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RESUMEN

Por medio del analisis electroforético de 10 sistemas enzimdticos y

proteina total del misculo aductor del ostién Crassostrea virginica,

se estudid la variabilidad genética de esta especie en 8 poblaciones

tropicales del Golfo de México. E1 polimorfismo proteinico promedio

encontrado fue: Pg.=43.2 £ ¥ 2.6 %: Pgg= 51.5 ¥ ¥ 2.8 %. La heteroci-

gosis media fue: H = 17.4 ¥ T 4.0 %. Cuatro (TER, MEC, TAM y PVI) de

las ocho poblaciones presentaron deficiencia de heterocigotos con res-

pecto a la proporcién teérica esperada, segin el equilibrio de Hardy-

Weinberg; dos (CMP y SON) estuvieron en equilibrio y una (LAM) presen-
td exceso de heterocigotos, segin el mismo criterio. Estos resultados
parecen estar relacionados con la presidén selectiva ejercida por las
caracteristicas ambientales propias del medio tropical, los fendmenos
climdticos, hidroldgicos y geelégicos locales que han experimentado las

poblaciones recientemente y la presidn de captura que mantiene cada po-

blacidn.

Se detectaron clinas génicas y genotipicas que aportan evidencia de la
accidon selectiva del medio con respecto a la variacidn macrogeogrdfica.
La variacidén genética en uno de los loci estudiados (Pt-1) parece man-
tenerse por sobredominancia; este es el primer reporte de ese compor-~

tamiento gené&tico en la especie estudiada.



E1 andlisis de las similitudes genéticas interpoblacionales permitid
detectar cuatro transicionr en la estructura genética de la poblacidn
a lo largo de la poblacién estudiada, generadas por la reduccién de

flujo génico en funcidén de la circulacidn océanica estacional del Gol-
fo de México o por las caracteristicas ambientales de los sistemas la-
gunarea. Los valores de similitud genética de la poblacidén de la lagu-
na Madre, comparada con las demds estudiadas, sugiere que estd evolu-
cionando independientemente.

Se propone la utilizacién de la informacidén genética bdsica obtenida
es este estudio para la implementacidn de programas bien fundados

de regeneracién y cultivo de bancos ostricolas con el fin de optimizar

esa pesqueria en nuestras costas.



ABSTRACT .

A genetic variability study on eigth populations of the oyster species

Crassostrea virginica from the Gulf of Mexico was performed by means

of electrophoretic analysis of ten enzymatic systems and total protein
from the adductor muscle. The mean protein polymorphism was: P95= 43.2_%
+ 2.6 %3 P99= 51.5 % + 2.8 %. The mean heterozygosity was: Fle= 17.4 % +
4.0 %. Four (TER, MEC, TAM and PVI) of the eigth populations analysed
showed heterozygote deficiency in relation to the expected theoretical
values after Hardy-Weinberg equilibrium; two (CMP and SON) were in equi-
_Jibrium and one (LAM) showed heterozygote excess after the same crite-
ria. These results seem to Le related to characteristic selective for-
ces acting in tropical environment, to very local climatic, hydrologic
and geclogic events suffered recently by the populations and to catch

pressure Tevels in each population.

Genic and genotypic clines were detected giving further evidence about
the environmental selective action related to macrogeographical varia-
tion. Genetic variation on one locus (Pt-1) seems to be maintained by

overdominance; this genetic behaviour was not reported before for this

species.

Analysis of interpopulation genetic similarities suggests four transi-
tions in population genetic structure across the studied distribution,
attributed to genic flow reductions related to seasonal oceanic circu-

Tation patterns of the Gulf of Mexico and local environmental characte-



ristics. The Laguna Madre population, when compared with the others

studied here, gives genetic similarity values low enough to be consi-

dered as evolving independently.

Basic genetic information obtained here can be applied in regeneration

and culture programs to improve fisheries in our coasts.



INTRODUCCION.

Los estudios de variabilidad genética en poblaciones naturales han apor-
tado informacién valiosa acerca de los procesos evolutivos que intervie-
nen en la adaptacién de Tas especies a los ambientes que habitan (va-

lentine, 1980).

E1 Teorema Fundamental de la Seleccidn Matural establece que la tasa de
aumento de l1a eficacia bioldgica de una poblacién en cualquier momento
es igual 2 su varianza genética en eficacia bioldgica en ese momento
{Fisher, 1930; citado en Ayala y Kiger, 1984); es decir, la cantidad de
varjacidén genética con respecto a la eficacia se correlaciona directa-
mente con la tasa evolutiva determinada por la seleccidn natural. Los
cambios en frecuencias alélicas debidos a la seleccidn natural conti-
nGan mientras haya variacién hereditaria en una poblacidén ¥ la tasa de

cambio serd directamente proporcional a la cantidad de variacién.

E1 reservorio genético de una poblacién estd definido por el tipo de
alelos que contiene y la frecuencia con que estén presentes (Dobzhansky
et El_ 1977). En las poblaciones de organismos diploides, la combinacidn
entre alelos que segregan en un locus dado dan Tugar a la formacidn de
los genotipos que representan el material hereditario del organismo. £
genotipo determina, mediante interacciones génicas complejas. la exten-

sidén de fenotipos que se pueden desarrollar, segin el ambiente experi-

mentado.



Las poblaciones de especies que presentan distribuciones geograficas
amplias pueden experimentar diferencias ambientales que han de refle-
jJarse en su estructura genética. La caracterizacién de estos cambios

son de interés general en el campo de 1a biologia evolutiva; el man-
tenimiento de la variacidn genética clinal por seleccién natural es un
argumento sélido de la naturaleza selectiva de los electromorfos, carac-
terizados por medio de la metodologia de la genética biogquimica, en es-

pecies ampliamente distribuidas (Singh y Green, 1986).

Las técnicas electroforéticas han probado ser adecuadas en este tipo de
estudios porque los fenotipos obtenidos en los zimogramas se pueden i-
gualar con los genotipos, permitiendo enumerar las frecuencias génicas
y detectar proteinas variables y no variables, posibilitando la cuanti-
ficacidn de la variacidn promedio en una muestra de loci seleccionados

sin un conocimiento previo de su variabilidad.

En el presente estudio, se analiza por medio de los métodos de la ge-

nética bioquimica, la variacidén genética de 8 poblaciones representati-

vas del ostién Crassostrea virginica de la costa sur y suroeste del
Gol1fo de México. El1 nivel de variabilidad genética de la especie en la-
titudes tropicales y subtropicales no habia sido evaluado. Su caracte-
rizacién es una aportacidn al conocimiento de l1a dindmica de la estruc-

tura genética de las poblaciones de la especie en estas latitudes.

Basado en el conocimiento de las capacidades adaptativas de la especie

a su ambiente, expresada en términos de variabilidad genética, es fac-



tible determinar las condiciones mds adecuadas para su uso y manejo.
'La especie C. virginica se explota intensamente en las costas del Gol-
fo de México. A 1o largo de la historia de esta pesqueria se han re-
portado varias crisis, muchas de ellas de origen obscuro (De Buen, 1957).
Se considera que son pocos 1os bancos que no estdn sobrexplotados y los
programas oficiales de cultivo no han fructificado por razones de di-

versa fndole (Ortiz, 1985). Estos problemas provocan que los rendimien-.

tos se tornen fluctuantes y poco predecibles.

La aplicabilidad de las nuevas metodologias en investigacidn genética,
como la genética bioquimica, a pesar de haber demostrado su valia en Ta
resolucién de problemas de interés inmediato en el desarrollo de pesque-
rias y cultivos acuicolas, no ha sido adn explotada en nuestro pais pa-

ra la caracterizacidn de las poblaciones de los recursos de importan-

cia econémica (Hedgecock et al., 1976).

La produccidn ostricola incide en las tres expectativas de la pesca en

México: la demanda alimenticia de la poblacidn, la creacién de empleos
¥y la aportacién de divisas (Rafful, 1982). Es, por lo tanto, priorita-
rio el desarrollo de investigaciones bdsicas que evalien el estado del

recurso y sirvan come fundamento para el desarrollo de programas de ex-

plotacién y de cultivo.



ANTECEDENTES

Las técnicas electroforéticas, como método de medicidn de la variacién
genética, se aplicaron por primera vez hace 20 afos (Harris, 1966; Hubby
y Lewontin, 1966; Johnson et al., 1966; Lewontin y Hubby, 1966). Esta
1inea metodolbégica ha sido aplicada ampliamente a todos los niveles de
la escala bioldgica y ha establecido claramente que la variacién genéti-
ca es considerable en las poblaciones naturales (Lewontin, 1974). Sin
embargo, notodos los tipos de organismos son variables en igual magnitud
(Selander, 1980); la proporcidon de loci polimdérficos y la heterocigosis
génica promedio por poblacidn es del 10 al 20 ¥ y del 5.84 %, respecti-
vamente en los vertebrados, mientras que es del 25 al 80 % y del 15 %

en invertebrados (Selander y Kaufman, 1973). La diferencia represanta
una estrategia adaptativa; los organismos mds grandes y mdéviles experi-
mentan sus ambientes como de textura mds fina que las formas pequefas,
menos méviles. Por consiguiente, para las formas grandes el ambiente es

menos incierto y se requiere una variabilidad genética mds baja para la

adaptacidn.

Los valores mas altos de heterocigosis han sido encontrados en ambien-
tes que permiten una persistencia extraordinaria de sus poblaciones y
que sufren reducciones infrecuentes. Ayala et al. (1973) y Somero y Sou-
1€ (1974) atribuyen sus resultados a la acumulacién de polimorfismos
proteinicos a través del tiempo en el mar profundo. Ayala et al. (1975

a y b) proponen que la estabilidad de recursos tréficos en el tré-

pico induce a las especies a especializarse en alimento o en hibitat



produciendo una gran variedad de genotipos altamente adaptados a las condi-

ciones especiales de ese habitat.

El ané-lisis genético por medio de las técnicas electroforéticas se ha
aplicado a varios ostreéidos. Wilkins y Mathers (1973) analizaron pobla~
ciones geogrificamente separadas del ostidn europeo Ostrea edulis en
dos sistemas enzimdticos (esterasas y fosfoglucosa isomerasa) y encan-
traron que las poblaciones difer7an genéticamente en los loci investiga-
dos. Torigoe e Inaba (1975) estudiaron electroforéticamente cuatro espe-

cies de ostiones (Crassostrea gigas, Saccostrea echinata, Ostrea circum-

picta y Ostrea denselamellosa) y obtuvieron "huellas digitales" electro-

feréticas que utilizaron en estudios sistemdticos. Buroker et al (1975)
y Torigoe (1978), analizando al ostidén Crassostrea gigas, encontraron
que el 53 % de los loci estudiados eran polimdérficos y que los indivi-
duos eran heterocigotos en el 21 % de sus loci. En otros estudios, Bu-
roker et el (1979.a y b) midieron la variabilidad gendética de cuatro
especies del género Crassestrea y dos de Saccostrea obteniendo los si-

guientes valores de polimorfismo y heterocigosis:

C. belcheri, 20 %
y 6.2 % ;3 C. iredalei, 39.3 % y 10 %;.C. rivularis, 37.5 % y 9.8 %; C.

rhizophorae, 30 % y 10 %; 5. comercialis, 46.4 % y 19.5 %; S. glomera-
ta, 51.9 ¥ y 18.2 %.

La variabilidad genética de una poblacion de C. virginica de la costa
de Georgia, E.U.A. ha sido estudiada por Schaal y Anderson (1974). E1l
andlisis de 31 loci en 100 ostiones permitié detectar un polimorfismo

del 42 7 y una heterocigosis promedio del 12 .



6,

Un estudio mds extenso, que abarcd las poblaciones de la costa Atldn-

tica y Tas zonas noreste, norte y noroeste del Golfo de México, dio

como resultado valores de polimorfismo y loci heterocigbticos por in-
dividuo entre 46.9 y 65.6 % y 18.6 y 23.6 % para las poblaciones de 1la

costa Atlantica y entre 54.8 y 68.8 % y 20.0 y 25.4 % para las de las

zonas mencionadas del Golfo de México, respectivamente. El cdlculo de
la distancia genética interpoblacional indicé una transicidén en la es-
tructura genética de la poblacidon de Brownsville, en Ta laguna Madre,

con respecto a las demds. Por otra parte, se presenté evidencia de la

formacidon de clinas génicas y genotipicas relacionadas con la ubica-
cidén geografica y las condiciones ambientales (Buroker, 1983).

Rose (1984) analizé, desde el mismo punto de vista, las poblaciones de
C. virginica de los rios James y Potomac. El autor demostrd que existe
diferenciacidn genética al menos en 2 de los 4 loci analizados entre
las poblaciones de los dos rios. Considerando la gran capacidad de dis-
persidon de la especie y la distancia relativamente corta entre los rios,
entre los ambientes

concluye que la accidn de la seleccidn diferencial

es la causa de la divergencia genética detectada.

Levinton (1980) propone que la diferenciacion genética a lo largo de

gradientes estuarinos (o latitudinales) puede ser explicada en funcién
de barreras o de gradientes selectivos. Las barreras de tipo geogrdfi-
co involucran umbrales que restringen el flujo de las aguas y ambientes
desfavorables que impiden la dispersidén, Llos gradientes selectivos pue-~
den ser de salinidad, temperatura, contaminantes o su interaccién. Este

autor explica que en poblaciones relativamente aisladas las fuerzas



que generan procesos estocdsticos pueden producir divergencia geogrd-
fica en las frecuencias alélicas. E]1 aislamiento completo y la subse-
cuente mezcla entre poblaciones genéticamente distintas representa en

el presente el grado de diferenciacidén que se produjo en el pasado por
medio de Tos procesos estocdsticos o la seleccidn natural. Por Gltimo,
postula que la seleccién dinamica puede mantener clinas de dos formas
distintas: operando sobre loci determinados que pueden estar ligados

a otros que proporcionan la aptitud biclégica al organismo en el ambien-
te que habita o produciendo ecotipos aislados adaptados a una economia

natural particular.

La evidencia experimental apoya rotundamente la importancia de la selec-
cién natural en el mantenimiento de la variacidn genética en pelecipo-
dos (Koehn y Mitton, 1972; Koehn et al., 1976; Lassen y Turano, 1978;
Theisen, 1978; Gartner-Kepkay et al., 1980; Koehn y Shumway, 1982; Green
et al., 1983; Singh y Green, 1986; entre otros). Los procesos disper-
sivos en que interviene el azar (deriva génica y error de muestreo) tie-
nen lugar dnicamente en poblaciones que han sufrido reducciones extre-
mas de tamafoc (Ayala, 1974). La deteccidn de clinas génicas en algunos
laci, mientras que otros son homogéneos en sus frecuencias alélicas,
demuestra la ausencia de ese tipo de procesos en poblaciones con am-

plias distribuciones geogrdficas (Christiensen y Frydenber, 1974).

Los estudios electroforéticos han probado ser de gran utilidad para la

., 19745 Avise, 1975; Buth, 1980:

sistemidtica (Nei, 1972; Ayala et al

Buth, 1984): permiten examinar las similitudes geréticas en y entre



taxa y provee informacién filogenética alrededor del nivel de especie.
Se ha adoptado como un criterio mds para la determinacidn de especies
cripticas (Thorpe gt al.. 1978) y para la caracterizacién de grupos ta-
xondmicamente dificiles (Dando gt al. 1979). En estudios acerca de espe-
cies en poblaciones simpitricas ha definido morfos con diferencias inde-
pendientes del habitat pero que constituyen especies aisladas genética=
mente (Brock, 1878; Buroker et al, 1979 b). E1 criterio electraforético
tambié&n ha apoyado evidencias fisiolégicas, como la diferencia en el pe-
riodo de desove, para la diferenciacion entre especies morfoldgicamente

indistintas (Ahmad y Beardmore, 1976).

E1 método ha sido aplicado a la familia Ostreidae por Buroker et al.
(1979 a y b), Buroker (1982) y Buroker et al. {(1983). El establecimiento
de las relaciones filogenéticas en esta familia ha sido punto de contro-
versia entre neontdlogos y paleontélogos (Ahmed, 1975). Hasta el momento,
los hallazgos en divergencia genética han permitido reclasificar algu-
nas especies del género Tiostrea. proponer el establecimiento de super-

especies en Crassostrea y apoyar la existencia del género Saccostrea.

La propiedad del método de discernir entre poblaciones aisladas repro-
ductivamente ha sido aprovechada para delimitar reservas de captura en
las pesquerias de la langosta (Tracey et al., 1975 b}. la jaiba (Cole y
Morgan, 1978) y el camardn (Lester, 1979), A su vez, las pesquerfas de
escama se han beneficiado del conocimiento proporcionado por los estu-

dios con enfoque evolutivo basados en la medicidén de la variabilidad



genética (Aspinwall, 1974; Mitton y Koehn, 1975: Hatfield, 1982).

La literatura sobre genética aplicada a la acuacultura se ha orientado
principalmente a la asociacidn entre genotipos detectados por técnicas
electroforéticas y caracteres cuantitativos de interés potencial para el
acuacultor (Newkirk et al, 1977; Zouros et al, 1980: Foltz et al, 1983).
el planteamiento de estrategias de mejora genética (Lonwell-y Stiles,
1973), la identificacién de marcadores genéticos factibles de ser utili-
zados en la planeacidn de programas de seleccidn e hibridacién (Moav et
al, 1976; Newkirk et al., 1977: Newkirk, 1980; Wilkins, 1981; Newkirk,
1983), la experimentacidn para la produccidén de variabilidad genética
en organismos de crianza (Lonwell, 1976) y la seleccién de reservas pa-
ternas por medio de criterios genético-bioquimicos para producir proge-

nie con heterosis positiva (Hedgecock et al., 1976).



