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RESUMEN 

El estudio de los sistemas de apareamiento utilizando marcadores moleculares per
mite distinguir los patrones genéticos que se generan en poblaciones naturales de
bidos a las tasas de entrecruzamiento y autopolinización, así como los niveles de 
endogamia presentes. Esto último es importante para entender la evolución de los 
sistemas de apareamiento y para evaluar hasta que punto el purgamiento de los alelos 
deletéreos puede eliminar las causas de la depresión por endogamia y favorecer la 
disminución de la tasa e.le entrecruzamiento en poblaciones pequeñas. Además, los 
estimados de desequilibrio e.le ligamiento son utiles para inferir eventos poblaciona
les pasados que pudieron afectar la estructura genética de la población y mediante 
estimadores de variación genética poder determinar la riqueza genética de una po~ 
blación y las estrategias de conservación más adecuadas. · 

Pi1111s maximarrine:.ii está considerado como la especie de pino con la distribución 
más restingida del mundo. y estudios anteriores la consideran como sobreviviente de 
un cuello de botella pasado y muy vulnerable a la extinción. En el presente estudio se 
observó que esta especie no está empobrecida genéticamiente, ya que posee niveles 
de heterocigosis esperada mayores a las de otras especies de pinos mexicanos con 
un rango de distribución mayor a la de P. maximartine:.ii. Comparándola con pinos 
de todo el mundo, posee variación genética intermedia, además de poseer exceso 
de heterócigos significativo en al menos un locus. fenómeno rara vez observado· en 
los pinos. Estos datos sugieren la existencia de depresión por endogamia en esta 
especie, lo que posiblemente ayuda a mantener relativamente altos los niveles de 
variación, contrario a lo que se esperaría tratándose de una población tan pequeña 
y con probabilidad de que actuaran fenómenos azarosos en la determinación de la 
estructura genética. Por lo anterior. puede concluirse que no hay evidencias claras 
de un cuello de botella pasado en esta especie. 

ABSTRACT 

The study of mating systems using molecular·markers is useful to distinguish the 
genetic patterns produced by selfing. outcrossing and inbreeding in natural popula
tions. This is specially importan! to understand the evolution of the mating systems 
and allows us to evaluate the efficiency of purging deleterious alleles. Purging could 
eliminate the causes of inbreeding depression and lower the outcrossing rate in small 
populations. On one hand, the estimates of linkage disequilibrium can be helpful to 
infer past events that affectec.l the population's genetic structure and, on the other 
hand. the estimators of genetic diversity can determine the genetic richness of a 
population and the most adequate conservation strategies to follow. 

___ ·_----::_-_-_·-_·_·-_ "·•==----------_·-_-_ -_-_::-_...._-_-~~~--~--------""""""="""-=·"'=<~--=-=--"=--~·~· =--· --------



Pinus ma.ximartine::.ii is considered the pine species with the most restricted distri
bution in the world. Past studies have considered this species to have gane through 
a very strong bottleneck and to be very vulnerable to extinction. In the present work 
we could observe that this species is not genetically depauperate, because the levels 
of expected heterocigosity are higher than the estimates for other species of mexican 
pines that have wider distribution ranges than P. maximartine::.ii. Compared to the 
leve Is of genetic variation of pines around the world, this species has a intennedia
te value. but it presents heterocigote excess in at least one locus, something rarely 
observed in pine trees. The latter suggests the existence of inbreeding depression in 
this species that could actually help to maintain a relatively high genetic variation. 
This observation is contrary to what is expected in such a small population. where 
random forces are more likely to be modelling the genetic structure. Thus, there is 
no clear evidence of a past bottleneck in this species. 
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Capítulo 1 

INTRODUCCIÓN 
·• ... it is an almost universal law of nature that the higher organic 

beings require an ocasional cross with another invidual; or, which is 

the same thing. that no hermaphrodite fertilises itself for a perpetuity of 

generations." (Darwin. 1895) 

1.1 La reproducción en plantas 

La biología reproductiva de las plantas es extraordinariamente diversa, lo cual repre

senta un campo de estudio muy fértil dentro de la biología. Esta diversidad llamó la 

atención a los naturalistas antes del advenimiento de la teoría de la evolución; y,fue 
- -·- _·,_,: ---.··-··'-, --

Charles Darwin uno de los primeros en buscar una explicación ev~lutiva~el ori~en 

y mantenimiento de la complejidad de los sistem.as reproductivos de 1as 1'.iantascsa.-

rret. 2002). 

cabo meiosis Y lib~ra ~sp~rar 'hapl~ides q~e gerrni~;uCáÍi prC:,dlli::i~nclo btro gametofi-
. . ·'·, . . .. . , 

,.,,,."'·~-~~-:---~ ... ...,._ 
_.! ··---------· _ ____:__ __ • ______ __:_ ________ .• 



to (Holsinger, 2000). En las pteridofitas, tanto el gametofito como el esporifito son 

de vida libre. Un mismo gametofito puede produCir ambos tipos de gametos, o ser 
. . . - ·'' 

producidos por ganÍetofitos distintos. como es el caso ~e Selaginel/a. E~ las planta 

con semilla, el cid~ de vida es m~ydistinto'.,;a_q~~ 1ri fas~ d~ g~rii~tdflto es reducida 
' • . ·- - - . . -' . ,.,,,., ., ·• '. '• - - . .• ~ ,_ - -· :•¡' - -- -. . - ' •' ·' ·' 

al mínimo y .sé éncu~ntr¡(cieritro de1Í_ris ~~t~}tlif~~·f~prriciJc:tiv_~ clio1s'inger. 2000). 
, ~. ,·, 7_ ~--.. • -~ ,_';",".~ -·,;·.·¡ ',. ,;--::,'.:,:.,,· . . :: :.:.,-: . :-.;: -, 

.Otro aspecto importante de l·a. bi()l()g.ía}eprod~~Ú~a·d~' I~~ pl~tds'·es ,la disposición 

de los órga~os d~ distin~C>s~xo:~atj~~~;PJ~~e·~'·¿~~x;·:ti~'~ni~'~is~a planta (mo

noecia) pero estar en distintas esl:ruC:·t'ü~ri·~;~ '~11 ~¡,~ rriis'maCflo~el~C>sexuales); o que 
• - - - ; . · .. __ - .~ • .. ': .'.. ' «' ,-_, ... • _... •• - . •'. ' 

cada sexo se encu.entre en· un individuo disti_11to (dioecia), así c~mo sus variaciones: 

gindioecia (hembras·y cosexuales) y androdioecia (machos y cosexuales) (Barret, 

2002). 

cigoto 
(2n) 

' 

esporo 
fito 
(2n) 

apogamia o apomixis 

espora 
. (n) 

I 
.... -

Figura 1. 1: Representación ~squémática de los ciclos de vida de las plantas. Tomado 

de (Holsinger,2000)f' .. ·• ,·_ • •.. >· ;<; 
:.{ 

Ahora, consid~rando únicamiente la reproducción sexual, las plantas presentan va-

2 

,, .. - '"-. --~---:--.......................... 
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rias formas de producir los cigotos: por autofertilización o por entrecruzamiento, 

au_nque también se presentan vanaciones en la frecuencia con: que cada tipo de apa

reamiento se presenta, y en las distintas .. estrategias" con que las plantas promueven 

o evitan un tipo de.apareamiento u otro (Barref; 2Q()2;H_olsinger, 2000). 

Además de .. la.reprod.ucción sexual .e~ .!as plafit~~;-ta!nbién existe la reproducción 

asexual. ya sea por r~0ro'ducbió~ veg~t~tÍv'~;~ fi~~~¿\jk;y~ri:ia¡: o por la producción 
: < ·,. .. " .; '-".!-- ".,.·::·1·:-.:·>·-t .\;~·,/.-::.:::-;.:_··::Y·~;<-.~.;<::-<:/(- .. ·:·{;.~:-·'_·· 

de semillas o esporasgenéticaménte idéntica;;¡¡ hijplanta:pr()genitora (apomixis y 

apogamia). Cada ti pode reprodÜ~~i~'ri li~~~?<:~~~~c'J~~b·i~~einográficas y genéticas 
- . . ··--, .. ~-,__ "·"·. -·~-"' :~-~~ :'..:_>· ':·:;;·: --~~-;~:·. ;·>·· "·-'··."::~y .1-~:.~.--.:;.: ' 

:•:·:~::.'.~.::~~~º¡:·¡;;~l"~Z',.;:.r.•~~~~.·.:.~:i~.n_;·····.J.:ci~t1¿::ronna5 de reproducción 
' -:'<"~'--

es muy extenso y abarca morfología; fisiología, embriología; genética y ecología 
. - ' .. - --- ·---·-- '·" ,,.· ... ""'_-·,. '' ,. , . .,,_ - . 

de individúas, poblacionés y es~eC:i'~~ · ci6 -~í~il~a~)iPo'r io quc?un~ de. las formas de 
. . 

aproximarse a éste es la caracterización genética de los sistemas de 'apareamiento y 

de los patrones que éstos generan. 

1.2 Sistemas de apareamiento 

1.2. l Entrecruzamiento y endogamia 

El sistema de apareamiento se refiere a la forma en que los gametos masculinos y fe

meninos se unen para producir la siguiente generación, y se comp?ne_de los porcen

tajes de cigotos producidos por apomixis, autofertilización o entr~cru~aI1liento, así 

como de los patrones de fertilidad y de la disposición espacial y i:~oipo~~l d~ la pro-- y,,. ,, 

genie (dispersión. número de apareamientos durante el clclocl~ ~icí'ri'; ~i~.)(Br~wn, 

1990; Ledig, 1998; Reusch. 2000). La apomixis es la generación de un nuevo in-

3 



dividuo sin que haya un evento de fertiliiaciÓn. :Ét' entrec~zamiento se refiere a 

los apareamientos con distintos individuos~ rl~ elllpai~nrnd6s y q~é ocurren al azar 
. , . . 'i''~ - ' .. ·· .. ' '. ,._. .. ' 

(panmixia). pero como consecuencia de l~ estnJ~·t.~~~ép(,~ta~i~nal de muchas espe-

cies. los apareamientos no son al azar. sino quéhay.aparerunientos entre parientes. 
~ ,_. < • • ., ., ·," • ' 

A este fenómeno se le llama endogami~ Ú=~t~~~~'.· í§\is). A~í una población endó-

gama es aquella en la que la probabili~á/~~:~J6~4~ti~~i~iduo sea autócigo (con un 

alelo idéntico por descende~ci~};¡ ~~yJi!ct~bid¡j·¿t~J~eamiento entre parientes, 

:: :~:~: p:::~~:::i1c4:~i11I1lit:lt~~~:: ::,~:·~:::::,:~:~ 
sea autócigo. Este coeficiente es .ta~¡,ié~·un~ "!edida de la diferenciación de las 

prop~rci~nes panmf~tica~:···~-~····&.;~'.,fI~=!~.f~~~~Hf.·:~~:;:~j·a~ió.n). ~on:~~.·~O:·~~~~··la he~ .. 
teroc1gos1s observad.a y: H e~p .izs .1~ ,het~r~c1gos1s esp~rada. (Futu.yma. ,1998; Hartl. y 

c1ark. 1989; sweigart ~~·· ~'i:{ i~~~r~ ~}¿'t~fi-~ie'Ate ~e ::hdb·~;~¡j~~~{~~r defi~i
do con respecto a una ged~i~'J~[~ri'de~;efe~encia.·y cua~~Üi~re0~n;f~td~;éndogamia 
anterior no se toma eii élleil:~h{¡,miams y Savolaineri, 1996); ·;; 'f;i· .... 

_:;,_'._;._. 

Otros estimadores q~e pe~iten caracterizar el sistema de··~~aiéairiierito ~s la tasa 

de autofenilizaciónY~J.~ue es la proporción de progenie~~~d~bfa'':Je una autoferti

lización del tótalde la p~ogenie producida por un inclivid~oiYl~ tasa de entrecruza

miento (t), d~firiid~~omo la proporción de progenie pr6~~~to ~~ ~pareamiento con 

otro individuo: {~ 1 - s (Ritland y Jain, 1981 )) .:: <' 

Los efect6sgenétic6s de la endogamia en Ja~ ;~b;~~;~n,e~ son los siguientes: l) 

RedistribuciÓ~ ~~ ~~ni~. d~l .· ~~ta~c;i h~teróclgo ;~.l· ·~~~!ad~ ~omócigo sin alterar las 

··frecuencias ~lélica~ CEgui:irt~ y• Plñero,' ¡ 990); '.2) aúrl1ento. de la probabilidad de 
- ._,,,:<:< 

expresión d~ a1~'1o~'deÍ~téfe'6s debido a la clénv~·gé~iC:; ; 3) disminución de la va-

riabili~ad neutray ~) clÍsminuci~~ del taina~o e're¿~ivo de la población (Kelley y 

4 



Waller, 2002; Viard et al., 1996): 

En gen~ral,:pued~d~cirse q~e los sistemas de apareamiento determinan el número y 

composición genéi:icá. de. la.Ssiguientes generaciones, sobre todo porque los niveles 

de.endÓgami~ p~esentes determinan. en gran medida, la forma en que se distribuirá 

la Ja~ación genética en las poblaciones, que en última instancia es la materia prima 

de la evolución (Brown. 1990). 

1.2.2 Sistemas de apareamiento de las plantas en la naturaleza. 

La distribución de los sistemas de apareamiento puede considerarse como un conti

nuo de formas que van desde la completa auto fertilización y apomixis hasta el entre

cruzamiento obligado, pasando por todas las opciones intermed.ias (Brown, 1990). 

La distribución de las frecuencias de la tasa de entrecruzamiento de las especies de 

plantas es. bimodal para las especies poli~izadas por vie~to, con lln mayor número 
- . . - ·- " " . - . .. . -.- .. . ' - _ .. ~·-. - -

. de espedes que presentan autofertilizació~;predoritinante' o'e!lfreé:ruzamiento pre-

ci'omin~nte.'yen >rilenor propor~iÓ~ las qJ~· tienen tasas intermedias (Schemske y 

La~de, .· 1985; ~ogler ~ Kali~~; 200 l ;. De esta observación se ha conc!Úído que la 

autofertilización predominante 6 el entrecruzamiento predominante representan dos 

estados establ~~ d~ sÜte~a d~ ~~ar~amiento (Lande y Schemske, l 985f ~m r~gla 
:,)" 

general. no se pu~de deci~_q-~;e el sistema de apareamiento esté é:~rrel~cio~ado ~on 
.. : -- -_ · ;:_ -- ;· ---:~~>.. ::~~~:}.'. :h!;~f:::: -~,/~:r: _ ~,t: . .:;.. ;,·~/ ·:._~:~~~_:.f.:,··r:;Iz·~- ;/~;-, , -:-_ -·' -::-

las relacio.nes taxonómicas de. las especies, ya que taxa cercanamente re!aCion.ádos 

pueden mostrar s';1·te·:;~~de 'apareamiento muy distintos, donde g~h~r~Imentela au

toi~~iliza~i~~\.gv~Jj~~2~'<>'-; partir del entrecruzamiento (Schemslfi)'(:fu~di, 1'9SS)~ 
.;.· < - . ' -~:~:--- ,-c. -.. 

También, derÍt~o el~ ~na misma especie, el sistema de apareamiento p~ede;vanar en· 

distintas p~bl~~idcie~-debido a factores ambientales y demográfi~os ~ue afectan la 
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tasa de entrecruzamiento. Esto ocurre especialmente en especies polinizadas por 

animales, ya que la presencia de éstos puede variar, mientras que el viento es factor 

más constante (A\vadalla y· R~t~ané:I. 1991; Barrett y. c'harlesworth, 1991; Schems

ke y Lande, ,1985;yógler y Kalisz, 200 l ). A~nquelos sistemas de apareamiento 

en la nritu;:lle~a r~p~~~erii':in uri contínuo. eX:iste~ Úpos cuyas características propias 

requieren de enfoques distintos para.su estudio, por lo que es importante saberlos 

distinguir. 

Autofertilización predominante 

Estas especies que son alrededor del 20% de todas,lasp1:1"ta5 vasculares, producen 

la gran mayoría de sus semillas por autopoliriizaéion (más del 80%), por lo que los 
, ... -. : ... "·--··- '".'¡1· ..... 

puntos de· mayor interés en el estudio de'~si~·tiJq·,d:e':;¿l~t~·es si existe entrecru

zamiento. cuánto y cómo varía tempoí-á.t~/~?~s~~ciKtfui~te;°sobre todo para saber 
. ..-- : : _:.<:.:.::.·.·.}};;'". ·::.~~:·:_ \~:,~;-:> ~~::·~~:< .. ~:~\"-}~)?"':;·-~:/·/ >:·:_.-.. ·. -. 

cómo mantienen estas especies algun nivel de.,varia~i.~n·y.h~ capacidad de "respon-

der" evolutivamente a los cambios ~rrioieñihl~~ (Sch~íhske §LáricÍ~. 1985; Brown, 

1990). 

Entrecruzamiento predominante 

Este sistema de apareamiento lo presentan muchas especies de plantas, ya que nunca 

o casi nunca se autofertilizan, produciendo más del 80% de sus semillas por aparea

mientos con individuos diferentes (entrecruzamiento). Este sistema de apareamien

to caracteriza a las especies dióicas (sexos separados) o a las monóicas (sexos en 

la misma planta) que poseen formas de aútoinconpatibilidad o algun otro mecanis

mo que promueva el entrecruzamiento.· En este caso, los aspectos del sistema de 
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apareamiento que hay que considerar es si existe algún grado de endogamia, ya sea 

por autofertilización o por apareamiento entre parientes. o variación en la fertilidad 

masculina o femenina (Brown, 1990). 

Sistema de apareamiento intermedio 

El sistema de apareamiento intermedio es el que presenta .tasas. ~ariables de entre

cruzamiento y autofertilización. presentándose en vario~ ~i~elb~ como: en distintas 

poblaciones aisladas. como procesos de colonizadÓ(}~ih·ágt:>i'1~~o'~es contiguas; en 
1· .";;·,,,~·;-,~?:-~- :y;~ ... ~ :·, •· .. ·.s-· ... : 

. • •• \ • • "·' '"' " ;] ,e .•. • ' ):1'-. ~~: . ) ; ' 

distintas plantas dentro de las poblaciones; t!n dis.üntos.Jrutos de la misma planta y 

en diferentes semillas en Url mismo fruto (Brown; 1990). El sistema de apareamien-
< • • • O.•.. • •• :· -;_-·; ~-- • - ' .- • , 

to in.tenriedio se ha utilizado para construir los modelos matemáticos enfocados al - .· .. ·' . -

estudio de la evolución de los sistemas de apareamiento, ya que permite distinguir 

los procesos ecológicos y evolutivos que dan lugar a la variación en los sistemas de 

apariamiento y el mantenimiento de los sistemas más estables. 

Apomixis (o agamospermia) facultativa u obligada 

La apomixis se refiere a la formación de semilla sin meiosis y fertilización, por 

lo que es una forma de reproducción uniparental. Este fenóm.eno ~¡; aumenta la 

homocigosis. por lo que su efecto sobre la estructura genética de)a,s poblaciones es 
.· " "·,. 

distinto a la endogamia. y más parecida a la reproducdón vege~atiya .• 

Autofecundación haploide (o apogami~) . 

La autofecundación haploide es lo contrario. 1a'.·ap6miX.is enel sentido de que ge

nera un completo homócigo en un solo paso; .se ha observado en helechos y otras 
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plantas que presentan gametofitos (haploides) de vida libre. En este caso se da la for

mación de anteridios y arquegonios en el mismo gametofito. Estos se autofecundan 

y producen un cigoto diploide completamente homócigo (Brown, 1990). 

