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RESUMEN

Los bosques secos estan entre los ecosistemas mas amenaza-
dos del neotropico debido a la elevada tasa de conversion de es-
tos hdbitats naturales en tierras agricolas y asentamientos huma-
nos. Una de las preguntas que surgen al respecto es si la frag-
mentacion de los bosques secos conlleva a la pérdida de vari-
abilidad genética vegetal, especialmente en las formas arboreas.
Los pocos estudios realizados no muestran una tendencia clara
en este sentido. El objetivo del presente estudio fue estimar los
niveles de variabilidad y estructura genética de tres especies de
arboles asociadas a fragmentos de bosques deciduos y semide-
ciduos en Venezuela, Samanea saman, Guazuma ulmifolia y Hura
crepitans, y comprobar si la magnitud de la variabilidad gené-
tica intrapoblacional en estas especies responde a la dimension

espacial de dichos fragmentos. Se emplearon aloenzimas como
marcadores genéticos y se realizaron muestreos considerando
fragmentos con distintas superficies (120-4500km?). Las tres es-
pecies presentaron valores relativamente altos de variabilidad
aloenzimatica (S. saman: H,g,..= 0,234 £0,198; H,opiacion= 0,204
+0,047; G. ulmifolia: Hpecie= 0,296 £0,219; H,opiacion= 0,274
+0,034; H. crepitans: Hegpeeie= 0,292 0,230, H,opiacion= 0,257
+0,049) y baja estructura poblacional (S. saman: Gg= 0,082, G.
ulmifolia: Gg= 0,059; H. crepitans: Gg= 0,073). Estos resultados
se suman a la lista de casos de especies arboreas tropicales que,
a pesar de existir en un mosaico de parches de bosque aislados
entre si, mantienen niveles de variabilidad genética equivalentes
a los encontrados en extensiones continuas de bosque.

n su acepcion mas sim-

ple y general, los bos-

ques secos tropicales son
comunidades de plantas dominadas por
arboles y arbustos distribuidas en la re-
gion tropical, en las que ocurre una mar-
cada estacion seca de varios meses de
duracioén, en muchos casos con ausencia
total de precipitaciones (Bullock et al.,
1995). El atributo visual mas resaltante
de muchos de estos bosques, aunque no
de todos, es la condicion decidua de al
menos parte de la vegetacion lefiosa que
los constituye, que puede ir desde el 40
al 100% de los arboles y arbustos. Esta
formacion vegetal es considerablemente

importante a nivel mundial, ya que cons-
tituye el 42% de la vegetacion intertropi-
cal del planeta y 49% de la vegetacion
mesoamericana y del Caribe (Murphy y
Lugo, 1995). Este ecosistema estd consi-
derado entre los mas amenazados del pla-
neta por ocupar areas preferidas para el
desarrollo de asentamientos humanos y
todas las actividades de produccion aso-
ciadas a éstos (Murphy y Lugo, 1986,
1995; Maass, 1995; Gonzalez, 2003; San-
chez-Azofeifa et al., 2005; Miles et al.,
2006).

Los bosques secos del
norte de Suramérica no escapan de la con-
dicion de amenaza antes sefialada. En el

caso de Colombia, la superficie remanente
de bosques secos aun existentes es de me-
nos del 1% del territorio nacional (Ruiz
Linares y Fandifio Orozco, 2009), mientras
que para Venezuela la cifra es de menos
del 10% (Rodriguez et al., 2010). Estima-
ciones recientes publicadas en el Libro
Rojo de los Ecosistemas Terrestres de Ve-
nezuela) indican cifras alarmantes de pér-
dida de bosques secos en el territorio na-
cional (Rodriguez et al., 2010). Para el
caso de los bosques semideciduos, conta-
mos en la actualidad con cerca de
57000km? de superficie cubierta con esta
formacion vegetal, pero el 83% de estas
areas presentan intervenciones entre me-
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dias y altas. En los tltimos 22 afios ha
ocurrido una reduccion del 19% de la su-
perficie ocupada por estos bosques y la
proyeccion hecha para el 2040 es que, de
no cambiar el grado de impacto que estos
bosques estan sufriendo, ocurrird una re-
duccién muy severa de su distribucion. El
diagnostico presentado en el Libro Rojo
permitid concluir que se trata de un eco-
sistema ‘en peligro’. Para el caso de los
bosques deciduos, contamos en la actuali-
dad con apenas 29000km? de superficie
cubierta por este tipo de vegetacion, de los
cuales el 96% presenta algtn tipo de inter-
vencion; es decir, que practicamente no
quedan bosques pristinos de este tipo. En
los ultimos 22 afios ha ocurrido una re-
duccion del 40% de la superficie ocupada
por dichos bosques y la proyeccion para el
2040 es que, de no cambiar el grado de
impacto que estos bosques estan sufrien-
do, desapareceran completamente. En este
caso, el diagnoéstico realizado en el Libro
Rojo permitié concluir que se trata de un
ecosistema ‘en peligro critico’. A este es-
cenario se debe afadir que el actual siste-
ma de areas protegidas de Venezuela deja
por fuera una buena proporcion de los
bosques secos remanentes. En el caso de
los bosques semideciduos, solo el 20%
esta ubicado dentro de areas protegidas de
conservacion y 40% dentro de areas tipo
reservas forestales, mientras que en el
caso de los bosques deciduos, apenas el
6% estda dentro de ‘areas protegidas de
conservacion’ y 29% se encuentra en areas
denominadas ‘reservadas para uso futuro’
(Rodriguez et al., 2010).

