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En el presente estudio, mediante métodos de genética bioquimica, se estimé la
variabilidad genética del mejillén Modiolus capax (Conrad), en las dos poblaciones mds
extremas de la costa occidental del Golfo de California, San Felipe, B.C. y Bahfa de La Paz,
B.C.S. En la primera la variacién genética a nivel intrapoblacional se analizé en tres niveles
de exposicidén promedio anual a la desecacion (20, 10 y 0 %) y en la Bahia de La Paz en los
demos conocidos como El Caimancito, La Marina y El Barco Hundido. Se realizaron
electroforesis horizontales en gel de almidén al 12 % de los homogeneizados del tejido
blando total de los mejillones y se revelaron 11 sistemas enzimdticos. Se estudié un
promedio de 89.2 organismos por poblacién (29.7 por demo) y un promedio de 178%1
genes en 12 loci; de éstos cinco fueron monomérficos (Xdh, Mdh, G6pdh, Pto y Aat), los
siete loci restantes (Gpi, Lap, Pgm, Idh, Est-1, Est-2, Gapdh) fueron polimérficos en ambas
poblaciones y presentaron una alta variabilidad alozimética (19, 18, 8, 7, 6, 4 y 4,
respectivamente). En términos de polimorfismo y heterocigosis, la estructura genética de M.
capax en las tres localidades estudiadas de la Bahia de La Paz, asf como en los tres niveles
del intermareal de San Felipe, fue homogénea. Los niveles de polimorfismo global (Pgs) en
ambas poblaciones fue de 58.3 %. La heterocigosis observada (Ho) en la poblacién de La
Paz fue de 0.124 1 0.066 y la heterocigosis esperada (He)de 0.260 £ 0.086. En San Felipe la
Ho fue de 0.116 = 0.065 y la He de 0.221 £ 0.075. En ambas poblaciones el 71.4 % de los
loci polimérficos registré deficiencias de heterocigotos. Los estimadores “F” revelaron que
sélo el 2.9 % de la variacién genética total de los loci polimérficos estuvo asociada a la
variacion interpoblacional (Fst). Los valores promedio de homogeneidad intrapoblacional
(Fis) e interpoblacional (Frr) fueron de 0.498 y 0.513, respectivamente, lo que corrobora que
en ambas poblaciones existe una importante deficiencia de organismos heterocigotos y que
las dos poblaciones comparten una misma estructura genética.. La alta homogeneidad
genética de M. capax en el Golfo de California pudiera obedecer por una parte a que las
posibilidades de que ocurra un grado importante de hibridacién interespecifica es baja y por
otro lado a que M. capax se distribuye a lo largo del Golfo de California, incluyendo las islas
intermedias, lo cual aunado a la vigorosa dindmica de la circulacién superficial del Golfo



puede facilitar un importante flujo génico entre las poblaciones aledafias e incluso entre las
poblaciones de la peninsula de Baja California y Sonora. En virtud de la alta homogeneidad
genética observada se deduce que el manejo de las poblaciones de M. capax del Golfo de
California, en términos de transplantes, repoblamiento u operaciones de cultivo, no alteraria
el reservorio genético de la especie.



ABSTRACT

This work examines, through biochemical genetic methods, the genetic variability of the
horse mussel Modiolus capax (Conrad) from the two most extreme populations on the
western coast of the Gulf of California; San Felipe, B.C. and the Bahia de La Paz, B.C.S. At
the first site the genetic variability at the intrapopulation level was analyzed in three different
intertidal levels (average annual desiccation periods: 20, 10 and 0 %) and at Bahia de La Paz
in the sites known as El Caimancito, La Marina and El Barco Hundido. Horizontal starch
(12 %) gel electrophoresis were done to the homogenates of the mussel's soft tissues and 11
enzymatic systems were developed. An average of 89.2 organisms per population (29.7 per
sample) and an average of 178%+1 genes in 12 loci were analyzed: five of these were
monomorphic (Xdh, Mdh, G6pdh, Pto and Aat), the others seven loci (Gpi, Lap, Pgm, Idh,
Est-1, Est-2 and Gapdh) were polymorphic in both populations and had a high alozymatic
variability (19, 18, 8, 7, 4 and 4, respectively). In terms of polymorphism and heterozygosity
the genetic structure of M. capax at the three where samples were taken in Bahfa de La Paz,
as well as at the three intertidal levels in San Felipe, were homogeneous. The levels of global
polymorphism (P95) in both populations was 58.3 %. The observed heterozygosity (Ho) in
the population of Bahia de La Paz was 0.12440.066 and the expected heterozygosity (He)
was 0.26040.086. In San Felipe the Ho was 0.1161+0.065 and He was 0.221+0.075. In both
populations 71.4 % of the polymorphic loci showed heterozygote deficiency. The "F"
statistics showed that only 2.9 % of the total genetic variability of the polymorphic loci was
related to the interpopulation variability (FsT). The average values of intrapopulation (Fis)
and interpopulation (Fit) homogeneity were 0.498 and 0.513, respectively, all of which
supports the assertion that in both populations there is an important deficit of heterozygote
organisms and that the two populations share a similar genetic structure. The high genetic
homogeneity of M. capax in the Gulf of California could be attributed on one hand to the
unlikelihood of an important degree of interespecific hybridization and on the other hand to
the fact that M. capax is distributed throughout the Gulf of California, including the mid
islands, which coupled to the vigorous dynamic of the surface circulation of the Gulf of
California could facilitate an important genetic flow between adjacent populations and even
between the populations of the Baja California peninsula and Sonora. Due the high genetic
homogeneity found, it is inferred that the handling of the populations of M. capax in the
Gulf of California, in terms of transplants, repopulating or culture operations, will not
change the genetic pool of the species.
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VARIABILIDAD GENETICA DE DOS POBLACIONES DEL MEJILLON
Modiolus capax (Conrad) (Bivalvia-Mytilidae)
DEL GOLFO DE CALIFORNIA.