1.2.3 Depresión por endogamia 

La depresión por endogamia se define como la reducción de los v~ores promedio de 
', ., ~.. . . -( : .: •' ,- ·, f J:·.' ~ ' .; 

adecuación de la progenie. producida por un evento d~ end~g·:irn'i1 se ci~be. por un 

... -J' 

·de ·'depf~siÓn :~·ór ~.lldog~rriia ~igrÜ¿f ~ Tn,~not~}i~-~'S,?(~~~ictf~~d.~ L¡depresión por 

endogamia.·•araízde.la álitofertÜizaCi6n:s~\1ei~ribe~~.d~61¡'·ctes~entaja adaptativa 
. .· . _::: -. '.- ···:· <' ,· ·.: "<-· --::,_,·>-.<:·:.~ "-~.:;-. ::'.'. '..~.~-> .. -.'::.:·~ ., ·.- . ---:> 

de.·1a·progenié producto.ele áutoc?tJza; .reJáúva hlaprogenie prodti~to de entrecruza

miento' ó j1:f ·(~) 'do~.de:~vs ywc,.sC>~c;grvaioie~·de· a~ecuació~ para la.progenie 

. autofertiliz~da?y lri e~irecruidcl~·(s~he,~s~e y Lande, 1985; Williams y Savolainen, 

1996). Para poder ~ntend~r l~ d~~r~~ión por endogamia y sus efectos, es importan

te conocer su· base g'enét.ica;'Los •. niodelos genéticos de depresión ·por endogamia 

consideran a dos ale!¿~ ~arh'·~n·~;slllc:i locus, al valor de adecu~ción (w), el coefi

ciente de selección para c~cl~g~~otipo (s) y el grado de dorrainh~6ia(hJ (Williams 
·- , . . . .. , ,- . ' . • .• ,- • ~'1.-· . - . \' . 

y Savolainen; 1996). Los princip~les modelos de depresió~ p¿r 'élldÓgamia son los 

siguientes: 
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Sobredominancia: 

En este modelo. los heterócigos poseen mayor adecuación que Jos homócigos. por . . . 

un efecto sinergético entre los alelos alternativos. Este modélo ria explica 1~.ri-ta:yoría 
de los casos de depresión por endogamia, pero sí existen algunos Ía'd.s~b~edomi~ 

' ---. - ._ .. -·_ ':~}-

nantes que puedan influenciar la adecuación, como se há. vi.sto en frj·;¡ tr!lbajos sobre 

' P. taeda (Williams y Savolainen. 1996; Remington y o· Malley. ~OOoa):' C~n la so-

bre;d6minancia como causa de la depresión por endogamia. la adecuacié'in;promedio 

· dismil1uye con cada generación endógama debido al aumento de homÓ~ig6s. Coe~ 

fidentes de selección simétricos mantendrán el polimorfismo. pero coe_ficientes de 

'selección asimétricos fijarán el alelo con mayor adecuación en el estado homóci-

go (Williams y Savolainen, 1996) . 

Dominancia parcial 

En este caso la depresión por endogamia es debida a la. expresión de alelos dele

téreos o letales. recesivos o parcialmente recesivos, en· el estado homócigo. Así. 

como la endogamia aumenta en n¿mero/de indi".iduos hornócigos, ·tocios aquell~s 
individuos homócigos para esto~ ai~I~~ d~l~t~re6; p~esentarían un~ dismil1'uciónen 

,-o~... : ' ;.''i-,.' -'". ; : :;,;:." ,·... -

la adecuación o morirían (WilÜam~ y' Sa~¡:;laiilen. 1996; Ritland, 1996). Á los ale-
...... -.'·.- - •.- ·/,:. ·_ •. ·1- . ' · •.• 

los mutantes que causan.lalnu~rtecleún;il1dividuoen la población cuancl~·,están en 

estado homócigo, se lesco~bce 'como eq~i~alentes letales (Remingt~n y c)~Malley, 
2000a; Ktirkkainen et al.. 1996). En este caso, al pasar varias generaci~ñe~: con en

dogamia, los alelos deletéreos pueden ser eliminados o purgados~de h(poblaCióri, 
~ ::)· 

fijando a la larga. los alelos normales, y disminuyendo la dep.re~ión "pC,~ endoga

mia (Williams y Savolainen, 1996). El purgamiento soÍarne~te p~~á~ se~ eficiente 

9 

---- -------



cuando aumenta el número de individuos homócigos. ya que estos alelos deletéreos 

son silenciosos en estado heterógico y si los coeficientes de selección son altos; si 

son bajos y actúa la deriva génica. algunos alelos· deletéreos puedrian fijarse (Wi

lliams y Savolainen. 1996: Remington y O'Malley. 2000a; Remington y O'Malley. 

2000b). 

Sobredominancia aparente o sobredominancia asociativa 

Este _modelo se basa en la observación de que algunos marcadores poseen una corre

lación con caracteres relacionados con la adecuación. lo cual produce un exceso de 

heterócigos (Bierne et al.. 2000). Esto puede darse por varios factores: l) la pseudo

sobredominancia puede darse por dos loci ligados, con alelos ventajosos. en la fase 

de repulsión de los cromosomas; 2) cuando los efectos selectivos en contra de un 

locus deletéreo causan un exceso de heterócigós en.otrc{ y. 3)debido a correlaciones 

entre genotipos, cuando un indiv.idub"~~'~e~~~d~lg~fa;~~ J~ l~cus, generalmente es 
_ .· -· ~ ... ~<~ ?-\.C~~~~-~~··~~-.;~::i_:~~-~~~'.?t·.:~- -:~:~~~~ .- C~~\~.:· __ J.~~\C ~i~~~:; ._:.:\ )~ __ \:·: 

heterocigoto en otro locus(~illiam·s;ysav()laine\1?1,I,~96)i• ~studios recientes han 

relacionado a los c~el\oicde'..:~oifi1J;l{~1\'.::~ik:r~~;Ó~;;~r~~~()~amia y variación en 

los niveles de aut~feriili:i~ci:ó~- d~ri'\1~ "86u~~ífüiara~ !}56l:ireclominancia asociati-
.,~~·· ~:"e' -"~ '· . -· 

va (Bierne et al.. 2000). ~st;;~ fe~órri~nri ~e ha "\.iist6 pri~cip~lmente. en pinos. peces 
.. - -'. . - .. -r·:-~ .,. . . -· :"'.:..____ .. ;' . . . -

salmónidos y bivalvos(Remington y O''.M_al)~y; 20()0a;B_ieme et al.. 2000). 

Epistásis: 

Se refiere a la interacción entre \íari6sioci que contrlb~yen a l~ dep~esión por endo-
- · ' . . ... ' . . . 

gamia, siempre y cuando J~s Ínteracci~nes s~an'entre al~ltis dólnirfanteseri distintos 
• • "•_• - • '"' •• '' r "'. •',,_,,• 

loci o entre alelos dominantes y aditivos (Williams y Savolainen, 1996). 
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1.2.4 Evolución de los sistemas de apareamiento 

La evolución del sistema de apareamiento depende de factores controlados genética

mente. como la depresión por endogamia y de mecanismos precigóticos que evitan 

que la fertilización por polen de la misma planta polinice los óvulos determinados 

por genes modificador~-~ deÍ sistema de apareamiento (Clegg y Epperson, 1988). En

tre estos me'c:ariismos e~tán los ~elacionadC>s con la fenología. como la protandria y la 

prot~ginÍa. db~~~ l~~-h-ore~ ~~~c~-linas o femeninas maduran antes que las del sexo 
'. . . ... ' . '::. '. _;,;..:, .. ,_.,-"·.· ' l '." . -~ 

oí)uesto>~ri I¡ rrii~oi~ planta. Existen también barreras anatómicas, como la h_eteros

Úlia. __ doridel~s flores. a pe~ar de ser bisexuales, son incapaces de autopolinizarse. 

por I~ di-~posición del estilo y las anteras;· otro mecanismo es la autoincompatibili-
- --, • < 

dad q~e impide que el pol~n con el mismo genotipo de la flor receptora. germine. . .. .· . : ·-: ,- . 

yporlo tanto,-fertilicealgun óvulo.(Ka,ikkainen.et_al., l996;Schemske y Lande, 

1985; Riiland. 1996; Fuiuyma,'1998).-... -~ 
. . ,- . .. .. - - .. 

La. depresión. por eiidog~ia _es el pJl'lci;al_mecanismo postcigótico de selección 

contra los indi~idue>s ~ro<l~c:tJ:.dciiª~{~í~~iHzación. y es 1a intensidad de este fe-
, ,- _: ':. : ·.:· .. ;~ ,_ ---,:.<·:~· -. f~:. -.. --·_;"l.:.~~ ;;·.~}-.-~¡::·:~-~-·.:.· . .-.;i~~j}_~<:::i.;:- . :--~. 

nómeno _lo que dirige ~nalmente\I~ evol~ción de un sistema de apareamiento en 

::•;;~:~,~:.K¿t~~{~J~:ji~'.i{t~~e~r::~;·. precigótico•. que. 'º. m~tie-
Ex1ste una relac1ón;d1recta~ entre .lá depresión pór endogamia y lá. tasa ,de_ auto fer-

- : ::·:- -- -:···; ;;:_--.:{~':t:~:3~;~ -.> ;',-:·,,-•. :;H~/,--;~~~~{~':'~tf.:i_,_.:-~;1tz:/~~\:,7!~-~---'-"~·,,":- .. :~:·: · -?:':: :<:' -: : : / :· - ;· .• ·:·-~- : >;:;: · , .. ·'· · ;:. . . : 
tilización, ya :que,geneI-álrrienté, Iris; poblacfon'es que, históricamenté .mantienen -una 
. . : .. _.··::.· ,:: ... -::·\t:, i~~~~:~~-",\J;~-~-~; .. -·3~:\~/: .:~-.\-:{~·.{{[:,:, -·:~.rfr:.:/;:g-;~~-.. :f~\i~:::-.c .. ·t<:·: .... -rs::::,; :, _ .. _ '. ·: ~ ;' -:- ·>>:;.· .<-:.::\· -}.?'.,_~_-. :·::_:> 

tasa de. entrec~zaJ11iento'. alta/p~seen, unit;dep~esión por endogamian1~yor al50%, 

- mlentras. qú~'.;~tju:1f t~·~~bt~~(~~e~~'~f~:er~f~e-?i~:~~queñas -y aisla~a5~·;&J~':~·iotie-
·.•- nen tasas dé autof~~ili~.aciÓll ·~itas;> tieriérí uria depresión por endoga~ia;:~énor al 

50% (Schemsk:y Lande. ;1985). Esto último se debe a que si uri~ población su-
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fre endogamia por un tiempo suficientemente largo. por ejemplo. debido a un cue

llo de botella. los genes, deletéreos pasarían del estado heterócigo al homócigo y 
- . . . . 

serían· eliminados· de la· población. reduciendo así la carga genética y por consi-

guiente. la d~·pr~sió~·pbr en~ogamia (Ba.riett y Charlesworth, 1991; Morgante et al., 

· 1991; Klirkk~irien e~'di./(996: L~nd~/ Sch~mske, 1985; Schemske y Lande, 1985). 

Este pÚrg.~rn¡~·nt~;cl~'gé~~s·C!el¿té~~os.~sólo e~ eficiente si su coeficiente de selec-
'~-' . ' 

\Vims, 1995: CÍ~gg y'Epp~~~s?~Hí98,s,).:.; '/ 
·; ~· :···,.·;~---~;-:·.,_ '".~-'- ,C'.t~·'''°:' >"·· ~~-

La evolución de ia a~tofertiÍÍfaC:iÓn.C:óri'.;ó sistema de apareamiento tiene las siguien-
.,, - ;i;'/' -_;_,:. t;:- ~:f·: 

tes ventajas: seguridad reprodúc;üváen ambientes cambiantes, perpetuación de ge

notipos con alta adécu~ción;'cém~ervatiónde energía y capacidad de colonizar nue

vos hábitats (Futu~mi; 1~98;Lande,y Schemské, 1985; Schultz y Willis, 1995). Sin 

embargo, in.cluso las. especies que tienen a. la autofertilización como sistema de apa-
. . 

reamiento,: presentan "vigor híbrido" y heterosis cuando se entrecruzan dos líneas 

puras y, por ló ge~eral, son los indi~iduos más variables los illvolucrados en eventos 

de coloniz~ci~n (Schemske y Lande. 1985); mientras que ias :~pc;:cies con entre

cruzamiento predominante presentan autofertilización oc~si~~al:·1~\ue indica que 

la determinación de los sistemas de apareamiento depende no sólo de mecanismos 
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genéticos altamente heredables. sino también de condiciones ambientales y demo

gráficas. que evitan que el sistema de apareamiento se fije en autocruza o entrecruza 

obligada (Ktirkktiinen et al.. 1996; Ledig. 1998; Lande y Schemske. 1985; Schemske 

y Lande, 1985; Morgante et al.. 1991 ). 

1.3 Sistemas de apareamiento en pinos 

Los pinos tienen una alta variación genética en niveles ínter e intrapoblacionales 

y esto es el resultado de su sistema genético y reproductivo (Ledig, 1998). Ade

más. existen ciertos factores que les dan características particulares. Por ejemplo, 

el polen, y en muchos casos,. las semillas son dispersados por viento, lo que le da 

cohesión a las poblaeic{n~s;;pi=~it~ el flujo genético a grandes distancias y la funda

ción de nuevas poblacÚmés. ·En otros casos las semillas se dispersan po~ animales, 

lo que promueve que los parientes estén agrupados (Farjon y Styles, 1997; Ledig, 

1998; Vander-Wall. 1992). 

1.3.1 Reproducción en pinos 

El sistema reproductivo de los pinos se considera exclusivamente sexual, ya que se 

han reportado muy pocos casos de reproducción Clona! dentr<~ de esie género (Le

dig. 1 998). La maduración de los estróbilos empieza ~~ prirri'~v~~~. ~ p~tir cÍe los 
. . ' . ' .. ;; ' ~· -·; :-.' . .. 

primordios, en un periodo de dos a t~es'seifia'.n~s.j.'..~~-~sl:~óbiÍog lh~~~uÚnÓs Übe-

ran el polen. y los fe~eninos ent~dri ~I ~~t~áb·;~~~p~itJ: ¡'~:;r!iiili~ri~f~ri~'6~~~e un·. 

año después de la polinización (Ledig, 19Q8)~ El m'éga¿sporocito~~fre~elosis más 

o menos al mismo tiempo en qu~· los conos masculinos ;¡~e~~ ·e'tpolen, sólo una 
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célula persiste y da origen al megagametofito y al óvulo. Cada óvulo se encuentra 

en un arquego~io, pero pu~de haber arquegonios · múltipfos en una semilla (Ledig, 

1998: Williams e~ al.. 200.i ). Miént~as losaiqu~gonÍos maduran, el tubo polínico se 

desarrolla ráp.idalllénte, promovido por secreciones del óvulo, hasta que llega a las 

células del cU'~lló del árquegonio y d~scárga sú donterÚdo ~n la vacuo la receptiva del 

óvulo. cC>~~·rnuchos granos de polen pudieronh:~~er'.n~gado a la cámara polínica. 

cada 1.{~ode los múltiples arquegonios puede fertill:~arse: lo que da lugar a una com

pet~ncia entre embriones (Ledig, 1998), La m~yb~~~~ los individuos producto de 
, . ·~~ .. ·::;.~;>~ ··<:.· -

autofertilización muere en la competencia embrionanay.:n·o en la fase cigótica (Wi-

lliaips et al., 2001). Durante la embriogénesis, el.megagametofito (haploide y con 

el núsmo genotipo del óvulo), provee al embrión y a la futura plántula de elementos 

nutritivos. 

1.3~2 Características genéticas y de sistema de apareamiento 

Los pinos presentan, en general, una tasa de entrecruzamiento superior al 90%, a 

pesar de ser monóicos, autocompatibles y no contar con mecanismos precigóticos 

efectivos para evitar la autopolinización (Ledig, 1998). Así, la autocruza en estos 

organismos es una consecuencia natural de su reproducción, y sus niveles pueden 

ser en realidad más altos que los reportados, debido a que no se puede déterminar la 

cantidad de autofertilización en el estadío de cigoto (Williams y Savolainen, 1996). 

Además, los pinos presentan una fuerte depresión por endogamia, debido a que po

seen en promedio de S a 1 O equivalentes letales, que eliminan a muchos de los em

briones produétos de autofertilización, dando como resultadouna viabilidad menor 

de aquellas semillas y un exceso de semill.as producto de entrecruzamiento (Mor-
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gante et al.. 1991: Eg.uiarte y Pi ñero, 1990: Schemskc y Lande, 1985; Kiirkkilinen et 

al., 1996; Ledig, 1998). 
"··· ..... :·. _<.:·.'.-· ;.;'·, 

Esta depr~siÓ~ p(); ~~dogamfa se presenta en etapas tempranas. especialmente du-
,. .·: - :· 

rante eLde~áITÓllb de I~ semilla, d.indo como resultado semillas vacías. si es que 

la compet~riCiá embrionaria eliminó a todos los homógicos (Williams y Savolainen, 

1996): Se puede estimar el número de equivalentes letale~ en una especie con base 
- : . ' . ·, ·-. - .·' •:,·· ·-.- . ' 

en el pocentaje de semillas llenas i•s. vacías, ¡:iro.d~~t~_d.é ~ntrecruzamiento y de au

tofertilización o utilizando mapeo geíióITli~~ c6r; T~~ri.dbr~s,moleculares (Reming-

ton y O' Malley, 2000a: Williams et al., 1999; Williilms y Savolainen, 1996). Los 
.- .. __ :. -··\.' <" :·:.:_' :.-: 

pinos tienen mayor número de equivalentes letales~que muchas otras especies (Wi-

lliams y Savolainen, l 996)debido a la alta tasa .de ~·uíación presente en este género, 

dada en parte por su longevidad y la falta de una línea germinal que permite el pa-

. so de mutaciones somáticas a las siguiente~ generaciones (Williams y Savolainen, 

1996: Klekowski y Godfrey, 1989). Muchos de los alelos rel~c~~nados éon la via-
. . ' ·, . · .. ' '• ----··' 

bilidad .de las .semillas no son completamente letales; ya)iu~ su,~fe~to puede ir de 

letal a semi-letal o sólo causar unabaj~ eri la h<le~u~2i.ó~?~~ ~'6r ~llo, que en las 
.·4:-- ,.'••:•.'", 

futuras generaciones de individuos. aumentaría la depfesión'por eridogamia en lugar 
- ;;~.:- -~)-,:~ -";--; ·-· ,,_. -_. 

de disminuir como sucede por el purgamiento dé: los alelós' letales (Remington y 

O'Malley. 2000a). En la tabla 1.1 s~ m~~stÍ"l1 éiriúZer~J~'éq¿ivalentes letales para 
' .··· ._, -. \-' ·,_·.-;···,·. . -:· .. 

varias especies de pinos. Cabe hacer r;ót~ qúC:: én muchos casos un número bajo 
. ·,·--(º: 

de equivalentes letales; comó'en PinÍts resitiosi:i oPinus ri:idiata va ligado con cue-
·':.'·6>-· ,_~,__ .- -·>::' 

llos de botella hist<)ricos.~_c§~:~!it.r:!~~C:i"()n~.~ •. fragni~ntadas y poblaciones pequeñas, 

lo que sugiere que estos 'aieÍ·6~ h.¡¡rí '~id~ ~Ü~inados de las pobÍadones (Williams y 
, ·<·,~~:·ti··;:;;>·.~~:·'.~<·."-·"··.-~,:_--:;_·· ; 

Savolainen, 1996)\ mientras;qüe en las'especies de distribuciones amplias y con-

tínuas, como las d~ cllmas te~~l~~ClS y boreales, se espera un mayor número de 
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equivalentes letales (Williams et al.. 1999). Sin embargo, no existe un patrón claro, 

sino que el número de equivalentes letales en una pobtaéión deperlde de la historia 

ev.olutiva particular de la misma. Por ejemplo, se ha\e~rtadóque en el caso de 
' ; . . . . . - . . ,',~: ·. ' ·.·· ' 

Pinus pdi1~/a, una especie de pino neofropical ¿oni~i~trib;ición fragmentada, posee 

dé ~u 8 ~~uival~ntes letales, un númerd ;}~illJ ~i'.~e ;i~us sylvestris, una especie 
.·,-.<\··.e 

deamplia distribución. Esto sugi~re;i'.úí rrieddni~~ode purgamiento ineficiente o una 
. ·. , '>:··:_ .. ,,--_:·.e:-:;:·->•,.-, 

tasa de' mutación muy altaque restituye la carga genética. manteniendo la depresión 

por endogamia en esta especie y contrario a lo que se esperaría para una especie con 

distribución fragmentada (Williams et al.. 1999). 