Una de las consecuen-
cias negativas asociadas a la reduccion y
fragmentacion de habitats es la pérdida
de diversidad genética (Young et al.,
1996; Frankham et al., 2002; Frankham,
2003; Lowe et al., 2005; Keyghobadi,
2007). Al reducirse el habitat de una es-
pecie se reduce también la capacidad de
carga del area ocupada por dicho habitat,
y por tanto el tamafio poblacional efecti-
vo de la especie declina (Andren, 1994),
lo que trae como consecuencia una reduc-
cion de la diversidad de alelos contenidos
en la poblacion. Por su parte, la fragmen-
tacion de habitat reduce la conectividad
entre las distintas porciones que confor-
man un ecosistema particular, y si ese
aislamiento espacial entre fragmentos es
marcado, entonces el flujo genético entre
los parches remanentes de habitat puede
verse reducido o incluso anulado, con el
consecuente aislamiento poblacional 'y
pérdida de variabilidad genética por efec-
to de la deriva génica y la endogamia
(Fischer y Matthies, 1997; Couvet, 2002;
Keller y Waller, 2002; Frankham, 2003;
Oostermeijer et al., 2003; Hamrick, 2004;
pero ver Kramer et al., 2008).
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En teoria, los arboles
tropicales deberian ser particularmente
vulnerables a la fragmentacion de los
bosques debido a su baja densidad pobla-
cional, autoincompatibilidad genética y
elevadas tasas de entrecruzamiento
(Bawa, 1974; Frankie, 1976; Hamrick y
Murawski, 1990; Bullock, 1995). Existen
ejemplos, aunque no muy abundantes, de
especies arboreas asociadas a bosques
tropicales en las que se corroboran los
efectos genéticos arriba sefialados (Al-
drich et al., 1998; Dayanandan et al.,
1999; White et al., 1999; Aguirre-Plantier
et al., 2000; Collevatti et at., 2001; Fuchs
et al., 2003; Lowe et al., 2005; Farwig et
al., 2008); sin embargo, en un articulo de
Hamrick (2004) sobre la respuesta de los
arboles a los cambios ambientales globa-
les, se senala que muchas especies arbo-
reas en bosques son bastante resilientes a
los efectos adversos de la fragmentacion
debido a su longevidad, elevada diversi-
dad genética intrapoblacional y altos ni-
veles de flujo genético via polen, los cua-
les contrarrestan los efectos de la deriva
genética.

Para bosques secos tro-
picales existen relativamente pocos estu-
dios en los que se ha evaluado la diversi-
dad y estructura genética de arboles en el
contexto que representa el problema de la
fragmentacion de habitat. Gonzalez-As-
torga y Nufiez-Farfan (2001) encontraron
que, a pesar del paisaje fragmentado en
el que se encuentran las ultimas cuatro
poblaciones de Brongniartia vazquezii, un
arbusto endémico de los bosques secos de
Meéxico Central, no se evidencié pérdida
de riqueza alélica intrapoblacional ni es-
tructura genética significativa. Moreira et
al. (2009) reportaron que la fragmenta-
cion y alteracion del habitat han reducido
la magnitud de la variabilidad genética
total e intrapoblacional de Tabebuia
ochracea en la regidon centro-occidental
de Brasil; sin embargo, estos autores se-
fialan que un flujo genético substancial ha
contribuido a mantener niveles de diversi-
dad genética equivalentes entre poblacio-
nes en parches aislados de vegetacion y
aquellas establecidas en un continuum ve-
getal. Cascante et al. (2002) observaron
que la progenie derivada de individuos
aislados de Samanea saman en bosques
secos de Costa Rica mantuvo niveles de
variabilidad genética, produccion de se-
millas y vigor de las plantulas similares a
los observados en arboles presentes den-
tro del bosque. Un resultado similar fue
reportado por White et al. (2002) en el
caso de poblaciones de Swietenia humilis
establecidas en un mosaico de bosque al-
tamente fragmentado en Honduras, entre
las que se ha mantenido intercambio ge-
nético significativo sobre distancias de

mas de 4,5km. En resumen, los estudios
disponibles para bosques secos tropicales
resultan atn insuficientes para delinear
patrones generales de comportamiento en
cuanto a los efectos que la fragmentacion
de habitat tiene sobre la magnitud y dis-
tribucion de la diversidad genética en es-
pecies de arboles. Esta informacion es
necesaria para determinar la viabilidad a
largo plazo de las poblaciones de éarboles
presentes en los parches remanentes de
bosque seco en el neotropico y su valor
para programas de restauracion vegetal.

El objetivo central del
presente estudio fue estimar los niveles
de variabilidad y estructura genética de
tres especies de arboles asociadas a frag-
mentos de bosques deciduos y semideci-
duos en Venezuecla, Samanea saman,
Guazuma ulmifolia y Hura crepitans, y
comprobar si la magnitud de la variabili-
dad genética intrapoblacional en estas es-
pecies responde a la dimension espacial
de dichos fragmentos. Ni éstas ni otras
especies arboreas representativas de los
bosques secos de Venezuela han sido eva-
luadas en relacion a su genética poblacio-
nal en el pais. Estas especies, por su ele-
vada abundancia, presencia en multiples
fragmentos de bosques secos y por po-
seer el sistema reproductivo predominante
de muchos arboles de los bosques tropi-
cales (fertilizacion cruzada, ver Materia-
les y métodos), constituyen modelos de
estudio adecuados para evaluar los efec-
tos de la fragmentacion de habitat sobre
la magnitud y distribucion de la diversi-
dad genética en la vegetacion arborea
asociada a bosques secos en Venezuela.
Valores bajos de diversidad genética para
las especies examinadas, al menos en los
fragmentos de bosque mas pequeilos, su-
geririan que la marcada pérdida de habi-
tat por la que estan pasando los bosques
secos venezolanos ya esta generando con-
secuencias genéticas para las especies ar-
boreas de este ecosistema. Por el contra-
rio, el mantenimiento de valores conside-
rablemente altos de variabilidad genética
en las poblaciones examinadas sugeriria
que aun no ha ocurrido el cambio genera-
cional para apreciar el efecto negativo de
la fragmentacion, o que existe suficiente
fluyjo genético entre fragmentos como
para que se conserve la cohesion genética
de las especies a nivel nacional.

Materiales y Métodos
Especies de estudio

Las tres especies de es-
tudio, Samanea saman ( Jacq.) Merrill
[Pithecellobium saman (Jacq.) Benthl]