ASPECTOS B8 IOLbGI COs.

Filogenia y evolucién.

Segiin el registro f6sil, la clase Bivalvia aparece en la era Paleozoica
representada por un namero considerable de grupcs muy probablemente re-
lacionados filogenéticamente. La especie de bivalvo mis antigua (Lame-
llodonta ml_el). reconocida por los paleontélogos, data del Cambrico
medio (Walliser, 1976). EV florecimiento de los bivalvos se ubica en la
era Mesozoica, coincidentemente con la declinacién de los braquiépodos,
sus competidores ecoldgicos. En el Tridsico, se registran los primeros
bivalvos unidos a un sustrato por medio de sus valvas (p. ej. Plicatula
y Placunopsis). La primera construccidn arrecifal se atribuye precisa-

mente a Placunopsis.

Enantiostreon, del Tridsico, es el organismo fésil mds primitivo clasi-
ficado dentro de la familia Ostreidae por las caracteristicas aparentes

del desarrollo de su concha (Holder y Schmidt-Effing, 1976).

€n el Jurdsico, aparecen doce nuewvas familias del.bivalvos. En este perie-
do se registra el florecimiento de los ostiones (Superfamilia Ostreacea).
Los géneros que prevalecieron entonces (Gryphaea, Exogyra y Lopha) son
de poca importancia en el presente (Holder, 1976). Un hecho sorprendente
es que la morfologfa de los ostiones del Jurdsico es muy semejante a la

de los ostiones modernos (S'Im;:-:son, 1967).
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Se cree que Crassostrea virginica tuvo su origen posteriormente al ais-

lamiento geogrifico de una poblacidén ancestral comiin en las costas del
Pacifico y del Atlantico, por efecto de Ta emersién del puente interame-
ricano causada por Tos fenSmenos tect@nicos del Mioceno y el Plioceno

(Stenzel, 1971). Este aislamiento dio lugar a C. corteziensis en el 1i~

toral del Pacffico.

Posicién taxondmica.

E1 Phyl1lum Mollusca estd ampliamente representado en el Reino Animal con
aproximadamente cien mil especies vivientes adaptadas a diversos ambien-

tes (Meglitsch, 1972). Entre los moluscos, aquellos compietamente acud-

ticos, con simetrfa bilateral, comprimidos lateralmente y recubiertos

por el manto, se ubican en la Clase Bivalvia (también conocida como Pe-

lecypoda o Lamellibranchiata).

Las ostras, por las caracteristicas morfoldgicas de su concha, manto,

sifén y branquias, se clasifican en el Orden Pseudolamellibranchiata
al cual pertenecen las Familias Pectinidae, Aviculidae y Ostreidae (Ra-

mirez y Sevilla, 1965).

La familia Ostreidae del presente se compone de tres géneros: Ostrea,

Crassostrea y Pycnodonte, aunque estudios recientes de hibridacién y
citogenética sugieren que por efecto de la evolucidén del género Crassos-
trea, algunas de las especies que se clasificaban en ese grupo deben

ubicarse en un género distinto, como Saccostrea {Ahmed, 1975).
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Clasificacién de Crassostrea virginica:

PHYLLUM Mollusca Cuvier, 1797

CLASE Bivalvia Linnaeaus, 1758

SUBCLASE Pteriomorphia Newell, 1965

ORDEN Pseudolamellibranchiata Newell, 1965
SUBORDEN Osteina Newell, 1965

SUPERFAMILIA Ostracea Rafinesque, 1815

FAMILIA Ostreidae Rafinesque, 1815

GENEROQ Crassostrea Sacco, 1897

Crassostrea virginica Gmelin, 1791
(Abbot, 197x).

Citogenética y citotaxonomfa.

Rodriguez-Romero et al.(1978) obtuvieron el cariotipo de Crassostrea
virginica a partir de especimenes de una poblacién de las costas de Ta-
basco, México. E1 nimero diploide encontrado fue 20 (2 n). Al comparar-
10 con el reportado por Longwell et al (1967) de una poblacidén de lati-
tudes altas (Mew Haven, Conn.)} se aprecié homologia en el nimero diploi-
de y la morfologia cromosdmica, lo que demuestra estabilidad cariotipica

a pesar de las diferencias geogridficas de las locaiidades.

Los ostiones, como otros bivalvos, son citoldgicamente conservativos y

no parecen haber intervenido cambios cromosdémicos conspicuos en su evo-
Tucidédn (Ahmed, 1975). Jackson (1971) propone que la presencia de cario-
tipos conservattvos en los bivalvos se debe a la carencia de heterocro-

matina en sus complementos cromosémicos.



13.

Los cromosomas constituyen el ordenamiento dindmico y estable del mate-
rial genético en grupos de asociacidn y tienen caracteristicas de nuime-
ro, tamafio y forma propias de cada especie. Este concepto constituye la

base axiomdtica de la citotaxonomia (Dulout, 1979).

Razas fisioldgicas.

La evidencia de la existencia de razas fisiolfgicas en C. virginica es-
td bien documentada. En virtud de su extensa distribucitn geogrifica,
esta especie ha desarrollado razas fisioldgicas que responden de dife-
rente manera ante las variaciones de temperatura en funciones tales como
la reproduccién {(Loosanoff y Nomejko, 1951) o la alimentacidén (Menzel,

1955),

Loosanoff y Tommers (1948) atribuyeron las diferencias en la capacidad

de alimentacidn de los ostiones que habitan ambientes con variaciones

en la turbidez a la presencia de razas fisioldgicas. Hillman (1964) en-
contré diferencias en los patrones cromatogrdficos de aminodcidos y pép-
tidos libres entre dos poblaciones de la costa Atlantica. Li et al. (1967)
detectaron diferencias seroldgicas en dos poblaciones de la costa este )

del Canada.

Las diferencias que desarrollan estas razas fisioldgicas deben residir
en el nivel génico, ya que tanto el citoldgico como el morfolégico son

conservativos (Ahmed, 1975).
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Distribucién geogrifica y caracteristicas biolégicas.

La especie Crassostrea virginica se distribuye a lo largo de la costa

este de Norteamérica, desde Nueva Escocia, Canadd, a través del Golfo

de México hasta las Antillas (Galtsoff, 1964; Stenzel, 1971), 10 que re-
presenta una considerable distribucién latitudinal de aproximadamente

9 000 km {Buroker, 1983). Tan amplia distribucién se atribuye principal-
mente al perfodo larval plancténico relativamente largo (de 14 a 21 dfas)
que permite recorrer a las larvas hasta 1 300 km en una corriente océa~
nica. Esta adaptacidn abre la posibilidad de establecer el flujo génico
entre poblaciones geogrdficas en una sola generacién, permitiendo nive-

les altos de variabilidad genética (Grassle, 1972) (Fig. 1).

Esta especie es habitante de cuerpos de agua protegidos, con preferencia
hacia las aguas turbias y salobres de canales y esteros. Es esrihalina

y ovipara con fecundacidn externa.

Una vez fecundados los huevos, el cigoto se desarrolla en 48 horas al
estadio larval veliger que nada libremente y se alimenta fundamentalmen-
te de fitoplancton. En las siguientes dos semanas se haya a merced de
las corrientes hasta que encuentra un lugar adecuado para su implanta-
cién, que es en esta especie generalmente otra concha, se desarrolla a

pediveliger, juvenil, adulto y se cierra el ciclo (Galtsoff, 1964).

La fecundidad en estos organismos es de las mids altas entre los ostrei-

dos oviparos: las hembras liberan entre 15 y 115 millones de huevos por
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FIGURA 1. Distribucién geogrifica de
Lrassostrea virginica segdn
Abbot (1974). Las provincias
biogeograficas segin Vermetj

{(1978).
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desove (Buroker, 1985). E1 tamaifioc promedio de los huevos es de 45 micras
y es de las medidas mds pequefias en ese grupo (Galtsoff, 1964). Kennedy
(1983) estima que el porcentaje de la poblacién productora de huevos o

larvas fluctda, segin l1a regién, entre el 50 y el 64 %. En las poblacio-
nes de Tatitudes con clima templado, la temporada de reproduccidn abarca
de 2 a 6 meses al afo (Galtsoff, 1964}, mientras que en las poblaciones
de aguas tropicales, al sur del Golfo de México, se detectaron dos de-

soves masivos al afio, uno corto en primavera (marzo-abril-mayec) y Otro.
mds intenso y prolongado en el otofio (septiembre a diciembre) (Rogers y

Garcja-Cubas, 1981).

A C. virginica se le encuentra a profundidades entre 1 y 15 m, en aguas
cuya temperatura fluctda entre 1 y 36° y con salinidades entre 5 y 30 %o.
La temperatura adecuada para el desove varia entre 15 y 32° (Loosanoff

y Davis, 1952).



AREA DE ESTUDIO.

Las localidades muestréadas se ubican en la zona costera de las regio-
nes Occidental y Meridional del Go]fb de México, pertenecientes a la
provincia biogeogrifica t}opicaI del Atlintico Occidental (Vermeij, 1978)

(Fig. 1).

E1 patrén de circulacidén estacional de las corrientes del Golfo de Mé-
xico se presenta en la figura 2. E1 flujo principal de las corrientes
provenientes del mar Caribe se dirige hacia el norte y genera un vérti-
ce en sentido anticiclgnico en la zona noreste, variable en tamado, for-
ma, intensidad y posicidn. La circulacién occidental del Golfo es afec-
tada probablemente por parte del flujo que penetra por el caral de Yu-
catdn y que se desprende y fluye a través del borde norte de la plata-
forma continental de la peninsula de Yucatdn o por vértices derivados
del gran vortice del noreste que se desplazan al oeste (Capurro, 1972).
Al sur de los 20°N, se forman contracorrientes en direccién sur, varia-
bles estacionalmente y que se intensifican durante el invierno debido a
los vientos fuertes del norte (cf. Fig. 2 y Direc. Gral. de Ocean. y

Sefialam. Marit., 1974).

A continuacién se describen brevemente algunos aspectos ambientales y
fisiogrdficos de las localidades muestreadas, de interés para la discu-

si6n de los resultados.
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1) Laguna de Términos (TER). Posicién geogrdafica: 18°25'-19°00' N y
91°15'-92°00' W. Esta laguna tiene una longitud de 70 km y una anchura
de 18 km (Vazquez-Botello, 1978). Se comunica con el mar mediante dos
bocas permanentes. Presenta un flujo neto en direccién suroeste causa-
do por los vientos dominantes del noreste, la corriente litoral y la
descarga de los rios. Conforme a este patrén de circulacidn se presenta
un gradiente de salinidad, turbidez y de nivel de nutrientes (lLara-Do-

minguez et al, 1981).

La colecta en esta laguna se realizé en la regién suroeste en el sitio
denominado boca de Atasta que comunica a la laguna con el sistema Pom-
Atasta. las variaciones anuales de temperatura y salinidad en el sitio
de colecta son de 22 a 34° y de 0 a 34 %,, respectivamente (Rogers y

Garcia-Cubas. 1981).

2) Laguna de Mecoacdn (MEC). Posicidn geogrdfica: 1B°16'-18°26' M y
93°04'-93°14' W. Tiene un drea aproximada de 5 168 ha. Esta laguna se
comunica permanentemente con el mar a través de la barra de Dos Bocas.
E1 acceso de la laguna al océano es por medio de canales de dimensiones
regulares localizados al norte del sistema (Contreras, 1985). La varia-
cion anual de temperatura y salinidad es de 24 a 307 y de 1 a 24 %Z,.

La marea penetra en direccion sur-sureste (CECODES, 1981). La colecta
se realizé en la regidn suroeste de la laguna que es la zona de menor
influencia dulceacuicola. Contreras (1985) reporta que el 3 % del &rea

Tagunar lo ocupan bancos de C. virginica.



3) Sistema lagunar Carmen y Machona (CMP). Posicién geogrdfica : 18°14'-
18°24' N y 93°45°-93°55' W. Este sistema se haya comunicado por un ca-

nal 1lamado Pajonal. En conjunto presenta una superficie aproximada de

15 300 ha. Posee comunicacidén permanente con el mar por medio de un ca-

nal natural (Barra de Santana) en la regi6n noroeste y por una boca ar-
tificial (Boca de Panteones) en la regién noreste (Contreras, 1985). Es-

ta boca fue abierta en 1976 con una anchura original de 100 m y se sigue

ensanchando sin control. Actualmente presenta una apertura de aproxima-

damente 1 km.

La colecta se efectud en un banco ubicado en el umbral de comunicacién

entre el canal de Pajonal ¥ la laguna de Machona. La variacidén anual de

temperatura y salinidad en esa zona es de 24 a"32° y de 1 a 37 %., res-

pectivamente (CECODES, 1981).

4) Laguna de Sontecomapan (SON).
94°00'~94°04"

Posicién geografica: 18730'-18"34' N y
W. Su extensién es de 12 km de largo por 1.5 km de ancho.
Se comunica con el mar mediante un canal largo y angosto en 1a boca de

Sontecomapan {(Reséndez, 1982). En esta laguna no prosperan 10s bancos

ostricolas debido a las condiciones predominantemente dulceacuficolas a

Jo largo del afo. La variacidn anual de salinidad es de 1 a 22 %, y de

temperatura es de 20 a 297 (Laboratorio de Oceanografia-UAMI, 1986).

La colecta se realizd en una zona rocosa del canal de comunicacién con

el mar, cercana a la boca de Sontecomapan. Se obtuvieron pocos especime-

nes y de tatla muy reducida (2.0-6.0 cm).
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5) Laguna de la Mancha (LMA). Posicidn geogrdfica: 19°34'-19°32' N y

96°27' W. Es una laguna de dimensiones muy pequefas, con 3 km de longi-
tud por 0.5 km de anchura. Tiene comunicacidn estacional con el mar me-
diante una barra localizada al noreste de 1a laguna, que se abre en la

época de lluvias (de junio a octubre) (Contreras, 1985).

Villalobos et al (1982) reportan una variacidn de temperatura y salini-

dad de 20 a 30° y de 12 a 27 %,, respectivamente.

La colecta se realizo en 1a regién sur de la laguna, tomando los orga-
nismos que se encontraban adheridos a pilotes de concreto que se colo-

caron en otra época para intentar el cultivo del ostién en sartas.

6) Laguna de Tamiahua (TAM). Posicidn geogrdfica: 21°06'-22°08' N y
97°23'-97°46"' W. Esta laguna ocupa un drea de 88 000 ha. Actualmente
cuenta con dos bocas de comunicacién con el mar: una al norte del sis-
tema, llamada boca ce Tampachiche, artificial, de 200 m de anchura y
otra, al sur, la natural boca o barra de Corazones. Ambas soOn permanen-

tes (Contreras, 1985).

La variacidén de temperatura y sclinidad es de 21 a 31° y de 16 a 37 %o,

respectivamente (Gutiérrez y Contreras, 1981).

La colecta se efectudé en un canal al sureste de la isla del ldolo, que

se ubica al sur de a2 laguna, cercana a la boca de Corazones.
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7) Laguna de Pueblo Viejo (PVI). Posicién geografica: 22?05'—22’13‘ N
y 97°50'-97°57' W. Tiene una superficie de 9.700 ha. Limita al norte
con el rfo Pdnuco con el que se comunica por medio de un canal estrecho

situado en su parte noreste (Contreras, 1985).

E1 banco muestreado se ubica al sur del umbral de comunicacién del ca-

nal que conduce al Panuco. En esa zona el intervalo anual de temperatu-

ra es de 27 a 30°y de satinidad es de 12 a 27 %.. (Contreras, 1985).

8) Laguna Madre (LAM). Posicién geogrédfica: 23°48'-25°27' N y 90°23'-
97°52' W. Su superficie aproximada es de 200 000 ha. Es extremadamente

somera, con una profundidad promedio de 0.70 m.

La desembocadura del rio San Fernando divide en dos al cuerpo acudtico:
1a cuenca Septentrional, mids profunda (con canales hasta de 3 m) y per-
manentemente hiperhalina, y la cuenca Meridional, mds somera {con pro-
fundidades midximas de 1.3 m) y con fluctuaciones de salinidad ({(de 35
a 175 %.) {Hildebrand, 1969).

Aungue se reportan hasta 13 bocas de comunicacidn con el mar, todas son
efimeras debido al azolvamiento estacional producido por la actividad

cicldénica {Contreras, 1985).

La circulacién del sistema la establecen la direccién e intensidad del

viento. Las mareas son diurnas y de amplitud limitada.
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La colecta se realizé al sur de Ta desembocadura del rio San Fernando,

enfrente de la boca de la Carbonera.

No existen registros de las condiciones hidrolégicas de 1a zona, pero
por las caracteristicas descritas se infiere que la salinidad promedio
no estd por debajo de las 36 %, y la temperatu;a debe ser alta a lo lar-
go del afio, con excepcibén, quizd, de la época de nortes y actividad cir

:16nica.

En Ta tabla 1 se presenta un resumen de las posiciones geogrificas y los

parametros hidroldgicos de las localidades de muestreo.

La figura 3 es un mapa de ubicacidn de las lagunas costeras donde se

efectuaron las colectas.



TABLA 1

Ubicacibn geografica y promedios anuales (£ D.S.) de los parmetros ambientales en las estaciones

de colecta. -: no hay datos.

