones de herbdceas indican que pue-
den ocurrir fendmenos genéticos como el cuello de botella,
el efecto fundador, depresiéon por endogamia, exogamia y
barrido genético (genetic swamping, Montalvo et al., 1997;
Robichaux et al., 1997; Lessica y Allendorf, 1999; Montal-
vo y Ellstrand, 2000; Hufford y Mazer, 2003; Glaubitz et
al., 2003), pero con drboles se conoce atin poco (Glaubitz et
al.,2003; Li et al., 2005). Una baja diversidad genética de las
poblaciones introducidas puede conducir a procesos de endo-
gamia, que a su vez incrementa las tasas de mortalidad porque
Se expresan genes recesivos que impactan negativamente en
componentes de adecuacién de las plantas (Hamrick et al.,
2006; Keller y Waller, 2002; Futuyma, 2009).

Una especie tipica del BMM en México es Oreopanax
xalapensis (Kunth) Decne. & Planch., cuya estructura ge-
nética microespacial ya ha sido estudiada en Chiapas (Ve-
ra-Maloof, 2009). En dicho trabajo se analiz6 la estructura
genética de subpoblaciones de O. xalapensis considerando
plantulas, juveniles y adultos en tres condiciones sucesiona-
les del BMM (bosque incipiente, intermedio y maduro). El
estudio registrd variacion en polimorfismo, en la diversidad
genética [medida como heterocigosidad esperada H_] entre
fases sucesionales y estados de desarrollo, cuyo promedio
fue de H, = 0.31 y una diferenciacién entre las subpobla-
ciones del 23% (F ). Este es un estudio a escala local y se
desconoce si los pardmetros genéticos son constantes a una
escala espacial mayor (regional). Por otro lado, la descrip-
cién de la estructura genética de las poblaciones de espe-
cies de drboles que componen el BMM de Chiapas, en este
caso O. xalapensis, puede ser importante para avanzar en
el conocimiento de los efectos del movimiento deliberado
de individuos (semillas o pldntulas) durante las précticas de
restauracion sobre la estructura genética poblacional.

Por lo anterior, consideramos que una primera aportacién
a este componente lo constituye la descripcion de la estruc-
tura genética de las poblaciones naturales remanentes de
algunas de las especies tipicas del BMM. Los objetivos de
este estudio fueron conocer: (1) la magnitud de la diversidad
genética que contiene O. xalapensis en Los Altos de Chia-
pas, y como se distribuye dentro y entre subpoblaciones, (2)
cudl es el flujo genético y (3) explorar cualitativamente si la
diversidad genética estd asociada al grado de intervencién
humana. Debido a que O. xalapensis es una de las especies
utilizadas en los programas de restauraciéon del BMM de
Chiapas (Ramirez-Marcial et al., 2005, 2010b), se espera
que los resultados derivados del presente estudio sean de
utilidad para establecer mejores practicas de restauracién
considerando atributos de diversidad genética.

Materiales y método
Descripcion de la especie. Oreopanax xalapensis (Kunth)

Decne. & Planch. (Araliaceae) es un arbol de 8 a 10 m de al-
tura y de hasta 60 cm de didmetro. Se desarrolla preferente-
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mente en sitios himedos y protegidos de la insolacién direc-
ta, es conocida en Chiapas como yich’acmut (pata de pdjaro)
o mazorca (Ramirez-Marcial et al., 2010a). En México se
distribuye a lo largo de la vertiente del Golfo desde el norte
de Veracruz hasta el norte de Chiapas, y en la vertiente del
Pacifico desde Jalisco hasta Chiapas en altitudes entre 800
22,700 m, y se le encuentra también en Guatemala, Hondu-
ras, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica hasta Panama (Rze-
dowski y McVaugh, 1996; Pennington y Sarukhan, 1998).
Esta especie es un elemento comtn del interior de los bos-
ques de pino-encino, pino-encino-liquiddmbar, de encino y
mesofilo de montafia y frecuentemente se asocia con bos-
ques secundarios de diversa composicién y edad sucesio-
nal (Meave et al., 1992). En Chiapas es comun encontrarla
en asociacién con Myrsine juergensenii, Rhamnus sharpii,
Styrax magnus y Ternstroemia lineata (Quintana-Ascencio
et al., 2004). Es una especie morfolégicamente plastica que
puede presentar el tronco recto y la copa densa o ramificada
a partir de pocos metros de altura. La floracién ocurre entre
septiembre y octubre, y la fructificacién entre abril y mayo
(Ramirez-Marcial et al., 2010a). La multiplicacién de los
individuos puede ser de manera vegetativa o sexual (Ruiz-
Ruvalcaba, 2004). Las inflorescencias son extremadamente
variables en tamafio y nimero de cabezuelas, se presentan
en racimos de capitulos hasta de 50 cm de largo. Los fru-
tos cambian de coloracién durante su maduracién en una
secuencia que va del verde, seguido por tonos blanqueci-
nos y finalmente maduran con colores pardos o violdceos
(Lundell, 1966; Sosa, 1979). Los frutos son dispersados por
algunas especies de aves y pequefios roedores (Ruiz-Ruval-
caba, 2004, J.L. Rangel, com. pers.).