Tabla 1.1: Número de equivalentes letales en varias especies de pinos . 

Especie No. de equivalentes Distribución 

Pinus radiata 3.3 endémico-fragmentada 

Pinus resinosa 0.1 amplia-cuellos de botella 

Pinus sy/vestris 6.2 amplia- Norte de Europa 

Pinus sylvestris 8.5 amplia-Sur de Europa 

Pinus virginiana 10.4 amplia 

Pinus pat1da .7 neotropical-fragmentada 
.. ... Referencias: (W1lhams y Savolamen.1996; W1lhams et al., 1999; Karkkamen et al., 

1996) 

. ~ '· . · ... 
Aunque la depresión por endogamia .en pinos actúa principalmente. a llJS ~m?riones, 

también afecta otros estadíos del e.ido de vida; Se ha reportado llna tdSa de mor-
. . 

talidad mayor en plántulas producto de autofertili~ación que de. entrecruzamiento, 

aunque también puede afectar la tas~de cre~lmiento y la fecundidad (Remington y 

O'Malley. 2000a). Pinus ponderosa que presenta una reducción de 30% en el creci-
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miento de individuos producto de autopolinización;y en Pinus taeda se ha reportado 

unareducción de la fertilidad también del ,30% C'»:'illiams y Savolainen, l 996; So

rensen y Miles: l 982). Podría decirse queja d~pr~~ló~ por endogamia, sobre todo 
- - - - .·. . . -;·.·:~,~ . . ·--:.~.:-...... _;·,-? .-. - . 

ell la etapa e~bri~naria es una barrera po~tclgÓtiéá contra la auto fertilización y se 

c.ompo~e·.~·~n~ip~Ime.~te .• ~,orl~':~~~fr~~;i;:~~f~\;fN:t:~l+~~~ies~c;~co~.·a un estadía 
del ciclo, de vida;: que elimil'lan; a' los; hómódgós;''aisiniriüyerido así el número de 
, -> . _::, <~ · ,.:_· ;-?~~/; -:;·-~:··-:')\·:~·:·.· ~:~~t:\;t:t .. )5t:. Jvt~t.:~ .. ~:1~:~~~:-:.~;5~~<_ 1_~·::~~,-~-'. ·:::tr:-:?{~~'.:;~-~ fgi-;·~<~f\'-:ref~1::~~~:\~~ ~~ .. -~ .. \> · -.. ~-· 
embriones productos' de autofertilizac1ón,· sm que ·'esto'afecte'.múcho la cantidad de 
-. . . . . . -.: . :-'- --~ .. , -~ ;~>~<-- < ~--:~}:~<·-: ;;:;<:'.;(_::{i.1~:;:-~ ·\'.:f :;:::·:·-y~:-~·'.:~;;?¿~;·: '.:~!J~ á>·~:~;.\~~~. :.t.~-~~'.;~-2\'.>~- -~-~:~}~: ';:~~~~!:;·:: ~~<:.-~,-: ':~'.··:~'.~·~. : 
semillas; debido a: la competeilda •embrionaífa(Williams et al;; 200 l; Remington y 
· ';,: · ,.: __ . ·:· - ~ '/"/~ -- ·: ·_(:··:·.··t~:.:;.;· .. '_::-~{ :-!t;~t~f_::· :~;'.~;/} ·-~?:0~~·: ~~~-~~.:,:> .~:·s'.};.~-':f f~~:f,)~·~~:~~;:·7;~-~:fr:· -~::~f~1·:.t:. ~~~~;{-:i:,·f ;;':-:::_:L.--·_;, ... :-.· ... 
O' MaU~y. 200~a; Rerning,ton y ~·M~Hey;.2()()()b)'.iP7men elcaso de que los alelos 

füe~an .~.em/~1e?i1;~r.~·?~\.~!;$.~~~~~:~~~.~~~;1~\f {f .~~·}1~:'.f ;(iJ~t?hió~. de los homócigos 
sÓlci depérídería de fa' cóin'petencia coll 165 individic)s' próductós de entrecruzamiento 
~-- -· ... _ · ... _ :; -<-''.>;: _-..,-.;_-?·. ;:::;;:,~,.·:'~ ~/fr·::,:~~z-::.:·~·tf_-;·:1~{:/;:~~:t:/-'.:~~::~'::;·':~JL{·_ ~,·;:'.~~i:>_'~{:/~:·'.-:":{~j:;~·!:~::-;~\c:'.~1. ~-,:-·. : · . 
y de su interacc:iór1con eI;arnbiente:(~eHey,{·\Yáller,2002);.p~rlo que, bajo ciertas 

~;f i~I~~~~~E~:~!~~IllJ~iil!I\~~;~~ 
último son los estudios en un árbol tropical~Dalbérgiasjss(1o~'qué'.tarnbién presenta 

competencia embrionaria en sus f~t~~·.t~.hc~'.%~e,~A¿~1~;~~i;1~,~~~~~~f.~cia es menor 

cuanto más relacionados genéticamente ~st~n los:e-¡nb;rlon~s'(Mohana et al., 2001). 

:::::::e~~:::: ~~::.~.::~~~~~~~j~~l~~1~~~t:::·:~·::: 
ra; mientras que si la autopolinif aci~n es fre~Ü\nte,y prédominante, los embriones 

resuitantes serían. gené~ic~m~ri~¿'~~;~,~~:~N;{;~~!;'.~~·"J~~~etencia entre ellos sería 
._ .- :,-_,._ 1; '';;"-..:._ --., .. :;- ,",'" :·:.'-:'-~.,·--::::'-- -- .•. 

menor, por lo que mi.ictios;1tegarían 'il''sol:Írevivfr:(MÓhana ét al:, 2001). Consideran-
.- :-~ :· ·:_ <'.' ;.· :• ·r.:·_ 

do lo anterior, se. esperiiría también ciertá flexibilidad ell elsistema de apareamiento 
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de los pinos, Ciada en parte por su alta fenilidad, que puede,cO'riipensar e incluso 

enmascar~ la depresión por endogamia (KeHey y\Valler, 2Ó0'.2): Tal es el caso de 

Pinus cemb~a /Plmis resfnosa que presentan' tas~sid~~iiti-ecru:i~miento del 70%, 
• ' •• >• • • : • '!· ., • •'. " •• . :.. . •• ",.·:,;·;i'.'.7;'~ .: .. - ' ; ... 

considerablemente mello~es al 90% promedio dé las cÓníÍeras'(Ledig, 1998). Ade-

.·; más se han'reponai:lo váriaciones de la tása deA~ti~~~~~~i~hto a nivel geográfico, 

como eri Pi~zu;-lei1codermis, qUe tiene t~sasde (:~trecruzaiiiiellto de 62-88% depen-

diendo d_e -(¡:p~,bldiión; ode Pinits sylves;tris,: __ c~~~~~~~l~~:t~n~~:;~ás· septentrionales 

poseeninericfrcarga genética y menór tasa dé_ enfre'cfruiamientÓ_cjue las poblaciones 

cié. má~;~l ~'~r-~Morgante et al., 1991; l<tirkk'airi~~':e~1~1.j'ú)96)> 
"~·'¡; ' : .--; . ;:.:_;:.:· _.,. __ ~: ' 

El hecho de que cienas especies ~-e ~i~o~ p~~senten máyor autocruza que el prome

, dio de las coníferas en condicione's· riaturales.'.tiene varias consecuencias: la endoga

mia aumenta la homocigocis sin alterar las frecuencias alélicas (Eguiarte y Piñero, 
- . . . ·- .-

1 990); aumenta la probabilidad de expresión de los alelos deletéreos y disminuye la 

variabilidad neutral y el tamaño efectivo de la población (Viard et al., 1996). Tam

bién los cuellos de botella reducen la diversidad genética, causando en. general los 

mismos efectos que la endogamia, y dan paso a la fijación de alelos deletéreos por .· 

deriva génica. pudiendo poner en peligro la supervivencia de la población (Lukiart et 

al., 1998; Remington y O' Malley, 2000a; Viard et aL •. 1996), N() obstante, los cuellos 

de botella pueden llegar a permitir el purgamienl~de los alelos deleié~eos, reducien

do así la carga genética y la depresión por end~gami~-¡j5~~i~dJ~jésra:füvoreciendo 
::> _1;>~· ·-~. . - ... ' •, . 

la autofenilización como sistema de apareainieritó o'al!herios·'aité~anéio las tasas de 

entrecruzamiento de la población (Schemske yLande;'1985f:EstÓ último sólo sería 
.... ' ·~:.-~; ~~·~~·~:.-~J;~;::.'_~·i:?~-~-~·~.:<:.~:---(:,'.,..~-- ---~~-; 

posible si la tasa de mutación es menor que la 'til~~:'bn:Oqi'.i~)c;s'l11eÍosdeletéreos son 
,< -,- l.:: '-,_e:~':' ·:, ';< ... -

removidos. ya que si está en equilibrio, comci es posible.en' ~1.caso de Pinus patula, 

el número de equivalentes letales se maíitiene a pesa/el~ que exista cierto grado de 
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purgamiento (Williams et al.: 1999). 

En resumen. ·el siste"ma de apareamiento de los pinos. tomando en cuenta los even-
. - ·-º· . -· ·~ ·, . . . ' , - - ._ - . -_ . . .. - -

tos de fertilizació~. ~;,· d~Itip~ ifite~edi"O. ya c¡ueno hay barreras prc:vi~s que e~iten 
que el polen de· ~n irii~!T}b}rbol fer,tÚice'.Io~ óv~los.~· ~éro eLJ~sultadll:a nivel de 

semillas es de entrecruz~~;~~t~'pr~~o~i~~~i.:cl~~i:db'a·i~· rJ~~~~d~~i~siÓn por en

dogamia (Williarns y Sa\io1i{l~'e~~ l 99(}fy ~ q~~; pÓ~'.t;~~r"i8¿~~){()s ~-eparados dentro 
· ~·-<.. .:\( : ~ -'( }'-,,_:~::, -;~~--· ·F·~~ ~-·: }.:.\( ~;~.>/~:_,_~;;- :~~: _. 1~~~~ ~.:"~~-?f.!:~/: Ji~:;}/,~ -~\;f,:>~~-~;t .. :. ~r-.~-.-> ::_-. · . - · 

de la misma planta y polinización por viérito: siempre habría un porcentaje de polen 

dedicado al entrecruzamiento, por lo qúe ¡~ad~~i~big';i ~dbida a la reproducción de 

un individio que se autopolinize en gran medidri. ~~~G~éh'~~stiida dada por la proge

nie que produzco por su contribución de polen a otros árboles_ (Holsinger, 1992). 

1.4 La especie 

1.4.1 Localización, hábitat y ecología 

Pinus maximartine::.ii es considerado el pino con la distribución más restringida del 

mundo, ya que sólo cuenta con una población identificada. Se localiza en el Sur del 

estado de Zacatecas y comprende un área de 5 a 10 km2 en la sierra de Morones 

(figura 1.2) , pero sobre todo en elCe~o de Piñones que se en~uehtra'·~l ~este del . ' ' . ; " . ~ . , ' ' " .- . . ' 

poblado de Pueblo Viejo (2_L? :i1·.¡5··N. 103º 21' 22 .. W). munlcipl~ cle.Juchipi: 
'·· '·'- ,._ ·. •-.-.- . ,.,,. ' - . 

la. Tiene un rango altitudiri,alde 1800:2400 msnm, con una precipit:~ciÓn anuaJ de 

700-800 mm (Perry. 1991 )/~1 s~eló está muy pobrement~ d~s~b1'!ict¿-y · l~s roca~· 

Styles, 1997). El tipo de vegetación en esta zonáes muy h~tercigéné'o;;ya. que en ' - ~ - -_.; " : .. ~ ,-:. - .. 

las laderas. Pinus maxiniartinezii se asocia con Qúeri:us maCf.ophyita. En las caña-
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das y cerca de_ arrollas. con fresnos y vegetación riparia y en lo alto de la meseta 

sólo se encuentran algunos arbustos espinosos y cactáceas. Lá única especie de pi

no asociado a P. maximartinezii fueron algunos ind_ividuos de P. '/umholtzii (Perry, 

1991). 

············ ... e Apozol 

;·Jllcllipila . ·· .. 
Pueblo Viejo "·-. 

e N~~:~::: ·.··. r 
<~-~--·_.:.;:r..·_·. ' 

/ .!. __ :_/·._>· .. <. 