ESTACION Latitud ° N Longitud ° W  Salinidad %o Temperatura °C Clorof, 8 mé/m’

TER 18.66 91,58 19,2 (19,0) 28,9 (2.7) -

e B wss ReOL) D260 1303
op 18.35 BE BAOLD WG BT (B
Son 18.53 WO LMD BAGH 199 (146)
L 19.56 Wi W90 BAGH -
™ 21,06 98 BSS)  BOGH 103003
I .15 00 96D BSLY) 09138
LA 23.80 97.63 75.0 (38.8) - -

Fuentes: Hildebrand, 1969; CECODES,1981; Gutiérrez y Contreras, 1981; Rogers y Garcia-Cubas, 1981;

Villalobos et al, 1982; Contreras, 1985; Lab, de Oceanografia-UAMI, 1986,



TABLA 1
Ubicacidn geogréfica y promedios anuales (x D.S.) de los pardmetros ambientales en las estaciones

de colecta. —: no hay datos.

ESTACION Latitud ° N Longitud ° W. Salinidad Zo Temperatura °C Clorof. a mg/m’

TER 18.66 91.58 0 19.2 (19.0) 28.9 (2.7) -

MEC 18.31 ) 93.15 12.6 (11.4) 27.2 (3.0) 14.3 (7.3)
CMP 18.35 93.83 19.8 (17.1) 28.2 (4.3) 28.7 (28.7)
SON 18.53 94.03 11.1 (11.1) 25.4 (5.4) 19.9 (14.6)
LAM 19.56 96.45 19.9 (7.31> 25.0 (5.0) -

TAM 21.06 97.58 26.5 (10.5) 26.0 (5.0) 10.3 (10.3)
PVI 22.15 97.90 19.6 (7.7) 28.5 (1.9 50.9 (13.8)
LAM 23.80 97.63 75.0 (38.8) - -

Fuentes: Hildebrand, 1969; CECODES,1981; Gutiérrez y Contreras, 1981; Rogers y Garcia-Cubas, 1981;

Villalobos et al, 1982; Contreras, 1985; Lab. de Oceanografia-UAMI, 1986.
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MATERIAL Y METODOS.

Material bioldSgico.

Los bancos elegidos para las colectas fueron aquellos que se explotan
con fines comerciales, a excepcién del de Sontecomapan donde la baja

abundancia no permite la utilizacidn del recurso con ese fin.

ta colecta se hizo manualmente entre junio de 1985 y marzo de 1986. Se
muestrearon organismos cuya talla minima fuera de 6.0 cm, con el fin de
normalizar la clase procesada a adultos exclusivamente (cf. Koehn et al,
1976). Lz Gnica excepcifn a esta restriccidn fue Ta poblacidn muestrea-
da en Sontecomapan cuyas tallas organismicas promedio fueron de 4.0%1.8
cm. Las tallas promedio en las demds poblaciones fueron: TER, 7.3%0.9 cms
MEC, 6.8%50.5 cm; cMP, 7.1%1.1;5 iMA, 8.0%0.7 cm: TAM, 7.9%0.6 cm; PVI,
8.0%0.6 cm ¥ LAM, 7.8%1.0 cm.

Los especimenes se transportaron vivos hasta el Jaboratorio de Genéti-
ca de Organismos Acuadticos del Instituto de Ciencias del Mar y Limno-
lTogia de Ta UNAM, &n la Ciudadde México. Al111, los mdasculos aductores
fueron disecados y congelados inmediatamente enmezcla de acetona y hie-
1o seco para ser almacenados en ultracongelador a -70% hasta su procesa-

miento electroforético. Dicho almacenamiento nunca excedié de un mes.
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Métodos electroforé&ticos.

" E1 tejido seleccionado para el estudio fue la porcidn semitransparente
del misculo aductor, debido a 1a relativa facilidad de homogeneizacidn,
aunada al niamero considerable de sistemas enzimdticos que se resuelven

bien en zimogramas de gel de almiddén {(Buroker et al., 1975).

La preparacién del tejido para ser sometido a electroforesis en gel
consistidé en la homogeneizacién en 1 a 2 volimenes de solucién amorti-
guadora de Tris-Hcl 0.1 M, pH 7.0, en bafio de hielo. La eleccién de la
solucidn amortiguadora se hizo en funcidn del resultado de los experi-
mentos realizados en el laboratorio con diversas soluciones recomen-
dadas en la literatura. La fase acuosa se recupefé con una pipeta Pas-
teur y se colocd en un tubo de ensayo que se sellé con Parafilm. Se al-
macené a 4° mientras se efectuaba la serie de ensayos para los distin-
tos sistemas enzimdticos en estudio {(ca. 2 dias). Para la preparacidn
de los geles se utilizé almidén hidrolizado para electroforesis (Sigma

Chemical Co.) preparado at 12 ¢ en el amortiguador correspondiente.

Se aplicaron 3 sistemas amortiguadores para el andlisis de los diferen-
tes sistemas enzimdticos (Schaal y Anderson, 1974). E1 agua para la pre-
paracion se desionizé con un aparato desmineralizador (SYBRON/Barnstead),

utilizando cartuchos de purificacidn Ultrapure (D0809).
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A) Sistema T C: .
Electrodo: Tris 0.2 M - dcido cftrico 0.1 M, pH 5.8.

Gel: diluir 36.4 ml de la solucidén del electrodo en
1000 m1 de agua.

B) Sistema discontinuo de Poulik (1957):
Electrodo: &cido bdérico 0.3 M - hidroxido de sodio 0.05 M,
pH 8.65.
Gel: Tris 0.076 M - &cido citrico 0.005 M, pH B.1.

C) Sistema D H:
Electrodo: Tris 0.087 M - dcido bérico 0.087 M - NazEDTA
0.001 M, pH 9.0.

Gel: el mismo del electrodo.

Los sistemas enzimdticos que fueron resueltos por cada sistema amortigua-
-

dor se detallan en la tabla 2.

La preparacidon del gel consistid en suspender 30 g de almidén hidroli-

zado en 250 ml del amortiguador adecuado. Se calentd la suspensién a

fuego directo con agitacidén continua e intensa hasta que la viscosidad
descendid abruptamente {(ca. 80°). Se eliminé el aire al vacio hasta que
las burbujas grandes desaparecieron (ca. 1 minuto). Se virtid inmedia-
tamente en una placa de vidrio de 20 x 20 cm, con marcos de acrilico de

0.6 cm de espesor. Se dejd enfriar a temperatura ambiente; se retiraron

los marcos de acrilico y se envolvidé en papel autocadherente (Egapack).

El gel puede dejarse reposar toda la noche para <e usado adia siguien-



TABLA 2

Sistemas amortiguadores utilizados para 1la resolucidén de los sistemas enzimiticos analizados y

nimero de loci expresados por sistema enzimitico.

Sistema cnzimitico Abreviatura Sistema No. de loci
amortiguador# expresados
Aspartato amino
transferasa AAT [od 2
Catalasa CAT 1
Esterasa EST B 4
Glucosa 6 fosfato
deshidrogenasa G6PD B 1
Glutamato deshidrogenasa GDH C 1
Isocitrato deshidrogenasa IDH : A 2
Malato deshidrogenasa MDH [+ 2
Enzima malica ME A 2
Proteina total Pt B 3
sSoD (o] 2

Superéxido dismutasa

# A: sistema TC; B: sistema discontinuo de Poulik; C: sistema DH. La descripcién de estos siste-—

mas se da en el texto.
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te (Ayala et al., 1972).

Las electroforesis se efectuaron en charolas para electroforesis en
placa horizontal de acrilico, construidas ad hoc en el Centro de Ins-
trumentos de la UNAM (Fig. 4). Se utilizd una fuente de poder de alto
voltaje marca VIMAR modelo AV-2EV para aplicar, en todos los casos, cO-
rriente constante de 30 mA. Cuando los sistemas enzimdticos por estu-
diar en el mismo sistema amortiguador excedieron la capacidad de ensa-
yos de un solo gel, se conectaron dos charolas en serie a la misma fuen-
te de poder. Los voltajes generados y los tiempos de electroforesis pa-

ra cada sistema amortiguador segin la corriente aplicada se detallan en
la tablia 3.

E1 cargado de los geles con las muestras consistid en empapar mechas
pequefias (0.6 x 0.4 cm) de papel filtro Whatman # 3 con cada una de

Tas muestras, e insertarlas en la cara expuesta hacia el dnodo, de un
corte practicado transversalmente a 5 cm del extremo catddico del gel.
Posteriormente, se unieron fuertemente las dos secciones, sujetando las
mechas que contenfan las muestras; se colocd la placa en la charola,
previamente llenada con la solucién amortiguadora correspondiente y se
puso el gel en contacto con el amortiguador mediante mechas de papel
filtro Whatman # 1. La charola se introdujo en un refrigerador a 4° y
se aplicaron 30 mA por espacio de 15 minutos para que las proteinas se
incorporaran al gel. Se quitd la corriente y se extrajeron las mechas
con que se habian aplicado las muestras. lLas secciones del gel se vol-

vieron a unir fuertemente y se envolvieron en papel autoadherente



MV ESCALA 1:3 .

FIGURA 4. Charola para electroforesis en gel en placa horizontal construida en
acrflico de 1/4 Y con electrodos de platino. Esta charola fue cons-

truida en el Centro de Instrumentos de la UNAM segdn disefio del autor,




TABLA 3

Intensidad de corriente aplicada, voltaje producido y tiempo aproximado de la corrida por

sistema amortiguador utilizado.

Sistema Corriente aplicada Voltaje producido Tiempo de electroforesis
amortiguador (mA) . [4'2] (horas)
inicial final
30 120 150
30 120 300

C 30 450 450
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dejando libres los extremos anddico y catdédico para volver a ser conec-
tado con la solucidén amortiguadora del electrodo. Se volvidé a aplicar

Jla corriente y la electroforesis se continué hasta que el colorante tra-
zador (azul de bromofenol al 0.002 %), aplicado en una mecha de mues-
tra, alcanzé el papel de contacto anddico. Cada gel permitid hasta 25
muestras por ensayo. Al terminar la electroforesis se retird la placa

de la charola y se obtuvieron tres rebanadas de 0.2 cm de espesor por
medio de una cuerda de guitarra tensada con un marco de segueta, utili-
zando guias de 2 mm. La primera rebanada se eliminé debido a lTos defec-
tos de superficie que afectan la resolucién (Ayala et al., 1973). Las

dos restantes se utilizaron para efectuar las tinciones histoquimicas.

E1 desarrollo de los zimogramas mediante la aplicacién de técnicas de
tincidén utilizadas en estudios histoldgicos a ensayos eiectroforéticos
se debe a Hunter y Markert {1957). E1 método consiste en incubar el gel
donde se efectud 1la electroforesis, con una mezcla de reaccién que in-
cluye el substrato especifico de la enzima que se quiere revelar, las
coenzimas o cofactores requeridos en la reaccidén y un amortiguador al
pH 6ptimo de reaccidén de la enzima. Las 2onas de actividad enzimdtica

aparecen como bandas en el gel que se tifien mediante un colorante ade-

cuado.

Ensayos enzimdticos.

Los sistemas enzimiticos ensayados se eligieron al azar con respecto a

su funcién metabélica. Las Unicas restricciones fueron las limitaciones
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paré 1a obtencién de reactivos especificos y la claridad en la resolu-
cidén de los zimogramas. Las formulas de tinéién se describen-a conti-

nuacidn:

1) Aspartato amino transferasa (AAT: E.C. 2.6.1.1.)
a) Solucién substrato, pH 7.4:
0.146 g de acido ek-cetoglutdrico
0.532 g de &cido L-aspdrtico
2.000 g de polivinil pirrolidona
0.200 g de NaZEDTA

5.680 g de Na HPO4

2
200 ml1 de agua
b) Tefiir con:
' 50 m1 de la solucién substrato
250 mg de azul rdapido BB

50 m1 de agua

~

c) Incubar a 37° hasta que las manchas azules sobre fondo rosa
apdrezcan
d) Lavar y fijar.

{Schaal y Anderson,.197&)

2

~

Catalasa (CAT: E.C. 1.11.1.6.)

a) Cubrir el gel con Hy0, al 0.5 %, por un minuto

b) Enjuagar con agua

¢) TeRir con 100 ml de solucién de KI al 0.5 % acidificada con 0.5

ml de dcido acético.
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d) Incubar a temperatura ambiente hasta que las manchas blancas so-
bre fondo azul aparezcan.

e) Registrar el resultado inmediatamente, ya que la reaccién de for-
macisdn del complejo contina hasta cubrir las manchas.

{Schaal y Anderson, 1974)

Esterasas (EST: E.C. 3.1.1.1)
a) Empapar el gel en solucién de Scido bérico 0.5 M, por una hora
b) Solucién substrato:
1 g deXnaftil acetato
1 g de @Bnaftil acetato
50 ml1 de acetona
50 ml de agua
¢) Tefiir con:
3 m1 de la solucidn substrato
10 ml1 de Tris-HC1 O.5 M, pH 7.1
100 mg de azul rdpido RR
87 ml de aqua
d) Incubar a temperatura ambiente y en la obscuridad hasta que las
bandas color café sobre fondo ligeramente morado aparezcan.
e) Lavar y fijar.

(Shaw y Prasad, 1970)

Glutamato dshidrogenasa {GDH: E.C. 1.4.1.3.)
a) Solucién substratoc,., pH 7.0:
4.25 g de glutamato de sodio
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100 m1 de solucidn amortiguadora de fosfatos 0.5 M, pH 5.0
b) Tedir con:
5 m} de solucién substrato
50 mg de nab*
30 mg de NBT
2 mg de PMS
25 m1 de solucién amortiguadora de fosfatos 0.5 M, pH 7.0
70 m1 de agua
c) Incubar a 37° hasta que las bandas azules aparezcan
d) Lavar y fijar
(Modificada de Schaal y Anderson, 1973)
5) Glucosa 6 fosfato deshidrogenasal(GGPD: E.C. 1.1,2.49)
a) Tedir con:
200 mg de glucosa 6 fosfato
30 mg de NADP”
20 mg de NBT
2 mg de PMS
25 ml de Tris .HC1 0.5 M, pH 7.1
90 m1 de agua
b) Incubar a 37° hasta que las bandas azules aparezcan

c) Lavar y fijar,
{Shaw y Prasad, 1970)
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6) Isocitrato deshidrogenasa (IDH: E.C. 1.1.1.42.)

a) Tedir con:

b)

c)

135 mg de isocitrato de sodio

30 mg de NapPt

20 mg de NBT

2 mg de PMS

30 mg de MgC'l2

90 m1 de Tris-HC] 0.1 M, pH 8.0

Incubar a 37° hasta que las bandas azules aparezcan

Lavar y fijar.
(Abreu, 1982)

7) Malato deshidrogenasa (MDH: E.C. 1.1.1.37.)°

a)

b)

Solucién substrato, pH 7.0:

13.4 g de &cido L-malico

49 ml de Na2C03 2 M

51 ml de agua

Disolver el dcido L-malico en agua. Agregar lentamente la solu-
cidén de Na2C03 2 M mientras se agita en un bafio de hielo.
Tedir con:

10 ml de la solucidén substrato

50 mg de NAD"

30 mg de NBT

2 mg de PMS

10 m! de Tris-HC] 0.1 M, pH 7.0

80 ml1 de agua
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c) Incubar a 37° hasta que las bandas azules aparezcan
d) Ltavar y fijar.
{Modificada de Schaal y Anderson, 1974)

Enzima m&lica (ME: 1.1.1.40.)
a) Solucidén substrato:

1a misma utilizada para MDH
b) Tedir con:

5 ml de la solucifn substrato

20 mg de NADP*

20 mg de NBT

10 mg de PMS

1 ml de solucién de MgC]2 al 10 %

20 m1 de Tris-HC1 0.1 M, pH 8.4

75 m1 de agua
c) Incubar a 37° hasta que las bandas azules aparezcan
d) Lavar y fijar.

(Schaal y Anderson, 1974)

Superdxido dismutasa (SOD: E.C. 1.15.1.1.)
a) Tedir con:

25 mg de NAD"

20 mg de NBT

5 mg de PMS

50 m1 de Tris-HC] 0.1 M, pH 8.4

50 m1 de agua
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b) Incubar a 37°, expuesto a la luz, hasta que las bandas blancas
sobre fondo ligeramente azul aparezcan

¢) Lavar y fijar.
(Modificada de Ayala et al, 1972)

Ademds de l1os nueve sistemas enzimdticos ensayados, se efectud una tin-

cidn para proteina total:

10) Protefna total (Pt)

a) Solucidn colorante:
1.25 g de azul de Coomasie R-250
227 ml1 de metanol
46 ml de &acido acé&tico
227 m1 de agua

b) Solucidn destedidora:
150 m1 de metanol
50 m1 de &cido acético
300 m1 de agua

¢) Tedir incubando a temperatura ambiente por una hora. Destedir
el fondo con cambios sucesivos de la solucién destedidora, por

24 horas.

Las modificaciones efectuadas en las mezclas de tincidén involucraron

principalmente al colorante empleado o el pH de la mezcla.

La solucidn destenidora para la tincidén de proteina total se utilizé
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como solucién fijadora para Tas placas tefiidas con las distintas f-or-
mulas. Las placas se sumergieron en dicha solucidn por ocho horas y se
envolvieron y sellaron con papel autoadherente para su perservacién. De
cada placa se obtuvo registro fotografico utilizando pelicula Kodak

Panatomic B8/N ASA 32, a trasluz.

Métodos estadisticos.

Para el anilisis de la variacidn de las frecuencias alélicas y genoti-
picas se utilizaron varias pruebas estadisticas que pueden revisarse
en Sokal y Rohlf, 1981.