Seleccion de sitios. Con base en las similitudes floristicas y
estructurales se eligieron los siguientes sitios dentro de la
regién de Los Altos de Chiapas:

(1) Estacion Biolégica Cerro Huitepec (Huitepec), se ubi-
ca a 4.5 km al oeste de la ciudad de San Cristébal de Las
Casas, Chiapas. Geograficamente se localiza entre 16°
44 38” Norte y 92° 40715 Oeste, con altitudes que osci-
lan desde los 2,230 hasta los 2,710 m. Forma parte de un
cono cineritico cuyo origen geoldgico data del terciario y
estd constituido por una serie de laderas con pendientes
pronunciadas (40-60%). Las especies del dosel predomi-
nantes son Clethra chiapensis, Cleyera theoides, Persea
americana, Quercus laurina, Q. crassifolia 'y Q. rugosa
(Ramirez-Marcial et al., 1998).

(2) Rancho Merced-Bazom (Bazom), se localiza a 16 km
al este de San Cristébal de Las Casas, en el municipio
de Huixtdn (16°44°50” N y 92° 29°45” O) entre 2,400-
2,500 m de altitud. La vegetacioén incluye un mosaico
heterogéneo de comunidades sucesionales del bosque de
pino-encino. Las especies predominantes a nivel del dosel
son Pinus montezumae, P. pseudostrobus, P. tecunumanii,
Quercus laurina, Q. crispipilis, Q. crassifoliay Q. rugosa
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(Gonzalez-Espinosa et al., 1991, 2007b).

(3) Mitziton (Mitzitén), se localiza a 13 km en linea recta
al sureste de San Crist6bal de Las Casas entre los 16°39’
52” Ny 92°32° 44” O, con una variacion altitudinal de
2,380-2,500 m. Aunque comparte similitudes floristicas
con Bazom, la dominancia de Pinus spp. es mayor en Mi-
tzitén (Galindo-Jaimes et al., 2002).

(4) Cerro Tzontehuitz (Tzontehuitz), es la cima mas eleva-
da (2,910 m) dentro de la regidn, se localiza a los 16° 48’
49.5” N, 92° 34’ 48”° O; junto con Huitepec se conside-
ran los tltimos dos fragmentos extensos de vegetacion de
BMM en la region (Ramirez-Marcial et al., 2010a).

(5) La Yerbabuena (Yerbabuena), se localiza en el munici-
pio de Pueblo Nuevo Solixtahuacédn a los 17° 10° 28N,
92°53° 57”0 con una variacién altitudinal entre los 1,900
a 2,200 m y pendientes de medias a altas (hasta 60°). La
vegetacion dominante corresponde al bosque de pino-en-
cino-liquiddmbar, destacando como especies dominantes
del dosel Cleyera theoides, Quercus benthamii y Podo-
carpus matudae (Ramirez-Marcial et al., 2001).

Grado de perturbacion. Todos los sitios elegidos se con-
sideran que tienen una historia evolutiva comun, pero que
las diferencias actuales se deben al distinto régimen de per-
turbaciéon humana. En todos ellos ha ocurrido algin tipo
de perturbacién humana como extraccién de lefia, made-
ra y otros productos forestales (Gonzédlez-Espinosa et al.,
2007a). La composicién floristica y la dominancia de algu-
nas especies son indicadoras del tiempo que han sido in-
tervenidos (Ramirez-Marcial et al., 2001; Galindo-Jaimes
et al., 2002). Por ejemplo, la dominancia en el dosel de es-
pecies como Clethra chiapensis, Cleyera theoides, Persea
americana, Quercus laurina, Q. crassifolia y Q. rugosa in-
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Figura 1. Heterocigosidad esperada (H,) en las subpoblaciones de

Oreopanax xalapensis en Los Altos de Chiapas. Las subpoblacio-

nes tienen un orden descendente de perturbacion. Las lineas sobre

las barras indican error estandar y letras iguales indican diferencias

no significativas con base en la prueba Duncan de comparacién de
medias.
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Figura 2. Anilisis de agrupacién (UPGMA) de poblaciones de

Oreopanax xalapensis en Chiapas con base en el indice de simili-

tud genética de Nei (1978). Los porcentajes corresponden al resul-
tado del andlisis Bootstrap con 1,000 iteraciones.

dican una fase sucesional avanzada o de baja intervencion
humana (Ramirez-Marcial et al., 1998; Quintana-Ascencio
et al., 2004). En cambio, los bosques con mayor dominan-
cia de Pinus spp. indican que han estado sometidos a una
perturbacién de mayor frecuencia y/o intensidad y por tanto
se consideran en estados sucesionales tempranos (Galindo-
Jaimes et al., 2002). Estas perturbaciones de baja intensidad
pero frecuentes promueven un incremento en la temperatura
y reduccién de la humedad del aire y del suelo que se refleja
en un bajo reclutamiento de plantulas de arboles tolerantes a
la sombra (Ramirez-Marcial et al., 2001; Galindo-Jaimes et
al., 2002). En cambio, en los otros sitios mas conservados,
se han registrado una continuidad natural del bosque y la

regeneracion de numerosas especies de drboles tolerantes,
como Oreopanax xalapensis (Vera-Maloof, 2009). Con base
en la informacién disponible sobre la composicion floristica
y estructura de los sitios (Gonzdlez-Espinosa et al., 1991;
Ramirez-Marcial et al., 1998, 2001, 2010a; Galindo-Jaimes
et al., 2002), se estableci6 el siguiente orden de mayor a
menor grado de perturbacién: Mitzitén > Bazom > Tzonte-
huitz > Yerbabuena > Huitepec.