(Fabaceae), Hura crepitans L. (Euphor-
biaceae) y Guazuma ulmifolia Lam. (Ster-
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culiaceae), son arboles

mayormente asociados
a bosques semideci-
duos, aunque también

estan presentes en vege-
tacion de tipo decidua
en el neotropico (Esser
et al., 2007, Fuertes-
Aguilar, 2007; Wing-
field y Aymard, 2007).
S. saman (‘saman’) es
una leguminosa de copa
en forma de paraguas,
que puede alcanzar los
25m de altura, con flo-
res amarillas, hermafro-
ditas, entomofilas (es-
fingidos), dispuestas en
inflorescencias glo-
merulosas (22-25 flores)
en las axilas de las ho-
jas o formando panicu-
las terminales, el polen
se presenta empaqueta-
do en polinios, los fru-
tos son dehiscentes tipo
legumbre y la especie
presenta autoincompati-
bilidad genética (Bawa,
1974; Schnee, 1984). Se
trata de un arbol muy comun en Centroa-
mérica, norte de Suramérica y el Caribe
(Hokche et al., 2004). En Venezuela, esta
especie ha sido clasificada como vulnera-
ble en el Libro Rojo de la Flora Venezo-
lana (Llamozas et al., 2003). H. crepitans
(‘jabillo’) es un arbol con un tronco muy
caracteristico por la presencia de abun-
dantes espinas cortas que puede alcanzar
una altura de 40m, con flores rojizas, mo-
noicas, entomofilas, las masculinas agru-
padas en espigas y las femeninas solita-
rias, los frutos son tipo capsula dehiscente
(Schnee, 1984). Aunque no existen repor-
tes sobre su grado de autoincompatibili-
dad genética, la condicion monoica pudie-
ra propiciar el entrecruzamiento, especial-
mente si las flores masculinas y femeni-
nas dentro de un individuo no florecen
simultaneamente. Es una especie amplia-
mente distribuida en la América tropical
y relativamente abundante en Venezuela.
El Libro Rojo de la Flora Venezolana la
clasifica como una especie en riesgo me-
nor (Llamozas et al., 2003). Finalmente,
G. ulmifolia (‘guacimo’) es un arbol de
5-15m de altura, con flores amarillas,
hermafroditas, entomofilas, dispuestas en
inflorescencias paniculadas, con presencia
de hercogamia y dicogamia y con frutos
tipo capsula subglobosa (Schnee, 1984).
Estas dos condiciones deberian propiciar
la fertilizacion cruzada, especialmente si
la maduracion de cada sexo ocurre de
manera sincronizada dentro de cada indi-
viduo. También es una especie amplia-
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Figura 1. Mapa de distribucion de los bosques secos presentes en la region centro-norte
de Venezuela segun Huber y Alarcon (1988) modificado por V. Gonzalez (Fajardo et al.
2005) y ubicacion (gris oscuro) de los fragmentos de bosque de donde se obtuvieron
muestras para el estudio. A: 2016km?, localidad Campo Lara; B: 894km?, localidad San
Luis; C: 4508km?, localidad Mirimire; D: 1927km?, localidad Canoabo; E: 146km?, lo-
calidad San Carlos; F: 120km?, localidad Pifiero; G: 814km?, localidades Uchire y Gua-
nape; H: 179km?, localidades Pilar y Casanay; I: 550km?, localidad La Mula. Fragmen-
tos muestreados por especie: Samanea saman (A, C, D, E, F, G), Hura crepitans (C, D,
E, G, H) y Guazuma ulmifolia (A, B, C, D, E, F, G, H, I). Mapa generado por: S.
Zambrano y José A. Gonzalez-Carcacia, Laboratorio de Biologia de Organismos, Centro
de Ecologia, IVIC).

mente distribuida en la América Tropical.
En Venezuela no ha sido clasificada den-
tro de ninglin grado de amenaza.

Localidades de estudio y coleccion de
muestras

Poblaciones de las tres
especies de arboles se encuentran presen-
tes en fragmentos de vegetacién decidua
y semidecidua de superficie variable, ma-
yormente distribuidos en el norte de Ve-
nezuela (Figura 1). Lo que ahora se ob-
serva como un archipiélago de areas bos-
cosas fragmentadas, conformé en el pasa-
do extensiones mucho mdas amplias e
interconectadas de ambas formas de ve-
getacion, ahora separadas por areas con
perturbaciones de origen antropico (Fajar-
do et al., 2005; Rodriguez et al., 2009,
2010). Los calculos de las superficies de
cada una de las unidades de vegetacion
incluidas en el estudio fueron realizados
georreferenciando el Mapa de Vegetacion
de Huber y Alarcon (1988) e identifican-
do en la imagen cada una de las unidades
de bosques deciduos y semideciduos in-
cluidas en el estudio; para lo que se utili-
76 el programa ArcGis 10. Los fragmen-
tos variaron en superficie, desde aproxi-
madamente 120km? (Pifiero y zona al
norte de la Sierra de San Luis) hasta cer-
ca de 4500km?, en la region nororiental
del pais. Para las tres especies se procurd
obtener poblaciones dentro de fragmentos
con distintas superficies. En total, se ob-

tuvieron muestras de
cinco poblaciones de ja-
billo, seis de saman y
nueve de guacimo.

En cada frag-
mento de vegetacion las
poblaciones fueron
identificadas accediendo
a través del sistema vial
primario y secundario
disponible y preguntan-
do a los locales. Una
vez ubicados varios in-
dividuos de alguna de
las especies, se realiza-
ban recorridos en vehi-
culo a lo largo de la ca-
rretera 'y se obtenian
muestras de hojas jove-
nes y en buen estado
con ayuda de una esco-
padora con brazo exten-
sible. Siempre se procu-
r6 no muestrear indivi-
duos que estuvieran se-
parados menos de 10m
lineales entre si. Las
hojas obtenidas de cada
individuo eran empa-
quetadas en papel alu-
minio con una hoja rotulada con lapiz de
grafito, sumergidas dentro de un tanque
con N, liquido y transportadas hasta el
Laboratorio de Biologia de Organismos,
Centro de Ecologia, IVIC, donde las
muestras eran depositadas en un ultracon-
gelador (-70°C). De cada poblacion censa-
da se obtuvieron muestras de 30 a 40 in-
dividuos adultos o subadultos.