La frecuencia de heterocigotos observados por locus y total se compard
con las frecuencias esperadas calculadas a partir de las frecuencias
alélicas (H,= 1 - ff. Ayala y Kiger, 1984), por medio de la prueba de
bondad de ajuste de ji cuadrada. Los grados de libertad fueron dados
por (G - 1) - (A - 1), o sea, (G - A), donde G es el ndmero de clases
genotipicas y A el namero de alelos (Crow y Kimura, 1970). Cuando el nid-
mero de grados de libertad fue de 1 y alguna de las clases genotipicas

era menor de 5, se aplicé la correccidn de Yates (Parker, 1981).
Para demostrar la variacidén clinal se aplicaron andlisis de regresidn a
las frecuencias genotipicas y alélicas contra la latitud. E1 nivel de

significancia de esta prueba se obtuvo por medio del estadistico F.

El ndmero acumulado de diferencias génicas interpoblacionales se calcu-
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16 por medio de la medicidn de distancia genética de Nei (1972). Este

método relaciona de manera sencilla el coeficiente de endogamia de Wright
¥y el coeficiente de parentezco de Mdlecot para dar una estimacidn de

la identidad normalizada de los genes entre las dos poblaciones trata-

das:

donde IK es la similitud genética interpoblacional en el locus Ky ay

y b‘i son todos los alelos de las poblaciones A y B en el locus K.

La similitud genética interpoblacional deberd evaluarse a partir de

varios loci, por 10 que: sean Iab' Ia e Ib las medias aritméticas para

todos los loci de Za,'b,i - Zaf yZb?. respectivamente, entonces:

I=—— lab

\/ Ty

i la distancia genética, D, estard dada por:

D=-1n1
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Nomenclatura.

E1 té&rmino alelozima (Zouros, 1975) se utilizard para designar las dife-
rentes formas de una enzima codificadas por alelos diferentes del mismo_
locus génico, y distimguirlas del concepto mids general de isozima, que
son las formas moleculares distintas de una enzima surgidas por cualquier

causa (Markert y Moller, 1959).

Los Joci génicos estudiados serdn nombrados segin la abreviatura apli-

cada a los sistemas enzimdticos, pero con minasculas. En el caso de sis-
temas que presentan mds de un locus en el zimograma, estos seran nume-

rados en orden ascendente desde los de mayor movilidad anddica hasta los

mds catédicos.

El alelo mds comiin en cada locus serd designado como 100; en el caso de
varios alelos comunes a las poblaciones el alelo 100 seri, generalmente,

el de mayor frecuencia. Los demds alelos se nombraran en relacidn a ese
estdndar afiadiendo o substrayendo de 100 el ndmero de milimetros en que

los electromorfos difieren en migracidn (Ayala et al., 1973).

Aquellos alelos cuya frecuencia sea inferior a 0.10 serdn considerados

raras (Bulmer, 1971).
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Interpretacién de los zimogramas.

E1 t&rmino zimograma se refiere a los electromorfogramas revelados para

enzimas especfficas por medio de tinciones histoquimicas (Hunter y Mar-

kert, 1957). Las bandas coloreadas o electromorfos (King y Ohta, 1975)

son zonas de actividad enzimatica o, en el caso de revelar con colo-

rantes que tifilan a Ta proteina total, de concentracidén proteinica. En

el caso de sistemas multilocus, se discriminé entre loci cuando la va-

riacién de fenotipos dados por las zonas de actividad o de concentra-

cién proteinica no se afectaban entre si, es decir, cuando la variacidn

fenotipica sistemdtica en una 2zona del zimograma era independiente de
la otra zona. La variacidén entre alelozimas de un mismo locus se regis-

tré considerando homocigotos a los individuos cuyo fenotipo consistia

de una sola banda con determinada movilidad, y heterocigctos a gquellos

que, dependiendo de la estructura cuaternaria de la enzima, presentaban

dos bandas para los monoméricos o tres bandas para los diméricos en el

fenotipo representado.

Las frecuencias electromérficas se tradujeron en frecuencias alélicas y

se habla de frecuencias genotipicas correspondientes a modelos electro-

mérficos, aunque se entiende que los alelos designados, por las limita-

ciones discriminatorias de la técnica, pueden corresponder a grupos de

isocalelos.
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Variacién genética.

La tabla 4 enlista las frecuencias alélicas de los 20 loci analizados

en las 8 localidades de colecta. o es el nimero de genes muestreados

corresoondiente al doble del numero de organismoa. ho es la

por locus,
de individuos heterocigotos observados y he la de esperados.

proporcién
Al final de cada

asumiendo el equilibrio de Hardy-Weinberg.

calculados
2 y se indican las diferencias estadistica-.

columna se da el valor de X

mente significativas.

La tabla 5 es un resumen de la variacién genética. E1 polimorfismo por

polimérficos identificados.

poblacidon se calculd segin la razén de loci
1977}

aplicando los dos criterios comunmente usados (Dobzhanski et al.
€ 0.95 y 2) £ 0,99. sobre el total

del alelo mds comdn con frecuencia 1)

de loci analizados en la poblacién. E1 polimorfismo promedio (P) es 1la

media- ponderal (3 el error estdndar) de los polimorfismos calculados
Al aplicar el primer criterio de polimorfismo

para cada poblacion.
Tos loci Est-3.

{p £ 0.95), el cual es mas restrictivo que el segundo.

Est-4, Gopd, Gdh, Pt-3 y Sad-2 deben considerarse monomdérficos en la

extensidn geografica estudiada. Si el sequndo criterio es aplicado

(p £ 0.99), G6pd, Gdh y Sod-2 pueden considerarse polimorficos. Seqin

ambos criterios de polimorfismo la poblacidén de TAM presenta el valor

minimo (0.350 y 0.400). mientras que el midximo se encuentra en LMA

(0.526 y D.632). E1 polimorfismo promedio. considerando los dos crite-

rios, fue de 0.432 * 0. 026 y 0 515 % 0.028

media se calculo a parrir de los Toci heterocigdti-

aralizados en la poblacidn,

La heterocigosis

cos por individuo promediados sobre los loci



TABLA 4. Variacién génica en 8 poblaciones de Crassostrea virginica representa -

tivas del Golfo de México.

n es el nimero de genes muestreado.

h, es la frecuen-

cia observada de heterocigotos. h, es la frecuencia de heterocigotos esperada.

X® es el valor de la prueba de ji cuadrada (%,
##_  nivel de significancia del 0.0l; **#*, npivel de significancia del 0.001).

Locus

Aat-1

Aat-2

.Cat

Est-1

Alelo

%7 (g-1.)

n
109

Poblaciones.

TER MEC
164 100
0.00 0.00
1.00 1.00
0.00 0.00
0.00 0.00
0.00 0.00
0.00 0.00
164 90
0.00 0.00
0.00 0.00
0.49 0.52
0.00 0.00
0.51 0.48
0.00 0.00
0.24 0.31
.50 0.50
10 7¢1) 3.21
136 100
0.00 0.00
0.05 0.10
0.71 0.78
0.24 Q.12
0.00 0.00
b 0.37
29 9(3) 18.5
ey
212 1 0
0.00 0.00
0.00 0.00
0.00 0.00
1.00 0.93
0.00 0.07
a.00 0.06
0.00 0.13
- 1.88

~
-
~

00000~

Lo e o v o o (g

83 '883353"* 2

U!&‘Sboul
uwownug

~0000000O0~

N
0
~
W
~

SON

OOC’-‘OCU‘
888888°

s3ba8Es

CO0O~Q OO0

TAM PVI
100 100
0.01 0.00
0.96 1.00
0.03 0.00
Q.00 Q.00
0.00 0.00
0.08 0.00
3.06(3) -

70 60
0.00 Q.00
0.03 0.00
0.35 0.36
0.00 0.00
0.62 0.64
0.00 0.00
0.24 0.24
0.49 0.46
4.92(3) 3.35(1)
100 100
0.08 0.06
0.25 0.32
0.53 0.62
0. 14 G.00
0.02 0.00

.63 -51
29.5(6) 25.5(3)

*an T
100 100
0.00 0.00
0.0} 0.00
.00 0.00
1.00 1.00
0.00 0.00
0.00 0.00
0.00 0.00

nivel de significancia del 0.05;

, 2000~0x=
83928 '33383558 &

8

000000000 ™
NN
oo

.......”
8 3hey

e

:

COQOm

0.13(3)



TABLA 4. (continuacibn).

Locus Alelo Poblaciones.
TER MEC cMP SON LMA TAM PVI LAN
Est-2 n 104 100 84 50 90 100 100 100
106 0.00 0.00 0.00 0.00 0.18 0.00 0.00 0.00
104 0.00 0.00 0.00 0.00 0.05 0.00 0.00 0.00
103 0.00 0.06 a. 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
100 1.00 0.87 1.00 0.74 Q.71 0.47 0.56 0.38
98 0.00 0.07 0.00 Q.26 0.00 0.00 0.00 Q.00
26 0.00 0.00 0.00 0.00 0.06 0.53 0.44 0.62
h, 0.00 0.14 0.00 0.28 0.34 0.58 0.48 0.52
h, 0.00 0.23 0.00 0.38 0.46 .50 0.49 Q.47
f’(g.l.) - 1.76(3) - 0.65(1) 1.06(6) 0.64(1) 0.01(1) 0.26(1)
Est-3 n 164 100 134 50 100 100 100 100
100 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00°
o 0.00 0.00 .00 0.00 0.00 0. 0.00 0.00
h, 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
g1y - - - - - - - -
Est-4 n 164 100 134 50 100 100 100 100
100 1.00 1.00 1.00 1 1.00 1.00 1.00 1.00
hg 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
h, 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 Q.00 0.00
%(g-1.) - - . z Z - -
Gé6pd n 222 100 84 50 100 100 100 100
103 0.00 0.00 0.01 0.00 0.00 0.00 Q.00 0.00
100 1.00 1.00 0.99 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00
hy 0.00 0.00 0.02 0.00 0.00 0.00 0.00 8.00
he 0.00 0.00 0.02 0.00 Q.00 0.00 0.00 Q.00
X'(g.1.) - - 0.00 - - - - -
Gdh n 188 100 134 50 100 100 100 100
104 0.01 0.00 0.00 0.00 Q.00 0.00 Q.00 0.00
100 0.99 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00
hy 0.02 0.00 0.00 0.00 .00 0.00 0.00 0.00
h, 0.02 0.00 0.C0 Q.00 0.00 0.00 0.00 0.00
f°¢g.1.) 0.00 Z z z z Z Z Z
Idh~1 n 90 100 80 - 82 100 100 98
109 0.00 Q.02 0.00 - 0.00 0.00 .00 0.00
105 0.01 .00 0.00 - 0.00 0.00 0.00 0.00
102 0.02 0.00 0.00 - 0.02 0.00 0.00 0.00
100 G.90 0.77 0.80 - Q.78 0.59 0.56 0.59
a8 0.07 0.19 0.00 - 0.00 .00 0.00 Q.00
96 0.00 0.02 0.00 - 0.00 0.00 0.00 0.00
95 0.00 0. 0.20 - 0.20 0.41 0.44 Q.41
h, 0.10 0.36 0.25 - 0.29 0.46 0.72 0.79
ha Q.18 0.37 Q.32 - 0.35 0.48 0.49 0.48
X'(g.1.) 1.18(6) 0.01(6) 0.61(1) - 0.40(3) 0.04(1) 53 9(1) 10.2(1)
- e



TABLA 4. (continuacidn).

Locus Alelo - Poblaciones.
TER MEC cMpP SON MA TAM PVI LAM
Idh-2 n B4 100 80 - 84 100 100 98
109 0.00 0.00 0.01 - 0.00 0.00 0.00 0.00
105 0.00 0.00 0.24 - 0.26 0.00 0.00 0.30
102 0.00 0.00 Q.00 - 0.05 0.05 0.35 0.02
100 0.80 0.81 0.75 - Q.57 0.81 0.4 0.61
98 0.20 0.00 0.00 - 0.00 0.00 0-12 0.07
96 0.00 0.19 0.00 - 0.12 0.14 0.09 0.00
hg 0.18 0.18 0.35 - 0.31 0.22 0.64 D.65
ha 0.32 0.31 0.38 - 0.59 0.32 0.66 0.53
X?(g.1.) 2.17(¢1) 2.72(1) 0.14(3) - 5.61(6) 1.56(3) 0.03(6) 1.43(6)
Mdh-1 n 214 100 134 50 100 100 100 100
109 0.004 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
105 0.050 0.00 0.00 0.00 0.15 0.00 0.00 0.16
100 0.946 1.00 1.00 0.55 0.58 1.00 1.00 0.26
a8 0.000 0.00 0.00 0.30 0.41 0.00 0.00 0.58
96 0.000 0.00 0.00 0.00 0.01 Q.00 0.00 0.00
heo 0.10 0.00 0.00 0.32 0.04 0.00 0.00 0.32
h, 0.10 0.00 0.00 0.59 0.50 0.00 0.00 0.57
i’(g.l.) 0.00(3) - - 3.05(3) 21.1(3) - - 5.48(3)
T
Mdh-2 n 240 100 134 40 100 100 100 100
104 0.00 0.00 0.00 0.10 0.00 0.00 0.00 0.00
102 0.00 Q.00 0.00 .00 0.600 0.00 0.02 0.00
100 1.00 0.97 0.99 0.90 0.98 1.00 0.95 0.93
98 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.05
97 0.00 0.02 0.01 0.00 0.02 0.00 0.03 0.02
92 0.00 0.01 0.00 0.00 0.00 0.00 O. Q.00
hg 0.00 Q.06 0.00 0.00 0.00 0,00 0.02 .10
h 0.00 0.06 0.02 0.18 0.04 0.00 0.10 0.13
£(g-1.) - 0.00(¢3) 0.49(1) 2.66(1) 1.12¢1) - 3.20(3) 0.34(3)
Me-1 n - 100 - - - 100 100 100
100 - 0.96 - - - 1.00 1.00 0.92
96 - 0.04 - - - 0.00 0.00 0.08
h, - 0.12 - - - 0.00 0.00 0.16
h, - 0.08 - - -~ 0.00 0.00 0.15
% (g.1.) -~ 0.56(1) - - - z - 0.03(1)
Me-2 n 240 100 130 50 100 100 100 3¢ ]
102 0.00 0.16 0.00 0.36 0.00 0.00 0.00 0.00
100 0.96 0.84 1.00 0.64 1.00 1.00 1.00 1.00
98 0.01 0.0¢ .00 0.00 0.00 0.00 g.00 0.00
93 Q.03 0.00 0.00 Q.00 0.00 0.00 0.00 0.00
h 0.07 o.12 0.00 0.56 0.00 0.00 0.00 0.00
0.08 .27 0.00 Q.46 0.00 .00 0.00 Q.00

o
h,
ﬁ’(g.l.) 0.03(3) 4.16(1) - 0.54(1) =~
o



TABLA 4. (continuacién).

Poblaciones.

Locus Alelo
TER
Pt-1 n 122
105 0.37
100 0.63
h 0.58
h 0:47
f°¢g-1.) 1.85(1)
Pr—2 n 206
: 100 0.80
94 0.20
90 0.00
hg 015
h 0.32
f7¢g.1.) 8.68(1)
.2 2
Pr-3 212
100 1.00
o 0.00
0.00
f(g.1.) -
Sod-1 n 76
109 0.00
100 1.00
98 0.00
95 0.00
n, 0.00
h 0.00
f(g.1.) -
Sod-2 n 190
105 0.00
100 1.00
hg 0.00
0.00

b
%' (z-1.>

MEC

1.72(1)

88
0.78

SON LMA
50 94
0.62 0.59
0.38 0.41
0.52 0.36
0.35 0.48
2.00(1) 1.38(1>

50 100
0.92 0.92
0.08 0.02
0.00 0.06
0.08 0.06
0.15 0.15
0.39¢1) 2.70(3)
50 78
1.00 1.00
0.00 0.00
0.00 0.00
- 50
- Q.00
- 0.68
- 0.32
- 0.00
- 0.16
- .44
- 4.45(1)
®
- 100
- 0.00
- 1.00
- 0.00
- 0.00

PVI

1.72(1)

100

1.00
0.00
0.00

0.00

o0

58
o

33388

OO Q-
38883



TABLA S

Resumen de la variacién génica en B poblaciones de Crassostrea virginica representativas del Golfo de México.
#, nivel de significancia del 0.05; #%, njivel de significancia del 0.01l; *%*, pnivel de significancia del 0.001.

.