Figura 1.2: Localización de la úni~a pobla¿i~i c1C~~1~s;11axi11larti11ezii. 
"·· • ,>; . '' , •.•• ~.,,,-_-" ·:>-~: -' - '. , . . ·-<· \ ,.- ''::.¿~· ;;-~,_ -::.·<:,· '<.'. -~-~~,;<-)~·::,·-

~~~:;:·;s:~ !~,;~,:~~,~~~~"'J1D~~~:i~~f if í~J~~~1~::::~::. 
meses de agost~ y s~ptie~br~; qlié ~~incide ~~~·el 'fi;;¡°til'cte)<t"ép~éa de ll~vias (Far-

: .·-. =·,·:·: ::.~~ ··::<'.".>.-··:::->"<:_:-.:~·:?;~, ':.:~,_----.·_:.,:-.;_,', >-'>'/:-:::0·:::':'.:~ .. 1~---·-;·,-."'':;:-·< ,:;_~· :·-,i __ >; ··:.-· ... · --.-· .. , . 

jon y .Styles; 1997). La mayoría de. las semillas pe~~n~~en enlos conos por lo 

que tal vez sean anÚnales los dispersores de las semi!Ías.· Se ha sugerido que e~iste 
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poca regeneración en la población de P. maximartinezii debido al fuego recurrente 

y al pastoreo (Farjon y Styles, 1997; Perry. 1991), pero en el campo en septiembre 

del año 2000. se pudo observar la presencia abundante de plántulas (se supuso que 

habían germinado ese año. ya que tenían todavía los cotiledones) y de muchos indi

viduos juveniles ya con hojas secundarias [obs. personal]. 

1.4.2 Clasificación 

La clasificación de Pinus maximartinezii Rzedowski, según Farjon y Styles (1997) 

es: 

Género: Pinus 

Subgénero: Strobus 

Sección: Parryanae 

Pinus maxiniartinezii. 
. .. . 

En ésta clasificación se inCluye a P. rzedowskii, mientras que .Price et al. (1998) 

clasifica a P. maximarfinezzii,.dentro de.la Sección Parrya, Subsección Cembroi

des, junto cC>n P.. ni!ls~líii y P. finceana. quedando .P. rzedowskii en la Subsección 

R::.edoivskianae . .. 
,e • •. ' 

Otros análisis más reéient~~ utiÚ~~ndo la regióri ITSclnternal. transcribed spacer) 

del ADN ribosomal~u~le~r (cJernandt et a:I. 2001) ag~J~a'.P. maximartinezii con P. 

pinceana y P. r::.edÓwsldi, quefo~anel g~po heffi'.iimocie:Ios miembros de la sub

sección Cembroides, pero las relaciones entre.el!()~ n~ e~t:fu muy claras todavía. sólo 

se mantiene su posición basal en el ciado, por lo C}ue: ~e considera a estas especies 

como relictuales. 
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1.4.3 Descripción 

Los árboles de P. maximartinezii (figura 1.3) son de pequeños a medianos (de 5 u 

15 m. de altua y un diámetro a la altura del pecho de 40-50 cm.). El tronco es 

monopodiul pero ramifica abundantemente dándole a la copa una apariencia redon

deada (Perry, 1990. Los fasículos constan de 5 acículas de 7 a 11 cm de largo, de 

un verde az"l.llii.do. La vaina del fasículo es semipersistente y se recurva hacia atrás 
e ·• .• " , .•. , 

fom~ando -~ria' roseta. Los conos de polen se encuentran en la mitad proximal de los 
·• .' ... >:"o •• ·, •• ·' 

merlste~osapi~aies, miden de 8-10 mm y son amarillentos. Los conos femeninos 

' son lat~ial~~'cn las ramas terminales. ovales-cilíndricos de l 4-27cm de largo y 1 0-12 

cm de ancho; al madurar son amarillo ocre y pueden pesar hasta 3 kg. Las escama'> 

son mao;ivas, de 35 a 50 mm de ancho, apófisis piramidales, umho sin espinas de 

l 0-15 mm de ancho. Las semillas son las más grandes que cualquier pino (2-2.5 cm 

de largo). con un ala vestigial (Farjon y Styles, 1997; Perry, 1991 ). 

Figura 1.3: Individuo adulto de Pi11us maximunirzezii en Cerro de Piñones, Zacate-

cas. 1 
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1.4.4 Antecedentes de estudios genéticos 

Sólo existe un antecedente de estudios de variabilidad genética y de sistema de apa

reamiento para P. ma.l:imarrine::.ii y es el realizado por Ledig et .aL (1999), con 

isoenzimas. En ese trabajo se reporta un número de loci polimórfi_cos. de 30.3% y 

una heterocigosis esperada de 0.122 y .observada de 0.1 !· c;:ói;n¡;ar:ible a la de otros 

pinos y especialmente a la reportada para P. pincean~ {0.128-0'. 187), también con 
• - • < '. •• - • - •• • ' ' ., ' ·, "'' • ,<_,• -- '~' ' : -~ -· > .. 

isoenzimas (Ledig et a1:>1999)."E~trabajode Úclig et'.aL'ci999) eslmportante por-

::eh:::':.~:td:ir:~:=~f :~~f ~i~i~l'ii~t~~:":::,:e:,:::: 
intermedias en su mayoría (0.5:0:5) y•la·presericia'cle 'dese·quilibrio de ligamiento 

. ' -· . ' ' :-:»_>· :/~/f,;>-;(~:-~:::~~~;·>;-~¡~t4/:i~'.~'.J:{'._:~:<::-:; 
significativo en los embriones. A partir de~es(é)sA_ltifü'o!(da~C>!i· y especialmente ba-

::~::;::~~:::::P:::~~~Ef iiti~~t~~j~f ~~i~·iat:~1 
variación a los observados hoy en díi((Le~ig et riL\ 1999). · ··· ·" 

En cuanto al sistema de .apareami~~tb5/sé'hir~p()hado una tasa ·de e~tr~crJiamien-

arrojar luz sobre la depresión por endogarrÍi~ ~n-~sta ~specie. 
1 Foto: Lev Jardón 
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1.5 Modelos y herramientas para el estudio del siste-

ma de apareamiento 

l.5.1 1\Iodelos 

1\-lodelo de aparcamiento mezclado 

Uno de los principales modelos que se han utilizado para el estudio de los sistemas 

de apareamiento es el modelo de apareamiento mezclado (Brown, 1990). En este 

modelo. la progenie de cada genotipo matemo·representa un grupo que se deriva 

de óvulos que se entrecruzan cori u~a-•probabilidad t , con el polen que tiene fre

cuencias génicas p y se autofertilizari con úria probabilidad s=l-t. Los supuestos 

son que no hay cambi~s g~~éiibo~'debidos a la mutación y la selécci.ón después de 
,· .;...-_-o·--,-:.~ .-;~;,' ,"..,;·;;;::-·: .• _,·;,,.. ¡.;0:.-,:.,.-: ·,_ . , ·rc~----,:·-.·-

la fertilización.·asícomo~la'.vilnábilidad·~e._ 1as ·rrecüencias'génicas_d~l-polen.y. el 

:~:~:~:~;r/?fü1!~~~~:[~~~~l1,~~:i~?~fi~i~·~¿~1~~~~~~i2~ 
sidera los apareámientos rio al azar y,sobre· todo 'rio permite distinguir los eventos de 

r 'o_,:, C- ::: \·>' • .':''- ·;::,..,.,' :::; ; '" • 

autofenitización de1 ~apare'ami~n to :'entre·· f)~~f en tes. f><>r'~11() ~~- iri1r~<lúj6\.m modelo 
. »' "' ., .... ··:~·,_: . 'c.-~·,·.~ ... ·---~:;~ ·,· ·. 

de estimacióp de las tas.as de entrecrÜ~amie~to n1ultilocus (Bro~ri;· 1990; Ritland y 

Jain, 198_ l; Ritli.Índ y El-Kassaby,i 985). A.~í}ali-r!odélo original seaftade la estima-
. . - , ·- . . ' .:;~:;, -'- __ ,: '·-'-'o-.· :~:o-;~- --_, ·- , .. : ;~ -·-. '" . , ----· :. ·-

ción de la autofertilización efectiva. dad~po~: É_===,Fsi f(l :::i_F)s0 • dondes¡ es 
.• -.,..· ;'..< 1:·-

la tasa de autofertilizaciónpara lós padresendógamos (parientes).y s0 es la tasa de 

auto fertilización de llJs :pád~es';toern~~r~~t~dbs (~rciwn, 1990). -
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Paternidad 

Otras aproximaciones a la caracterización genética de los sistemas de apare.amiento; 

que también han tenido unimpac~osustanciál en Otras disciplinas; son lÓs análisis 
> . . . . --. ~ . : . : ; : ·'-' :. . ... ·· . - - .... ~ - .. -. ''. ··: ' -. :, -: .. : -' . -'. ,_·: .. ·.' :-; ·,. ... · ; '. ·. ·. :,_ - .. 

de paternidad. En: ecología y, biología• exoljjtiva, Jo·~ ;;nálisi~ d¿!j:,~t~rni~dad. nos 
• - ' . - ,. ' - " - - ' - . '-.', ·. -., - .. - '. •. - - i ': .•· ,, ., ' ' -.- - . ~ ... ' ' 

muestran las desviaciones de la panmixia queoéurrell ~11 l'?blációnes ~attíraJes, así 

como pérrniten distinguir eventos de apareamie~f() sele~tivo~ difer~ncias en el éxito 
·. - -··' - ·'-·· -· ,' ,. ,,, 

reproductivo de los individuos, etc. (Brown, 1990) .. 

Correlación de apareamientos 

La correlación de apareamientos, permite establecer la.relación genética entre los 

hijos de una misma madre utilizando dos estimadores: la correlación de la auto-
·-' -. ·'. - - -

fertilización (r,) y la correlación de la paternidad (rp).: E~tos conc~ptos surgieron 
~ - ' - -- - • _ _;--~-"e~ - -~ :- ·;' . - - -: - . . - -

a partir de que dos hermanos maternos, en l1ntG:>01:Ílaciónqu~ pl"ese~~e áutC>fertili-
·. ,-;; 

zación parcill1. pueden ser fruto de 105 sigufoüíes eventos:·. 1 > Ambos son producto 

. ~,~;.~~~~!~!J~il:itlJllt!~~?~~;;:~~:~:=~:: 
·.- . ; .:_--:-·· ,,:·:- - ~,,~~'.<_:: ~ -}'.' ~---¡~-~,;-~_-<::J;l·~:Jtf~i~:<· ~:~~~;:;·:. ~~;..=< :.'.:~·::~;: \.;;i;.·.<t~> i.'' '. ;_r,.'' " - ' . ·' ' • 

dice· hasta qué f urit.o "ci9s herpiu~Os"n.i.atern°'spueden .• sér producto del mismo tipo 

i?~~f ~~~J~_;J~i~l~t-~j~~~~l~~f J:_ .. _:ei.~i:::.::~~: 
. - ,:._ ·;-:,.' 

_entrecrÜzairiientc/6 d~triúi~rei:ú1i'iri¿i6n;)':_~i·.;:~~-/; :i~CiC>{ '10,sh~~~nos productos de 

entrecruza~ie~to: ~o~ hijos t~mbién del mi~rn6 p~dre (~~ihia'~~~ completos). Para 
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.·· •":·.- ·.·''." 
-----··-----

' . . 

la estimación_ de lo~ ~piiréamieritos'c()rreh1cionados, se necesita conocer los niveles 

cie endogamia en' I~ ~en,~r~Cióri :pare~tril y filial, con f como la correlación de los 
- ' - •• • • •• •• -,,.,-:_ - >"-'- • - ·-·-· ~ - •• , ·.- -- ._ • - -~ 

·genotipos pat~rno~ (prÓbabiÚdad cié: i<l~'niiciad por descendencia de dos gametos en · 

~:p~"t11\iJJ~ir 0~0;~1%~~~~e~~,[0 ~~~~am;a de 'º' padre' (Ritland. 1989)' 

DetertlÍinar el grado de parentesco entré' los-hermanos maternos adquiere importan-
- - ' . - -·. 

ci~ en los casos en que los hermanos irÚeractú~n o'compitan (Brown, 1990;Sweigart 

et al., 1999). 

Depresión por endogamia 

Como la depresión por endogamia es el principal fenómeno que dirige la evolu

ción de los sistemas de apareamiento (Schemske y Lande, 1985), hacer inferencias 

sobre la magnitud de la depresión por endogamia es importante para su mejor com

prensión. Tradicionalmente, estas infeiencla(se hacían comparando la viabilidad y 

fecundidad de in_dividuós con niv~les de endogamia distintos, pero conocidos (Rit-.. - - ,, .. , .,, · ... ··::•. 

1and •. 1990).10 cG~1 irnplicatiá éfí' mu,ctlos casos cruzas controladas y estudios a largo 
"'' '• ~, C,<: ':'c"c <'·~",• ,_• C> • -

plazo, sobre todc)'con especiesfóre_siaÍ~s'(Kiirkktiinen et al., 1996). Esto último di-
.. ···'. · ... -·':>;<, :>~:·\; ... ::: -~:_(:.: ::.~~;2,~-'.: --·~/>.:. :}?,~;·.~._ -~~>~:_.; ,- . ,.·.' . -

ficulta los estudiós en:pol:Ílaéiories naturales y en organismos no modelo. Por eso se ,,_,_· ·¡;.;_:: ,;,:·~-;~.;-·:··;: ~--·,.· ;_~.,:,- <'-··"' >:· .. -' . - ·-. ·., ... 

ha hecho otra ap~oxirnadón'al ~stü&ió'él~ la depre~ión por el1dógamia, basado en. ,a 

observación· de .q~~·¡~-.depre'sió~,;por .• endogamia Y •.. -'ª .llómoci~~si~: en .~ila~;C>b1ación 
con autofertiliza~ióF~~c,i~~~;~~~~¿~ld~:p~r.~ventos de·autofort;Íi~~,~fó~li~~i~uye 
conforme al paso _de_Ltiempo-eí¡'llna)ni~ma generación, es decir, si se pudiera seguir 

a una cohorte de individ·:¿'s df~cif¡u estado embrionario hasta; el es tri~~ ~ciu¡fo, fa 
"~;, :.'r·, ·,~\·· , '. ;: . 

depresión por e~dog'arriÚ1 X la'hriihocigosis se espera menor en los ad'iiitos (K~lley 
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y Waller, 2002; Lande y Schemske, 1985; Ledig, 1998). El coeficiente de endoga

mia de Wright o índice de fijación (F) mide directamente el exceso de homocigosis 
. . -~ 

causada por la endogamia y especifica .las frecuencias genotípicas de la población : 

;:::~~:::::: ::~~j~l~);¡Ff '5( 
donde ·p, es la frecuenciá'déla11fü) Hkitland, 1990). 

Generalmente la F.en16~·¿.ii¿¡g~':~¡:~ayorque la F de los padres. Si esto continua-
:<<_;;~'.."".'~.;_. ·~j?>· ü;r.:::-.:: ~.;f.~} ;-.,.'· >: ·; " . .. . 

ra. a la larga.llegaríá'a sérF:=L~Es.t(J'no liUcede porque en presencia de depresión 

~=::?~~:~j!~~~:1~~~tf t~Djíf~~j~tt~l::::::: 
;· : < ':: ·_<_~:.~ ~>:'.~~-~- ------~-·/ . -::' :":. :- <:::>< . \J{~~-<::~~~~-~ :~~:ft.i~;~}~~~~='.~'. -?~?,j- ~~;J:\,·~~-;~;. _·;· 

modelo requierede_·_las __ estimacionesdeFpar~d.osgeneraCi;~esconsecutivas y de 

s(tasa de autofert~liz~~ió~) pll.ia'l~g~ne;J¿i~~~-~~~i:~to' ~·~¡ ~~ti·~~-d~ de F y s de los 

parentales, si se sup(Jne 9.~<~ ~{·~~htÍ~~S3iJ~SctdÍlte: 11' ~ ~ (i~;~~). Esta última 

suposición tiene su.s sesg~s. Ya qí.ie_s~ basa én é}ú'e la'gen'eració!l parental es producto .. .-_·/ _,.. - . . . -

del entrecruzamiento (lo.que no es realista, ya que la tasa de entrecruzamiento puede 

variar temporalmente y espacialmente) debido a muchos factores, como ambientales 

y de fenología, entre otros (Ritland, 1990; Schemske y Lande, 1985). 

1.5.2 Uso de microsatélites para caracterizar sistemas de apa-

reamiento 

Los microsatélites. también conocidos como repeticiones de secuencia simple (SSRs), 

consisten en unidades repetitivas contínuas de 1 a 10 pares de bases, como (AG)n 

o (AAT)n, que pueden medir hasta un l Kb de largo (Ciofi et al., 1998; Chambers y 
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MacAvoy. 2000). Este tipo de secuencias están ampliamente distribuídas en todos 

los organismos donde se han buséado ·y son exéelentes marcadores moleculares para 

estudios poblacionales y de sistema de apareamiento~ debido a su alto nivel de poli

morfismos. ~u codominancia y su here.nciabi~ar~ntal en .. c:Icaso de los microsatélites 

nucleares (Ciofi et al .. · 1998: Lian ét áL. 2ooi). Los microsatélites surgen al azar en . - - .. --:..· .-, . -

regiones del genoma dond.e las ~é~ue:nd~s cl~ADN r~petido ya son abundantes y 

mutan por el corri~iento 'cie Ias\::ád~nas de. ADN durante el apareamiento, en la 

síntesis de ADN (Chambé:~)·M:~¿Avoy. 2000). Una de las dos cadenas forma una 
. . . . .. . 

horquilla, provocando que lá DNA polimerasa añada o elimine una unidad de repeti-

ción en la cadena nueva (Sc~lotterer. 2000;Chambers y MacAvoy, 2000). El modelo 

más aceptado de evolúción de los microsatélites es el dé mutación paso a paso , sin 
' . .·.~~ 

embargo, evidencia empírica muestra que los patrones de evoll1éió
0

~pueden ser muy 

variables, incluyendo mu~~ci~nes puntuales. recombin~\:ión)?cid~1iCaciones y por 

lo que en algunosc~sos's~'.us~el modél~ dealel~sinfi~i¡t~~;(¡{~~J~t·~ .• 2090): 

:: .~.·."~:::)~:~r·~~1~~!.~1 rt~r,;;::~:Ef~,~~~~~~{~~gdrz~~ 
P. radiata, P.. lcimbertiana> P. strobus y P. densij{ora (Lian et: aL;0200 l; Karhu et al., 

· -"_ . -_ .. ~~-:{_:_·:_ ::}'·~!'' -~:_,·.~,.-:. ·; '~:~ .. · . -.- -.·:- .-- .... . _: '.-. , -~>~·:· · '-f):._;:~:'{~W:?:)_~;i:~?~-::-~;;~»- ·:_\;"~;~.--- :_( :-:~. 
2000; Elsik et aL~ 2000;Echt et al.,1996; Echt et al.,· l 999);:Ei{eI éaso'dé'Icis micro-

-,'<.,"-:'',-· :~- '::-' >::.::·".>.,;_':·:',,',·,;V~:: e',."-";" !;·' 

satélites de cloroplasto. éstos se encuentran altamente 'consecyados;' especialmente 
- ._ , _,.-. - • .c.. _ .. -.,: ... :; • ..,,·~ .~.-·:{ .-.·,~.;.~.- <:r·· ... · -

la región flallqueante a las repeticiones. lo que permite ~u arnf i.ificaciÓn en muchas 

especies del género (Powell et al.. 1995). Sin errlbar~o·.··~n··~l~ c~¿~~ los microsaté-
. . . . ' ,. ·. : -. ; . ~ :'_. - . :.: .:..· ·_ ::- ~.: :. :_ '. . ; . 

lites nucleares, la amplificación de un locus coniniciadc)resdesarrollados para otras 

especies resulta difícil, debido a la mayor tasad~ m~ta~iÓ~del núcleo con respecto 

al cloroplasto en pi~os, a eventos de recombin~ción y ~I~· ~rganización del geno

ma de las coníferas, con ADN altamente repetitivo (Kutil y Williams, 2001). Para 
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superar este problema. recientemente se han reportado varios loci de microsatélites 
- ' . . . .- : ' 

compartidos entre. varias especies de pinos (Kutil y Williams. 200.,l; Karhu et aL, 

2000)~ especialmente los' compue~tos de repeticiones de .tnimcl~ótidos, que están 
. ·- ' . _- .. : ' -- - - ·· .. '. "':¡"· ·-. - - ·, ·' "·"" ... ,, 

más con,servhcios yti~nden aprodudrmellosalineaciolles_illespecíflcas'.durallte I~ . 

. ampliflcación··~c¡~fi e! aL.1 ~98; Kutil.y Williai-Íts; ioo.l):~·s· ::_:;., r;~L·F :_ .· 
. . . ... . - .,-.- . .,; - ; - . .-- .. . ... ,,.r.; . . - . . -· ·- ~-. - •... -- . -·--,-~-- - ·;:.·->~"- ,,·r· ·;, :··:-~ :·:·.--t{? ' 

_Lo~ m.ri~ca~ofe~ eol~~.Ul#~es ~sados_ en. uriprin~i~io P.~~-~f f.'.~i~~~:it;~f-~¡~'temas de 

ap:b-earniento eran Ias isoen~imas. pero sú bajo polimorfismo'reque~a tamaños de 

mue~tra muy.~'.lto~~(~itland~ ~002) y no permitía~~~i~~i;?:~~fr~~~M~;~~entos de auto-

fertiliziición y; apareamiento entre parientes. (Cóllevatti • et•riL,\ 20º 1 ) .. ·Sin embargo, 

. el 11s~ ele IT1i;rbs<lt~Hi~s 'nucleares, debid_o ª .. s~·:al~~ ~;;~~~rH~·ri{~Y ~odominancia, 
brinda mayor sensibilidad para detecta~ entrecru~ami~llióY' hsiknar paternidad en 

poblaciones naturales (Lian et al., 2001 ). 

1.6 Justificación 

La única población de Pinus maximartinezii ha sufrido mucho disturbio, ya sea 

por su vulnerabilidad a los incendios como por el pastoreo y tala para obtener le

ña (Perry. 1991 ). También es una fuente importante de semillas para el consumo 

humano y viveros. ya que esurya especie valorada como planta de oma~o. ,¡\.ctual.:: 

mente se ha calculado el tam_año poblacional en menos de 10000 árboles, pero ()tros 

autores señal~n que.el número de individuos reproductivos puede ser,.cÍe:•2000a 
- ' .. -. '·· - ,.,·'--'·' " - . ''<•.:···. ·-·· , ' : . '· .-:.,.·· •/.· - . 

2soo· (Le<lik ei:·ai:~;1999;Percy. ·1991 ). Por esto último se.~ainCíuíct6~~~~~ca\~specfo 
. en J:dista d~ espebies ··en peligro de extinción en México. ¡:ÍÚ~HcáJ~ ~~ elbiaÍio .Ofi

cial de la Federación (DOF) y resulta necesario conocer más la estructura genética y 

el sistema de apaI'eamiento. no sólo para poder diseñar u~a ~-strategia de conserva-
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ció.n adecuada. sino para también tener un esquema de a¡>rovechamiento sustentable 

de esta especie con importancia cqmercial: En l'art.icular. el conocimiento del sis

tema de apareamiento y de los niveles.de depresión por endogamia es importante • 

. ya que bajo un esquem~ de conserva~iónex siw' ~ de reproducción en viveros para 
. . . , ~·-;.. . - y-.- - . . ' 

su venta. generalme'nte no ~e· t~má en c~nsid~~atión el grado de consanguinidad de 
. : -· - ' -~ . , : - .__ ,_ _, .. :-, ;.-, ·,'_ -.. _ .. _ .. '' 

las semillas ni las caracterí~ticas g~!l"ÍéÚ~as d¿ los i~di~idllos usados para su produc

ción. y esto puede tener consecuenciasnef~~ta~ p;;¡:a;~a coris~rváción de los recursos 
. , . . ··:,;.-: ·,c:r,.::~ ·-. .- .. . _, 

genéticos de la especie. por ejemplo. si éxistÍera:graJ1 depresión ~or endogamia y 
. ·_.-~::.:·-~~:-:o,•':;_::«- '\'•' .-. ·,;-_[ ... 

una carga genética alta que resultara en poca adecúacióndelos individu.os y podría 
' , ' '. - ",.· ..... ;' ,'" - '"•:.::;, ~¡·,- .. , .. . ., . : -. ' 

poner en peligro la persistenica de la población (Kelley y Waller. 2002; Schoen et 