Andlisis genético. Se colectd material vegetativo (hojas
tiernas) de 30 individuos adultos por sitio. Los individuos
colectados en cada sitio constituyeron una subpoblacién y
la unién de todos ellos representd a la poblacién. Los indi-
viduos se eligieron al azar y cuidando que la distancia entre
uno y otro fuera mayor a 10 m. Las muestras se conservaron
en nitrégeno liquido y posteriormente en un ultracongela-
dor a -70 °C hasta realizar la electroforesis de enzimas en
acetato de celulosa (Herbet y Beaton, 1993). Se maceré una
muestra de un 1 cm? de hoja en 250 pl de una solucién de 3:1
partes de YO y VEG II respectivamente (Yeh y O’Malley,
1980; Cheliak y Pitel, 1984). Posteriormente se centrifu-
g6 a 13,000 rpm durante dos minutos, el sobrenadante se
usé para la separacion de 12 enzimas (Cuadro 1). Los co-
rrimientos se realizaron en condiciones de temperatura am-
biente, a 120 V y 50 mA durante 120 minutos. Las bandas
o variantes enzimdticas se notaron mediante los protocolos
de tincién de Hebert y Beaton (1993). Se identificaron 18
loci enzimadticos (la mayoria con dos alelos), con base en la
distancia de desplazamiento y separacion entre las varian-
tes enzimadticas. Se tomaron en cuenta aquellas bandas que
fueron claramente visibles y consistentes con la estructura y
loci esperados para las distintas enzimas (Weeden y Wendel,
1989a, b).

Andlisis. Con las frecuencias genotipicas se calcularon las

Cuadro 1. Enzimas analizadas, nimero de loci y nimero de alelos en poblaciones de Oreopanax xalapensis en Los Altos de Chiapas. EC, nimero
de la enzima segtin la comision internacional de enzimas (EC del inglés Enzyme Comisién Number).

Enzima Abreviacion EC Nam. de loci Nuam. de alelos
Locus 1/ Locus 2

6-Fosfogluconato-deshidrogenasa 6PGDH 1.1.1.44 2 2/2
Aspartato-amino transferasa AAT (GOT) 2.6.1.1 2 2/2
Carboxil esterasa EST 3.1.1.1 1 2
Fumarato hidratasa FUM 4.4.1.2 1 2
Fosfatasa dcida FA 3.1.3.2 1 2
Glucosa-6-fosfato isomerasa GPI 5.3.1.9 2 2/2
Malato deshidrogenasa MDH 1.1.1.37 1 2
Malato deshidrogenasa NADP ME 1.1.1.40 1 1
Isocitrato deshidrogenesa IDH 1.1.1.42 1 1
Gliceraldehido-3-fosfatodeshidrogenasa G3PDH 1.2.1.12 2 2/2
Superoxido dismutasa SOD 1.15.1.1 2 2/2
Fosfogluco-mutasa PGM 5422 2 2/2
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frecuencias alélicas y a partir de ellas se obtuvieron cinco
pardmetros para estimar la diversidad genética de las po-
blaciones de Oreopanax xalapensis: (1) la proporcién de
loci polimérficos, (2) la heterocigosidad promedio observa-
da (H,), y la heterocigosidad esperada (H,) sin sesgo (Nei,
1978), (3) el indice de fijacion como f = 1- H_ / H, (4) el
nimero de alelos promedio por locus (Hartl y Clark, 1997)
y (5) el indice de diversidad de Shannon (I). También se
evalud el equilibrio de Hardy-Weinberg (EHW) mediante
una prueba de > Todos los pardmetros genéticos previos
se obtuvieron con el programa GenAlex ver 6.41 (Peakall y
Smouse, 2006). La heterogeneidad de las frecuencias alé-
licas entre las poblaciones se valoré mediante una prueba
Ji-Cuadrada y*= [2N Z(Nj pjz- PI(pq),
N

donde N, es el tamafio de muestra en la j-ésima subpobla-
cién, y N es la muestra total, p;ypes la frecuencia alélica
en la j-ésima subpoblacién y la media de la frecuencia aléli-
ca respectivamente (Hedrick, 2000).