TER MEC CMP SON LMA TAM PVI LAM

Nimero de loci estudiados 19 20 19 15 19 20 20 20
Nimero promedio de genes 168 89 113 49 93 99 93 97
muestreados por locus. +D.S. +53 *21 *30 %3 %13 E *24 *11
Loci polimdérficos - Pgg 0.526 0.550 0.579 0.533 0.632 0.400 0.400 0.500
por poblacién. P9s 0.373 0.400 0.373 0.533 0.526 0.350 0.400 0.500
Heterocigacidad media (H) Observados 0.075 0.109 0.104 0.135 0.114 0.125 0.170 0.224
*E.S. £0.033 20.043 20.042 £0.051 £0.033 20.049 20.068 =20.064

Esperados 0.128 | 0.143 0.133 0.187 0.216 0.166 0.184 0.220

*E.S. +0.042 *0.041 £0.043 =0.058 =£0.054 0.052 0.056 *0.057

L3 » e E L2 *

Pog=0.515 = 0.028
Pgs=0.432 % 0.026
Ho=0.131 = 0.039
fle=0.174 = 0.040
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considerando inclusive Tos monomérficos. La magnitud considerable de
los errores estindar se debe al componente de varianza interlocus (Aya-
1a et al., 1973). Los valores minimos se obtuvieron en la poblacién de
TER (0.075 h4 0.033 observados y 0.128 % 0.0a2 esperados ) y Tos midximos
en la de LAM (0.224 1 0.064 observados y 0.220 % 0.057 esperados). En
siete de las ocho poblaciones hubo deficiencia de heterocigotos y de
éstas, cinco fueron estadisticamente significativas: TER (XZ(IB) =
54.51; P<<0.001), MEC (xz(lg) = 33.67; P<0.05), LMA (xz(ls) = 47.94;
P<£0.001), TAM (Xz(lg) = 46.07; P<0.001) y PVI (Xz(lg) = 43.36; P<£0.01).
La dnica poblacidn con exceso de heterocigotos fue LAM, el cual también

fue significativo (x2 = 34.38; P<0.05).
(19)

En el locus Cat se percibe el hecho de deficiencia heterocigGtica sig-
nificativa en casi todas las localidades analizadas. Se rechaza la hi-
potesis de equilibrio con un nivel alto de confiabilidad a excepcidén de
las poblaciones de SON, que es monom6rfica para este locus, y LMA, con
0.20 individuos heterocigdticos observados. La importante deficiencia

en heterocigosis encontrada en este locus es un componente considerabie
de la deficiencia global de heterocigotos en la poblacidn. Unicamente
la deficiencia encontrada en Mdh-1 en LMA es comparable en magnitud.

S61o dos loci, Idh-1 y Pt-1, presentan excesos en la proparcién de he-
terocigotos en algunas poblaciones de manera significativa: Idh-1 en

PVI y LAM y Pt-1 en MEC, TAM, PVI y LAM.
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Variacidn clinal y mapeo génico.

Se practicaron andlisis de regresién de la proporcién de heterocigotos
observados y esperados contra la posicién geogrdfica, expresada en gra-
dos de latitud norte, para todas las poblaciones estudiadas. La varia-
ci6n clinal fue evidente para los datos de heterocigosis:z observados
(v-2 = 0.758: P << 0.01), mientras que para los esperados dicha varia-

cién no fue significativa (r-2 = 0.414; P >0.05) (Fig. 6).

Al descomponer en dos sectores las poblaciones estudiadas se observé
que las cuatro con distribucién mas al norte (LMA, TAM, PVI y LAM) son
las que generan una cliina mids determinada (r2 = 0.940; P<<0.05) (Fig.
5), mientras que en las cuatro restantes (TER,"MEC, CMP y SON) se pier-

de la relacion (ré = 0.165; P = 0.05).

En dos alelos comunes de dos loci génicos se comprobdé variacién clinal
reciproca (Figs. 7 y 8). Est-296 (rz = 0.905; P« 0.01) aumenta su fre-
cuencia desde 0.00 en las cuatro primeras poblaciones hasta su miaxima
frecuencia (0.62) en LAM. Est-2100 (r2 = 0.644; P < 0.05) disminuye des-
de su fijacién en TER (1.00) hasta su minimo en LAM (0.38). De manera
aniloga, Idh—l95 (rz = 0.606; P == (0.05) estd ausente en TER y MEC y
aumenta gradualmente su frecuencia a 0.20 en CMP y LMA hasta las tres
poblaciones del norte donde su frecuencia es alrededor de G.4. Idh~11°°
(r‘2 = 0.706; P << 0.05) disminuye de 0.90 en TER hasta las tres pobla-

ciones del norte presentando valores alrededor de 0.5.

E1 conocimiento mds detallado de la variacidn génica de las poblaciones
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FIGURA 5. Regresidén lineal de las heterocigosidades medias de las

poblaciones ubicadas al norte de Jos 19° N en funcidn de

los grados de latitud norte. r2=0.940; P=0.05.



v LAM
7. 08 .
e .
- -
i} ‘,.
=24.Cor . PVI
O] ) -
h : * SON i
%21- cor - v 1AM
3
R v MEC viMA
R
18, Q0F .
*TER
15, CO4— -k |
T8, o 148,80 235,08 24. 00

FIGURA 6. Regresidén lineal de las heterocigosidades medias de las
ocho poblaciones muestreadas de C. virginica en funcién
de los grados de latitud norte. r2=0.758'. P£0.01.




g80.00+y ¥ ¥

ec. 9o+t A

3

£70.00F ¢ .
: - Est-
so.004+ - st
, .

so.cot S,
i

uas aJdo
<

(

40.COT el
i RN,

o Y 1 SN S e |
t.00 18.00 2W.GE 2.0  22.00 . 2I.CC 20T
Lot O

60. 00 . -
T g
i B. //
] L v
so. oo P
v /./
-n
+ -
&o- oo -
o -~
30. 00+ .
@ 1 ~
o e
3z0.cad -
/ A
to.god Est-2100
L
0. 0o + i 4— -+ + ]
18.00 19.00 20.00 21.00 22.00 23.C0 24.0
Lat D

FIGURA 7. Regresidn lineal de la frecuencia del alelo Est-296 en
funcién de los grados de latitud norte. r2=0.905; p<

0.01. B. Regresién lineal de la frecuencia del alelo
Est-2100

r?-0.644: P<0.05.

en funcicon de los grados de latitud norte.



S0. 00~

A, //
40. DD-“- v M - v
- -~
— ,//
-
—D,sc. cot e
a v v
$20. oot P
?./ / 95
10. 00T Idh-1
0. co + + : + " 1
18.00 18.0C =2C.00 .00  22.00 23.0C 24.00
et ND
80. 001 ]
B.
v
~+y0. 00T
P
o) 1dp-1100
3 ~
9sp0. 004 7
@ .
o \\
3 . T
- TT— -
hd
40. 00 + + + + + 4
18.00 16.00 20.C0 =21.00  22.00 23.00 24.00
Lat D

FIGURA 8. A.

Regresién lineal de la frecuencia del alelo Idh-l95

r2=0. 606

en funcidén del los grados de latitud norte.
P€0.05. B. Regresidn lineal de la frecuencia del ale-
1o Idh-lloo en funcién de los grados de latitud nor-

te. r2-0.706; PED.05.



55,

en Ja extension geografica que ocupan se logra mediante el mapeo génico
(Endler; 1977). En este sentido se elaboraron mapas génicos para ague -

1los loci que presentaron segregacién multialélica importante.

E1 locus Aat-2 segrega para 6 alelos, 4 de los cuales (Aat-2109, Aat.Zlos,
Aat—zgs y Aat-292) son considerados raros. Los comunes (Aat-2100 ¥ Aat-295)

alternan la proporcicn de sus frecuencias (Fig. 9). El alelo Aat-ZIOO es
mis frecuente en MEC, CMP, SON, LMA y LAM. Es importante notar que des-
pués de caer la frecuencia de este alelo de 0.63 en SON a 0.59 en LMA
hasta sus valores minimos de 0.35 y 0.36 en TAM y PVIl, en la localidad
mis al norte (LAM) adquiere su valor maximo (0.70). NStese el equili-
brio de heterocigosis ' de los dos alelos en esta oOltima localidad (Ta-

bla 4).

La figura 10 representa el mapeo génico del locus Cat. A excepcidn del
105

alelo Cat que puede ser considerado raro seqgdn el criterio estable-

103. cathO

cido, los tres restantes {(Cat y Cat97) segregan con frecuen-

100

cias considerables. Sin embargo, Cat es el de mayor frecuencia en to-

da la poblacidén. La mdxima frecuencia se encuentra en SON, donde esta
completamente fijado (1.00) y disminuye hacia €l norte alcanzando su
minimo en TAM (0.5%) para volver a aumentar su frecuencia hasta LAM
(0.67). Las poblaciones del sur (MEC y CMP) presentan frecuencias al-
tas (0.78 y 0.91, respectivamente). La disminucion de las frecuencias

100

de Cat en las poblaciones intermedias parecen ser a favor de la apa-

103

ricioén de Cat E< interesante observar que 1a seoregacidén en los

alelos de este locus es casi exclusivamente como homocigotos (Tabla 4).
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E1 alelo Est-lloo que aparece fijado en las poblaciones intermedias y

casi fijado en tas del sur , sufre una cafda importante de frecuencia

104 97

en la poblacib6n del norte (LAM) y aparecen los alelos Est-1 y Est-1

con frecuencias de 0.22 y 0.32, respectivamente (Figura 11). La pobla-
cién se encuentra en equilibrio con respecto a este locus, consideran-
do los valores de heterocigosidad calculados (Tabla 4). Otros dos ale-
los se segregan en este locus (Est:—luJ7 y Est-llos), pero con frecuen-

cias 1o suficientemente bajas para ser considerados raros.

_p104 »103

El locus Est-2 segrega ~en: 6 alelos. Est y Est- se presentan

con frecuencias inferiores a 0.10. Est-298 aparece dnicamente en LMA con
frecuencia de 0.18. Est—298 no es raro en SON (0.26), pero estd ausente

en las demds localidades. Est-ZIOO estd fijado'en TER y CMP y su valor

86

minimo estd ubicado en LAM (0.38). Est-2 no se considera comiin ya gque

estd ausente en TER, MEC, CMP y SON, pero desde su aparicidn en LMA

(0.06), aumenta su frecuencia hasta 0.62 en LAM {(Fig. 12). Cabe notar

96

que en las tres poblaciones mds al norte, donde Est-2 aparece con fre-

cuencias altas, las proporciones de heterocigotos estdn en equilibrio o

tendientes al exceso de observados.

De l1os 7 alelos que segregan en Idh-1, 5 son raros (Idh-llog, th—llos,

98 96) 100

1dh-1192 14n-198 o 1dh-196). 1dh-1 es el de mayor frecuencia en to-

da la distribucidn, pero presenta disminucién gradual de &sta desde TER
(0.90) hasta PVI (0.56), con un ligero repunte en LAM (0.59). Idh-l95
estd ausente en TER y MEC (0.00) y, de CMP y SON, donde presenta frecuen-

cias relativamente bajas (0.20), aumenta gradualmente hasta su miximo en
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PVI (0.44), volviendo a disminuir 1igeramente en LAM (Fig. 13). Un exce-

so significativo en Ta proporcién de heterocigotos para estos alelos se

observa en PVI y LAM.

La figura 14 representa la variacién alélica del locus Idh-2. De los 6

alelos segregados. s61o uno se considera raro “dh_2109) y se presenta

exclusivamente en forma de heterocigoto (}dh-Zlog/loo). ldh-2105, It:lheroz
Idh—Zg8 e Idh-296, aunque no comunes en toda la poblacidon. aparecen en
frecuencias mayores a 0.10 en distintas localidades, 1dh—2105 segreqa
respectivamente; desaparece

con frecuencias de 0.24 y 0.26 en CMP y LMA,
Idh-

en TAM y PVI para volver a aparecer en LAM con frecuencia de 0,30,
2102 aumenta gradualmente de las poblaciones del swur hasta PVI donde
adquiere bruscamente su maxima frecuencia (0.35) para perderse casi to-
TER (0.20) y se pierde

talmente en LAM (0.02). Idh-zg‘B esta presente en

en las poblaciones intermedias hasta aparecer de
E1 patron de frecuencia de Idh—296 es el opuesto a los dos

nueva en PVI (0.12) y

LAM (0.07).
se presenta con frecuencias moderadas en las poblaciones

anteriores:
TER y LAM).

intermedias (0.09 a 0.19) y desaparece en las extremas (CMP,

Idh-2100 es comin en todas las localidades y segrega con frecuencias
los otros

altas (0.44 a 0.81), pero en virtud de
Todos los

las fluctuaciones de

genotipos heterocigotos

alelos, su distribucidn es errdtica.

estdn dados per-estas alelos ¥y se encuentran en equilibrio cuando se

presentan en las distintas localidades

El1 mapa generado por la segregacién de los alelos en el locus Mdh-1

(Fig. 15}, de los cuales s6lo los de corrimiento electroforético extre-
mo (Mdh—l109 Yy Mdh-lgs) son raros, presenta fluctuaciones de gran mag-
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l100 98. 1100

nitud para los alelos Mdh- y Mdh-1 Mdh- estd fijado en MEC,
CMP, TAM y PVI; en TER su frecuencia es muy alta (0.946), pero en LMA
cae a expensas del aumento en la frecuencia de Mdh-l98 hasta un valor
de 0.58. En SON y LAM el descenso es aGn mds abrupto a expensas de
Mdh—l105 y Mdh—lga; en la Gltima poblacién, inclusive, deja de ser el
mas frecuente pasando Hdh—l98 a ocupar esa categorfa. Los alelos raros
aparecen exclusivamente en genotipos heterocigotos. El patrdn es de de-
ficiencia heterocigética en todas las localidades y llega a ser alta-

mente significativa en LMA.

1105 100

Pt-1 es un sistema de dos alelos (Pt- y Pt-1 )} mantenidos por he~
terosis, en frecuencias altas y equilibradas en toda la distribucidn,
con exceso en la proporcién de heterocigotos en casi todas tas locali-
dades (excepto en LMA) (Fig. 16). En las cuatro poblaciones mds al sur
de la distribucidén, los dos alelos se alternan la categorfia del mis fre-
cuente, para definirse Pt—l100 en las dltimas cuatro (LMA, TAM, PVI y

LAM), como el mds frecuente.

2100. mantiene una frecuencia aita qlo-

En el 12525 Pt-2, un alelo, Pt
balmente en toda la distribucidn, excepto en PVI donde Pt-290 aumenta

su frecuencia hasta 0.44 después de mantenerse como un alelo raro en las
demds localidades. El equilibrio de estos dos alelos estd soportado

por heterosis, ya que se presenta exceso de la proporcidn de heteroci-
gotos. Un tercer alelo, Pt-29;_ mantiene frecuencias moderadas en las

poblaciones mds al sur e interinedias. para perderse completamente en PVI

y LAM (Fig. 17).
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Similitud genética interpablacignal.

En la tabla 6 estdan dados los valores de similitud y distancia genéti-
cas interpoblacionales. El valor miximo de similitud (minimo de distan-
cia) es de 0.994 (0.006) y corresponde a la comparacion de estructuras
entre SUN y LMA., E1 minimo de similitud (Méximo de distancia) es de
0.9028 (0.097). correspondiente al par TER y LAM. Se aprecia un descenso
global en similitud (aumento en distancia) con respecto a la distancia

geogrifica.

La poblacién de LAM presenta los valores minimos de similitud genética
con las demds poblaciones. Segun los criterios fijados por el estudio
de las relaciones filogenéticas en otras especies mediante este método.
la poblacicon de LAM con respecto a las deméas poblaciones analizadas.
diverge yenéticamente lo suficiente para ser considerada en un nivel
evolutivo distinto al de poblacién geografica (Ayala. 1975). Un andli-
sis detallado de la tabla bajo este criterio permite destacar el hecho
de la qran similitud genética entre las tres poblaciones del sur de 1a

distribucion, las dos intermedias y PVI y LAM, separadamente.



TABLA 6

Estimaciones de la distancia y la similaridad genéticas interpoblacionales entre 8 poblaciones representativas
de la especie C. virginica de la costa del Golfo de México. Similaridad genética sobre la diagonal y distancia

renética debajo de la diagonal.

TER MEC cMpP SON LMA TAM PVI LAM
TER - 0.989 0.991 0.957 0.966 0.959 0.941 0.908
MEC G.0o11 - 0.983 0.978 0.970 0.969 0.957 0.925
CMP 0.009 0.017 - 0.971 0.969 0.960 0.949 0.918
SON 0.044 0.022 0.029 - 0.994 0.934 0.940 0.935
LMA 0.035 0.030 0.031 0.006 - 0.954 0.946 0.952
TAM 0.042 0.031 0.041 0.068 0.047 - 0.984 0.942
PVI 0.061 0.044 0.052 0.062 0.056 0.016 - 0.927

LAM 0.097 . 0.078 0.086 0.067 0.049 0.060 0.076 -




DISCUSION.

Variacién genética.

Desde 1la perspectiva seleccionista, a mayor variabilidad genética, ma-
yor oportunidad de operacidén de la seleccidn natural para la adaptacién
de 1a poblacidén al ambiente. La evolucidn ocurre mediante el cambio de
frecuencias y tipos de alelos en el reservorio genético de la pobla-

cidén, Por consiguiente, la capacidad de variacidén asegura la persisten-

cta evolutiva de una especie en su distribucién geografica.

Recientemente se ha establecido que para que una poblacidn alcance ni-
veles altos de variabilidad genética debe poseer una distribucién geo-
grifica amplia, su linaje debe ser antiguo y su ritmo evolutivo lentc,
para evitar la erosién provocada por la seleccién direccional (Soulé,
1980). En los moluscos, ademds, las especies de bivalvos oviparos, con
mayor fecundidad, huevos y larvas mds pequeiios y estadias mds cortas

en el plancton, se correlacionan positivamente con los niveles de va-

riabilidad genética (Buroker, 1985).

Desde los puntos de vista anteriores, Crassostrea virginica redne las

caracteristicas para ser una especie con niveles de variabilidad gené-

tica considerables {(ver ASPECTOS BIOLOGICOS).

Los resultados de este estudio revelan que el polimorfismo promedic en
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en las poblaciones analizadas, utilizando el criterio mis conservador
(p=0.95), es del 43.2 %t 2.6 %. Segin el intervalo de valores de polimor-
fismo protefnico recopilado por Selander y Kaufman (1973) para los in-

vertebrados (del 25 al 50 %). el obtenido aqufi tiende al 1imite superior.