Electroforesis de aloenzimas

Las hojas de cada mues-
tra fueron trituradas usando N, liquido,
arena y un mortero frio. Al tejido tritura-
do, dependiendo de la especie, se le ana-
di6 una solucién tampon de extraccion a
base de PVP-fosfato para solubilizar y es-
tabilizar las enzimas presentes en el teji-
do. Para S. saman se empled la solucion
de extraccion propuesta por Wendel y
Parks (1982), para H. crepitans, depen-
diendo del sistema enzimatico examina-
do, se utilizaron dos soluciones de extrac-
cion (Wendel y Parks, 1982; Garay-Arro-
yo y Alvarez-Buylla, 1997), y para G. ul-
mifolia también se emplearon dos
soluciones de extraccion (Mitton et al.,
1979; Wendel y Parks, 1982). Seguida-
mente, dentro del extracto enzimatico se
colocaron pequefios recortes rectangulares
(0,5%0,3mm) de papel para cromatografia
(Whatman 3MM, Maidstone, RU), los
cuales se embebieron en el extracto enzi-
matico, luego se colocaron en celdas den-
tro de placas para ELISA, y finalmente se
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almacenaron a -70°C hasta el momento
de realizar la electroforesis. Se aplico el
procedimiento de electroforesis horizontal
en geles de almidon de papa al 10%
(Starch Art, Smithville, TX, EEUU). Se
utilizd6 una combinacion de cuatro solu-
ciones tampén de corrida y 15, 11 y 10
sistemas enzimaticos para S. saman, H.
crepitans 'y G. ulmifolia, respectivamente.
Dichos sistemas lograron resolver 24, 11
y 10 loci putativos, respectivamente. En
la Tabla I se resumen los sistemas de co-
rrida y sistemas enzimaticos empleados
para cada especie. Los procedimientos
para elaborar las soluciones de corrida y
los reveladores de las enzimas son modi-
ficaciones a partir de los procedimientos
propuestos por Mitton et al. (1979) y Sol-
tis et al. (1983), con excepcion de AAT
(Cheliak y Pitel, 1984). Loci y alelos fue-
ron designados con base en la movilidad
relativa de las proteinas sobre la matriz
del gel, asignando los niimeros mas bajos
a los alelos mas alejados de la linea de
origen.

Andlisis de datos

Las frecuencias alélicas
y parametros estandar de diversidad ge-
nética segiin Hedrick (1985) y Berg y
Hamrick (1997) fueron estimados a nivel
de especie y poblaciones. Las frecuen-
cias alélicas se calcularon empleando el
programa GENALEX (Peakall y Smou-
se, 2006). Desviaciones del equilibrio
Hardy-Weinberg fueron examinadas para
cada locus y poblacion empleando el
Test Exacto H-W propuesto por Rousset
y Raymond (1995) usando el programa
GENEPOP v.1.2. Los parametros de di-
versidad genética estimados fueron: por-
centaje de loci polimorficos (P), nimero
promedio de alelos por locus (A) y por
locus polimoérfico (AP), numero efectivo
de alelos por locus (A.= 1/Zp;?, donde p;
es la frecuencia del alelo i), heterozigosi-
dad observada (H,) y diversidad genética
(He= 1-Xp;?) de Nei (1973). Estas estima-
ciones fueron realizadas para cada locus
y promediadas sobre todos los loci. Esti-
maciones a nivel poblacional fueron pro-
mediadas sobre todas las poblaciones
para obtener medias y errores estandar
para cada especie. Todos estos pardme-
tros fueron estimados usando el progra-
ma PopGene 32 (Yeh et al., 1997).

Los parametros de di-
versidad genética de Nei (Nei, 1973,
1977) fueron estimados para cada locus
polimoérfico, incluyendo la diversidad ge-
nética total (Hr), la diversidad genética
promedio dentro de las poblaciones (Hg)
y la proporcion de diversidad genética
debida a diferencias entre poblaciones
(Gs= (H1-Hs)/Hy). Estos estimados fue-
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TABLA 1
COMBINACION DE SOLUCIONES TAMPON DE EXTRACCION Y SISTEMAS
ENZIMATICOS UTILIZADOS EN CADA ESPECIE DE ARBOL

Sistema 4 Sistema 8- Sistema 7 Sistema 11  Sistema 34
AK(CA)
PGI(CA) ?If:*(g(g)‘*) IDH(CA)  ADH(CA)
Samanea saman SKDH(CA) MNR(CA) MDH(CA) CE(CA)
6-PGD(CA) TPI(CA) PGM(CA) GDH(CA)
UGPP(CA)
AK(CE)
AAT(CA) IDH(CA)
Hura crepitans FE(CE) PGI(CE)
MNR(CA) PGM(CA) CE(CE)
TPI(CA) SKDH(CE)
6-PGD(CA)
UGPP(CA)
IDH(NE)
.. 5. PGI(CA) AAT (CA) CE(NE)
Guazuma ulmifolia 6-PGD(CA) TPI (CA) MNR(CA) {’J(C}}I\PKII(’T(\II\]IE]%) FE(NE)

El codigo dentro del paréntesis indica el sistema de extraccion empleado: CA (Wendel y Parks,
1982), CE (Garay-Arroyo y Alvarez-Buylla, 1997) y NE (Mitton et al., 1979).

ron obtenidos empleando el programa
FSTAT (Goudet, 1995). El coeficiente de
endogamia de Wright (1978) Fis fue esti-
mado para cada locus usando el progra-
ma TFPGA (Miller, 1997) en el caso de
especies diploides y Spagedi (Hardy y
Vekemans, 2002) en el caso de especies
poliploides.

La hipétesis de aisla-
miento por distancia fue puesta a prueba
usando el método de Rousset (1997), el
cual estd basado en una regresion lineal
de estimaciones parecadas de Fgsr/(1-Fsr)
en funcion del logaritmo natural de las
distancias geograficas entre pares de po-
blaciones. Esta prueba fue realizada
usando el programa GENEPOP. Una co-
rrelacion positiva entre las dos variables
es indicativa de aislamiento por distan-
cia. Se realiz6 un test de Mantel de aso-
ciacion (9000 permutaciones) entre las
matrices de estimaciones pareadas de
Fs1/(1-Fst) y el logaritmo natural de las
distancias geograficas con el programa
TFPGA para probar si la asociacion en-
tre ambas variables era significativa
(Mantel y Valand, 1970; Heywood,
1991). La identidad (I) y distancia gené-
tica (D) de Nei (1972) fueron estimadas
entre todos los pares de poblaciones
usando PopGene 32 para generar arboles
de agrupamiento empleando el método
UPGMA. Los dendrogramas obtenidos
usando este procedimiento fueron crea-
dos con el programa MEGA (Tamura et
al., 2007) y ayudaron a entender las re-
laciones genéticas entre las poblaciones
de cada especie y su correspondencia o
no con sus ubicaciones geograficas. Fi-
nalmente, se puso a prueba la hipdtesis

de correlacion entre el tamafio del frag-
mento de bosque y la variabilidad gené-
tica de las poblaciones censadas en cada
fragmento calculando el coeficiente de
correlacion de Spearman.