La distancia genética se evalud calculando el indice de
distancia genética de Nei (1978) y a partir de la matriz se
realizé una agrupacion por el método de UPGMA en el pro-
grama TFPGA (Miller, 1997). Se calcularon los estadisticos
o coeficientes F de Wright en GenAlex ver 6.41 (Peakall y
Smouse, 2006); mediante estos estadisticos es posible esti-
mar la reduccién de la heterocigocidad individual promedio
con relacion a toda la poblacion (F,,), con las subpoblacio-
nes (F,o) y de la heterocigosidad de las subpoblaciones con
respecto al total (F ). Se evalud si F, y F ¢ diferfan de cero
con una prueba de x>= F°N(k-1), con gl = (k(k-1), donde
k es el nimero de alelos observados; y para F se usé x’
= 2NF (k-1) con gl = (k-1) (s-1) donde N es el tamafio
de la poblacioén, k es el nimero de alelos y s es el nimero
de subpoblaciones (Workman y Niswander, 1970). Adicio-
nalmente se utilizaron métodos de re-muestreo, Bootstrap y
Jacknife, para establecer intervalos de confianza y el error
estandar de la estimacién promedio de los estadisticos.

Para explorar si las diferencias de diversidad genética en-
tre subpoblaciones eran estadisticamente significativas, se
realiz una andlisis de varianza de H_ previa transforma-
cién de los valores con arcoseno (H,)'".

El patrén de flujo genético entre las subpoblaciones pue-
de ser de especial interés para la restauracién ecoldgica, ya
que un procedimiento comun es incrementar el movimiento
deliberado de individuos (y sus genes) entre diferentes si-
tios, es necesario conocer cudl es el flujo natural de genes
para definir la direccién de transferencia con mayor apego
al patrén natural. Un método indirecto para estimar el flu-
jo genético (Nm) es con base en el grado de diferenciacién
de las subpoblaciones mediante la férmula: Nm = 1/4 (1/
F-1); donde N es el tamafio de la poblacion, m la fraccion
de inmigrantes a N (Hartl y Clark, 1997). Los valores de
Nm menores que 1 sefialan un flujo genético bajo, mientras
que valores igual o mayores a uno, indican un flujo genético
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suficiente para contrarrestar la diferenciacién genética pro-
ducto de la seleccion o de la deriva genética (Slatkin, 1994,
Hartl y Clark, 1997; Templeton, 2006; Magalldn-Herndndez
et al., 2009). Sin embargo, el flujo genético estimado de
esta manera debe tomarse con precaucién ya que se asu-
men condiciones de equilibrio entre deriva y flujo genético
que biolégicamente puede ser improbable (Whitlock y Mc-
Cauley, 1999). Por ello se realiz6 un andlisis de asignacién
multilocus con el programa IMMANC (Rannala y Moun-
tain, 1997). Este andlisis asume que diferentes loci son se-
gregados de forma independiente y que estdn en equilibrio
de ligamiento. El valor critico de asignacién es logaritmo
natural del cociente de la probabilidad de que un genotipo
multilocus se forme en la subpoblacién de donde se colectd
y la probabilidad de que se haya formado en una poblacién
distinta: In = InP -InP, donde P_ es la probabilidad de que
el genotipo multilocus se formé en la subpoblacién de co-
lecta y P, en otra subpoblacién. Un valor In negativo indica
que es mds probable que el genotipo multilocus se produzca
en una poblacién distinta a la de colecta, lo que se interpreta
como que es un inmigrante o descendiente de inmigrates
recientes (Rannala y Mountain, 1997).

Resultados

Diversidad genética. Se analiz6 un total de 237 individuos
de Oreopanax xalapensis, y el promedio por subpoblacién
fue de 27.8. Para seis enzimas se revelaron dos loci, y en
total se identificaron 18 loci. Dos loci fueron monomérficos

Cuadro 2. Diversidad genética de poblaciones naturales de Ore-
opanax xalapensis en Los Altos de Chiapas. N, tamafio de muestra
promedio; Na, nimero de alelos diferentes promedio; Ne, nlimero
promedio de alelos efectivos (Ne = 1/X(p?); |, indice de diversidad
de Shannon (I = -1-X(p;In (p)); P, porcentaje de polimorfismo; H,
Heterocigosidad observada promedio; H,, Heterocigosidad esperada
sin sesgo (Nei 1978) promedio; f, indice de fijacién (= 1-H /H ) pro-
medio; entre paréntesis error estandar.

Subpoblacién N Na Ne I H H P f

o E

Mitzitén 31.5 2.000 1.778 0.608 0.416 0.431 100 0.007
(3.177) (0.000) (0.060) (0.030) (0.062) (0.026) (0.121)

Bazom 38.6 2.000 1.798 0.626 0.473 0.443 100 -0.064
(3.357) (0.000) (0.048) (0.019) (0.058) (0.017) 0.114)

Tzontehuitz 19.75 1.875 1.609 0.495 0.282 0.350 78 0.108
(1.665) (0.085) (0.092) (0.062) (0.054) (0.047) (0.102)

Yerbabuena 23.27 1.80 1.590 0.481 0.319 0.338 66 0.022
(1.504) (0.106) (0.095) (0.068) (0.059) (0.049) (0.086)

3228 2.000 1.767 0.608 0.402 0.428 100 0.058
(2.725) (0.000) (0.061) (0.025) (0.055) (0.023) (0.105)

Huitepec

Promedio 29.5 1.941 1.714 0567 0382 0.393 89 0.024
(1.494) (0.053) (0.052) (0.023) (0.027) (0.017) (0.048)
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Cuadro 3. Frecuencias alélicas de 18 loci enzimaticos en poblaciones
de Oreopanax xalapensis en Los Altos de Chiapas, México. 2, prueba
de heterogeneidad de las frecuencias alélicas entre subpoblaciones.