La heterocigosis .° esperada, calculada a partir de las frecuencias alé-
Ticas en- Ja poblacidn por medio de la ecuacidén de Hardy-Weinberg, es
considerada como la mejor medida de la diversidad génica, ya que estima
la probabilidad de que dos alelos tomados al azar de la poblacién sean
diferentes (Ayala y Kiger, 1584). E1 intervalo de heterocigosis- es-
perada en las poblaciones estudiadas varia entre el 12.8 % taozy y el
22.0 ¥ ¥ 5.7 % (Tabla 5). El valor medio (17.4 = ¥ 4.0 %) es superior
al promedio calculado por Selander y Kaufman (1973) para los inverte-
brados en general (15 %). En particular, T2 comparacién entre niveies
de variabilidad genética de 1as poblaciones estudiadas aquf, poblacio-
nes de otras latitudes de la misma especie y otras especies de ostrei-
dos, presenta aspectos interesantes {(Tabla 7). A nivel interespecifico,
se observa que las especies tropicales tienden a presentar valores meno-

res de variabilidad (C. belcheri, C. iredalei, C. rhizophorae, S. cu-

cullata), que las de latitudes de zonas templadas (C. angulata, S. glo-
merata), mientras que un mismo patrén comin se repite -en poblaciones

geogrdficas de la misma especie (€. gigas y €. virginica). Sin embargo,
varios factores, como la edad de la estirpe, las caracteristicas biolé-
gicas de la especie y las condiciones del habitat, pueden estar inter-

actuando en forma importante en este suceso.



TABLA 7

Variabilidad genética de algunas especies de la familia Ostreidae. K es el nGmero de loci estudiados. P99
Y Pgs son los valores de polimorfismo protefnico, segin los criterios de la frecuencia del alelo mas comin
menor o igual a 0.99 y 0.95, respectivamente. H, es la heterocigosidad observada. He ©s la heterocigosidad

esperada. (Todos los valores en porcentaje). —: no hay datos.

Especie K Pgo Pgs Hg He Localidad Referencia
Crassostrea angulata 25 60 - 23.4 23.8 Sado, Port. Buroker et al, 1979 a
C. belcheri 25 20 - 6.2 6.8 Malasia del Este Buroker et al, 1979 b
€. corteziensis 17 64.7 58.8 13.8 19.6 El Pozo, Nay. Hedgecock y Okasaki, 1984
C. gigas 27 59.3 - 19.5 21.4 Kumamoto, Jap. Buroker et al, 1979 a

” 24 58.3 - 19.8 20.1 Hiroshima, Jap. "

" 27 63.0 - 22.2 23.8 Miyagi, Jap. "

" 15 73.0 53.0 21.0 24.5 Puget Sound, Wash. Buroker et al, 1975
C. iredaled 28 39.3 - 10.0 10.5 Filipinas Buroker et al, 1979 b
C. rhizophorae 30 30.0 - 10.0 11.1 Islas Virgenes "

" 15 66.7 46.7 13.6 15.0 Belice Hedgcock y Okasaki, 1984

" 15 53.3 53.3 13.8 17.8 Sto. Domingo, R.D. *

" 11 54.6 36.4 10.6 10.7 Puerto Rico "

" 15 60.0 46.7 9.9 12.7 Guadalupe "

" T o1s 61.1 55.6 17.0 19.4 Trinidad -

C. rivularis 32 37.5 - 9.8 11.1 Kumamoto, Jap. Buroker et al, 1979 b
C. virginica 34 47.1 - 16.6 17.5 Florida Oce. "



Especie

C. virginica

32

32
31
32
32
32
32
32
32
31
31
32
32
31
32
32
32
32
32
19
16

Pgg

46.9
53.3
50.0
51.6
53.1
46.9
53.1
65.6
53.1
59.4
51.6
54.8
65.6
59.4
58.1
68.8
62.5
59.4
59.4
59.4
57.9
62.5

TABLA 7.

Pgs

47 .4
56.3

HO

19.1
20.7
21.2
23.6
18.6
22.3
22.5
20.8
20.9
19.9
20.6
20.0
20.9
21.7
22.7
25.4
23.6
24.7
24.7
21.3
17.6
26.3

{continuacién)

He Localidad Referencia
19.5 Nueva Escocia Buroker et al, 1979 b
20.3 Cape Code, Mass. Buroker, 1983
20.6 Long Island, Conn. "

21.9 Delaware Bay Sup. M
18.3 Delaware Bay Inf. ”
21.4 James River, Va. "
22.2 Nag'shead, N.C. bl
20.6 Charleston, S.C. "
20.6 Jacksonville, Fla. "
20.0 Fort Pierce, Fla. "

19.8 Miami, Fla. "

19.2 Tampa Bay, Fla. "

19.8 Cedar Key, Fla. "

21.2 Apalachiola Bay, Fla. "

22.5 Horn Island, Miss. "

25.3 Bay Grable, La. "
24,1 Galveston, Tex. .
25.4 Port Lavaca, Tex. "
25.4 Corpus Christi, Tex. "
21.2 Brownsville, Tex. "

20.6 Frankiin, Fla. Hedgecock y Okazaki, 1984
26.5 El Zacatal, Camp. : "



Especie

€. virginica

Saccostrea
comercialis

S. guculiata

rlomerata

1

12

. manilai

. malabonensisg

19
20
19
15
19
20
20
20

28
28
28
27
27
30
30

Pgg

52.6
55.0
57.9
53.3
63.2
40.0
40.0
50.0

46.4
46.4
46.4
48.1
51.9
53.3
46.7

TABLA 7.
P95 Ho
37.3 7.5
40.0 10.9
37.3 10.4
53.3 13.5
52.6 11.4
35.0 12.5
40.0 17.0
50.0 22.4
- 19.5
- 17.2
- 17.3
- 18.5
- 18.2
- 19.2
- 18.7

(continuacibn)

He

12.8
14.3
13.3
18.7
21.6
16.6
18.4
22.0

19.6
18.4
19.1
18.0
19.3
21.3
19.4

Localidad

Términos, Camp . Este

Mecoacdn, Tab.
Pajonal, Tab.
Sontecomapan, Ver.
La Mancha, Ver .
Tamiahua, Ver.
Pueblo Vie jo, Ver.
Laguna Madre, Tamps.

Tweed River, Austral.Buroker
George's River, Austral.
Meribbula lake, Austral.
Malasia del Este Buroker
Mahurangi Est., N.Z. Buroker

Filipinas Buroker
Filipinas

et al,

"
"

et al,

ct al,

et al,

Referencia

estudio

1979

1979
1979
1979

T Do
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€. corteziensis y €. virginica parecen haber surgido a partir de un
ancestro comin cuando se efectud la separacidn entre los océanos al
emerger el puente interamericano en el Mioceno o el Plioceno (Stenzel,
1971); Tos niveles de variabilidad semejantes entre estas especies se
pueden explicar por los tiempos semejantes de divergencia. C. angulata
y C. gigas han sido consideradas como especies distintas por evidencia
paleontoldgica (Stenzel, 1971): no obstante, el enfoque genético (Buro-
ker et al, 1979 a) indica que su estructura genética es la de dos po-
blaciones aisladas geogrdficamente. Los valores de variabilidad genéti-
ca tan semejantes entre las poblaciones de estas especies, supuesta-

mente diferentes, se pueden atribuir a la estrategia adaptativa espe-

cifica y 1a zona zoogeogrdfica compartida.

La comparacidén intraespecifica en poblaciocnes de latitudes semejantes
presenta, en ocasiones, diferencias en los niveles de variabilidad. Co-
mo en el caso de C. rhizophorae. cuyas poblaciones continentales son
mis variables que las insulares. Buroker et al. (1979 b) argumentan que
la aparicidn relativamente reciente de las Antillas con respecto al
Continente Americano, y su poblamiento por esta especie a partir de una
pequefia muestra de organismos procedentes del continente, son dos causas
que inciden en ese resultado. A su vez, st es valida la suposicidn de
que C. rhizophorae y C. virginica son especies distintas y que Ta pri-
mera diverge de la segunda en el tiempo geoldgico reciente, Ta reduc-~

cién en variabilidad en la especie mis joven puede explicarse en fun-

cidén de ese sueeso.
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Al comparar los niveles de variabilidad genética entre dos poblaciones
de la especie C. virginica de dos zonas zoogeogridficas distintas, se
encontrd que la de latitudes subtropicales era mds variable que la que
ocupa latitudes templadas (Buroker et al., 1979 b) (Tabla 7). En un estu-
dio mds detallado en el que se analizaron varias poblaciones de esta
especie a lo largo de la costa Atladntica y la regidén Septentrional del
Golfo de México, se detectaron niveles altos y muy homogeneos de varia-
bilidad genética. La homogeneidad fue atribuida a la gran capacidad de
dispersidn de las larvas en funcién de las corrientes costeras. Sin em-
bargo, se pudo apreciar una divergencia cualitativa entre los genes que
segregan en ambas regiones, 10 que es indicativo de una interrupcidn

en el flujo génico entre ellas (Buroker, 1983). Segin estos resultados,
se puede suponer la existencia de una estrateg}a genética adaptativa
que involucra el mantenimiento de los niveles de variabilidad indepen-
dientemente de la seleccién de alelos en distintas condiciones ambien-

tales.

Hedgecock y Okazaki (1984) midieron la variabilidad genética de una
poblacidn tropical de la misma especie. Sus velores son comparativamen-
te altos con los obtenidos en este estudio (cf. Tabla 7). La diferen-
cia parece residir en el campo metodoldgico. Segin Lewontin (1974), el
programa metodoldgico para la medicidén de la variabilidad genética en
poblaciones naturales debe incluir una muestra al azar de genes, con
respecto a los efectos fisiol6égicos y a la cantidad de variacién gené-
tica que exista en el locus. Mientras mayor sea el nimero de loci ana-

lizado, mds representativo y estadisticamente confiable seri el valor
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obtenido. Se ha propuesto un nimero minimo de 20 loci analizados para
obtener resultados confiables, aunque probablemente se requiera una
muestra mucho mas amplia. No obstante, por las limitaciones técnicas,

es comiin trabajar con muestras de alrededor de 30 lgci. Mientras menor

sea el nimero de loci analizados, mayor serd la probabilidad de encon-

trar resultados con algin grado de desviacidon de los valores reales.

Los resultados obtenidos en el presente estudio son congruentes con el
patrdn general observado de disminucién de la variabilidad genética la-
titudinalmente. Dos de las poblaciones de C. gigas del Japén {Kumamoto

e Hiroshima) estdn ubicadas en el sur de la isla, en un ambiente subtro-
pical. La poblacidn de Miyagi, al norte de la isla, experimenta un am-
biente templado. lLas poblaciones del sur son ligeramente menos varia-
bles que las del norte (Buroker et al., 1979 a). Recientemente, se han im-
plantado artificialmente poblaciones de esa especie en la costa del Pa-
cifico de Norteamérica; la corriente de California genera condiciones
ambientales n=tamente templadas en esa zona. Los niveles de variabili-
dad genética reportados para las poblaciones ahi implantadas son muy se-
mejantes a los que presenta la poblacidén de Miyagi del Japén. Aungue no
existen reportes de la procedencia de la semilla implantada en Ta costa
norteamericana, la similaridad ambiental entre las localidades mencio-
nadas puede estarse reflejando en los niveles de variabilidad encontra-
dos. Por otro lado, la gran similitud de varjabilidad genética entre

las poblaciones geograficas de S. commercialis de la costa oriental de

Australia, donde se presenta un ambiente homogénec, apoya la hipdtesis.
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Debido a la amplia distribucién geogrifica actual de €. virginica, 1la
especie experimenta diversas condiciones ambientales desde las templadas
hasta las tropicales. La percepcidon de las caracteristicas climaticas
en cada regién , aunada a los patrones de circulacién costera del Atlan-
tico occidental, deben influir en la composicidn de 1a variabilidad de

las poblaciones naturales analizadas en este estudio.

Se han planteado diversos modelos para la prediccion de los niveles de
variabilidad genética en los diferentes grupos biolégicos. La teorfia

de la textura ambiental de Levins (1968) predice la disminucién de los
valores de variabilidad como una estrategia adaptativa en aquellos or-
ganismos que experimentan su ambiente como de textura fina, es decir,

como una sucesién de condiciones diferentes cuyo.promedio es semejante
para toda la poblacidén. Este tipo de ambiente es menos incierto, como

1o pueden ser los trépicos ¢ el mar profundo.

Varios estudios (Ayala et al., 1973; Ayala y Valentine, 1974; Valentine
y Avala, 1974) han demostrado niveles altos de variabilidad en los am-
bientes del mar profundo. Este hecho ha sido explicado en funcidn de la
facilidad para la fijacidn de novedades génicas ante la estabilidad de
esos ambientes en el tiempo (Ayala et 2l., 1973; Somero y Soulé, 1974);
otros autores sugieren que la estabilidad espacial del mar profundo pue-
de haber sido sobrestimada y que es factible encontrar diferentes nive-
les de variacibtn ambiental dependientes de la dindmica de la circula-
cién de las masas de aqua abisal (Costa y Bisol, 1978). Estos autores
proponen también que la interaccién bidtica de las comunidades del fon-

do océanico puede determinar los niveles de variacion genética come
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una respuesta estratégica para la adaptacion especifica a ese nivel

de organizacién ecoldgica.

La estabilidad tréfica de los ecosistemas tropicales sugiere el aumento

de l0s niveles de variabilidad (Ayala et al., 1975 a y b). La competen-

cia por recursos limitados (pero estables) conduce a los organismos a
es decir, a espe-

desarrollar estrategias adaptativas de textura gruesa,
(1980)

cializarse en alimento o en habitat. No obstante, Redfield et al.

detectaron heterocigosis extremadamente baja (entre 0.8 y 6.0 %) en 9

especies de crustdceos del Golfo de Carpentaria, Australia. Los autores

presentan sus resul tados como contraargumento a 1a hipGtesis de la es-
tabilidad trdéfica y proponen que en el mosaico ambiental del trépico,
el modelaje de patrones de variacidén genética solo puede ser logrado

mediante el conocimiento de los pardmetros ecoldgicos de cada habitat

particular.

La expresién génica de la composicién genética especifica parece estar
normada por la interelaci6n de los parametros bidticos y abidticos que

exigen de 1os organismos de una poblacidn dada el nivel mids adecuado de

homeostasia con respecto al ambiente que habitan.

Las hipétesis ecolégicas para explicar la variabilidad genética han si-

do probadas mds facilmente en los ambientes marinos en virtud de que,

como apunta Valentine (1980), c¢stos no implican variaciones %an dristi-
cas como los terrestrez. Los ambientes estuarino lagunares presentan
estdn sometidos a la accidn de la marea

caracteristicas intermedias;
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y del escurrimiento continental. En ellos se generan gradientes de sa-
1inidad, temperatura, nutrientes y contaminantes que dan lugar a zonas
estuarinas fluctuantes en el espacio y el tiempo (Colombo, 1977; Bar-
nes, 1980). En el trépico, la temporada de 1luvias es extensa, pero

impredecible; estc modifica las condiciones lagunares zonal y estacio-
nalmente, provocando inseqguridad ambiental, sobre todc en los organis-

mos sésiles.

La productividad primaria alta de las lagunas costeras tropicales (Con-
treras, 1984) y la insequridad ambiental en estos cuerpos de agua (Bar-
nes, 1980) debe motivar una estrategia genética adaptativa en su biota
(A1 menos en los organismos sésiles, incapaces de desplazarse en el sen-
tido de las fluctuaciones zonales estacionales) de naturaleza mixta,
con morfos especializados en el aprovechamiento de 10s recursos trofi-
cos, pero con morfos flexibles que le permitan manejar los cambios im-

previsibles del habitat.

La divergencia genética entre poblaciones de especies conespecificas
de ambientes estuarino-lagunares y marinas apoya la proposicién ante-

rior (Levinton, 1980).

Segin Colombo (1977), no existen dos lagunas costeras que presenten’
caracteristicas ambientales idénticas: los fendmenos locales. tanto na-
turales como los de origen antropogénico, afectan las estrategias adap-
tativas de su biota. La reduccidén del tamano de poblacidn da lugar al
efecto del fundador que da como resultado el empobrecimiento genético

de la poblacién (Mayr. 1979).
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Dicha reduccién se puede deber a causas naturales de tipo geoldgico,
hidroldgico o meteorolégico, o artificiales, como el manejo del habitat

o, en el caso de recursos pesqueros, presiones de captura excesivas.

En 1979, la laguna de Términos sufrid una reduccidn en su produccidn
ostricola de alrededor de 2000 ton: fue un afio de intensa precipitacidn
pluvial y en el que incidieron cuatro huracanes en la zona (Andnimo,
1980). La disminucién de la salinidad de sus aguas por un periodo pro-
longado diezmd considerablemente los bancos de ostidn. La reduccién del
tamafio de poblacién en esta localidad hace apenas 7 anos. buede tener
relacién con los niveles de variabilidad detectados en este estudio

{cf. Tabla 5).

La apertura de la boca de Panteones en el sistema Carmen-Machona afecté
severamente 1os bancos ostricolas que se encontraban en el lecho del
canal de Pajonal. El efecto erosivo de la corriente litoral y el trans-
porte de sedimentos hacia esa zona provocd el enterramiento de los prin-
cipales bancos. Ademds, la modificacién de las condiciones hidroldgicas
alteré la estructura del habitat obligando a la fundacidn de nuevos ban-
cos a partir de pocos organismos en donde las condiciones fueran apro-
piadas. A 10 afos del suceso, la variabilidad genética relativa en esta

poblacién es baja (cf. Tabla 5).