Resultados
Diversidad genética

Los patrones de segrega-
cién de bandas de las aloenzimas exami-
nadas indican que Samanea saman y
Guazuma ulmifolia se comportan genéti-
camente como organismos diploides,
mientras que Hura crepitans presenta el
patréon de bandas de una especie autote-
traploide. Con excepcion de UGPP-1 y
IDH-1, los otro nueve loci examinados en
esta especie presentaron patrones de ban-
das balanceados y desbalanceados en el
caso de individuos heterocigotos, sugi-
riendo herencia tetrasdmica. No se obser-
vo evidencia de heterocigotos fijos nor-
malmente observados en plantas alopoli-
ploides.

Los estimados de varia-
bilidad genética para las tres especies se
presentan en la Tabla II. Un total de 60,
43 y 39 alelos fueron detectados para S.
saman, G. ulmifolia y H. crepitans, res-
pectivamente. A nivel de especie, los tres
taxones presentaron valores considerable-
mente altos de variabilidad genética para
todos los pardmetros examinados, excepto
para el caso de A., que presentd valores
moderados. El porcentaje de loci polimoér-
ficos vario entre 90,9% y 100%. El nu-
mero de alelos por locus fue de 2,5 para
S. saman, 3,55 para H. crepitans y 4,3
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TABLA 11

ESTIMADOS DE DIVERSIDAD GENEIICA DE Samanea saman, Hura crepintans y Guazuma ulmifolia A NIVEL
DE ESPECIE Y POBLACION, BASADOS EN 24, 11 Y 10 LOCI, RESPECTIVAMENTE

Area del
Nivel fragmento Lat. N LOIlg. (0] N %P A AP Ae Ho H
(km?)
Samanea saman
Especie 209 91,67 2,50 £0,83 2,64 +0,73 1,40 £0,39 0,192 +0,208 0,234 +0,198
Poblacion
Pifiero, Cojedes 120 8°52'13"  68°11'56" 35 62,50 1,67 £0,56 2,07 £0,26 1,19 £0,06 0,133 +0,209 0,128 +0,153
Uchire, Anzoategui 814 9°54'54"  65°30'38" 35 75,00 1,88 £0,68 2,17 £0,51 1,28 £0,07 0,171 £0,233 0,173 +0,184
Mirimire, Falcon 4508 11°09'15" 68°34'32" 35 66,67 1,96 £0,86 2,44 +0,63 1,48 £0,10 0,220 0,247 0,256 +0,228
San Carlos, Cojedes 146 9°39'36" 68°36'13" 35 83,33 2,13 £0,74 2,35 +£0,59 1,34 0,07 0,192 £0,211 0,211 +0,184
Campo Lara, Zulia 2016 10°10'33" 71°04'37" 35 70,83 2,00 £0,83 2,41 £0,62 1,39 £0,10 0,219 +£0,259 0,215 +0,219
Canoabo, Carabobo 1927 10°1820" 68°16'54" 34 70,83 2,17 £0,92 2,65 £0,61 1,41 +0,08 0,220 +£0,228 0,239 +0,204
Promedio poblacional 71,53 £7,18 1,97 £0,18 2,40 +0,21 1,35 +0,10 0,193 0,035 0,204 +0,047
Hura crepitans
Especie 167 90,91 3,55 1,51 3,80 £1,51 1,57 0,55 0,223 0,163 0,292 +0,230
Poblacion
Mirimire, Falcon 450 8 11°10'10" 68°31'14" 35 81,82 2,82 £1,40 3,22 £1,20 1,54 +0,14 0,216 £0,169 0,293 +0,223
San Carlos, Cojedes 146 09°4429" 68°54'31" 30 72,73 2,55 +1,13 3,13 £0,64 1,39 £0,17 0,167 £0,183 0,203 £0,222
Uchire, Anzoategui 814 9°54'54"  65°30'38" 35 90,91 2,82 £0,98 3,00 £0,82 1,59 +£0,20 0,252 +0,230 0,283 +0,245
Casanay, Sucre 179 10°30'34'" 63°19'51" 35 81,82 2,36 £0,92 2,67 £0,71 1,32 £0,10 0,148 +£0,139 0,203 +0,183
Canoabo, Carabobo 1927 10°19'13" 68°1727" 32 72,73 2,55 £1,29 3,13 £0,99 1,66 £0,20 0,256 0,222 0,304 +0,271
Promedio 80,00 £7,61 2,62 £0,20 3,03 £0,22 1,50 £0,14 0,208 +£0,049 0,257 +0,049
Guazuma ulmifolia
Especie 340 100,00 4,30 £ 1,95 430+ 1,95 1,38 £0,26 0,180 0,140 0,296 +0,219
Poblacion
San Carlos, Cojedes 146  09°42'08" 68°57'08" 35 100,00 3,10 £1,66 3,10 £1,66 1,68 £0,23 0,241 +£0,203 0,330 +0,219
San Luis, Falcon 894 11°21'43"  69°34'24" 35 90,00 2,70 £1,34 2,89 £1,27 1,52 £0,20 0,204 +£0,167 0,264 +0,233
Campo Lara, Zulia 2016 10°10'33" 71°04'37" 35 100,00 3,10 £1,66 3,10 £1,66 1,57 £0,22 0,178 £0,164 0,276 +0,239
Pifiero, Cojedes 120 8°52'13"  68°11'56" 35 90,00 2,90 £1,37 3,11 £1,27 1,64 £0,19 0,210 +£0,188 0,321 +0,232
Mirimire, Falcon 4508 11°1026" 68°39'34" 40 80,00 2,60 £1,43 3,00 £1,31 1,65 +0,33 0,135 0,155 0,242 +0,289
Canoabo, Carabobo 1927 10°27'19" 68°19'13" 40 100,00 2,90 £0,99 2,90 +0,99 1,40 +0,14 0,168 +0,137 0,235 +0,195
Pilar, Sucre 179 10°30'34' 63°19'51" 40 70,00 2,30 £1,06 2,86 £0,69 1,58 £0,17 0,187 +£0,156 0,301 +0,238
Guanape, Anzoategui 814 10°02'42" 65°2026" 40 80,00 2,70 £1,25 3,13 £0,99 1,54 +0,24 0,158 £0,166 0,248 +0,251
La Mula, Barinas 550  08°35'45" 70°23'46" 40 90,00 2,90 £1,20 3,11 £1,05 1,38 £0,08 0,168 0,127 0,252 +0,153
Promedio 88,89 £10,54 2,80 £0,25 3,02 £0,11 1,55 +£0,11 0,183 0,030 0,274 +0,034