Locus N/ Mitzitbn Bazom Tzonte- Yerba- Hui- Ve
Alelo huitz  buena  tepec

EST1 N 43 54 13 18 44

1 0372 0.417 0.000 0.139 0.477

2 0.628 0.583 1.000 0.861 0.523 186.84*
FA N 48 49 26 29 40

1 0.427 0.459 0.385 0.362 0.688

2 0.573 0541 0.615 0.638 0.313 312.81*
IDH-1 N 44 52 26 30 48

1 0.420 0.635 0.981 1.000 0.552

2 0.580 0.365 0.019 0.000 0.448 903.00*
G6PDH-1 N 35 42 14 24 48

1 0.471 0.131 0.107 0.208 0.427

2 0.529 0.869 0.893 0.792 0.573 195.93*
G6PDH-2 N 50 44 25 28 30

1 0.260 0.466 0.580 0.429 0.350

2 0.740 0.534 0.420 0.571  0.650 131.39*
SOD1 N 10 14 13 8 30

1 0.100 0.250 0.538 1.000 0.333

2 0.900 0.750 0.462 0.000 0.667 114.35*
SOD2 N 30 29 22 23 28

1 0.400 0.466 0.591 0.630 0.179

2 0.600 0.534 0.409 0.370 0.821 198.88*
G3PDH-1T N 8 21 9 24 12

1 0.063 0.381 0.000 0.167 0.542

2 0.938 0.619 1.000 0.833 0.458 56.88*
G3PDH-2 N 30 30 28 28 25

1 0.300 0.233 0.179 0.232 0.180

2 0.700 0.767 0.821 0.768 0.820 37.69*
GPI1 N 32 48 20 24 32

1 0375 0.344 0.250 0.333 0.375

2 0.625 0.656 0.750 0.667 0.625 114.97*
GPI2 N 44 56 24 24 54

1 0.398 0.455 0.229 0.396 0.333

2 0.602 0.545 0.771 0.604 0.667 193.76*
GOT1 N 14 39 21 41

1 0.393 0.372 0.667 0.500

2 0.607 0.628 0.333 0.500 285.91*
GOT2 N 38 57 22 22 29

1 0.276 0.281 0.364 1.000 0.172

2 0.724 0.719 0.636 0.000 0.828 216.97*
PGM1 N 20 16 6 16 14

1 0.225 0.781 0.500 0.344 0.857

2 0.775 0.219 0.500 0.656 0.143 177.68*
PGM2 N 29 30 25 29 27

1 0.328 0.367 0.240 0.397 0.148

2 0.672 0.633 0.760 0.603 0.852 91.53*
MDH-1 N 49 56 22 22 29

1 0.418 0393 0.614 0.568 0.534

2 0.582 0.607 0.386 0.432 0.466 269.48*
EM N 23 29 30

1 0.457 0.259 0.600

2 0.543 0.741 0.400 112.70*
FUM-2 N 20 29 20

1 0.575 0.431 0.500

2 0.425 0.569 0.500 108.59*
*, P <0.0001
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y para los otros 16 loci se reconocieron dos alelos (Cuadro
1). El nimero de alelos promedio fue entre 1.8 y 2 (Cuadro
2), cuya frecuencia fue significativamente heterogénea entre
las poblaciones (Cuadro 3). El alelo de desplazamiento len-
to del locus G6PH-1 tuvo una frecuencia > 0.7 en Bazom,
Tzontehuitz y Yerbabuena. El locus G3PDH-1 se observé
cercano a la fijacién en todas las poblaciones (Cuadro 3).

Se registré 100% de polimorfismo para tres poblaciones
(Huitepec, Bazom y Mitzit6n), y 66% y 78% para Yerbabue-
na y Tzontehuitz, respectivamente (Cuadro 2). Los valores
mds bajos de heterocigosidad observada (H,)) se registraron
en Tzontehitz (0.282), seguido de Yerbabuena (0.319), Hui-
tepec (0.402), Mitzitén (0.416) y Bazom (0.473) (Cuadro
2). La heterocigocidad esperada (H) estuvo por lo general
por arriba de la observada, 1a m4s alta se registré en Bazom
y la mds baja en Tzontehuitz (Cuadro 2). El valor més alto
del indice de diversidad de Shannon (I) se encontré en Ba-
zom, seguido en orden descendente por Mitzitén, Huitepec,
Yerbabuena y Tzontehuitz (Cuadro 2). Las diferencias entre
las subpoblaciones de H, fueron estadisticamente significa-
tivas (F =2.59, g.l. =4/80, P = 0.04), pero no se observé una
clara relacion entre el estado de perturbacién y la diversidad
genética (H,) (Figura 1). Por otro lado, el indice de fijacion
(f) de cada locus y sobre los loci fue positivo para cuatro
subpoblaciones y préximos a cero (Cuadro 3).