·:-.;':_.'.'/~---.·"e:· - " -~. , . ;'!'-.':- -

al.. 1998; Williams y Savolainén. 1996; WilliÍln-;s ¿t ~!., i 999). Por, lo general, se ha - . - :,;'• - ..... -- . ·'.-, ' . - -.... ' '• . . ~-- ~. . -
. _' . ' . -··- -'.:' --. -·::;;-~;-; ;--_'{;--;.:-, .. _'.:. '. "·}:~·:,. :.<'. -.. > ,:.;, __ ;<::-;_;.: - . ' 

considerado que las especies de pinos neotropicales/como.lo es 'Pinus maximani-

11ezii.Üeneri en promedio menb~ ~arg~~~~~~ti~¡ que¡~~ p¡né>~'d~;iorlas templadas y 
-· ... · .. ,·: ···-'<''. ~-:~·.- ·~-""- , .. ;, .. , ~:-~;-'··;'. · .. -.:·· .. ·:::·':·i .. -.. ":· .. ··.-:.- · .. :·· 

con distribuciones más ririlplia~'y c~ritíríuas; sÍn émbafgci; estucii;Js realizados en Pi-
;Yi · ·.· _:· . :--.-::; _:i :·.~: · , -~~.;; _-¡;:_~·:·:~--.. ::J/ .. i/ .!/if; .. ~·::)~·/:~.;:.1: :: :~:-~.:. ~;_-:~~:~·}.': .... -'.'?:~_:~ :;'.~~~- _:,:_(-> : :-:~:; · _:.:<.-:::· <) .. :._._ _ .. . . 

n1.1sp~t11lá conc~~~erOn'qu;hestaespede.~on;uná~is,tl'Íbución fi:agnÍentada, tiene la 

mis~a ca~ga ~~~§ti¿,~.~·~ ;¡~5f~~~¡~~'t'e~~1?~l1{x ¡,~;~;1~t(wiJÜ~ms et al., 1999), 

lo cuai indica qll~ né) .~e pllecié,é~ta~Íec,el-'~~ ~S,é¡~~m.a gerieralizacio de conservación 

sin poseé~, an~~s ~ás' iríf~rrn'aciÓn~'~óbfe la g~nétÍca de los ¡>inos neotropicales. en 
·"·' :'e~"· -'.;::· ~-.. - ·- ·. ., ,, ... 

especial de los pinos mexicanós; ,, .. 
;.-. ·---·· '··· .. ··, 

En el casod~PÚ1lli nw:d~narrf)iezii~a se han realizado algunos estudios de sistema . . - - ·.-· ..... - .. 

de aparea!Ilieritº:Y ~3.J"iri~ilictrid genéti~a lltilizando isÓe~zimas (Ledig et al., 1999), 

pero al ser estos ll'iarcad¿r~~ mi'.iy pÓ~6 poÚmÓrflcos, pueden enmascarar mucha va-
·- . :··¡ . ·,·- ,·._. '.,:;. :'-· ··. - ... .: -

riación exist~nté en la e~pebie~ pÓ~ lo que el uso de microsatélites nucleares tiene 
- . . "' -- . . .. . ~ ·:-. ..---.·: .. :.,._: ·-_,. -·· ··::··, - ·' .. '... . .. 

mayor sensibilidad para detedar patrones de estructura poblacional, entre los que se 

incluyen las tasas de entrecruz~miento, el apareamiento entre parientes y las varia-
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ciones de . También, la comparación de los índices de fijación en distintos grupos 

de edades, visto en el marco del sistema de apareamiento. nos puede dar una idea 

de la intensicÚ1d de la depresión por endogamia presente en esta especie (Ritland. 
' ' ', : . . ·' . . ' . . . ~ .,. . . ' ' . . -

1990); Por 'tánto;· esta' fnfonnación puede aplicarse en la daboración de esquemas . . . - . -· .. . . . ') .· ' - . - ' . ' 

de conse~a;~·ó;;/fl i[t1,) ~'.': sitit .adec~ados para mantemer la cliversidad genética. 

E~tah1ti;y'.;a;~s~~a'.•~..:p~o~i:rdáción'at.estudio de la depresión po~ endogamia en pi

. nos. per;; p~~d(~e~.L1-\as,l::Íase~ para estudios más completos que puedan aumentar 

nuestra c~ni'IJ~e'lltcS~ d~ laespeciey de los procesos evolutivos y demográficos que 

· aseg¿ran/su~~~~~~'¡Ze~ci;;'.y posiblemente determinen su capacidad de expansión 

y colonizhción ·~~ nUe~os hábitats.' Antecedentes de estudios demográficos indican 

que estd especie tiene crecimiento poblacional positivo [Lelpez-Mata, com. perso-
·_,,-::_ __ :·.; 

na!] lo qué podría aumentar su potencial como colonizador. é§moes el caso de Pinus 

radiata. otra especie con distribución r~stringida y qife ~¿ u~d61cmizador exitoso en 

el hemisferio Sur. 

1.7 Objetivos 

1.7.1 Generales 

1. Determinar el sistema de apareamiento a nivel poblacional de Pinus maximar

ti11e::.ii utilizando microsatélites nucleares. 

2. Obtener y comparar estimados de variabilidad genética e índices de fijación 

para tres estadios de vida de la especie. 
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l. 7 .2 Particulares 

1. Obtener estimados de la tasa de entrecruzamiento multilocus (tmJ. para un 

solo locus (r.). el coeficiente de endogamia (F), el.estimador de cruza entre 

parientes (lm-t .• ). la probabilidad de enco.ntrar henrianos completos (rp) y de 

la covarianza de las tasas de entrecruzamientc; entré:irup~s de progenie (re). 

2. Obtener parámetros de variación genética como heterocigosis observada y es-
. ,'~ . > ·, .' ·' ·.>:-J..~'i:,.'.:~;J;,::.~~~:;.':·-~·.b'.: " 

perada y frecuencias alélicas para cada uno de IOs grupos de edades. 
'··· . : . ·"' ,·,' -~:; --~.;-~·· .. ··_. ·~.'.::: .,,··-"-··~;· . ·. 

3. Determinar si existe exceso deheterÓcigo~'en"C:rt'c.la;~rupo de edad, para cada 

locus. y co~paí:ar :16s índi~es d/fijd~ió~}t jJ.~8ie¡:.J~dos con Jos esperados 

de bid.o a!"sistemii de apareami~nto ( F:) . :: ': ,; :¡ .. 
,.;··:-_ --> ~-~:. j: · . .. . , ~-~ ,. _: ;:7 ; :Y-~ · ·;:{~:/ .. : . ,~ « 

4. Detenninarsi existe h~~erogeneid~d e~la~ fr~c'u~íiC:Í~~léHc~s del polen entre 
•;;:~- -:.·; ·<>: .. {,~.:·. •' 

las familias, para corrobo~~s~e)(i.:f~'~P.~~aV{i7.~}? a~;~a.r· > 

5. A partir de las diferencias entre rAd~gi~'de~Ja~réi~~~·~·1~s estadíos de vida, 
- ~ :: - ~>,~~~::. :.:~~~~'.;_:;·t:_:I(<:;;::1?_-}1.J,~_::,~ ;y.~:_::.:~~~/·$~,~-- ' . .<··: 

proponer la existencia de depresión P(),r: en,dógá~ia en la especie. 
~->:> ·.:-.--1 '• ._, 

6. Proponer un esquema de conservaci<Sr(~e.:~~t~·~specie endémica, considerando 
' - -.' ' ! " ~ : ,, - . : .' " • ' . 

los datos genéticos y de sistema de apareamiento obtenidos. 

1.8 Hipótesis 

l. Al ser Pinus maximartinezii, una e~p~cie con una sola población de distribu

ción tan reducida, se espera qu~ te¡;ga~Íveles de,.vari¡¡ción genética muy bajos 

y una tasa de entrecruzamiento menor al promedio de Jos pinos e igual que 
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otras especies de pinos con tamaños poblacionales reducidos y distribución 

fragmentada. 

2. Debido a las características de su población y a un posible cuello de bote

lla sufrido e'n el .pasado (Ledig et. al;, 1999h se espera e~contrar ~oeficientes 

de endogamiaalt6s y pocae~id~nci;"de'·selecCió~:c()lltra·ho:ihocigotos y. sin 

diferen~ias•,.~igni~~,:lt~~~s.~~n·;~°,.di~··l~~~.~~.~~S: ~~'.á~f~t.s••(~~·.~it()S·,!u,.~eniles Y 

embriones). lo que.prC>bablementé indiCana\ma depresión por endogamia dé-

bil. 
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Capítulo 2 

MATERIALES y MÉTODOS 

2.1 Colecta de material biológico 

La única población de Pinus mcLrimartine:ii se encuentra en la Sierra de Morones, 

al Sur del estado de Zacatecas, cerca del poblado de Pueblo Viejo~ a l 2kln al Su

roeste de Juchipila (Perry, 1991 ). El área total de distribu~i<;S~,d~IP._maximartinezii 

es de a.lrededor de.72 ha(López Mata. colllunicaciónpe'r~~n'~¡jfen ~na meseta.que 

• ·.··~ª.d,e }ºs .~.900···ª •2209• m.·~·n;T:.·s.e;.~?~~\t~~~:~~i~!~11A~~~:~~~~1~~f.ºs •. de .. edades, 
40 adultos.· considerados· como· los. individúos reprodúctivos;'4 l:juveniles,·es decir, 

. .- -. , . :-:<-. . ·:_ .. .. -::.:·:>_ ·:/~;,·.:c.~-.<~- ·-->i:~--':~-,~~~?-::~-:~:.:/.:·:-'.~>::~/ ~L: ~r:-., :-;~,;~:}.<~~~~~ ;-\+~:~L_·/~~~0~:-~~'.;> ::-.!;::·'.:'.f < ;'· ·./--

árb°:Ies jóvenes n~. réproductivo~, qu~contaball taJlto.~o~ hojas primarias como se-

cundarÍas ~ 620 ¿~ITiilla~~pr(;t~'Al~~,f~~ '~~ ~~:c~"~os":;;;Ü~s~~a~~s· ci~ ~ntre los adultos 

colect~~o; ( l ·d~~~~pg~ árbof~'. riliinI~'Üi¡~d~,'la;¡~illii~~d ~~tre las semillas y el árbol 
.-,.•; .·)·:·);- - '¡.·~':,•'.e '•., .. -~ ; 

materno. Sé é!Cfriij~i~~ 16s erfibí'!bn~~ de las sc!miÚ.:Í.s, p~a que el tamaño de muestra 
-·:_; . ·.t <"~·:_("."(~- ·:~-,,-·," 

no se redujera .por bája 'efiCi{iiiCia degerminadón. Todo el material vegetal se al-

macenó a -70ºC hasta la extracción de ADN. Para los análisis se tomaron en cuenta 

todos los adultos y juveniles. y 9 familias, con aproximadamente 10 embriones cada 

una (Collevatti et al., 2001 ). 

2.2 Extracción de ADN 

Protocolo modificado de (Vázquez-Lobo, 1996): 
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1. Moler en un mortero 1 g de tejido con nitrógeno líquido. 

. . 
2. Agregar a 0.2 g de tejido. 1 mi de buffer CTAB 2X (Tris~HCJ IOOmM pH 8, 

NaCI 1.4M. ~DTA20mM, CTAB 2% y B-M~rcaptoet~n~l O·.~%) . . . .. ·,. -'" ·<.'~ .. 

3. Recuperaren_un_tubo Eppénd~Ífde 1.5 mi y centrifugar~.18•og'orpm durante 

8 min. a 4ocf _:, -~/ x. 

4. Elimin~eI sobr~hadante y resuspender con 600 µI d~, bufíer.):fAB 2X. Incu-

bar en un bailo ~6o~c ~urante 10 min \· ·/.(~;k;': ... : .,- .··· ·. 
_,. ¡. ,:;,.:··.·2;'.- ·····- .. , ·:.· 

5. Agregara cada tÚbo600 µI de cloroformo:,octanol24~'1i~'gi1i~Rasi~homoge-
neizáry•cenf~if"~i~r;a 7<?ºº ípm durante 12 min.:;;1~d~6'f~''mti/:~aSta q~e .· 

·~ .. -. ·,-:t-· ··:::\·.· ~L." (~:';~::_,, ~~~. : .;·~;;·~:·· 
el sobi-en3driíú:·e;que·de· t~~nsPafente). '.e~ :-_~_<-.: .~~ ;:;:;::;:.,TS: ,:~,-~~:.;;_\~/.:· 

·:·:?~-- ,. :: <>i;·: ___ .. _ ·· .:,. ~<t<· -/_·.,,,;_._: ;~- -:·~.: !·?:~ >~:~::_~/>_ r;~:~:.,: :.:;~ :-: 

:: ::;:.:::~~~i~tí~~~.~~~::f 111111~:1~~~¡ del 

8. El botón debe.lifupfri~se'cc-Jn 1 mi de etanol '.al;'.70% frfo~y centrifugar a 7000 

rpm dura~;e::¡;~~·'·Vi~·"'{. ··:;· ··~~:~ ·<"··•.•.J·;·.":,}···~~~');~~;~~~'.(;s:·:·_''_;·._····:·_·· .. ·· 

9. El;m;ioi e1.fü•71.adimié y ;~¿u¡pé.id~;<l!l;~~f Í~'~~o~g~'.~<1. dH,U. 

Para extraer .ADN de tejidos C:on muchos poÜs;C::ir¡Cios.(corrl6 los embriones) se usa 

el siguiente bu~~rd~ extracción en lugard6JcTÁ'Mik;~.~·~crlto anteri~rmente: Tris-
... :· ',:::, _,. ·-- .• ,« 

HCI IOOmM pH 8. CTAB 2%, NaCI. L4M. 'E'oTAió;riM, PVP (polivinilpirrolidona) . 

4%. ácido ascórbico 5mM. DIECA 5mM; B~ivf~~J;~;~etanol 1 %). 
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2.3 Amplificación de microsatélites 

Para este trabajo se probaron 14 nucleares iniciadores de Pinus taeda, Pinus strobus 

[apéndice A] (Elsik et al.. 2000; Echt et al.. 1996: Echt et al., 1999; Karhu et. al., 

2000). de los cuales 7 generaron regiones del tamaño aproximado del :fragmento_; 

sin embargo para el análisis final se utilizaron sólo 3 loci. porc¡ue:las:batjclru; :que 

generaban fueron las más constantes y permitían una lectura -~:Ís' ~\;¿;ét~; . . ',' .. ' ~-\ ' .. _,- ,. 

Se usaron dos programas de PCR con distintas modificaéil:m~s ~g~~;{cú~.icl~·~~l ~rl~ 
_, ·.¡·. ·.r 

mer. Se dividen básicamente en los programas para iniciadórés de pi.nos duros y para 
;_ " : ·" ---· ., .. ',,-,···.···, 

pinos blandos. El programa de PCR general para iniciad6resdci'?i~ils t~ed~ (Elsik 

et al.. 2000) es: paso inicial a 94°C por 5 min .• desp~és) iriiri/iadlcic)riaiá 94°C, 

alineación a 64ºC por otro minuto y una extensión~ 72ºC p<Jr 6tro miniito, se hace 
,,. ' .. -.... ')-· __ ,_ . 

. un decremento de 0.5°C/ciclo hasta llegara 1~;54C>C (2Óclcic)~);;p~~~~riormente 20 
.. .,.- . • - ~ -. . , ; , • ; ,. ·.- - - . e. , , - - " e ; ",. . ' 

ciclos de 1 mina 94ºC. 1 mina 54ºC y 1 rriin a 12°c.fa'ext~nsiÓn firiares'cte 3 min 
- ' --~ -~· -~- - . .. - . ~:---- :_':':___ .. -

a 72°C. Para los iniciadores dePiíwsstr~_bu((Echn;i_al.; 1996;Echtét al., 1999) 
- -,,,.:..;,:- ___ ,.,._, --·'-'·•''-• ·[-·- ...... ·-~ , .. ;. " -._,_ ' ·' - -:-~:-. - ·-···- ' - ·-- ·- -' : 

el programa es el siguiente: Dósd"c:io~'C!C:;(rr{ifl ~94°c,;1 ';;iin :i.60°Cy 35 seg. a 

70°C; l 8 ciclos de 45 seg a ~3ºC;,~;:s~~ a',g~it (~i>n u~'dec~~m~'nt~ de 0.5°C hasta 
>'--;_, • ,·,.-f' - :~=--~ .- . - . . . - ; -. . . ' . 

llegar a los SOºC) y 45' ~f g ~70'.'(:{y'6t,ros.20 ciclds de 30s a 92°c; .30 s a 50°C y 1 

min. a 70ºC. La extellsiÓl1 fi~al es de 5. i:rÍin a 70ºC. 

Las condidones de PCRpara un .volumen de 12µ1 se múestran en la Tabla 2. l(modificadas 

de (Echt et al., 1996; Echt et al., 1999)): 
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/' 

Tabla 2.1: Concentraciones de los componentes para cada reacción de PCR 

1 Componente 1 Concentración 1 Volumen 1 

Tris-HCl (pH 8.4) lOX 33.33mM 2 µl 

(NH4hS04 0.8mM 0.5 µl 

MgCl2 l.6mM 0.4 µl 

dNTPs 0.16mM 1.6µ1 

Primer F 0.4mM 0.5 µl 

Primer R 0.4mM 0.5 µl 

TaqPol O.SU/reacción 0.5 µl 

ADN 0.125 ng 3 µl 

La visualización de los microsatélites se llevó a cabo usando electroforesis desnatu

ralizante en geles de acrilamida 6%, urea 7M. a 49ºC y 60 W. El ti~l'll¡,d~~e corrida 

varió dependiendo del tamaño de los ~["agmentos (Echt et al., l 996;l~~ht'et~l.~ 1999), 

como se muestra en la tabla 2;2. C~s'detalles sobre la elaboració;fde lo~gefes y la 

tinción con nitrato .de plata están~~ el apéndice A. El tamaflo de t~s á.í~los se deter

minó visualmente, usando como referencia un marcador de 10 pb. 
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Tabla 2.2: Iniciadores utilizados, tamaño del f ragmento y tiemoo de comda 

Locus Primers Tamaño• T° e de alineación Tiempo 

RPS34b F) CAGTGTTCTCTTATCACAGCG 120-125 59 1:55 

RJGCACTATAATGAAATAGCGCA (145-149) 

PtTX3013 F) GCTTCTCCATTAACT AATTCTA 115-140 64 1:55 

RJTCAAAATTGTTCGTAAAACCTC (116-137) 

PtTX2123 F) GAAGAACCCACAAACACAAG 165-170 57 2:40 

R)GGGCAAGAATTCAATGATAA ( 195-207) 

* El tamaño es erado del fra mento está entre p g p aréntesis 

2.4 Análisis estadísticos 

2.4.1 Sistema de apareamiento 

Para el análisis de sistema de apareamiento, se determinó el genotipo del árbol madre 

y la progenie para cada una de las 9 familias. Estos datos se.alimentaron en una ma

triz para el programa MLTR (Multilocus Mating S}'~teiri ~~ogrnrI1) (Ritland, 2002). 

Este programa además de basarse en el rnodelc:i~'.dé~Jdie~~i~~to mezclado, acepta 

datos con más de dos alelos por locus~ loql!e.perriifi'e·~(us~déct'atos de mii::rosaté

lites. El uso de estos marcadores hip~n.~ri~blé;tarÚbién permitió utilizar tamaños 

muestrales menores a los acustrumbra~~s ~l"l l~;eval~ación de sistemas'. de a~area~ 
miento, ya que para microsatélites, el d~año mínimo es de 50 individuos (RiÜand, 

-. . . , , ' - . . . . ,;·- . . ~ 

2002). Este programa computó la tasa de entrecruzamiento rnultÚoc~s)r;,..), la tasa 
.. ~'.·'-

de entrecuzamiento para un solo locus (r.Jylas frecuenciasalélicas d~lp~Ué~y los 
.-· :- . . . 

óvulos, utilizando un método de máxima verosimilitud y un bqoistrap de 100 ré-
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plicas [detalles sobre las fórmulas e'n Ritland X El~Kassaby, 1985 y Ritland, 2002). 

Se realizó una prueba de hete~ogeneidad de las frecuencias alélicas (por locus) del 

polen para crid.a familiá. elaboran<l,ouna tabl~decontingencia.rLef, .• do.nden.es el 

número de alelos dé cad~' loc~s yfélnun1éro.de.familias:y aplicando. unaChi 'cua-

drad~. Ladif~;e~fid.~n~r~r2~L~s' ~!~ i~~i~~J~t· ~~··1~·~C:~h-~~c;·~·c1g·ª~ti;erunientos 
;.-·:; . ;··;,:'- ···•: -''-- , .. ,'~! {:;--/,(;,' "". ..,._;~e- .~;·--:.' .oo¡o,~·.· ;.«-.~~- '' 

en.tre parientes:~ ya que la tasa de é'lltrecruzamiento mUltilocli~jr;:;;J.exC!uye la au-
-. ·-·-: ...... ·<.:·'.:_:_ _,:.": ·· ·:.: ·: : : _: , · ··:. _:·. ·~: ~-> ;./-::_, ·{<.--::. }~·~ .. -:· :·.:.-;:.:·;.~ ">:;~; .. _:·:;}'!~.::<>:\\(::.i/·~1~- ,¡~A~~~:.?···:_::i~~ .-

tofertilizadón aparente debida al apareanÜ~nto éntre'párientes/IÜieritrhs la tasa de 
. . . . "· - ;'' -·· .-.'. . - - : .. - ;-.;_.;_· .. ,_ .. -~ .-· ·/= -. _, .. · -

entrecruzamiento para un solo locus in¿l~y'e tod~ ia·~ndo~~iap~~sente. Sin em-

bargo, esta diferencia depende del núme;o de locre~pl~~clos: ;or lo que puede ser 

subestimada (Ritland. 2002). Se probó si ~l; ~ª·~~afsi~~ificativamente diferentes 
- -· <-·:_- ' 

usando una. prueba de Z (Edmonson y Druée, · 1996). J 

En lo referente a Ja correlación ent~e apare;;:rriieJi~s.se computaron dos estimados 
. ..·. ;_ ;,· . ·- _. - ·::·.::·'t ·' ';~.;;-_::-.:- _};:..·_ -

: rp que es la probabilidad de _que doS. herín"anos'elegiélos de entre Jos hermanos 

emr.ecruzados sean herman,os ce>mí'fetos:yrt·:'eiue-ser~fiere ª 1a correlación de en-

-trec.ruzamien~º entre.dosmiéll1~1os:íf 1fr1~/a0i~:iii.~~lhodel~,original s:basó en un 

solo locus dialélico, pero este parámetro fué computado ahora con un modelo mul-
., .,.,,,, i"",, :s>·~ V >·Ó 1 ":;.> · ~/ :.~···• 

tilocus y multialélico (Rit!Uncl. 2óo2)Laestííli~C:i6n ¡Tiü1tÚocus de fo~apareamielltos 

-correlacionados, tiene una varian~~:~siaªís_~i~a:in~~~~-Y~~~ll~ª IJ~i 11ai~~qor aproxi-

mado de la fracción de autofertiiizaciÓn apar~lltg cicii:iict~' a ~nt~ecrÍizafuiento entre 

parientes (1-r,) (Ritland. 2002; Ritland; 1989). 

· 2.4.2 Diversidad genética 

·Las frecuencias alélicas de adultos, juveniles y embriones fueron calculadas con 

el programa GENEPOP (Raymond y Rousset., 2001). También se realizaron dos 

39 



pruebas de equilibrio Hardy-Weinberg. una prueba exacta utilizando una cadena de 

Markov de 100 000 pasos en el programa Arlequin (Schneider et al.. 2000); y otro 

para detectar excésod~ heterócikosutil;~arido t~mbién una cadena de Markov de 

000 réplicas. con el p~ograrT1a GENEPÓP. .. 

El desequilibrio de llga~:erito e~ist~:cJ~néi6 no se.observa una asociación al azar de 
• . . ' - . : - '. '• "'· ~·· '.i!.' .,,· ,., •• , ,. _,. __ -· •; .·.:· :- ·- - ' 

los alelos de distinto~~e;..ese~'1~~ g¡{~~~<:>'~j.y.lse~J<:>r)aexistencia de un ligamien-
·-:,-\. ~:~~ (·~.-;~<': ;cf. _, 

to físico, al no haber recornbin~dón'; o porq!Je lÓs'.al~los pudieron estar presentes, 

por azar, en los gametos,de.~n::~.P?~l~cJ?~h~tu~;~~~~,r~,nlu~ ~equeña (Hartly Clark, 

1989). El desequilibrio d~ lig~~ie~t6 flJ~ 2~Ícli'lad~ IJ'~arido el modelo EM,;con 100 

000 permutaciones con el #C>granÍa. ;:~¿:~db1N,·(~~~2~idei- et á1;; 2000); . El. ín-
1·· • -, -~ . '. ·. > -~ .· .::. < .. :, · .. ·.~:'e ... ·. :;·'.-''.':' _ _ ;:<: · __ ~ {i{::. ",'; <:·.1. ·.,:,--·,·. :'.:\,· •• '·. :, • •. ' ·, ,; · .• ", • 

dice de fijación se calcÚló p&á)odÓs ios ~rupos de edades ÜÜliz~do:el programa 
'''·"·· ,.:_:,•-.. ···i\_ 

GENEPOP. así como las heterobigosisóbservadas:y esperada5; Los valores de hete-
. ·-·- ·.-·__:·!'-

rocigosis esperadas se comprobaron mÜh~air:r:i~nte utilizándo l~ frómula:'. 

donde p; es la frecuencia del iésÍ~c:í'alélo (Sweigart et al., 1999). 

El índice de fijaciÓn flle c_alcÚlad; tir l~~us para cada uno de los gruposde edad, con 

el programa GENEÍ>RP··.C°:~º elí~cHce de fijación está relacionado con el sistema 

de apareami~rito .• en,:~~{~o~i,~C:Nn3eir;da.'~~ponie~cio.'.éi_u,e,:.~?~~Ia;·end?g~mia está 

determinada por el sis terna de apürearriientC>; .el índkédé'.fijáC:ión esperado se calculó. 
·{~: :·-, "~~t·· •:.~):';_::(.;·- <;'~:· :~;/-"" .. 
~~~_;:-~ ::--~~~:_:''.''_:: ~:.':··~:-·.:i ~_./; ··,r. '-- ·-'~<·--