N: tamafio muestral, %P: porcentaje de loci polimoérficos, A: nimero promedio de alelos por locus, AP: numero promedio de alelos por lo-
cus polimorfico, Ae: nimero efectivo de alelos por locus, Ho: heterozigocidad observada, H: diversidad genética de Nei (1973). Valores

+desviacion estandar.

para G. ulmifolia. El nimero de alelos
por locus polimédrfico incrementd ligera-
mente para el caso de las dos primeras
especies. En contraste, el nimero efectivo
de alelos por locus decayo considerable-
mente para las tres especies (1,38-1,54),
indicando que una proporcion importante
de alelos en los diferentes loci examina-
dos se presentan con baja frecuencia, do-
minando principalmente uno de ellos en
cada locus. La diversidad genética de Nei
(H), que engloba a todos los pardmetros
antes indicados, fue substancialmente alta
para las tres especies, con valores entre
0,234 y 0,296.

A nivel poblacional tam-
bién se observaron valores considerable-
mente altos de variabilidad genética para
las tres especies sobre la gran mayoria de
las poblaciones examinadas (Tabla II).
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Los porcentajes de loci polimoérficos se
mantuvieron siempre por encima de 60%,
alcanzando en varias poblaciones de G.
ulmifolia el 100%. El nimero de alelos
por locus, por locus polimoérfico y niime-
ro efectivo de alelos por locus fueron en-
tre intermedios y altos en las distintas
poblaciones de S. saman (A: 1,67-2,17,
AP: 2,07-2,65; A.: 1,19-1,48), H. crepitans
(A: 2,36-2,82; AP: 2,67-3,22; A. 1,32-
1,66) y G. ulmifolia (A: 2,30-3,10; AP:
2,86-3,13; A, 1,38-1,68). La variabilidad
genética de Nei (H) se mantuvo alta para
todas las poblaciones de H. crepitans
(0,203-0,304) y G. ulmifolia (0,235-
0,330). Solo en el caso de S. saman se
observaron diferencias pronunciadas de H
entre algunas poblaciones. Mientras que
las poblaciones de Mirimire, San Carlos,
Campo Lara y Canoabo presentaron valo-

res por encima de 0,211, las de Pifiero y
Uchire mostraron valores considerable-
mente mas bajos (0,13-0,17).

En cuanto a como se
distribuye la diversidad genética en el
ambito geografico cubierto para cada es-
pecie, las poblaciones de S. saman con
mayor variabilidad genética estan locali-
zadas en la region noroccidental del pais
(Mirimire y Canoabo), entre los estados
Falcon y Carabobo, y las de menor varia-
bilidad en los Llanos Centrales (Pifiero) y
en la region nororiental (Uchire). El mis-
mo patron se repite para el caso de H.
crepitans. Sin embargo, en el caso de G.
ulmifolia se evidencidé una condicion con-
trastante, ya que dos de las poblaciones
censadas con menor variabilidad genética
se ubicaron precisamente en el norocci-
dente de Venezuela, de nuevo en los esta-
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dos Falcon y Carabobo, y las dos pobla-
ciones con mayor variabilidad se localiza-
ron, una en los Llanos Centrales (Pifiero)
y otra en la regién extrema oriental (EI
Pilar).

El analisis de correla-
cién para probar la hipotesis de asocia-
cion entre la dimension de los fragmentos
de bosque y la magnitud de la variabili-
dad aloenzimatica presente en ellos indi-
c6 que solo en el caso de S. saman existe
una asociacion significativa para dos de
los estimadores, A. (p= 0,89, P=0,05) y H
(p= 0,90 P=0,05).

Estructura genética

En los casos de S. sa-
man 'y G. ulmifolia, las dos especies di-
ploides, los valores de heterozigocidad
observada (H,) para todas las poblaciones
con excepcion de una localidad para la
primera especie (Tabla II), fueron iguales
o menores a los valores de diversidad ge-
nética de Nei (equivalentes a la heterozi-
gocidad esperada H, para especies diploi-
des). Esto sugiere que en general existe
un déficit de individuos heterocigotos en
las poblaciones. El Test Exacto H-W por
locus y poblacion detectd déficit de hete-
rocigotos en 27,95% de los casos exami-
nados para S. saman y 44,87% de los ca-
sos para G. ulmifolia. El Fig promedio so-
bre todos los loci no difirié de cero para
S. saman (Fig= 0,051 +0,112DE; 95%CI=
-0,151-0,246), indicando ausencia de en-
dogamia o subdivision genética dentro de
las poblaciones. En el caso de G. ulmifo-
lia, el Fis si fue significativamente supe-
rior a cero (Fig= 0,335 +0,051; 95%CI=
0,253-0,431), sugiriendo posible endoga-
mia o subestructura genética en algunas
poblaciones. Finalmente, en el caso de H.
crepitans, el Fis fue también alto y signi-
ficativo (Fis= 0,488 +0,03; 95%CI= 0,469-
0,507).

La diversidad genética
total de Nei para loci polimorficos fue
H= 0,255 0,193 para S. saman; 0,300
+0,219 para G. ulmifolia, y 0,342 +0,212
para H. crepitans. Buena parte de esta di-
versidad genética se encuentra dentro de
las poblaciones, con Hg= 0,222 +0,168
para S. saman; 0,276 +0,194 para G. ul-
mifolia y 0,306 +0,180 para H. crepitans.
Las tres especies presentaron valores re-
lativamente bajos de estructura genética,
con Ggr= 0,082 +£0,129 para S. saman;
0,059 +£0,040 para G. ulmifolia y 0,073
+0,077 para H. crepitans.