Todos los loci estuvieron fuera del EHW en al menos una
subpoblacién, destacan los loci EST, EM y FUM-2, que es-
tuvieron en desequilibrio en cuatro poblaciones (contando
la situacién monomorfica) (Cuadro 4). La subpoblacién con
el menor nimero de loci en desequilibrio fue Huitepec (seis
loci); en Mitzitén y Tzontehuitz se observaron nueve y siete
loci en desequilibrio respectivamente, y en la Yerbabuena
siete y Bazom diez (Cuadro 4).

Estructura genética. S6lo para el locus EST-1 se registré un
valor de F ¢ positivo y significativamente distinto de cero, lo
que indica una correlacién alta de alelos idénticos (0.63) al
nivel de subpoblaciones (Cuadro 5). Los valores de F, de
los loci EST-1, FA, SOD-1, GOT-1, GOT-2, y EM difieren
significativamente de cero con valores positivos (Cuadro
5). Los valores de F para EST-1, IDH-1, SOD-1, GOT-1,
GOT-2, EM y FUM son distintos de cero lo que indica una
diferenciacién genética significativa entre las subpoblacio-
nes (Cuadro 5).

El andlisis de agrupacién muestra dos grupos de subpo-
blaciones, uno lo constituyeron las subpoblaciones de Ba-
zom, Huitepec y Mtizitén, y el otro grupo estuvo formado
por Tzontehuitz y Yerbabuena (Figura 2).

Con base en el valor de F se obtuvo un flujo genético
entre las subpoblaciones de Nm = 5.0 individuos por gene-
racién (Cuadro 5). Del andlisis de asignacion IMMANC
resulté que 43% (26 individuos) de la subpoblacién de
Bazom se asignaron a una subpoblacién distinta, princi-
palmente de Huitepec (Cuadro 6), mientras que 29 (48%)
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Cuadro 4. Valores de y? para probar Equilibrio de Hardy-Weinberg en poblaciones naturales de Oreopanax xalapensis en Los Altos de Chiapas.

Locus gl Mitzitén Bazom Tzontehuitz Yerbabuen Huitepec
EST 1 43.000%** 23.3719%** Monomérfico 0.468N 17.776***
FA 1 18.264*** 14.715%** 10.156** 0.928MN 20.112%**
IDH 1 12.7871%** 3.096N 0.010™ Monomoérfico 1.913N
G6PDH-1 1 0.686N 9.555%* 0.202M 1.662™ 1.753N
G6PDH-2 1 6.172* 7.265%* 0.235M 4.861* 1.131N
SOD-1 1 0.123M 2571 13.0%** Monomérfico 3.675M
SOD-2 1 13.333%** 6.009* 4.180* 6.546* 0.019™
G3PDH-1 1 0.036M 0.777% Monomérfico 3.840M 2.958M
G3PDH-2 1 2.184Ns 2.779N8 1.323%N8 0.291Ms 1.205M
GPI-1 1 11.520%** 8.935%* 2.222N8 6.000* 0.142"Ns
GPI-2 1 0.428Ms 39.144%** 2,121 10.302** 6.000*
GOT-1 1 10.1271** 13.661*** 6.857** 0.024"s
GOT-2 1 0.794Ns 5.245* 0.007Ms Monomodrfico 7.741%*
PGM-1 1 0.000™ 3.261M 0.667M 1.512M 2.431N
PGM-2 1 0.560M 2.556N 7.879%** 1.248M 0.817"s
MDH-1 1 0.115M 3.538™ 2.381N 0.008™ 2.907™
EM 1 10.164** 3.529M 8.356**
FUM-2 1 10.926*** 16.644*** 20.000***

NS no significativo; *, P < 0.05; **, P< 0.01; ***, P<0.001

individuos de Huitepec se asignaron a Bazom, Mitziton y
Tzontehuitz. En Mitzitén 26 individuos (46%) se asigna-
ron a Bazom, Huitepec y Tzontehuitz. En Tzontehuitz diez
(34%) individuos se asignaron a Bazom, Huitepec y Mtizi-
tén. Unicamente tres individuos (10%) de Yerbabuena se
asignaron a Tzontehuitz (Cuadro 6).

Discusion

La diversidad genética promedio (H, =0.379) de Oreopanax
xalapensis en Los Altos de Chiapas fue dos veces mayor a la
registrada en especies de angiospermas usando isoenzimas
(H, =0.131 en Hamrick et al., 1992, H, = 0.113 en Xie
et al., 2002), o marcadores genéticos basados en ADNmt
(H,=0.133 Rowden et al., 2004), pero menos a lo que se ha
registrado para otras especies del BMM de Chiapas como
son Magnolia sharpii y M. schiedeana, para las cuales se ha
registrado una diversidad promedio de H_ = 0.4 (Newton ef
al., 2008). Por otra parte Vera-Maloof (2009) estudi6 la di-
versidad genética de plantulas, juveniles y adultos de O. xa-
lapensis de bosques en estado sucesional diferente en Huite-
pec, y la diversidad promedio fue de H = 0.32, valor cercano
al registrada en este estudio. El presente estudio sugiere que
O. xalapensis en Los Altos de Chiapas es genéticamente di-
versa y esta diversidad estd contenida en las subpoblaciones,
ya que al menos tres poblaciones (Bazom, Huitpec, Mitzitén)
tuvieron una diversidad mayor al promedio.