Inferencia de depresión por e~cloga~ia: El mod~í~ ~~~~u~s.io:po~, Ritla~d ( 1990) 
·;·····-·-·<:: 

desarrolla un modelo para obtener una estimación deJa s'el¿ccióll ~onti-ahómcigo-

tos basado en F[ que es ·el coeficiente de endogdinia:de l~~~~genie d:spués ele la 
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selección. Ft-i es el coéficientcide'~ndogamiade los adÜltos'par~ntales y ses la tasa 

de autofertÜizaéión. Sifi .en"lbargo. • pdra la aplicaciÓn d~ e¡i~ ~odelo se necesitan 

dos generacií:>~es ccms~~uÚ~asj~e:~d~Jf~~\<):~n s~,·d.~ré~fa; los estimados de F y s 

para unasol:~geilúh~ión. ~ie~ qués;'s~po~J{qll:~ íh ~:Ü;a d~ autofertilización y F 

·son co~stan&s ~.~,t,r~.ie~:~r~~·¡b~~s':i~iÚ~~t.1~?cir'.:E~el .presente trabajo no conta-

mos con dos ~enera~i~nes d:ad~ltos c6!1;~cütivas. y.no podemos suponer equilibrio 

en. F. ~SÍ ·¿u¿ ~~~Ica~~n;~ ~e~li~:~r1~s :6;~~·~ú' e~iiidísticas para probar el exceso de 

heteródgos en cádá: ~mpo de eddd paiil. crida 16~!-is· utilizando el programa GENE

POP (Raymond y Rousset., 2001). . 
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Capítulo 3 

RESULTADOS 

. De los 16 primes probados sólo se pudo obtener una ªITIPlificació~ consistente y 

una lectura clara de 3 iniciadores: dos desarróllad~s para Pii1;1s ta~da (PtTX3013 y 
; . ~, -' :·:- <:. > ' . --:;. ;:'"' - .:_' . 

PtTX2 123) y uno para Pi1111s strobus (RPS34b); ~arn t~d,os los i~di~iduosutilizados 

:~::::.:~:;1~·Ii~;;}bi,~tJifri~~td!t~t~ii~i~~16:'.fü:b~1 ~:: 
.· notarque 71 tamaño de los·Jragm~nto's sól() fu; igyal al 7portado para. las especies 

·.·.·.:=!n;~e·~~~~~J!ii~f~~l~~Í~~~~r~:f:~}~~~;;'::::::::~:·::: 
·• dose de espeéie~'tjlit!:no ~stánié'erC:áriiimente relaciónadas . .Las frecuencias alélicas 

- '• .,- .·: '..: - • . " - '> ._ ! + - '.· - - -~ ~_, ' 

. pára ~ad~ grupo de edad se}esudt~n ¿[i la tabla 3.1. La prueba de heterogeneidad 

"".'I . de las'fré~uéríéias aléliéas "del ·poli~ en cáda familia fue significativa (p<0.05)):. La 
:· - -·> . ..::·.::· -<- . -;:-•_· .·:.·-; .,-. - .: -·; :· :, - ,. ;· , ;_ >. ' 

prueba de chi cúadrí.lda sólo se réaHzÓ para el locus PtTX3013, porqu~ para el .locus 

PtTX2123 todos los embriones erari hoinógicosy para RPS34b. tcíd~Jo~"áiboles 
• ,- : -- • '"-:e,• ,·-

madre eran heterócigos, lo cual hizo difícil distinguir entre l.os lllelo~ cÍ~f ~Ci1bny del 

óvulo. 
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Tabla 3 l · Frecuencias alélicas para los grupos de edades polen y óvulos 

Locus Alelo Adultos Juveniles Embriones Polen (d.s.) Óvulos (d.s.) 

PtTX3013 115 o o 0.01408 0.035(0.021) o 
119 o o 0.01408 0.035(0.024) o 
121 o 0.01235 0.04930 o.o 1 (0.063) o 
125 0.05263 o 0.25352 0.337(0.232) 0.188(0.096) 

130 0.10526 o 
1 

0.02817 0.07(0.064) o 
134 0.82895 0.9878 0.64085 0.416(0.243) 0.812(0.096) 

140 0.01316 o o o o 

PtTX2123 165 0.9625 0.94048 l.O 1.0 0.944(0.059) 

168 0:025 0.04762 o o o 
170 0.0125 0.01190 o o 0.056(0.059) 

RPS34b 120 0.0125 o o o o 
123 0.2875 0.05128 0.38415 0.411(0.225) 0.438(0.05) 

125 0.7 0.94872 0.61585 0.589(0.225) 0.562(0.05) 

De las pruebas exactas de Hardy-Weinberg para detectar equilibrio y exceso de he

terócigos, se obtuvo que los loci RPS34b y PtTX3013 están en equilibrio para los 

juveniles y este último locus está en equilibrio también para los adultos; Todos los 

loci de los embriones se encuentran en desequilibrio. Un caso notable es el locus 
- ' .· .· . 

: PtTX2 l23 que no se encuentra en. equilibrio en todos los grupos de edad y que ade-
. ··-··· ~··· - .. ' . 

más presentiíndicés de fijación positivos y altos (Tablas 3,2 y 3.3). Sólo se pudo · 

detectar un exceso de heterócigos significativo (p<0.05) para el locu'sRPS34b en los 

adultos, y un exceso de heterócigos no significativo para el lOcus. PtTX3013 también 
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en los adultos. Los índices de fijación de todos los embriones fueron muy altos, lo 

cual nos indica un exceso de homócigos. Fe fue calculada con base en la tasa de 

entrecruzamiento (Fe = f:;:~{noscl:,Íó ~()~o resultado 0.018, pero con variaciones 

que iban de 0.2232a -0.260>(t :f d.;.).'t~ cual. indica que el índice de fijación (F) 
.. ,-.- .... • ... "'.' , .' . . .. . 

de los embrid~es, :io ·~it:í ~~t~lrriente determinado por la tasa de entrecruzamiento, 

lo mismo p~r:h1,-1bc'i~ ;tTX2 l 23 enjuveniles y adultos: Los índices de fijación 
··o·;·:.· .. ·-,····\··,.:·;,.·"'.': . .' 

de los loci RPS34b y PtTX3013 de los juveniles y .PtTX30 l 3de los adultos están 

ci'en~r6 d~, l~s v~lo~~~ ~sperados dada la tasa de en~reciti~amie~to (t=0.964 (0.389)), 

corrob~~arid6 ~; eq~ilibrio de estos loci para los aclúlto{}¿bl~3.;) .···. 
" : ... -. -- . ' - ,._,_ . 

Tabla 3~2: \falmes de p de la prueba de equilibrio Hardy-Weinberg. H 1=EI locus no 

está en equilibrior-'"(~p_<_0_.0_5_)_--rr------,-------,.------. 

. 1 11 RPS34b 1 PtTX3013 1 PtTX2123 ·1. 

Embriones 0.000 0.00193 --·~ 

Juveniles 1.0 LO 0.00027 

Adultos 0.02151 LO 0.01121 
- . *Locus monomorfico 
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Tabla 3.3: Relación entre heterocigosis observadas y esperadas, índices de fijación 

y valores de p de la prueba de Hardy-Weinberg para detectar exceso d~ h~terócigos 

(El exceso de heterócigos estadísticamente significativo está e~ négrlta~) 
Locus RPS34b 

Grupo 1 F p 

Embriones 0.134 0.476 0.719 1.0 

Juveniles 1 0.1025 0.0985 -0.041 0.9226 

Adultos 0.6 0.4327 -0.394 0.0065 

Locus PtTX3013 

Grupo He F p ·• 

Embriones 0.352 0.5251 0.331 0.9638; 

Juveniles 0.02439 

Adultos 0.3421 

Locus PtTX2123 

Grupo 

Embriones 
.. 

Juveniles . 0.0238 0.1144 0.794 1.0 

Adultos 0.025 0.0737 0.664 1.0 

La tasa de entrecruzamiento multilocus pÚra todos los embriones (tabla 3.4) mues

tra que Pinus maximarrinezii presenta érífrecruzamiento predominante, aunque la 

.desviación estándar indica también que h~y cierta variación en la tasa de entrecru

zamiento entre familias; púo nunca,Uéga a s~r menor a 0.5. El estimado para r. es 

ligeramente menor que Tm. sin embargo la diferencia 0.09 no es significativamente 
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distinta de O (p>0~05). aunque sí serían diferentes a un nivel de sigriificancia de O.O 1. 

La diferencia tm-t• da _u·n valor' muy pequeño. lo cual indica_ que la endogamia dada 

por apareamientos e.ntre palien.tes es baja y no es significativamente diferente de O 

<p>0.05). pero puede estar subestimado por haber usado ~n número de loci tan redu

cido (Ritland. 2002). El valÓr ohteriicio'para ;~ ~s s~rnam'~nte bajo, lo cual siginifica 

que no hay mucha vári~ció~ de 1á''ÜútÚeriinz~cióll·¿~tr~::f~milias; pero este valor 
. ,·-· ' - \'·.,~ .. ·::->'-.· .. ;,;·-'·_: «·.?·. ,-.::>_ -::_:.. ·.,,'.-: .. :--:·~, ·.'~. :· 

debe tomarse con reserva porque s1.i'd~sviaciórÍ\:st'ándá.r es rr!tiy grande~ Suponemos 
: . -..... ,,_._ ' ·, ~ -- . - . -··-" - '.'· .:... . _. ... -_,·_ ., : ',· ·' '.·'· - ~ '· -.- ':. - : 

que esto último se debe al nÍ1mero red~cido deerribrióriá{~n:i.lizados por.familia, lo 
- .. -· ... ' - ·. . -- " ' : -.· .. - . . .. : . -·- -. , .. -:~:~· 

cual arrojó desviaciones estdndar d~ tcidos los estimíictos irili? ailas (no se ~uestran 

1os datos). y contribuyó ª la desvia~ión estándai.~~I~d···~ar-~ i;:'· ~~ ~td:~~ de rp. 
- ... _· ;, . ' .- >·,,;_-. ·::·-_:·.' );; >' __ ...,_-<;-:<_·:.,;··:. :~~~-:_:· :·-.:"-:.-·:/~:; :' > 

nos muestra que la mayoría'de losmie.inbros'de tina'misma-fa~ilia sonh'érmanos 

completos, y puede sugerir·que.elnúriiert~~;~;;g¡¿~·'.·~~:~Ati~~;;Ji¿·h~~~·;;du~ido. 
Este último resultado concuerda co~ lli heteroge~ei~ad :Cíe' i~-,~~¿~e~6i~~ alélicas 

del polen en cada familia: 
.·. '·.· ··~:.~\:. ·-:f;\ ·, 'f:' ;"··· 

Tabla 3.4: Estimados dé tasas de entrecruzamiento multilocus, para un solo locus y 

dé apareamientos correlacionados. (d.s.) 

t.., 0.964(0.489) 

t .• 0.874(0.329) 

tm-ts 0.09(0.167) 

rt 0.09(0.866) 

rp 0.950(0.279) 

El desequilibrio de ligamiento no fue constante para todos los grupos de edad, ya 

que sólo un par de loci. de tres posibles, presentaron desequilibrio de ligamiento 

significativo en los embriones, mientras que en el resto de los grupos de edad, no se 
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presentó este desequilibrio (Tabla 3.5). 

Tabla 3.5: Valores de p de la prueba de desequilibrio de ligamiento 

Par de loci Embriones Juveniles Adultos 

PtTX30 l 3-PtTX2 l 23 1.0 1.0 0.37382 

PtTX30 l 3-RPS34b o.o 1.0 0.10839 

PtTX2 l 23-RPS34b 1.0 1.0 0.48692 
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Capítulo 4 

DISCUSIÓN 

4.1 Amplificación de microsatélites 

La amplificación de microsatélites nucleares para esta especie resultó muy proble

mática ya que los iniciadores desarrollados para pinos pertenecenª· especies relativa

mente lejanas filogenéticamente de P. maximartinezii. Este es.up i:fC>-~l~ma frecuente 

en el uso de microsatélites en espec.ies no modélos. ya'ql.11::.debidcih 13. especificidad 

de los iniciadores. no siempre se logra:':ifuphfi~·;u:·~í rih~riieJ:i~<l!~e'~i:lC>. ya sea por 

ausencia total de amplificació~ -~-p~~\1f;'Wg,r.e~~'.¡a~~~~;iiJ;~~~-·:~/~Ü~~t~s iriespecífi-

cos (Karhu et al.. 2000; KlítilyWillian&2dcH'):Porofro lado. los microsatélites de 

cloroplasto d~~arro)1a~os,;~~~~:A~i,~,t{1i(~t/~fg~l~;o~pre~e~~~ éste problema. ya que 

:.,::::e,~:'.1~~dt~fJ~~li~C1f~~J~¡~~::t:~m: :::::: ::::: 
de espéC:ies (Poweu\;thi'.?i~9dj: Éfg~hofua .nuclear de los pinos muestra dos si-, .. _ . ,·· ... · ·>i· .. - - . - . 

tuaciones complej;s: ·p~i~é;~; el'ge~Óiíiri e's altamente repetitivo. lo que hace difícil 
• ' . . >c·c~- . ' ·_ . ., ' - - : . • . . 

distinguir diferentes loc,i de los~lel~s múltiples. Además; el genoma nuclear tiene 

tasas de mutación 'más alias. qu;;:;1akcte1' cloroplasto. por lo que los microsatélites 

mismos y sus secuencias ftanqui!antes ho nécesariamente estarían conserVados (El- ,· 

sik et al.. 2000) .. Por eso~ se u~3.ro~:'i~ichÍdores desarrollados para Pi11us st~bus. 
un pino blando, com0Piií~1s 111c;fm~:,.ti11ezii. y los iniciadores desarrollados para Pi

nus taeda, un pino duro, a pártir de las zonas poco repetitivas de su genoma y que 
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además se ha probado que están compartidos por varias especies de pinos (Kutil y 

Williams. 2001: Karhu et al., 2000) . Sin embargo, los loci que logramos amplifi-
" . ', ,· ·'. ' - .. ',. - . ·: 

car consistentemente.fueron muy poé()s. )'~e lo~ tres l~Ci t!legidos Parª realizar este 
' - . . L • .· , .. , '.'• •· . : . • -;.._ . -~·.: ",:. , . .::, -_ ·--~- ;; . ·): . .:, ,' • _:;· :, . . ·;. ·. 

trabajo. dos de ellos presentarán tainaños de fragme~to m~no!esqueios rep~rtados 

et al.. 1999), 

de PtTX2123 dió como. reslllt'ad~do~ 
170 pb, 

más consistente y que presentabap0Iimorfismos.2Est~s,dupli~aci()nes son posibles 

debido a~ tiempo t~n largo ,~e'd.iv~·rg~.i~i:·~~~ie~!:~~~~~~~ir21~~j¡'~~'Ptnus raeda, 

y han sido documentadas en Pinusstroblls con el ,Ul!(),qe,)~ic:rosatélites originalmen-

te encontrados en pinos.dü~~~;(K~ar~fr~{~1;i\2gi'.f¿rfü·:.·g.~i~;g()~~·q~Ü~ r~sultó notable 
'. . _·. :- ·:· . :-· :--,·. _ /:<:_ ~- '.\;\~·~~~:- :;,'.~~'.- ::-:;;·.-~};~(L.¿.,)~:~-;:: ~-~:~~\'~-;-~E\·?~~ . 

en este estudio, es la amplificación deUocus·:PtTX3013 de'P.•taeda; ya que inten-
. .. _ -- ... ~ --~- ::::::_::_;· V~~---- .... :,>---~·--~/<_~_:- \;XL ;':~~i/~ {;ti>~~~~:§:'<::!-·-,\;:~;,;:?:-:\~\:.:~_:.;·_: -

tos anteriores d~ ampli,ficar ~ste l?c".!.s e,11,·~;~,r,~b1~;Y,'P.·~~L,sq11ii.,habían fracasado, 

~=,~:::.:::r~,~f.~:~~:Z0~;~lTih~]~J.;jf ~~rztJ:;~:":~~:: 
locus, que además p~esento Une tamafió dC:: rrri'grfi6~'io igual'al reportado (Elsik et al., 

2000), aunque en cua.lquier caso, también se requ'ériría secuenciar este fragmento 

para corroborarlo. 