No se detectd aislamien-
to por distancia en ninguna de las espe-
cies (S. saman: Z= 14,6, r= -0,102,
P=0,634; G. ulmifolia: Z= 21,0, r= 0,0,
P=0,492; y H. crepitans: Z= 8,8, r=
0,323, P=0,206). Las distancias genéticas
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de Nei fueron relativamente
bajas para las tres especies.
En el caso de S. saman, los

Samanea saman

Pifiero
[ Uchire

valores mas elevados de dis-
tancia genética fueron encon-
trados entre los pares de po-

_|: San Carlos
Canoabo

blaciones Campo Lara-Pifiero [ Mirimire
(D= 0,149), Campo Lara- L— campoLara
Uchire (D= 0,123) y Pifero- * * * * !
Mirimire (D= 0,110). Para G. 008 008002 00T 000
ulmifolia, el tnico valor dis-
tinguiblemente mas alto que Guazuma ulmifolia
el resto fue Campo Lara-Ca- San Carlos
noabo (D= 0,102), y para H. Pifiero
crepitans las distancias mas L Canoabo
elevadas se encontraron entre La MU'?
San Carlos y Uchire (D= _,—l:iﬁm Lus
0,107) y San Carlos y Casa- __| G'ua;na .
nay (D= 0,140). El dendrogra- Mirimirz
ma UPGMA basado en las Campo Lara
distancias genéticas entre po- ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
blaciones no mostrd concor- 30 25 20 15 10 05 00
dancia con las distancias geo-
graficas entre las poblaciones )
de S. saman, excepto en el Hura crepitans Mirimire
caso de las localidades de _:Uch‘re
San Carlos y Canoabo, en la

-y Canoabo
region centro-norte, que que-
daron dentro de un mismo — Casanay
grupo (Figura 2). El éarbol San Carlos

UPGMA de G. ulmifolia
muestra un grado moderado

de concordancia geografica,
ya que en uno de los dos gru-
pos principales se incluyeron
las poblaciones de la region
central, desde el limite norte
(Canoabo), pasando por las
localidades llaneras (San Car-
los y Pifiero), hasta llegar al
extremo muestreado mas al
sur (La Mula). El otro grupo
englobd poblaciones a lo lar-
go del eje costero, de oriente (Pilar y
Guanape) a occidente (San Luis y Miri-
mire). Campo Lara en el estado Zulia
quedd como la mas distanciada de todas.
Finalmente, el arbol UPGMA de H. cre-
pitans no mostrd congruencia geografica,
como ocurri6 en el caso de S. saman.

Discusion

No se evidencian proce-
sos de pérdida de diversidad genética en
Samanea saman, Guazuma ulmifolia y
Hura crepitans, a pesar de que las pobla-
ciones examinadas de estas especies se en-
cuentran distribuidas en un mosaico dis-
perso de fragmentos de bosques secos en
el norte y centro de Venezuela. Los resul-
tados de este estudio se suman a la ya
substancial lista de casos de especies arbo-
reas tropicales que, a pesar de existir en
un mosaico de parches de bosque aislados
entre si, mantienen niveles de variabilidad

45 40 35 30 25 20 15 1,0 05 00

Figura 2. Arboles de agrupamiento UPGMA basados en dis-
tancias genéticas de Nei (1972) estimadas entre las poblacio-
nes de cada especie de arbol estudiada. Los niimeros en la
escala corresponden a las distancias genéticas de Nei.

N: tamafio muestral, %P: porcentaje de loci polimoérficos, A:
numero promedio de alelos por locus, AP: nimero promedio
de alelos por locus polimérfico, A.: nimero efectivo de ale-
los por locus, H,: heterozigocidad observada, H: diversidad
genética de Nei (1973). Valores +desviacon estandar.

genética equivalentes a los encontrados en
extensiones continuas de bosque.

En general, en plantas
lefiosas se han encontrado los valores
mas elevados de variabilidad genética en
el reino vegetal. A este patrén contribu-
yen los tiempos de vida relativamente lar-
gos de los arboles en relacion a otras for-
mas de vida vegetal, el predominio de la
xenogamia, y la posesion de sistemas
efectivos de dispersion de polen y semi-
llas que promueven el flujo genético (Ha-
mrick y Godt, 1996). Los tres arboles es-
tudiados superaron con creces los valores
promedio (He-especies: 07177 He-poblaci(’)n:
0,14) reportados por Hamrick et al
(1992) para plantas lefiosas. Aun las dos
especies diploides, S. saman y G. ulmifo-
lia, presentaron valores de H tan altos
como H. crepitans, la especie tetraploide.
Pero cabe resaltar que a pesar de que la
mayoria de los loci examinados presenta-
ron multiples alelos, se aprecia un sesgo
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en las frecuencias alélicas a un alelo en
particular en cada locus. Tal patrén ha
sido reportado como un caracter genético
distintivo de plantas perennes lefiosas
(Hamrick, 2004).

En las tres especies tam-
bién se observo baja estructura genética,
lo que sugiere que las poblaciones de los
tres arboles han mantenido sustancial flu-
jo génico histérico en Venezuela. A pesar
de que la franja norte del territorio nacio-
nal ha sido siempre la porcion del pais
que mas impacto antropico ha sufrido
desde tiempos de la colonia, no es sino
hasta mediados del siglo XX que las
grandes extensiones centrales de Vene-
zuela se convirtieron en blanco de las ac-
ciones del Estado para la expansion de la
agroindustria y la producciéon de ganado
(Kammesheidt, 1999). Es posible entonces
pensar que mucha de la diversidad gené-
tica presente en la region antes del inicio
de la acelerada conversion de los bosques
secos, permanece aun representada en los
arboles adultos que conforman las actua-
les poblaciones fragmentadas. Pero se
debe prestar atencion al caso particular
de S. saman, una especie muy ligada a la
actividad forestal en Venezuela y para la
cual se logré detectar en este estudio una
relacion significativa entre el tamafio de
los fragmentos de areas boscosas y la
magnitud de la variacion genética encon-
trada en las poblaciones presentes en
ellos.

En varias revisiones rea-
lizadas sobre el tema de la estructura ge-
nética en plantas, se ha encontrado que
las poblaciones de muchas especies arbo-
reas se caracterizan por presentar baja di-
ferencia genética interpoblacional (Ha-
mrick y Godt, 1989, 1996, 1997, Nybom,
2004) y el potencial de mantener flujo
génico entre moderado y extensivo (Ha-
mrick, 2004). Este potencial posiblemente
es responsable de que en muchos estudios
de genética poblacional de arboles tropi-
cales en paisajes fragmentados no se
aprecien efectos negativos en términos de
reduccion de la variabilidad genética (Ha-
mrick, 2004; Kramer et al., 2008). Burse-
ra simaruba en los bosques secos de
Puerto Rico (Dunphy y Hamrick, 2007)
mantuvo elevados niveles de variacion
genética a pesar de la conversion de habi-
tat. Polylepis pauta en Ecuador ha mante-
nido elevados niveles de variacion genéti-
ca intrapoblacional y baja estructura ge-
nética a pesar de que en la actualidad las
poblaciones se encuentran fragmentadas
(Aragundi et al., 2011). En poblaciones
fragmentadas de Protium spruceanum en
Brasil, de Almeida-Vieira y de Carvalho
(2008) comprobaron elevados valores de
diversidad genética y ausencia de endoga-
mia. En estos casos, el comun denomina-
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dor explicativo es que, posiblemente, la
fragmentacion de habitat ocurrio durante
la ventana de tiempo de vida de muchos
de los individuos censados en los estu-
dios o que el flujo genético se sigue man-
teniendo a pesar de la fragmentacion.