Se considera que Oreopanax xalapensis es una especie
de fase sucesional intermedia a madura del BMM (Quin-
tana-Ascencio y Gonzdlez-Espinosa, 1993; Gonzélez-Es-
pinosa et al., 2007b), es tolerante a moderados niveles de
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perturbacidn y resiste radiacion solar directa en estado adul-
to (Meave et al., 1992; Ramirez-Marcial, 2003; Quintana-
Ascencio et al., 2004); el reclutamiento de plantulas puede

Cuadro 5. Estadisticos F's de Wright para poblaciones de Oreopanax
xalapensis en Los Altos de Chiapas. Nm = flujo genético estimado
mediante la férmula Nm = 1/4(1/F -1) Festimacion de reduccién de
heterocigosidad a nivel de individuo con respecto a subpoblaciones
(Fy) y a la poblacién (F,), y de la subpoblacién con respecto a la

poblacién (F)

Locus Fe Fir Fo Nm*
EST-1 0.630*** 0.690*** 0.163* 1.3
FA 0.283Ns 0.322* 0.055 N8 4.3
IDH-1 -0.187 s 0.131 ™ 0.268*** 0.7
G6PDH-1 0.093 NS 0.199 N 0.117 ™ 1.9
G6PDH-2 0.176 NS 0.215 N 0.048 N8 5
SOD1 0.322 N 0.589* 0.394* 0.4
SOD2 -0.036 ™ 0.072 ™ 0.104 ™ 2.2
G3PDH-1 0.323 ™ 0.480 ™8 0.231 1™ 0.8
G3PDH-2 -0.225 NS -0.211 M 0.011 ™ 21.7
GPI-1 -0.132 ™ -0.122 ™ 0.009 Ns 26.3
GPI-2 -0.283N -0.250 ™ 0.026 N 9.5
GOT-1 0.196N 0.553** 0.444%** 0.3
GOT-2 0.059Ms 0.400* 0.362%** 0.4
PGM-1 0.297N 0.466 N5 0.240 ™ 0.8
PGM-2 0.093Ns 0.129 ™ 0.039 N 6.1
MDH-1 0.035N 0.064 NS 0.029 N 8.3
EM -0.527N8 0.492* 0.667*** 0.1
FUM-2 -0.833M 0.339 N 0.639*** 0.1
Media 0.016M 0.253Ns 0.214* 5.0
Error estandar 0.081 0.065 0.050 1.772
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Cuadro 6. NUmero de individuos asignados a distintas poblaciones
de Oreaopanax xalapensis en Los Altos de Chiapas, con base en un
analisis de asignacién multilocus en el programa IMMANC (Rannala
y Mountain, 1997)

Subpoblacién

muestreada Subpoblacién asignada

Mitzitén Bazom Tzonte- Yerba- Huitepec Total

huitz  buena

Mitzitén 31 16 3 7 57
Bazom 8 34 4 14 60
Tzontehuitz 2 2 20 2 4 30
Yerbabuena 3 27 30
Huitepec 13 1 5 31 60
Total general 54 63 35 29 56 237

ser alto (Ruiz-Ruvalcaba, 2004; Mejia-Dominguez, 2006)
en especial en boques incipientes o fases temprana de la su-
cesion (Vera-Maloof, 2009), pude llegar a reproducirse sin-
crénicamente a temprana edad (a alturas inferiores alos 3my
didmetros < 3 cm; N. Ramirez-Marcial, obs. pers.). Cambios
ambientales especificos (p. ej., incrementos de temperatura)
promueve la sincronia de algunos eventos fenolégicos en ar-
boles del Japén (Doi et al., 2010). La posible reproduccion
temprana y el alto reclutamiento de plantulas puede favorecer
la formacién continua de genotipos heterocigotos con lo que
se mantiene una diversidad relativamente alta.

Por otra parte, es probable que ocurra una incorporacién
constante de individuos, con genotipos distintos, median-
te la reproduccion in sifu pero posiblemente es a través de
la dispersion de semillas promovida por diversas especies
de aves que conjuntamente contribuyen a un aporte cons-
tante de variantes genéticas como se ha observado en otras
plantas tropicales (Hamrick y Loveless, 1986). Las semillas
de O. xalapensis son dispersadas por aves como Turdus ru-
fitorques (primavera de montafia), Myadestes occidentalis
(clarin o jilguero) (Ruiz-Ruvalcaba, 2004) y Trogon mexi-
canus (trogon de montafia) (J. Rangel-Salazar, com. pers.),
y roedores como Peromyscus spp. y Reithrodontomys spp.
(Lopez-Barrera et al., 2005), por lo que ademads de H,, alta
se encontré un flujo genético considerable (Nm) entre las
subpoblaciones. El andlisis de asignacién resulté que entre
50y 60% de los individuos de una subpoblacién son produ-
cidos en la subpoblacién de colecta, el resto tiene alta posi-
bilidad de ser inmigrante o descendiente de inmigrantes re-
cientes (Rannala y Mountain, 1997), lo que también sugiere
un considerable movimiento de genes entre las poblaciones
de O. xalapensis.