Otras dos de las poblaciones analizadas han suirido reducciones severas,
En 1966, PEMEX instald un pozo petroiero en la zona central de la la-

guna de Tamiahua. Aunque nunca 11egdé a ser explotado, la perturbacidn
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causada por 1a obra ingenieril provocé la muerte masiva de las comunida-
des ostricolas (Sevilla, 1981). En un intento de regeneracién, se efec-
tud 1a resiembra de Jos bancos mediante semilla procedente de la laguna

de Pueblo Viejo (Garcfa, 1972).

La laguna de Pueblo Viejo se comunica con el rio Pianuco por un canal
estrecho que hasta antes de que se efectuaran obras de control hidriu-
lico (dragado) en 1964, se azolvaba frecuentemente impidiendo la circu-
lacién de las aguas. En 1956, el azolvamiento del canal provocado por el
arrastre de sedimentos en una intensa temporada de lluvias, produjo la
acumulacidén de agua continental en la laguna por tiempo prolongado. La
salinidad se redujo por debajo de la tolerancia del ostidén. La reduccidn
del tamafio de los bancos fue considerable (Garcfia, 1972). Los bancos
fueron regenerados mediante la implantacién de semilla procedente de Ta-

miahua.

No obstante el fiujo génico natural (mediante el transporte de larvas
en direccidn norte a expensas de la corriente predominante en esa re-
gidn del Golfo de Méxiceo) y artificial (por la manipulacidén en los pro-
cesos de ostricultura para la regeneracién de 1os bancos) entre estas
dos localidades, sus niveles de variabilidad son distintos {cf. Tablas
4 y 5). La mayor heterocigosis encontrada en Pueblo Viejo (18.4 % pa
5.6 %), con respecto a la de la poblacién muestreada en Tamiahua (16.6 %
* 5.2 %), puede explicarse desde dos perspectivas: el tiempo transcurri-
do desde el d1timo embotellamiento es menor en TAM que en PVI; el res-
tablecimiento de las condiciones ambientales por las obras hidrdulicas

en PV] y la ausencia por un tiempo mayor de reducciones dristicas en el
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tamafdo de su poblacién, le han permitido acumular m&s variantes genéti-
cas, o bien, las diferencias ambientales entre las dos lagunas (cf. Ta-
bla 1) pueden estar seleccionando alelos y genotipos en frecuencias dis-
tintas. A principios de la década de los 70, con la apertura de la boca
de Tampachiche, las condiciones hidroldgicas de 1a laguna de Tamiahua
se hicieron mds marinas; los bancos ostricolas ubicados en el norte de
1a laguna, cercanos a la boca mencionada, se redujeron por razones de
competencia por espacio y alimento con QOstrea equestris, un ostreido ne-
tamente marino que empezé a poblar la zona. Ademds, con la elevacidn dé
1a salinidad, Tos bancos se infestaroncon un hongo marino parisito (Der-
mocystidium marinum). Se intentd hacer una resiembra con semilla de
ostiones de Pueblo Viejo, perc en esta ocasidén la operacién fracasé. Las
implantaciones no se desarrollaraon, muy probablemente a consecuencia de

los niveles de salinidad (F.J. Gutierrez, UAMI, comunicacién personal).

La poblacidn de laguna Madre presenté el valor mds alto de variabilidad.
Las caracteristicas de hipersalinidad y alta temperatura de las aguas
de esta laguna, en funcidn del aporte limitado y localizado de escurri-
miento continental y la poca profundidad, representan severas presiones
selectivas del ambiente. La estrategia genética adaptativa a estas con-
diciones parece involucrar la aparicién de nuevos alelos mantenidos en
1a poblacidn por seleccidn equilibradora, que se refleja en los niveles

superiores de variabilidad genética.
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Deficiencia heterocigética.

Se han reportado numerosos casos de deficiencia de heterocigotos en los
moluscos bivalvos, principalmente en especies de los géneros Brachidon-
tes, Crassost:gp,_ﬂggppg, Modiolus y ﬁyﬁilgz (Zouros y Foltz, 1984). EIl
término "deficiencia heterocigética” se refiere @ un locus polimdrfico

en el cual el nomero de individuos heterocigotos es significativamente

menor que el esperado, segin el equilibrio tedrico de Hardy-Weinberg,

En este estudio, cinco (TER, MEC, LMA. TAM y PVI) de las oche poblacio-

nes analizadas presentaron deficiencias significativas en el nimero de
individuos heterocigotos. Dos de Tas tres restantes (CMP y SON), segin

el criterio estadistico, pueden considerarse en equilibrio, y una (LAM),

resulté con exceso significativo de heterocigotos (cf, Tabla 5).

Hasta ahora, se ha considerado que las causas de deficiencia heteroci-

g6ética caen en cuatro categorias biolégicas y una mds de orden técnico:
1a seleccidén natural puede estar actuando en contra de ese genotioo (Ko-
ehn y Mitton, 1972);: las poblaciones pueden estar experimentando endo-
gamia (Ayala et al, 1973): se puede presentar el efecto de Wahlund, es
decir, que los organismos estudiados en una poblacidn provengan de sub-
poblaciones con regimenes reproductores separados y qQue posean frecuen-
cias alélicas diferentes por 1o menos en alqunos loci (Tracey et al,
1975 a): pueden estar segregando alelos nulos en la poblacién. es decir,
alelozimas carentes de la actividad enzimdtica especifica (Milkman y

Beaty, 1972); o, por Gltimo, que se estén designando erroneamente los
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genotipos heterocigéticos en 1os zimogramas por falta de resoluci6n de

la técnica.

Se ha considerado como evidencia de la accién de la seleccidn natural
en las poblaciones naturales el hallazgo de clinas macrogeogrificas,
microgeogrdficas o generacionales (Burocker, 1979). El1 desarrollo de
clinas, consideradas como gradientes de caracteres medibles, implica
diferencias espaciales o temporales en los ambientes selectivos de po-
blaciones continuas (Endler, 1977)}. Una poblacién es continua si exis-
te flujo génico, es decir, el movimiento de genes y complejos génicos
hacia los reservorios genéticos aldctonos, con su concomitante estable-
cimiento. La migracién o dispersidén no implica necesariamente flujo gé-

nico (Endler, 1977).

E1 modelo de circulacidén océanica del Golfo de México permite estable-
cer un modelo probable de la migracidn de las larvas hacia el norte
en las poblaciones con latitudes mayores a los 20° N, estableciendo
probablemente flujo génico que dependerd de las condiciones ambientales
¥y la capacidad de adaptacidn de las larvas. El hallazgo de una clina
bien determinada de heterocigosis contra latitud en esas poblaciones
sugiere la accidn de la seleccién sobre las frecuencias genotipicas con

respecto a la variacidén geografica.

Al aplicar el andlisis de regresidén a las heterocigosi s de las ocho
poblaciones estudiadas contra la posicidn geogrdfica, la determinacién

de la clina disminuye. E1 mismo tipo de andlisis aplicado a las pobla-
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ciones ubicadas al sur de los 20 N, da como resultado un coeficiente
de determinacidn no significativo. Estos resultados implican la reduc-
cion del flujo génico entre las poblaciones de las dos regiones. La
contracorriente generada al sur de los 20° N, con aumento de intensidad
en las temporadas de otofio e invierno (Andnimo, 1980 y Fig. 2), que coin-
cide con la temporada de desove masivo en esas latitudes {Rogers y Gar-
cia Cubas, 1981), parece actuar como barrera natural a la migracidén de
larvas de las poblaciones del sur al norte de los 20° H. Por otro lado,
la falta de determinacidn en las poblaciones del sur indica la presen-
cia de procesos distintos a los selectivos que estdn afectando la pro-
porcidn de heterocigotos observada.

Los alelos Est—296 e Idh—195

forman clinas génicas con respecto a la po-
sicidén geogrifica (Figs. 7 y 8). Estos alelos estdn ausentes o a muy
baja frecuencia en las poblaciones del sur y aumentan graduaimente su

2100 o 14n-11%0, aun-

frecuencia hacia el norte. Los alelos comunes Est-
que presentes en todas las poblaciones, tienden a la fijacién en las

poblaciones del sur. Estos patrones apoyan la hipdtesis de 1a escisidn
del flujo génico en dos regiones, por 1o menos estacionalmente, modifi-

cando 1a estructura génica.

Evidencia adicional de la accién de la seleccifn natural se presenta

mediante el andlisis de los mapas génicos. En las poblaciones de TAM

y PVI, los alelos Aat-2100, Aat-29%, Est-1100, 1gn-1100 y pe_1105 oo

gregan con frecuencias muy semejantes (Figs. 9, 11, 15 y 16), lo que
indica que ha existido flujo génico entre ellas; sin embargo, la accién

selectiva ha modificado las frecuencias de los alelos Idh-2100 y pt-2100



87.

entre las poblaciones de estas lagunas (Figs. 14 y 17).

En la poblacidn de la laguna Madre, que tolera condiciones ambientales
muy particulares, el exceso significativo de heterocigotos puede rela-
cionarse con la respuesta adaptativa a la accidén selectiva del medio.

La estrategia en este casoc no sé6lo involucra el aumento de la variabili-
dad genética poblacioconal con la aparicidon de ciertos alelos en frecuen:
cias considerables, sino en forma de heterocigotos, que deben conferir

algin tipo de ventaja adaptativa para el manejo de ese ambiente.

La endogamia es un proceso que conlleva necesariamente a la deficiencia
de heterocigotos {(Mayr, 1979). Zouros et al (1980) han presentado eviden-
cta de la imposibilidad de que por endogamia se explique la deficiencia
heterocigética en una poblacidén de C. _virginica de 1a costa noratldntica
occidental. Los autores suponen que debido a la gran capacidad dispersi-
va de las larvas de la especie y la homogeneidad de las corrientes del
Atldntico en esa regién es poco factible el encerramiento poblacional y
el desarrollo de endogamia. En el caso de este estudio, las poblaciones
al sur de los 20° N parecen sufrir un encerramiento en funcién de los
fendmenos edlicos estacicnales gue generan corrientes superficiales en
esa regidn del Golfs de México. Los vientos dominantes del noreste du-
rante practicamente todo el afo (Cardoso, 1979), aunados a la temporada
de vientos fuertes del norte entre noviembre y febrero (Yanez-Arancibia

y Day, 1982), dirigen las corrientes superficiales hacia la costa. La

temporada de nortes, ad: s. coincide con la época de desove masivo (Ro-
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gers y Garcfa-Cubas, 1981):; el flujo de las larvas debe verse, sino im-

pedido, fuertemente reducido.

Las poblaciones de 1a laguna de Términos representan el ejemplo mas
critico, ya que el flujo neto de la laguna es en direccidn suroeste y
la direccidén de la contracorriente estacional del Golfo de México en
esa zona es sureste, lo que impide, por medio de una auténtica barrera
de agua, que las larvas de estas poblaciones emigren o las procedentes

de otras poblaciones +inmigren.

El efecto de Wahlund puede descartarse como causa de las deficiencias
heterocigbticas calculadas, en virtud de que los ruestreos por pobla-
cién se efectuaron en un &rea restringida de bancos regularmente exten-

SOs.

La presencia de alelos nulos que desvie la cuenta de heterociqgotos a par-
tir de los zimogramas es un hecho factible. Sin embargo, el patrén glo-
bal de heterocigotos por logus (cf. Tabla 4) indica que en 13 de 14 lo-
ci variables se presenta deficiencia. Tal patrén no se puede atribuir

a la segregacidn de alelos nulos, pues nunca se han encontrado con esa

frecuencia (Tracey et al, 1975 a).

ta posibilidad de desviacién por efectou de la técnica tampoco se puede
descartar. En ocasiones, cuando se analizan cantides grandes de loci
con el minimo de condiciones electrofoeréticas, l1a resolucién de las ban-

das de actividad no es perfecta en todos los casos.
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En este estudio, el locus Cat contribuyd de manera importante a la de-
ficiencia global de heterocigosis. La tincidén utilizada para evidenciar
Ta actividad de catalasa es una contratincidn efimera que presenté a los
heterccigotos como una banda gruesa que abarcaba la zona de actividad
de los alelos que formaban el genotipo homocigético. Es factible sub-
estimar la proporcidén de heterocigotos al contar a &stos como homoci-
gotos por equivocacidn, aunque, suponiendo que todas las electroforesis.
se llevaron a cabo en las mismas condiciones, en dos localidades (LMA
¥ LAM) la proporcidn de heterocigotos fue considerable. Esto hace su-
poner aue en las otras poblaciones pudiera existir realmente seleccién

en contra de ese aenotipo.

A diferencia del resultado encontrado aaui para el lscus Cat, Fujio et
al. (1979) encontraron ventaja selectiva de los heterocigotos en ese lo-
_cus en el ostién C. gigas. Aunque la comparacién de estrategias adapta-
tivas entre especies no es concluyente, es interesante notar la aso-
ciacidén que hacen los autores entre la sobredomimancia en el locus Cat
¥y la mortalidad diferencial temprana durante el periodo de cultivo en

esos ostiones.

Singh y Green (1984) encontraron que el exceso de homocigosis en Cras-

sostrea, Macoma y Mytilus estd correlacionado estrechamente con 1a edad

¥y la etapa de desarroilo. Ademds, demostraron que la tasa de crecimien-
to es menor en los organismos de aquellas poblaciones con deficien-

cia de heterocigotos. La frecuencia de heterocigotos aumentaba con las
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clases de peso y edad, lo que refieja una tasa de desarrollo dependien-

te del genotipo.

Esta observacidén implica que la presién de captura excesiva sobre orga-
nismos en sus primeras maduraciones gonddicas mantiene niveles bajos de
heterocigosis en la poblacidn, provocando tasas de crecimiento infe-
riores y tallas cada vez mds pequeiias. La deficiencia heterocigbtica y
las tallas promedio reducidas encontradas en las poblaciones muestrea-
das estan en relacidn con la dependencia sefialada y pueden ser el re-

flejo de 1a poblacidén sobreexplotada.

Sobredominancia en el locus Pt-1.

ET1 locus Pt-1 es una excepcitn en el patrén de variabilidad genética
obtenido en este estudio. Es un locus polimérfico que consta de dos ale-
1100 1105) con exceso de heterocigotos, estadisticamente

los (Pt- y Pt-

significativo, en 4 poblaciones (MEC, TAM, PVI y LAM; cf. Tabla 4).

Burocker (1979) reporta un comportamiento semejante en este locus en
las poblacicnes de C. gigas de las costas del Japén. Este autor encuen-
tra que es el dnico caso de sobredominancia entre 11 loci polimérficos
analizados por &1. Ademds, reporta que parece ser un comportamiento ex-
clusivo de esa especie. A este respecto, los resultados obtenidos en
este estudio son la primera evidencia de sobredominancia en el locus

Pt-1 en C. virginica.
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El mantenimiento del polimorfismo por sobredominancia en ese locus en
la especie C. gigas se atribuye a divergencias ambientales, particular-
mente de temperatura, entre las poblaciones del norte y el sur de Japdn.
En las poblaciones analizadas aquf, la gran homogeneidad entre las tem-
peraturas de las localidades muestreadas permite descartar una explica-
cidn en el mismo sentido de la de Buroker. Sin embargoc, no se puede eli-
minar totalmente la probabilidad de que algiin otro pardmetro ambienta]_

afeate la expresisén de este locus.

Hay por lo menos dos razones que confieren ventaja selectiva a la com-
binacién heterocigdtica de alelos bioquimicamente codominantes: el nue-
vo alelo en combinacién con el antiguo pueden producir una proteina cuan-
titativamente mds cercana al dptimo funcional en el ambiente reinante,
que el homocigoto progenitor. La ventaja concierne exclusivamente a la
accidn aditiva de los dos alelos. La segunda razén es que la interaccidn
entre los alelos antiguo y nuevo proporcione la proteina cualitativamen-

te distinta con propiedades ventajosas excepcionales (Fincham, 1972).

La evolucién, considerada como el cambio en la frecuencia y tipo de ale-
los en las poblaciones, es un proceso dindmico en el espacio y el tiem-
po. Lo que se observa en el electrograma para este locus puede ser el
proceso de sustitucién de un alelo por otro que confiere una mayor ca-
pacidad de adaptacién o eficacia bioldgica a la especie en el ambiente

que ocupa.
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E1 lccus Pt-1 se detecta por medio de una tincidn general de protefnas,
por lo tanto, muy poco se puede concluir respecto a la funcién o a las
propiedades bioquimicas de la proteina detectada. Este locus tiene una
migraci6én anodal considerable, por lo que se puede suponer que su peso
molecular es pequefic o su carga negativa es maltiple. Se considera que

puede tratarse de alguna proteina estructural del masculo aductor.

La sobredominancia en ese 12225 puede cﬁnferir alguna ventaja funcional
de respuesta muscular o una necesidad satisfecha para las condiciones
ambientales del medio tropical que ocupan esas poblaciones. Se sabe

que los ostiones cierran herméticamente sus valvas y resisten condicio-
nes prolongadas de anoxia como respuesta a la adversidad del medio o co-
mo mecanismo de defensa contra sus depredadores. Como ya se menciond,
en las Tagunas costeras tropicales se presentan varijaciones de salini-
dad diurnas y estacionales con intervalos que exceden la tolerancia del
organismo; ademds, cémo explica Vermeij (1978), la presién por depre-
dadores es mayor en las pobtaciones tropicales que en las de otras la-
titudes. La ventaja del heterocigoto puede estar relacionada con estas
caracteristicas del ambiente y la funcidén que realiza la protefna de
que se trata. Sin embargo, se deben llevar a cabo investigaciones al
respecto para confirmar la hipbStesis.