La conclusion mas im-
portante derivada de estos estudios, inclu-
yendo el presente, es que la diversidad
genética de las especies arboreas tropica-
les puede ser menos susceptible a los
procesos de fragmentacion espacial de lo
que normalmente se ha asumido. Es posi-
ble que la magnitud de flujo genético
existente en muchos de estos arboles per-
mita que a pesar de que desaparezcan va-
rias de las poblaciones, la mayor parte de
la diversidad genética disponible se siga
manteniendo en las poblaciones remanen-
tes. Y esto significa que, a pesar de la
drastica reduccion poblacional que sufren
muchas de nuestras especies de arboles,
alin se estd a tiempo de recuperarlas. Sin
embargo, basarse solo en los resultados
de estimaciones de variabilidad genética
en individuos adultos para llegar a esta
afirmacion puede ser arriesgado, ya que
muchos de estos individuos pudieran no
estar reproduciéndose, o tal vez lo estan
haciendo con individuos consanguineos,
con los consecuentes problemas de depre-
sion de aptitud en la progenie. Es por eso
importante complementar los censos de
variabilidad genética en individuos adul-
tos con censos realizados en plantas jove-
nes de las mismas especies en las mismas
localidades. En varios estudios en que se
ha realizado este tipo de analisis, se ha
encontrado que las poblaciones de plantu-
las presentan menos variabilidad genética
que las poblaciones de adultos (Dayanan-
dan et al., 1999; Rossetto et al., 2004;
Farwig et al., 2008), lo cual deberia ser
interpretado como una sefial de alarma de
que el pool de variabilidad genética dis-
ponible no estd siendo transmitido a las
nuevas generaciones. En base a esto,
como proximo paso a dar para las espe-
cies sujeto del presente estudio, se reco-
mienda conducir un analisis de diversidad
genética que considere las poblaciones de
plantulas y subadultos asociadas a cada
una de las localidades censadas.
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PATTERNS OF GENETIC DIVERSITY IN TREE SPECIES OF FRAGMENTED DRY FORESTS IN VENEZUELA
Jafet M. Nassar, Adriana E. Garcia-Rivas and José A. Gonzalez-Carcacia

SUMMARY

Dry forests are among the most threatened ecosystems in
the Neotropics due to the high rates of conversion of natural
habitats into agricultural and urban areas. One question that
emerges in this regard is whether fragmentation of dry forests
generates a loss of plant genetic diversity, especially in trees.
The few available studies do not show a clear trend. The goal
of the present study was to estimate levels of population genetic
diversity and structure of three species of trees associated with
fragments of deciduous and semi-deciduous forests in Venezu-
ela, Samanea saman, Guazuma ulmifolia and Hura crepitans,
and to test if levels of genetic diversity within populations are
related to forest fragment size. Allozymes were used as genetic

markers and sampled populations included fragments of for-
est of a broad range of areas (120-4500km?). The three species
presented considerably high levels of genetic diversity (S. sa-
man: Hyeeies= 0.234 £0.198, Hyopuiation= 0.204 £0.047, G. ulmi-
folia: Hypecies= 0.296 £0.219, H,opuiaion= 0.274 £0.034, H. crepi-
tans: Hpecies= 0.292 £0.230, Hpoputaion= 0.257 £0.049) and low
population structure (S. saman: Ggr= 0.082, G. ulmifolia: Ggr=
0.059, H. crepitans: Gg;= 0,073). These results add to the grow-
ing list of cases of tropical trees for which, in spite of a patchy
distribution of forest fragments, levels of genetic diversity in
isolated patches remain similar to those found in populations
within continuous extensions of forests.

PADROES DE DIVERSIDADE GENETICA EM ESPECIES ARBOREAS DE BOSQUES SECOS FRAGMENTADOS NA

VENEZUELA

Jafet M. Nassar, Adriana E. Garcia-Rivas e José A. Gonzalez-Carcacia

RESUMO

Os bosques secos estdo entre os ecossistemas mais amea¢ados
do neotropico devido a elevada taxa de conversdo destes habi-
tats naturais em terras agricolas e assentamentos humanos. Uma
das preguntas que surgem a este respeito é se a fragmenta¢do
dos bosques secos leva a perda de variabilidade genética veg-
etal, especialmente nas formas arboreas. Os poucos estudos re-
alizados ndo mostram uma tendéncia clara neste sentido. O ob-
Jetivo do presente estudo foi estimar os niveis de variabilidade
e estrutura genética de trés espécies de darvores associadas a
fragmentos de florestas deciduas e semideciduas na Venezuela,
Samanea saman, Guazuma ulmifolia e Hura crepitans, e compro-
bar se a magnitude da variabilidade genética intrapopulacional
nestas espécies responde a dimensdo espacial de ditos fragmen-

tos. Empregaram-se aloenzimas como marcadores genéticos e se
realizaram amostragens considerando fragmentos com distintas
superficies (120-4500km?). As trés espécies apresentaram va-
lores relativamente altos de variabilidade aloenzimdtica (S. sa-
man: Hepecie= 0,234 £0,198; Hpoputacao= 0,204 £0,047; G. ulmifo-
lia: Hogpecie= 0,296 £0,219; H,opuiacao= 0,274 £0,034; H. crepitans:
Hpicie= 0,292 £0,230; H,opuiacao= 0,257 £0,049) e baixa estrutura
populacional (S. saman: Gg= 0,082, G. ulmifolia: Ggr= 0,059;
H. crepitans: Gg= 0,073). Estes resultados se somam a lista de
casos de espécies arboreas tropicais que, a pesar de existir em
um mosaico de retalhos de florestas isolados entre si, mantém
niveis de variabilidade genética equivalentes aos encontrados em
extensoes continuas de floresta.
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