49 



4.2 Diversidad genética frecuencias alélicas y hete-

rocigosis esperada 

Para todos los loci evaluados en este estudio se encontró el mismo patrón de un 

alelo muy común (f>0.5) y varios alelos menos comunes hasta los raros que apare

cieron en sólo un individuo. Las frecuencias alélicas de adultos,yjuveniles fueron 
·.· - .. ,.,·.,.~_-··";. .-'.~<·· ·:'.'-.~~: .... ·:~_::>;' -:~~~':.. - ~/.' -:-

significativamente diferentes para los loci PtTX3013 y para RF'SJ4t)~(p:¿O.OS); y no 

hubo diferencias significativ~s para PtTX2 l 23. Cabe notar qU{~~te,~lÚ~o,loc~s 
presentó alelos alternativos en una .frecuencia súmamente,b~ja.U~\~:&~('.;~~ifC:i~a I~ 

, . : .... ·:~::-;;_:~1»·-~:,, .... ';:'~:·".:--·::.~---. - " 

probabilidad de ser pasados a la siguiente generación si eÍ a'parg~riÍÍ~nto'nÓ.fuera al 

~::~mbrione• pre<en<~on alelo< no en<On<rodo< en lo< aduÍ<o< ¡~¡~l !~J,~PtTX3013, 
lo cual es evidencia clara de entrentrecruzamiento. En part;c~l~~l!~1~Í~cl~125 pb 

· tuvo una frecuencia 5 veces mayor en los embriones que en i~s''~d~:~i()'~f,.~~u~I su~ 
guiere un muestreo insuficiente en los adultos y por lo,:tanto, n~_~:g r~~éj§toda la 

variación genética de la población, porque en efecto,' l~ rx'~~J~~~i'i~ ·;;t;m-;;a;;· el~ la 

poza de polen son heterogéneas y sólo unos pocos árbol~~~~{~·~~:~~iu'~~ónadcires 

~~É.;j~~:~~~~~¡~i1;i:~¡i~i~!!,lilf (f llliE 
. muysimilares_entreladultosyembriones;;sólo que Ia:.distribución~del alelo de 123 

pb, mu:sfra.dtie ~·¡~¿traZ'~o~6s"f6s •. ~nvld~d~os:~~~·l:to~··~~epr~sentar~n .• esé alelo eran 

het;eró~igos.-~·h ;:~~·~'%J;;ó~~s:"n1~~h~~ i~~it'ici~~s·~;an~horT16~i~o~ para ese alelo . 
. •' ·. '.: ·~".'. ·_·, '<. ·, ' . ' .. . . . ' 

Aunque también, observando las frecuencias alélicas d~l polen y .los óvulos para 
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este locus, se ve claramente que son casi intermed.ias. En el caso de los óvulos, 

es claro, ya que todos los árboles.madre eran heterÓgicos·para este locus; Pero las 

frecuencias casi intermediáS. ~ara el polen. ilos :puede s~gerir que en su mayoría los 
• .. -r'. •· ' e • ' 

donadores de polen eran heterÓ<:ig'os:'/o~~fd'~~ahclcid ~xceso ele heterÓgicos signifi- . 
. . . '.:•,'>'' .. ,.·· :1:;:.: .. ' .... ,, .>.• ... '. 

cativo encontrado para este locl1~.% )', :g.· .,. ' e· :,, ·' . 

Las diferencias entre las f~ecuen:ilf~0J1~f t~~~jf.~~E~tdW1ifü%s.~f+f~.í~?':d~}~:id~. Y el 

hecho de que las frecuencias alélicas'd~l'.pólen¡!ntr,é fámilias;iresultaron heterogé- · 
,. -/~~\··.:,,:;~\'.:~::-_·:,;}::·(·,.{>~?."?;:~-:~:;;:-.~t.{~~- -f~-~::/;:· '.-·~p:.{: ::;}"'.~\:~.:ti~~-~-:··.:~·'.r~-~: '~-» ::·:- · --

neas, sugiere que el aparerimiento.:en'.P. 1fiaxilnárti1iezii 'no'esi'ál azar;Jo cual puede · · . :.·.. · __ :·~< :· :-~'.-., ,.~,,·,~\' · ~~;;::: .. · -~:i~:;.:-~ _;~~</:'.,~"ti¿_··~:~:~-> . :~-f __ ,:- -~~~:\<.::~~sv:: __ ,. __ : _, · :_·- :; ", 
generar estructuración dentro de lá pobláéic)ii~ por lo;ladisiribuicióni:le la variación 

genética sería también. heterogén~: (b)I~~ Y.~~;~. :;oq}).:··~~·:~et~\o~~~~i~ad de·, la 

poza de polen puede debe~seafacw~es biC>lógÍ66s lntdse~6sá~ icis iri~i~iéltios•o a 

factores extrínsecos. Tál es el caso de cÍifere'ncfas.en la ferifü~~g~~buÍin'a o selec-

ción de polen; factores' ecológicos, como la densidad de irÍdividUos (Dyei: y Sork, 

2001); o _factores ambientales como te~poradas desfav~rables qu~"af~~te~ ~)núme
ro efectivo de la pobla~iÓn (Dinnétz y Nilsson, 2002; EppersÓÜ,;t99o; Úa~ et al., 

2001; Muona, 1990). El ca;C> de los juveniles es particularmente.-notabl~.· ya que a 

pesar de tener dos loci en equilibrio, las frecuencias alélicas que p;~sé~taro~ fueron 

muy distintas a la~ de los adultos. Además, casi no se enconti:ár()il individuos con 
r: ,.-;; , 

alelos altemativ'c>s al alelo más ~omún, a pesar de que estc:is.'~Ieibs ,~~ pr~senta'ran 
-', . ' - ,; . -. - -, - ' . . •, .-,·- .• · "·.·--:·'(_ <-;:_::.-··<, ~--/.,: .. ", -. ;~; - -·. 

en los adultos en frecuenéiás. más o. ~e nos. altas: P{,r lc) q~e ~~; r:~~~e d~t~ctar que 

existe una variación temporal en la tasa de entrecruiamiehíiJ'cie'lí(pé>~iabiÓn y en la 

fertilidad de los individuos, pbsiblemente debida ~ ia&idi~f ~~~~y~t~les,'-~orno in

cendios, que pudieronlimitar el número de individos rep'rc)ct.~cúv~s entre los padres 

de la generación de juveniles que muestreamos (Ledig e:t ~ii.1999). 
La diversidad genética, expresada como la heterocigosis esperada, es comparable al 
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contenido de información polimórfica (PIC). y es en promedio menor a la del resto 

de los pinos para microsatélites. aunque presentó uria variación amplia. dependienta 

del locus. Por ejemplo. para el caso de los locicaracterizados para P. taeda (Elsik 

et al.. 2000). el PIC dellócus PtTXÍt23 d~'P. i1Ía.'timarriiiizii fue de 0.073, con 3 
-· .~-· .. ';l_'.;¿,:.·> l:~;' ,":.e_',·. C,::!·,~-' ,~- \ .. ,.' ._;.:_:_.• 

. alelos, mie~tras qu~ pa~a P.:raecfa"es'd.~0.49ÍÍ3•~º~.5'a1elds.•.pilJ:~ellocus PtTX3013 • 

. P.. miLri n;~ ~r:;ie~Ú~ ;~.~o. ~·~;;,~I~~d;~:g'·i~1~~ti7:t·~.1f 1f .s;{~-"~~f~-~i:;';~.e O. 1840. con 4 ale-

los. :EJ PICparael•loéús:RPS34b'fue de.OA3."y'el promedio global fue de 0.257, 
-._ · .' ·-.-:: ·. ; ~ -~:.· _<.:<\ :\~--~ .. ::.~y_ .. ·:;~~~-~:·::.: ~r~-;._--\<:-~ .. :-::;~~~-<-;·),¡'.~·;:~~·,_:_g/~~-/--~Z-:b.-.}:/.;.:.-'.:);:~::s~ :-~~:'·> ·1 ... >.- ... ·:_. .. 
lo cual es rrienmqúé IO)'éportado parii'otr(>s pinos usando rriicrosatélites (tabla 4.1 ). 

- ·- ·,,'>- .: '·· >-':'· -· '.":>~-:::·.;~.,-.<:~'- :7~"'.'/>,7 :~;;;'¡ .,_,~:;.-·~ ~.-: 

. Sin embargo. cabe'!láce¡' notar: que'.muC:hos de IOs 'estudfosCie genética de poblacio-
, - -<· " ' ' "" - " ,. ·'< ., . • •. • ~···"· . . . . .;,_~ -. '· .-· • ,_. 

nés para·;1:i~ta~u~~~ciJ.írii'Cr~~a¡~¡!t5f·; s~'hii~ Ú~vado a c:{bo utilizando iniciadores 

desarrolÍad~s espécíficamellte.~ará'Iii'especie; por Jóque no existe el inconveniente 
'-::_:;:· :>J. ~·,,::; ,. 

introducido al usar únicamente aql.leii~s loci que se lograron amplificar satisfactoria-

mente, y que pÚede représentar.ul1a,fracción ~uy pequeña de la diversidad genética 
- • • • , - -· -·. • •• ·, ;.;.,.; "· ·.-. -. • -~ • - • • - •• • • c. • • • - - - ':; ·.' '· 

en tÓdo el g6nollla (Uári etM .• :'2001; Williams ét al., 2000): Eii'ei-~a~~ d~. P. ma."ti-
,·- • --_-.•>. ~..:~.,' :-:,.,;;;:-·.;:·-! ,:,-.,~·~ •:•; .. • ' ·.~:: ·:--.:;,' .. ~;·'.·,-n ),/:;.--·~-:·-··~:·, -.;·~·~---·. :>,': -. 

martine::.ii. sólo pudirnós_ amplificar satisfactoriamente 3 Ioci 'd~.1_4/ lo,clláFno nos 

permite siquiera cónoc¿; ;;P;s:rc~~tajé de loci. polirnórfl~¿~-,~~)1a·;~s¿~~,i~~'ni.•hacer 
;• < '_,: ;.'?/'.:" ~·t·/r • ~~~::~':: .-.:.~.:".;~; ·,: ;.:/.';' .. : :,:•:; ' .. '.:.~: '.;·•.'._::•:~ •:•;<-:,:.: .. ~.~~}~:·:.-\~~'~':({:~9, .;':<;;.'.;:~::··.~;.::?~,·~':.;~~::-'.»> ;.~:···.:·"· • • ·:.:' 

una selección adecu.ada ~e los loci' más polimórficos para; los·.~sti~ad~s ~e.• tas:a de 

,:_',---~ .:. ·;,-.:.--;: 

2002). Este bajip¿Hm~rfiii-nd~afubi~~ puede deberse a la presendade alelos nulos, 

que ocurre i:uando hay und mutac.iÓn en el ADN en la secuencia complementaria a 
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uno o los dos iniciadores y no permite la amplificación de una de las secuencias del 

rnicrosatélite (Williarns et al.. '.?.000). Algunos alelos nulos han sido.detectados para 

Pi1111s raeda. del cuál se derivaron los iniciadores pára el lo~us PtTX2 l 23 (Williarns . . . .. '.- ., ; ... -. ·''···· •,, 

et al.. '.?.OOO:Elsik et al.; 2000); Sirie~bargo. la s_?1'tí~_ió~a~~ie~p~~~lernaseria lograr 
' ' . , _.. >-. . _'.;·\ _::: . . ' - ·1:,.,i_:. ·:· :-··.;, ·-::.·-; ;·::.··:~ft'~~'.·~--~-~;\:~~\f~_ .. J;\~ -~'/~:~··.'~::~ ;':;- ~·· -

amplificar mayor número de loci.paraélegir ¡iq~éllósC()nnivél,.de polimorfismo que 

sea .informativo (Echt ~tal.; 1996{,';;' • .. ·- .. ;·;,;;···"A··••.,.~;~ [1titY : .. 

:~:~:::::::::::·::::::~;~~~l~ilf li~lií~i=::: 
se ve en la tabla 4.1. P. nuáimarriiiezii:tiene, nivelés'.éle ;vanáci~n ~enética bajos 

utilizando isoenzirnas. cerca~.()s•; .. 1~{r~~6R~dg~.@rt:i_'t§·J~~·~¡_h~~'.~~.?t~opiCa1es·y 
endémicos de México (P.:~zeBf!í~s~~i/'~;1iiu;icd?~-['f¡ (a~~·~#e,1f ~'p(11c~d;za), pero 

todas estas especies ·présélltan ll*a heterocigosis' obse~ada niérior.a la esperada y 

por lo tanto exceso :de.~o;ó¿¡;~~~. 'E~ I~ caso de P.. ~tdu~a\ ¡,_·~eh~ata, los valores 
<- ~,-. \ 

se acercan a los de! ei:iuilibrio; corno en P. maximartinezii: ya que los dos valores 
-~·<:_ ·:.¿_- ., 

de heterocigosis rio difieren significativamente, y según los dat¿'s'. reportados para 

isoenzirnas. no .se e11c'ci'~tr<) exceso de hornócigos significativo e~ ~~chos de los loci 

analizados (Ledig''~t~L. 1999). Además, cabe.hacer notar, q~6JiiaP. cÍausa y P. 

densata. se obtuv()'. el' promedio de heterocigosis a partir cie:9 pc;bla~iones, y por 

lo tanto.·la:'prc?babiHdad de encontrar mayor variación es mayor ~u~·si se torna en 

cuerita unas'~1~'po~Íación. 
' ,·. 

A.hora. a i:>lirtir IC>s,.d~tos •obtenidos. de rnicrosaté!ites ·nucleares, se pueC!e ver que 

P. 111aximartl11eziitlene niveles de variación genética rnayoresa Íos de otros pinos 

mexicanos. ~o;no lo son P. pse11dostrob11s, P. montewmae y P. lletso11Ú; aunque me

nores a los' de P. taeda y P. pi11aster. Sin embargo, es el único que presenta mayores 
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valores de heterocigosis observada que esperada, y exceso de het~tócigos en al me

nos un locus. Considerando estos datos. en que la rnayodactelas e~~~~ies presentan 
- -· (:. - - - ·-:::_,- - .. -·--- _., ··,~~ --,-- :~'. -- ,. -

cierto grado de exceso de homÓcigosyia end6galTii:i pfe.ce sér.común, elcaso de P. 

::::~~'."::1:,I::~,~::::~l!'121ifo~~1~:~i~~~i~*,]f ~'.~:::~ 
-:· -.-' ·-·-· .,,.,._ ··---.··>· <'· __ ,:' __ · :-:._._·-.:· ."'.,-.,._·.,~----- .. ,~~ 7,.:0; ... _~l?·:'.~s·,.,:::,:-,~"'-;~·~:::;/'.·.·- .. -·:--

senta una v~ación genética ill1portante; y lllªY()rc¡l1~()~r:is,~~~~i;e~ ~ás'¡iburidantes 

:.~::,::~~::d:J.::::'f r~:1:::~:,:~~f ;f~~!f[~;~¡1~trt~::~';~ 
nos, yaqueexiste;1 m~~ores niveles de heteroC:igotgfq¿~ 16'·~i~~rhCi6, lo que supone 

que esta ú~;C:~ !'Obl~ii'ón no es tan prop~ns:l'a.~~¡~~ ~~;dcfd~,d~ ~ariación genética 

debido~ lo~ ~rectos de la endogamih y:la cierivh"'~é~i~~l;:sin6 que al contrario, es 

capa~ de mantener alta diéha variación (Keiley•y ~hll~r. 2002). 

54 

- - - - - - - -
----·-·~-,..-..,. ... " .. ~--~-::-:=::'."':-"--====-==-~~=~ 



Tabla 4.1: Valores de He y H 0 para distintas especies de pinos, usando isoenzimas 

y/o microsatélites 

Especie Ho He Poblaciones Marcador Referencia 

P. r::.edowskii 0.162 0.219 9 isoenzimas (Delgado et al., 1999) 

P. muricata 0.253 0.346 3 isoenzimas (Molina-Freaner et al., 200 l) 

P. /agunae 0.188 0.386 4 isoenzimas (Molina-Freaner et al., 2001) 

P. pinceana 0.216 0.374 5 isoenzimas (Molina-Freaner et al., 2001) 

P. clausa 0.129 0.132 9 isoenzimas (Parker et al., 2001) 

P. densata 0.171 0.190 9 isoenzimas (Yu et al., 2000) 

P. mal:imartine::.ii 0.110 0.122 1 isoenzimas (Ledig et al., 1999) 

P. taeda 0.5258 0.610 6 nSSRs (Williams et al.. 2000) 

P. pinaster 0.645 0.832 23 nSSRs (Mariette et al.. 2001) 

P. pseudostrobus 0.206 0.256 3 nSSRs (Delgado. ~002) 

P. 1nonte:.1unae 0.222 0.273 5 nSSRs (Delgado. 2002) 

P. nelsonii 0.0709 0.073 9 nSSRs (Rentería-Alcántara, 2002) 

P. 1'UL"íbnartinezii 0.3223 0.269 l nSSRs este estudio 

4.3 Hardy-Weinberg e índice de fijación 

La prueba de equilibrio Hardy-\Veinberg, la de exceso de heterócigos y los índices 

de fijación dan resultados muy interesantes. El locus PtTX2123 está en des~.quili

brio para todos los grupos de edad y presentó un exceso de homócigos y un índice 

de fijación positivo .. ·El·. locus PtTX3d 13 está e~ des~quilibrio Parª: lo~·~'lllbrion~s. 
pero en equilibrio para los juveniles y adultos; .el índice de fijaciÓ~ para los em-
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briones fue positivo. para los juveniles fue de O y para los adultos negativo, lo que 

muestra una clara disminución de. la hoinocigocis, ·éomo la detectáda en Pinus leu

codermis (Morgánte ét aL, • 1991 ). Est~. result~cl~ e~ de gran relevancia ya que puede 

sig~ificar lá prese~cia de sél~cciÓ~ c¿ntra honiócigos debido a ~a depresión por en-

. dogami~. Sin embargo. rio ~ub6. un excesod~.h~térócigos 'sig~ificativo para los 
. . - -. . . . . ' . . . '' . '-' 

adultos y los índices de fij~ción t~nfo parajuvéniies cóin"o paiail'.dúltos estan den-
• . :.: . ,·, ' ,. '·· .. . . . '· •.·, .,<· !,•,,'·e·.·.« .··-

. no son con'cluyentes. En el caso del locus RPS34b. el ex~és<J de)iéterócigos pa-
-.~ ~.- ''"" ·: <~ .:, -. 

ra los adultos fue significativo, y el índice & fijaeión pre;ent:l una reducción entre 
• • . - -- , '• ' ·',"' '. - •.. ·"'.i_,.- .• 

- : .--- ·. __ ' ., ·:- - _;::·:·_ "•'.)" _. ,;,·:: .. ''•,.' ·---~·-·:~.·--·.'_.---~:·· ,-~,._;: __ -:~·-:-~---<:· .. ·.,--:~"-'-i'"->'·::·~::--.· ,-,·• 
embriones. juveniíes. y adultos, como se ésperiiríá-,en: presen~iá(Cle:;depresiórí' por 

_,,._. ,\~,-- ' - -¡-- ,··,< /V ' O •;.:;t, >;-,•- ,. •.:;: ,. ',' ,, »::•.:- ~';• (.:>_:. 

endogamia. (Ritland, l 990). En 'gerieral;·pará: los tres;loci; '.fo:teridénciii: fue de dis-. 
' ';<;::: .... , -·. · .. ' :;<, ._,·.- ··-= :·::.-;.<~ .-,,,,,,_, ;.:<~.·-__,, »;'<-1"'-::.~:-::-t.;~ ,;-,,::~ ··. --·.'-''"'•:"'~···,., . - .·" 

miriución del Íiidice'é!é' fi}ación ( F) entre'embribnes':y 'ad1.Üfos;-in~lusó'.para el lócus 

~I~i~~;f litlf lif f iti~~;1~5~~:~~!ilt~~··· 
nes aisladas.y peq~eñ~~. p~e~ent~nari menor depresión por endog'a~iá~y\.h1e;n~~ tasa 

. ._, ("': - . - . - . . ,_ . ,_•.-:· .·:.?.f¡::_ ... -;~,t~;.~··; ;_:: ; 
de entrecruZamiento é¡lle los pinos de poblaciones grandes y extensamel1ie distribuí-

-:.:. -,< _·: .'.:;. .: :_ ~ . . <~: ; ... -.:;_'./';~.f~-~~;>··:~ú;;.:~ -~;~<i-~-~-:·_~/t:":< ><.· . , 
das, como es el caso de Pi1111s syfrestris (Kiirkktiinen etaL; 19,96);·sin,:embargo, un 

estudio realizad~ p~a, Pinus patllla (Williams et al., 1999), -~~~\?~~:gbfi n;~~tropi
cal como Pinus maximartinezii, mostró que posee ünil czg¡)~~~~~i~h ·~imilar a la 

• •', • • ' ' • : ,. -_,_· .. "".:~';,¡•,, •/:~ r .:.;:_ :-;: ,-, • '• 

de pinos con distribuciones amplias y continuás el1''ioha;''iriá~t~¡inpladas, y que la 

reducción de la carga genética debido al purgaÍniento:~ri i.ina población reducida, 

no es suficiente para eliminar las causas de la· depresión por.endogamia (Williams 

et al., 1999), ya que el purgamiento generalmente es efectivo en condiciones muy 
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particulares, como cuando la endogamiaocurre gradualmente y el coeficiente de 
. . . ,. . 

selección contra .Jos alelos deletéreos es alto, y. no funciona. cuando· los alelos son 
-".( 

úriicament~. parciahnénte.·del.eiéreos (Kell~y y;,waner>2002). ,Porlo.•tanto, Pinus 

. ~~~J~~li~f Jf l lli~f~l:f~~~íll!l~1~~~~;~~~;: 
. mecanis;riospar~·reducirel número de progenie pr~dl!ctó de autofertilización. Otro 

aspe~t() n~tá~:~:_¡¡¿~<I~ :~resencia de embriones de~rád~~t~ ~~ casi todos los conos. 