No obstante el posible el flujo genético entre las subpo-
blaciones hay una diferenciacién moderada entre ellas, re-
velada por el estadistico F', (0.25) y por la heterogeneidad
de las frecuencias alélicas, lo cual puede ser reflejo de la
influencia de factores que moldean la diversidad genética
(Neigel, 2002). Estos factores pueden estar asociados a

22

eventos de seleccién o deriva genética y estos a su vez con
la historia de uso del bosque (Lande, 1999; Vornam et al.,
2004; Baucom et al., 2005). Sin embargo, no se encontrd
evidencia de una relacion entre el grado de perturbacién con
la diversidad genética. Se esperaba una relacién positiva en-
tre la diversidad genética (H) y el grado de perturbacion,
bajo la l6gica de que en los sitios conservados estan las con-
diciones de temperatura y humedad del suelo propicias para
el establecimiento y desarrollo de O. xalapensis (Quintana-
Ascencio et al., 2004) y por lo tanto mds variantes genética
se podrian establecer; y porque hay el antecedente de que O.
xalapensis tuvo la mayor diversidad en el bosque con la fase
sucesional mds avanzanda en Huitepec (Vera-Maloof, 2009).
Es necesario tener estimaciones cuantitativas del grado per-
turbacién y de factores ambientales (por ejemplo radiacién
solar, humedad) que incidan en la emergencia, estableci-
miento y crecimiento de pldntulas, para poder conocer me-
jor la relacién entre la diversidad genética y la perturbacién
del bosque que habita O. xalapensis.

Los valores de F,, y F fueron positivos para la mayoria
de los loci y pocos de ellos fueron distintos de cero signifi-
cativamente. La endogamia, revelada por los loci EST-1 al
nivel de las subpoblaciones (F ) y la detectada por EST-1,
FA, GOT-1, GOT-2 y EM (F ) al de la poblacion, se refleja-
rd en la adecuacién en la medida en que los genes que codi-
fican para estas enzimas tengan contribucion en la expresién
de componentes de la adecuacién de O. xalpaensis. Vera-
Maloof (2009) encontrd un mayor coeficiente de endogamia
en el bosque maduro (F = 0.328) y en promedio para los
tres bosques sucesionales que estudié de 0.27, mientras que
en el presente estudio se observé un coeficiente de endoga-
mia promedio de 0.253 que no difiere significativamente de
cero. Lo que indica que la correlacion de genes idénticos es
aleatoria (Chaves et al., 2011).

Por otro lado el indice de fijacién (f) fue mds bajo en
Mitzitén el cual es un sitio con mayor perturbacion y el mas
alto en Tzontehuitz con perturbacién intermedia con res-
pecto a los otros sitios. Un bajo indice de fijacién sugiere
que el nimero de heterocigotos observados es cercano al
nimero esperado en apareamiento aleatorio (Hartl y Clark,
1997). La correlacién del coeficiente de endogamia o indice
de fijacién con la depresién por endogamia es desconocido
para Oreopanax xalapensis, pero se sabe que en Eugenia
dysenterica DC (Myrtaceae) se correlaciona positivamente
con la emergencia de la pldntula y con el crecimiento de
la planta en estados iniciales de desarrollo (Chaves et al.,
2011). Por lo que se puede sugerir nuevamente que el alto
reclutamiento de pldntulas en bosques incipientes o interve-
nidos (Vera-Maloof, 2009), incrementa la frecuencia de he-
terocigotos, y asi de diversidad genética, que permitird a la
especie responder genéticamente a los cambios ambientales
producidos durante el proceso de sucesién o intervencién
humana.

En conclusion, la poblacién de Oreopanax xalapensis de
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Los Altos de Chiapas es genéticamente diversa (H, > 0.25),
las frecuencias alélicas son heterogéneas entre las subpo-
blaciones, con apareamiento aleatorio y las subpoblacio-
nes estdn genéticamente diferenciadas de forma moderada
(Fgp), con niveles de flujo genético altos y con un posible
patrén asimétrico. No se encontré evidencia de relacion en-
tre la diversidad genética y el estado de perturbacién de los
bosques.

Este estudio indica que una buena prictica de restaura-
cién deberd considerar la colecta de semillas en todos los si-
tios para asegurar que la diversidad genética de Oreopanax
xalapensis esté debidamente representada, de manera que
se favorezca la permanencia de la especie y de los procesos
evolutivos de la misma (Vucetich y Waite, 2001; Frankham
et al., 2002; Stockwell et al., 2003; Rice y Emery, 2003).
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