Similitud genética.

La tabla 6 presenta los valores de similitud genética (I) y de distan-

cia genética (D = - In I) interpoblacionales.
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La similitud genética (1) valora la proporcién de genes que tienen una
estructura en las poblaciones comparadas. La distancia genética (D) va-
Tora el nimero de sustituciones alélicas por locus que han ocurrido en
la evolucidn independiente de las dos poblaciones comparadas (Ayala y
Kiger, 1984). Las sustiyuciones alélicas pueden ser entre alelos o gru-
pos de alelos debido al encadenamiento. El método considera el hecho de
que no todas las sustituciones alélicas observadas son completas: un ale
1o pudo haber sido reemplazado parcialmente por otro diferente, pero

existiendo adn el alelo original en mayor o menor frecuencia.

E1 hallazgo de diferencias en la respuesta fisioldgica a intervalos de
temperatura (Loosanoff y Nomejko, 1951; Menzel, 1955), de liberacidn

de aminodcidos y péptidos (Hillman, 1964) y diferencias secroldgicas

(Li et al., 1967) entre poblaciones de C. virginica de la costa Atlén-
tica, 1levé a 1os autores a la proposicién de, por lo menos, tres subes-
pecies de este ostidon en esa extensidn geogrdfica. La aplicacidn del mé-
todo de la genética bicquimica no apoyd la proposicién al no encontrar
diferencias en la estructura genética de las poblaciones tratadas, lo
suficientemente importantes para ubicarlas en el nivel taxondmico suge-
rido (Anderson, 1976; citado por Buroker et al., 1979 b). No obstante,
ese no fue el caso 2! analizar poblaciones de esta especie procedentes
del Gclfo de México y lu costa Atldntica de Canadd y compararias locus
por locus. Buroker et al.(1979 b) encontraron que la similitud genética
entre ellas era sdélo del 22 ... Este nivel bajo de similitud intraespe-
cifica fue atribuido a Ja presencia de barreras de ague y climdticas
entre las dos regiones: la circulacidn de las corrientes del océano Atldn-

tico y el mar Caribe no favorecen el transporte de las larves alrededor



94.

de la peninsula de Florida, minimizando el nivel del flujo génico entre
las poblaciones del Golfo de México y el océano Atlé&ntico. Por otrolado,
la diferencia de temperatura anual promedio entre las dos regiones de-
ben haber conducido por distintas rutas adaptativas a estas poblaciones,
permitiéndoles responder favorablemente a las condiciones de su ambien-
te nativo y desfavorablemente al ambiente extrafo. Los autores conclu-
yen que 1a reduccidén en similitud genética entre las poblaciones de las
dos regiones sugiere que los ostiones dé estas dreas han diverqgido mds
alls de lo considerado normal entre poblaciones geogridficas y proponen
que se les ubique en un nivel mayor de divergencia evolutiva. como sub-~

especies.

Dentro del Golfo de Mé&xico. Buroker (1983) detectd una transicién en la
estructura genética en la poblacidn de Brownsville de la laquna Madre.
Los valores de similitud genética entre esta poblacidn v las demds caen
entre 0.907 v 0.936. E1 autor sugiere aque las condiciones ambientales
de la lagquma no permiten la mezcla genética con las otras poblaciones
del Golfo, reduciendo el flujo génico y obligandoc a la poblacién de la

Jlaguna Madre a evolucionar independientemente.

El andlisis global de los valores de similitud genética obtenidos en
el presente estudio sugiere cuatro zonas que comparten la estructura
genética con valores por encima de 0.980 y Zonas de transicién con di-
ferentes niveles de flujo génico que presentan valores entre 0.934 y

0.978.

La primera zona comprende las poblaciones ubicadas mds al sur de la dis-
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tribucién (TER, MEC y CMP). Los valores de similitud genética entre
ellas caen entre 0.983 y 0.991. La contracorriente en direccidén sur for-
mada estacionalmente en el Golfo de México al sur de los 20° N puede
establecer el flujo génico entre las poblaciones de estas lagunas. En
una seccidén anterior (ver pag. 88), se habTa propuesto el encerramiento
de la poblacién de TER; los valores altos de similitud qgenética encon-
trados entre esta poblacidén y las de MEC y CMP (0.989 y 0.991, respec-,

tivamente) aporta evidencia en contra de esa hipétesis.

La segunda zona propuesta se compone de las poblaciones de SON y LMA.
La similitud genética entre ellas es la mid3s alta obtenida en este es-
tudio (0.994). E1 flujo génico entre estas dos poblaciones parece es-
tablecerse mediante la coincidencia de dos sucesos fisicos: la comuni-
cacidén con el mar en la Taguna de la Mancha se presenta exclusivamente
en el verano, durante la temporada de lluvias, debido a la ap~i-iura de
Ta boca a causa del aumento del volumen de aqua en la Tagquna. En esta
misma €poca, la circulacién costera del Golfo desarrolla la contraco-
rriente en direccidn sur a partir de latitudes superiores a las de la
ubicacién de esta laquna (cf. Fiq. 2). E1 desove primaveral (marzo-mavo)
se trsTapa con el inicio de la temporada de lluvias, permitiendo la
migracién de larvas v el flujo génico en esa direccidon. Los niveles de
similitud genética entre las dos primeras zonas propuestas son rela-
tivamente altos (0.969-0.978) lo que indica que existe un nivel mediano
de flujo qénico. que. sin embargo. se ve restringido probablemente por
la seleccidn diferencial de los ambientes en las lagunas que las for-

man. Este punto requiere de mavor investigacidn.
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La tercera zona estd constituida por TAM v PVI con un valor de simili-
tud genética de 0.984 entre ellas. Estas poblaciones presentan fluio
génico en funcidn de la corriente predominante del Golfo de México en
direccidén norte. Ademds, como se ha mencionado, han sido hanipu]adas in-
tercambiando semilla para la regeneracidn de sus bancos. La escisidn
propuesta (ver pag. 86) en funcién de la dindmica de las corrientes a
partir de los 20° N, se refleja en los valores de similitud genética
entre las poblaciones de las dos primer;s zonas propuestas y ésta (0.934-

0.969).

En la Gltima Zona se ubica la poblacidén de Taguna Madre (LAM). Los nive-
les de similitud gené&tica de la poblacién de esta laguna comparada con
las demds analizadas sufren una caida brusca (0.908-0.952). Este resul-
tado es acorde con el encontrado por Buroker (1983) para una poblacién
ubicada mds al norte de la misma laguna al compararia con las poblacio-
nes de la regidn norte del Golfo de México. La migracién de larvas hacia
la laguna es factible, segin el patrdn de circulacidén de esa zona del
Golfo, pero debido a las caracteristicas ambientales particulares de

esa localidad, el flujo génico no se establece. Los datos aquf obtenidos
apoyan la proposicién de Buroker (1983) acerca de la evolucién indepen-

diente de las poblaciones de esta laguna.

Aplicabilidad de los estudios de ia variabilidad genética a la pesqueria

del ostidn.

La pérdida de varijabilidad genética representa una desventaja en la efi-

cacia de las poblaciones para la adaptacién a las condiciones cambiantes del
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medio . E1 tratamiento genético y la aplicacidén de los principios de
conservacidn tradicionales pueden contrarestar las alteraciones sufri-

das en ese sentido (Longwell y Stiles, 1970).

Entre las causas de 1a baja variabilidad genética relativa encontrada

en las poblaciones aqui estudiadas se considerd la presidn excesiva de
captura. La disminucidén del tamafio efectivo de poblacién puede conducir
a la aparicién de procesos genéticos dispersivos que propicien la deri-

va génica.

Una evidencia tangible de sobreexplotacidén de los bancos ostricolas en
Jas poblaciones estudiadas es la reduccién de las tallas del recurso y
el exceso de homocigotos que, como indican Singh y Green (1984), se co-
rrelacionan genotipicamente. La tendencia al equilibrio en la proporcidn
de heterocigotos encontrada en la poblacidén de CMP, 1a cual estd en veda
permanente desde hace 6 afios, demuestra la seleccidn en contra del ge-
notipo homocigoto con respecto a la edad del organismo y es un ejemplo
de la regeneracién de la variabilidad en bancos naturales. Sin embargo,
las comunidades de pescadores que dependen econdmicamente de la explo-
tacidn del recurso, no pueden soportar programas de regeneracién que im-

pliquen vedas tan prolongadas {cf. Ofrtiz, 1985).

La solucién a 1os problemas de utilizacidn S6ptima, mejoramiento del re-
curso y predictibilidad de la pesqueria., se debe buscar en la implemen-
tacién de programas de¢ regeneracién y cultivo con base en el conocimien-

to de la dindmica evolutiva del recurso, la cual esta intimamente ligada
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a la estrategia genética adaptativa de la especie.

ta mejora genética implica el aumento en frecuencia de algin cardcter
particular existente en las poblaciones, de interés para el acuacultor
o, en ocasiones, la induccidn de variantes especificas no presentes en
Ta generacién progenitora por medio de la accién de mutdgenos o hibri-
dacién. Un programa completo de mejora genética involucra tres fases:

deteccidn, propagacidn y evaluacién (Wilkins, 1981).

La deteccidn de caracteristicas significativas para la produccién pre-
sentes en las poblaciones naturales ha sido posible, en parte, gracias

al andlisis de los polimorfismos enzimdticos genéticamente controlados.
Foltz et al. (1983) encontraron que la heterocigosis en 7 loci enzimi-
ticos explica el 4 ¥ de la varianza en peso corporal en el ostién C. vir-
ginica y que no existe dependencia interloci en ese efecto. Este resul-
tado aporta evidencia de sobredominancia pero no de epistasis, lo que
Tleva a concluir que existe un componente de dominancia en la variacidn

de las tasas de crecimiento en las poblaciones naturales.

La heredabilidad de los caracteres deseables es de gran importancia en

los programas de crianza. Se define como la proporcidn de varianza entre

la composicidn individual y la variacidn genética de los individuos de
la poblacidn estudiada (Falconer, 1981). Este parametro permite prede-
cir 1a respuesta al mejoramiento de un caracter en el programa de crian-
za. En la actualidad, la metodologia molecular de la genética de pobla-

ciones permite evaluar esta propiedad en organismos na domesticados, co-
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mo el ostién, donde no es posible hacer pruebas mendelianas de aparea-

miento.

La heredabilidad de la tasa de crecimiento larval en C. virginica fue
evaluada por Newkirk et al.(1977). Un hallazgo importante fue que la
varianza gené&tica no es aditiva en respuesta a la seleccién. Esto es de
particular importancia para el desarrollo de 17neas endogdmicas en la

produccién de hibridos.

Haley y Newkirk (1977) y Newkirk et al. (1977) encontraron que existe co-
rrelacién entre la tasa de crecimiento de larvas y adultos. La seleccidn
de larvas con tasa de crecimiento alto dard lugar a ostiones de creci-
miento rdpido, aunque, segin Foltz et al.(1983), esta caracteristica pue-

de variar entre reservas.

La importancia del mantenimiento de niveles altos de variabilidad gené-
tica, en términos de heterocigosis , en las reservas destinadas al
cultivo, se manifiesta en funcién del hallazgo de que los organismos
heterocigotos en una gran proporcién de sus loci, mantienen tasas me-
tabélicas reducidas, lo que sugiere gque pueden orientar mayor energfa

al crecimiento (Koehn y Shumway, 1982).

La propagacion de las caracteristicas seleccionadas es el siguiente pa-
so en el establecimiento de los cultivos. Esta etapa se refiere a la ma-
nipulacidén genética para la alteracién de la frecuencia de los caracte-

res detectados. en las aeneraciones siquientes. Dicha manipulacién im-
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plica 1a seleccidén positiva de individuos con los fenotipos deseados.

Los genotipos detectados bioquimicamente pueden servir como marcadores

de indfviduos, poblaciones o especies (Hedgecock, 1977). E1 hallazgo de
diferencias gené&ticas entre poblaciones naturales es estimulante para es-
tablecer programas de hibridacién. No hay posibilidad de prediccidn ted-
rica de la composicién de hibridos; la hibridacién puede transmitir tan-
to los caracteres genéticos deseables‘como los indeseables, pero &stos

podrén ser eliminados mediante seleccidn artificial (Longwell, 1976}.

La adaptacidén ecoldgica es un hecho comiin entre las poblaciones geogri-
ficas siivestres de todas lias especies: ia hibridacidn entre estas po-
blaciones puede interferir en esas adaptaciones’, pero si la hibridacién
se lleva a cabo entre poblaciones depauperadas genéticamente, existe al
menos la probabilidad de obtener una composicidén genética mds apta, en

funcién del aumento de variabilidad.

E1 enriquecimiento genético mediante cruzas inter e intraespecfficas ha
sido demostrado en especies de langosta y, en algunos casos, hubo un
aumento del potencial genético de domesticacién (Hedgecock et al, 1976;

Nelson, 1977).

Con base en los datos de similitud genética caliculados para las pobla-
ciones comparadas en este estudio, es factible la planeacidén de hibrida-
ciones interzonales, segdn las transiciones encontradas. Mediante el ani-
1isis de los mapas génicos, se pueden escoger aquellas poblaciones que

difieran en frecuencias alélicas para determinados loci, y efectuar cru-
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zas experimentales para evaluar la adaptabilidad de Tos hibridos a 1las

condiciones de cultivo.

E1 otro método artificial para aumentar la variabilidad genética de una
poblacién es el uso de mutdgenos. La aplicacidn dirigida del método es-
td en proceso de experimentacién, pero es prometedora en varios aspec-
tos. La radiacién moderada parece atenuar las barreras de incompatibili-
dad entre especies (Longwell y Stiles, 1970); los tratamientos con al-
tas presiones aplicados a huevos fecundados, producen triploidia que con-
fiere neutralidad genética y por consiguiente aumenta la tasa de super-

vivencia y el valor comercial (Chaiton y Allen, 1985).

E1 Gltimo paso de un programa de cultivo es la evaluacién del éxito en
la manipulacién de la poblacién y se efectua por la comparacién entre
la media parental y Ta media de la progenie, en relacién @ los caracte-
res seleccionados con respecto a las condiciones ambientales donde se

estd oracticando el cultivo.

La metodoloqfa de Ta genética bicquimica tiene un @ltimo uso potencial
que puede ser aprovechado en Tos programas de regeneracién y cultivo de
los bancos ostricolas. Es de esperarse la reduccidn de variabilidad ge-
nética cuando una pequefia muestra de una poblacién natural se lleva a
cultivo, en virtud de un efecto del fundador artificial. La tasa de dis-
minucidn depende exclusivamente del tamasio de la poblacién de crianza
cuando los factores ambientales estdn controlados. la verificacidén de la

cantidad de endoaamia se puede efectuar por medio de estudiosigalac '
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troforéticos de la heterocigosis promedio (Utter et al, 1974; Hedge-

cock et al, 1976: Nelson, 1977)}. Los efectos deletéreos de la endogamia

se pueden eliminar por medio de la introduccién de alelos nuevos efec-

tuando cruzas con organismos selectos de otras poblaciones en donde se

han detectado diferencias genéticas.

En conclusidn, la conservacidn y mejora de los recursos genéticos en las
poblaciones existentes es funcién de Jla genética aplicada a la acuacul-

tura y es de primordial importancia la evaluacién previa del recurso ge-
nético para que, con esa base, se pueda programar el manejo racional de

la pesquerfia.



CONCLUSIONES.

- Los niveles de variabilidad genética enccntrados en las poblaciones

del ostidn Crassostrea virginica analizadas en este estudio son bajos

si se comparan con las poblaciones de latitudes superiores, estudia-
das por otros autores. La causa de tal empobrecimiente genético aparen-
te parece estar relacionada con las condiciones ambientales propias de
las latitudes tropicales donde se efectuaron las colectas y puede re-
presentar una estrategia adaptativa de tipo mixto que involucra morfos
especializados en el aprovechamiento de los recursos troficos y morfos
flexibles para el marejo imprevisible de las condiciones ambientales.

La reduccién del tamafio de poblacidn como efecto de perturbaciones To-
cales naturales dristicas puede invocarse como otra causa de reduccién

de la variabilidad genética en alqunas de las poblaciones estudiadas.

- E1 hallazqo de clinas genotipicas a lo largo de la distribucidn de
las poblaciones estudiadas es una evidencia de 1a accidn selectiva del

ambiente con respecto a la variacidén geogrifica.

- E1 exceso de heternncigotos en la peblacién de la laguna Madre puede
ser el refleijo de la ventaia adantativa que le confieren respecto a ese

ambiente particular.

- E1 patrén alobal de dcficiencia de heterocigotos en las pobiaciones
estudiadas que sun explotadas con fines comerciales es indicativo de

la presién de captura excesiva.
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- Los resultados del andlisis de variaci6n aenética en el locus Pt-1

son la primera evidencia de sobredominancia en ese locus en la especie

€. virginica.

- E1 andlisis de la similitud genética interpoblacional sugiere cua-
tro transiciones de la estructura genética en las poblaciones estudia-
das determinadas por los patrones estacionales de circulacidén costera
en el Golfo de México. La distancia qenética de la poblacién de la lagu-

na Madre con respecto a las demds indica aque estd evolucionando inde-

pendientemente.

- La informacidn aenética acerca de las poblaciones de la especie C.
virginica del Golfo de México puede ser el punto de partida para la pia-
neacion de programas de captura y cultivo con el fin de optimizar la

utilizacidn de la pesqueria del ostidn.
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