Las semm~s'X~~~ntcimente estaban llenas, pero ál.abÁ·;l·~~'.~ferTll:>rión en su interior 
.< ... ·: · :_.. · ··:::·::::.:: ~Y~> . -; · -< ; :~~;::~~-'.·::· ~~}:_:;-<~,;~lZ{:;."~;_:~.~~~.:; ·::~:.: .. ·- -:-.:, . . . . . 

estaba completamente deshecho. Esto puedelnteipretarse también'como evidencia 

de depresión por endogamia que actúa én ima et~~~\~~·pi~ifié:'~ del desaÍToÚo, c~mo 
.·· . . . . - '. ~ i<-· -- .:·:\'.-:<--i~:;::<- ~~;;ir:.: :;,:;~<:-' ,_;'.~::;;\, .;~~·)< :·.-:;~:-- r-:,>. , ·.;;>·· 

ya has.ido reportado para Pinus taeda (Williamsei: aC200l), yconiot>iii¡e·para un 

• estudio más minucioso de los genes de viabilidad presentes en el genoma de esta 

especie y en que etapa del desarrollo actúan. 

4.4 Sistema de apareamiento 

La tasa de entrecurzamiento fue alta como la esperada para los pinos; aunque pre

sentó cierta variación entre familias, lo cual se ha reportado en rr;Ücll~~ otia~ espe

cies arbóreas sin mecanismos de autoincompatibilidad desan:¿11d!:Ios;·.como Pitius 
··,, ~·;Y ::;, ·J~ , 

densijlora (0.777-1),Pinus leucodermis (0.765-0.947)';Pin~l~)incixi¡.,ja~rinezii con 
- - - .. _ -,, 'e;-~----··-""'" -,__~:::-,o'.·--·-·--··.·-- --

isoenzimas (0.42-1 ), Pi1111s sylvestris (0.6-1.2), fleÚcre~eI6;~0F~;?riz (0.478-0.676) 

y Tlmja plicata (0.173-1.257) (O'Connell et al.0·~00l;'~id~~e~~hihelli y Kamaljit, 

2000; Ktirkktiinen et al., 1996; Ledig et al., 1999; Morgante et al., .1991; Lian et al., 
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2001 ). La variación en las tasas de entrecruzamiento puede explicarse por varios fac

tores. entre los que se incluyen factores ecológicos que tienen que ver con la distribu

ción espácial de las plantas, condiciories meteorológicas ~~e· perrilit~ la dispersión 
' _. - -... ,, ..... ·. - - ,.,,-\' ···. . ·' .· .·,· . . 

del polen. y también de factores biológi~osY~~fu~ 1:i·difore~¡:i&~ri'\a)~rtÚidad (Ep

person; 1990; Muona,.1990; Lian et al.,:2oOI):,:sin'e~6~io •• los·e~timados de tasa 
. .: ,_ . _ _ _ ._ . . . _- .-'. ~: . :7 '.:--_ .. _ ·-. :~·-- ~::.~-'.: "'.:'·;,:.{:··. :.A':F. ~¡'i.~,_.:-_:; i.;. -. .--____ . --. , 

de entrecruzamiento mÚlti!Ócus. pued~n estaf,.sesgado~'<l:bidcí'aulla distribución no 

:::~:B,:~:~~~n~~~~~~:1~g~1%t~!~t:~:::~~:::~~:: 
distinguir muy bien los'eventos de eritrecruzáíniento;;ni'la.identidad por descenden-

·- ·. ,.- '- '·. ·· ,. "::: · .. ___ ,. "<.;z;<--· • · ·· · .,., · ., ' : 

cia delos alel<:Ís (R.euF~h.J:ádqÜ).}E~f~!{~t~r~g~~eid~d de la poza de polen influye 

también. en ta ~~ti~~¿~¿:rid'~<;;\{~~~~~~\~·¡~'iis 1~a.-cimartinezii indica que, en suma

yor parte, lo~ e~bíioii~~ sgn herr{ían?~ col11~letós y nos hace pensar que únicamente 

unos pocos ~bbl~s'adtuaron. col11o d'anadores de polen (Lian et al.,·. 200 l; Neff et 

al.. 2000). Esto también puededebe-rseaun error de muestreo, porque las semillas 

provenían únicamente de un cono por árbol, y en otros estudios se ha observado que 

los conos en distintas posiciones en fa c~p~ efe un árbol pueden s~i~6iinizados con . . - . . ' . . ' ' ~ ~' ·,"·· 

mayor probabilidad por árboles ubicad¿)s'ei{ei{a dirección •. por h:i' que quizá otros 

conos del mismo árbol podrían haber sido polini~:ldos poi-;otro~·~~~l~~ (Neff et al., 

2000: Lian et al., 2001; Muo na. 1990). En.cu~nt~;al~~fi!U~do, d~at~é~m~~hiO entre 

::::::~:::::.::.::::·~::::·::l~Jri!¡~~~i,F~~~~~:tf f~:º~:::: 
,, -· ·.:~ "'?~ ;".: ·; ·;~:·> ·> 

ser que no se haya detectado el :ipareámiel1to '~~Í:rejparleÚies (RÚland, 2002). No 
_,, .,, ; ~:;> -, f: ·~- ,:··--.._' ' 

obstantes, algunos autores haI1 señalad~;qÍ.ie l;'diferen~ia;.tm - t,. no es un buen 
1,. ' <·· ·',::' . 

indicador de endogamia biparental (Frances~hlneUi y Kamaljit, 2000). El aparea-
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miento entre parientes no detectado. y la heterogeneidad de las frecuencias alélicas 

pueden haber contribuido a obtener índices de fijación en los embriones mayores a 

los esperados dada la tasa de entrecruzamiento. al existir identidad por desendencia 

no debida a la autofertilización. 

4.5 Desequilibrio de ligamiento 

El desequilibrio <le ligamiento ocurre cuando distintos loci están estadísticamente 

asociados. lo cual puede deberse a selección epistática, poblaciones pequeñas, altas 

tasas de autofertilización y migración (Hastings. l 990)>)~n ,e(~aso de P. maximar-
,-,.r: ~ 

tine::.ii, sólo se encontró desequilibrio de ligamiento slg¡;:ifi2aÚyo' para dos de seis 

::~.::: ~:'.::~:~.;f;::~;~:;~~t :.;:1t7~~lill~1~{1t;:~::: .7: 
deberse a dos aspectos:: i). a uri e~!cto de ~carreamient~,· de estos. l~ci neutrales, que 

posibleme_nte•_se;e~~H.r:\r~H:I!{f~~:~~:A:'.~~~fR~\~'.s~t~t@t~i~~l~~~i~:~~'.1~E~nte'. este esta-
dío del ciclo de vida en'particú!ar; y' ii) a;'qúé;el:petji.ieño tamaño poblacional de P. 

111axi111arrine;_~i.~<2_·~g?.;Xb~~~s{$,~txr~}1{~~~~~:<~~(~~fcf~i~i~f~f6·~~~JJ;•_1~. heterogenei-

dad de la poza de polen y·cmveles_,vanables'.de entrecruzamiento, pudieron generar 
; ~ '. · ~/~;,: ;· · .. 0:·_ -~~:\-·:·~·-·._ -'.~:\'- ::-~-~ 1.r~{~::~-~{5;¡,.~-~~\'X>~:ii~? ~:~tttf{~~- ~!(;~--:-:~~r:-::; !;:_r:}::~:~~Y~\'.:;~.~~~-··T::_:-~-~ -. ---

una asociación estádístié:á eí:úre é'sh::is:élós'~JÓÍ:i •eri lós'émbrionés (Hastings, 1990). 
. . . -· ·.: ;.·. . ;,_':,~; ... :.> .. -.: .. ~·;~{.1 .: ,~~.;;_;~'.7!~S5~'~,,.' ~~;~~::<· :~:I~~>;2~~;c:-:~~;~'.> ::~;;.:~ ~;~~ .·t;fl~!:::.~-T~.i>J<·~;.:::?:.-; _: 

Cabe hacer notár tjue los dos JócVé¡ué'{i-ésult'ifron:én:désequilib'rio de ligamiento en 

los embriones; fueron U'q~e11oi::'IJ~;ri~Ji~n'~~nían ~ás,poiir:i~ifls~o.ya·que el lo-
, . :- .> :·.-:.. : ·<:. -~·.;.2·.~::; =~-~\:;::~.:~~~:t:<~~.F:~3;~)\'c -~~-~:,<:~\-_- -->." - .-- .: .. :::·.> ·:; .. ~::~~:-~-::l}_~;,:;~--~-~.· .. :_,~: ->··.:.. < ._ . :. 

cus PtTX2 l 23 ftie inóriomórficé> para ~este grupo de' edad;·; lo".ciu~! pudo-?nfluir en · · 

.- los estimados. y dar resuJtádos erróneos; sin embargo, el yalÓ~d¡;p bbieriido para 
._ .. , -·:?: , .": .- ....... ~,- ,• 

los l_oci RPS34b y PtTX3013 ;ltamente significativos (p;:: O.Q); pÓ~· lo"ciu~ ·~o puede . -. ~ 

descartarse un desequilibrio de ligamiento real. 
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Para poder obtener un estimado más confiable de Ja presencia de desquilibrio de 

ligamiento en los embriones de Pinus ma:dmartinezii.' sería necesario utilizar más 

loci en Jos análisi~; y con un mayor nivel de polimorfismo. 

60 



/ 

Capítulo 5 

CONCLUSIONES 

• Contrario a lo que se esperaba, P. maximartine::;ii presenta variación genética 

(heterocigosis esperada) intermedia, menor a la de ·pinos ~on amplia distribu

ción, pero mayor a la de otros pinos mexicanos con distrlbúción restingida y 
.- .. ,.,_· -.,, . ' 

fragmentada. La heterocigosis observada es mayóral~e~perada p~a dos loci, 
. ' . ~ - ' .. ,, ,_ - •.' . .. ·_ 

resultado distinto a lo reponado anterÍorn;é'nt~:p~¡t'Qirc)~'.pinos, en donde las 
' . . -- . ;,-~. ~- . :•:"". -~~·;:_,:, . ~::-;~_-: ~~ -~'\' ' : .. . 

poblaciones se encuentran en equilibri~ H:a'rct.Y.;\\'~inberg o presentan exceso 
~:-~-. ·>r: .. ·:~ .- .;·,-

de homócigos. .;_ .. ~: ::,:/'- =-V~i~- __ , 
':<~;:~.'- -~-~-.'.~-~~" ~(<·' ,· >,.:~·-_ .:;~~~~;' ·--

• El sistema de apareamierito es:sirriilar'al:deFprc:imedici de Jos pinos, aunque 

variable, sin embargó, la disiili~,~~i~~ ·~~ 1~'~ índices el~ fij~ción en los adultos 

y la presencia de ex~es~:"d~:h~~er~~~i~s·sign.ifica:i~6'~~·~n}ocus, sugiere la 
, ,y- 1 r;;~> -~ ;_.\L: ,;~."-.'~-~ <·~· 

presencia de depreslªn por endogamia. Dicha depresión p~{endogamia (de-
~." -~- 1 - - ·:..· • ., ·- ·.,: 

bid a en parte·'¡¡' la cru:g~ genética) y niveles de varili:eióri lienética imponantes. 
''- .·'<· 'c. -;:- . . -' .,. · •. ·,, .. --,-.• ,.,e_·, . . ,., '.. ,,~ ·--; ~ 

son un indicador de que esta especie no está empobrecida genéticamente y 
_, -- •• -" •. . '. - , ___ j -·- ·-:.- .•. ·• ·• 

que p~esenta..n'~drini~mos para mantener di~h~~~~~c!Ón .. 
·- ;:~-~~?-~ :•\'o_:-, • ' 

• La poza de pólen heterogénea y la alt~ cbrrelaciÓn~ de paternidad indican 
. ' - : ~' , ,' " 

que los apareamientos en esta ekpe-~ie rlo 8c\.iri-'énal azar y que podría estarse 

dando subesi~ci:~raclón denir'c>á~ lli'·~~%1'ie:~dii: 

• El desequilibrio de ligamientono i~dii: la posible presencia de un cuello de 

botella reciente. ya que no fue generalizado en todos los estadíos de vida. 
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Lo mismo puede inferirse a partir de los niveles de variación genética y de 

heterocigosis observada. 

Los anteriores datos genéticos y de sistema de apareamiento indican que P. maxi

martine:ii no está perdiendo variación genética. por lo que una estrategia de conser

vación adecuada sería garantizar I; persisténci~ d~ la población actual protegiendo 

. toda su ár~a cie distribución. ~demás1i1*~.di~()~ide~()g~áfi¿os (López~Mata. com. 
·-.,., ~ ; :~.-.·. ; ,,_-... 

pers.) y la regeneración' vista en.el cafüpo)n'~i~arl'cíu~la pohiación está creciendo y 

:::~;::;:.;::I~::~:2~~;¡~t~~iz~J~f~~i~:1~1Et::::::: 
y maximizar.entonces el núméro dé genotipos diferentes colectados. para evitar así 

" "• " ' • • '• ,. e ; ' '• ,• • •', '• • - • • • "' •'' - ,- ·, • • ' ;i •,; e-;··~-~ ',_ .. , ' • • " 

que en un futuro existri endogamia entre Íos 'ir1dividÚ:Os en los viveros y que la de:. 

presión por eridogamiaactúe de manera m'uyintensa sobre un tamaño de muestra 

pequeño. 
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Apéndice A 

Detalles de los métodos 

Iniciadores para loci de microsatélites nucleares pro
bados en Pinus 1naximartinezii 

Locus 1 No. tic acceso 1 Amplificación 1 Referencias 

RPSIS PSU60244 Sí (Echt et al.. 1996; Echt et al.. 1999) 
RPS25b PSU60245 No (Echtet~ .• 1996;Echt~~ .• 1999) 
RPS39 PSU60247 No (Echt et al.. 1996; Echt et al.. 1999) 

RPS34b PSU60246 Sí (Echt et al.. 1996; Echt et al.. 1999) 
RPS127 PSU60255 No (Echt et al.. 1996; Echt et al., 1999) 
RPS60 PSU60249 No (Echt et al.. 1996; Echt et al., 1999) 
RPS20 PSU60244 No (Echt et al.. 1996; Echt et al.. 1999) 
RPSlb PSU60239 No (Echt et al.. 1996; Echt et al.. 1999) 

PtTX3013 AF143966 Sí (Elsik et al., 2000) 
PtTX3019 AF143968 Sí (E1sik et al., 2000) 
PtTX3025 AF143970 Sí (E1sik et al., 2000) 

PR4.6 AF091371 Inconsistente (Karhu et al.. 2000) 
PtTX2123 AFl43960 Sí (Elsik et al.. 2000) 
RPSI 18b PSU60252 No (Echt et al.. 1996; Echt et al., 1999) 

Soluciones stock 

• Tris-HCI IM pH 8.0 PM=l21.l 

• EDTA (sal disódica dihidratada) 0.5 M pH 8.0 PM=372.2 

• NaCI 5M PM= 58.44 

• Ácido ascórbicolM PM=l76.l 

• DIECA lM PM=l71.3 

• Sulfato de amonio 20mM PM=l32.l 
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• Buffer Tris-KCI IOX pH 8.4 (200mM Tris-HCI y 500mM KCI) 

• Persulfato de amonio 10% 

• Fonnaldehído 37% (guardar en alícuotas de l.5ml para evitar la evaporación) 
/Al PORTANTE: Sustancia tóxica. evitar la inhalación. 

• Ácido acético 10% 

• Buffer TBE 1 OX (Tris-borato) pH 8.0 

Compuesto 1 Concentración 1 Cantidades para 1 Lt. 
Tris 0.89M 

Acido bórico (PM=6 l .8) 0.89M 
EDTA 0.02M 

Ajustar el pH con hidróxido de sodio (NaCI) 

• Acrilamida 40% (para 100 mi) 

Bis-acrilamida 
Acrilamida 38g 

108g 
55g 

40ml de EDTA 0.5M 

IMPORTANTE: las sol11ciones de acrilamida son sensibles a la luz y deben g11ardarse en 
frascos ambar y en refrigeración (4°C). Manéjese con c11idado, lllilizando g11antes, bata y 
mascarilla. La acrilamida sólida debe manejarse en una campana de humos y con mascari
lla protectora para ei•irar la inhalación, ya q11e es un compuesto neurotóxico y cancerígeno. 
También deben tomarse las mismas precauciones con roda la acrilamida sin polimeri<.ar. 
a11nque esté en sol11ció11. 

• Acrilamida 6%. UREA 7M (500 mi) 

Acrilamida 40% 75ml 
Urea 210g 

TBEJOX 50ml 

• Bind-Silane (prepárese al momento de usarse) 

Etanol absoluto 666 µI 
Bind.silane 2.5 µI 

Acido acético 10% 166 µl 

• Tiosulfato de Sodio (2g/I) 

• Buffer de corrida (desnaturalizante de dos frentes) 

NaOH IOmM 
Formamida 95% 

Azul de bromofenol 0.05% 
Xilencianol 0.05% 



Elaboración de geles de acrilamida 

1. Limpiar los vidrios con alcohol al 70% y con agua destilada. En caso de ser 
necesario. lavar con un detergente suave. Secar perfectamente 

2. Impregnar uno de los vidrios con la solución de Bind-silene, lo que permitirá 
que el gel de adhiera a dicho vidrio y no se despegue al teñir. Una vez seco ei 
cristal. enjuagar con agua caliente y aplicar 2ml de alcohol 96% y dejar secar, 

3. En el otro cristal aplicar una pequeña cantidad de Rain-X (productC)~qJee~ita 
el empañamiento de los cristales de los automóviles a base de silicón);' Dejar 
secar. enjuagar y esparcir etanol 96%. '.'·~~- ·:: ·~· 

.·.·.::~' '" 

4. Los vidrios se colocan uno sobre otros con las superficies:traiaciiishacia den
tro. colocando los separadores previamiente. Los vidriosse''~uj~tiín'col1pirizas 
de manera uniforme. , { >/ '~V.';·J g; .j ... · · 

5. Vaciar la mezcla de acrilamida para polimerizaci·ó~:cGld~~d~.'dé~u~ll() que~ 
den burbujas. Una vez terminado esto, se coloca 'el :'¡:>eine y.'se 'deja en una 
superficie plana por 1 hr. 

Acrilamida 6%, Urea 7M 60ml 
Persulfato de amonio 10% 180µ1 

TEMED 50 µ1 

NOTA: Es convenieme mamener en frío las sol11ciones mi/izadas para la mezi:la de gel de 
acrilamida, ya q11e las altas tempera/Liras aceleran la polimerización. 

Tinción con Nitrato de plata 

1. Desmontar los vidrios y lavar el gel en ácido acético 10% por 30 min. 

2. Lavar el gel por 1 min. con agua destilada y repetir dos veces 

3. Impregnar el gel con una solución de nitrato de plata por 30 min. La solución 
lleva 1 g de nitrato de plata, l.5 mi de formaldehído 37%.en un litro de agua 
destilada 

4. Lavar el gel en agua destilada por 1 O seg. 

5. Revelar el gel con la solución reveladora: 30g de Carbonato de sodio, 1 ml 
de Tiosulfato de sodio en solución (ver soluciones Stock) y 1.5 ml de formal
dehído 37% 



6. Baño de paro con ácido acético al 10% (puede reutilizarse la solución fijadora 
inicial). 

NOTA: El nirralo dé plma es tóxico y mancha la piel y la ropa, es necesario wi/iar guantes 
y bata para revelar los géles. .. 
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