1. Introduccion.

En las ultimas tres décadas, el cultivo de mejillones se ha transformado en una
actividad pesquera altamente rentable e incluso en un factor importante en la economia de
algunos pafses de Europa occidental como Francia, Espafia, Dinamarca, Holanda e Italia, y

de Asia oriental entre los que destacan China y Corea (FAO, 1990).

En México la mitilicultura es incipiente. Empez6 a desarrollarse a fines de la década
de los 70 con dos de las especies de mejillones mds abundantes en la costa noroccidental de
Baja California, Myrilus galloprovincialis (edulis) y Mytilus californianus (Salas-Garza y
Garcia-Pdmanes, 1987). En la actualidad el interés se ha centrado en M. galloprovincialis y
su cultivo a escala comercial se realiza principalmente en las ]éahfas de Todos Santos y San
Quintin, B.C., utilizando técnicas de cultivo en balsas y de linea larga de media agua
(sistemas espafiol y francés, respectivamente). M. galloprovincialis, y en general el género
Myrtilus, el mds estudiado y explotado a nivel mundial, no ocurre en el Pacifico Tropical Este
ni dentro del Golfo de California (Keen, 1971). Esto obviamente constituye un cuello de
botella para la expansién de la mitilicultura mexicana ya que esas dos regiones representan
mds del 80% del litoral occidental del pafs. Las alternativas a este problema son la
evaluacién del potencial acuicultural de las especies nativas o la introduccién de especies

fordneas para las cuales ya existen biotecnias de cultivo. Esta iltima aunque podria ser la



solucion mds inmediata, pudiera representar serios problemas para los ecosistermas

regionales.

En cuanto a las especies nativas, de las 27 especies de mitilidos reportadas para el
Pacifico Tropical mexicano y Golfo de California, solamente Myrella strigata, Mytella
tumbensiensis, Modiolus pseudotulipus y Modiolus capax tienen algin potencial pesquero.
El resto de las especies son de talla muy pequefia (menores de 4 cm), habitan fondos lodosos
del submareal o son perforadores de otros moluscos y en general son escasos en todo su
rango de distribucién geogrifica (Keen, 1971; Garcifa-Cubas y Reguero, 1987). Esta tiltima
caracteristica es extensiva a las tres primeras especies con potencial pesquero; M. sirigata
sélo es relativamente abundante en algunas lagunas costeras de Sonora, mientras que M.

tumbensiensis y M. pseudotulipus, se reporta, empiezan a ser abundantes en las costas de

Chiapas.

Por su parte M. capax es la especie con el rango de distribucién geogrifica més
amplio. Se extiende desde California Central E.U.A. hasta Peri incluyendo las Islas
Galédpagos y todo el Golfo de California, donde es especialmente abundante (Olsson, 1961;
Brusca, 1980). Esta especie forma densas agrupaciones en el intermareal y sublitoral hasta
los 46 m de profundidad y llega a medir hasta 150 mm de longitud anteroposterior. No
obstante su amplia distribucién y relativa abundancia en las costas del Golfo de California, es
un recurso que se encuentra sin explotar. Sin embargo, en virtud de la creciente demanda de

productos marinos, a corto plazo es factible que se inicie su extraccién. Esta practica podria



resultar en una rdpida sobreexplotacién del recurso ya que en la mayoria de los mitilidos la
recuperacién de los bancos naturales es muy lenta (Seed, 1976; Aguirre-Hinojosa y Biickle-
Ramirez, 1992). Asi, el cultivo de M. capax ademds de representar una altemativa para
extender la mitilicultura al Pacifico Tropical mexicano, también puede constituir una

importante alternativa para el repoblamiento, manejo adecuado y explotacién racional de las

poblaciones naturales.

Con este fin, en afos recientes se han realizado una serie de estudios relativos a la
biologia y ecologia del mejillén M. capax en el Golfo de California, principalmente con el
objeto de explorar la factibilidad de su cultivo (Biickle-Ramirez y Farfdn, 1987; Rico-Mora,
1987, Espinoza-Peralta, 1989; Garza-Aguirre y Biickle-Ramirez, 1989a y 1989b; Orduiia-
Rojas y Farfdn, 1991; Aguirre-Hinojosa y Biickle-Ramirez, 1992). La informacién que se ha
obtenido de estas investigaciones reviste gran importancia, no sélo por ser la primera que se
genera sobre esta especie sino porque marca la pauta para el futuro desarrollo de biotecnias

de cultivo y/o manejo y conservacion del recurso.

En este contexto es importante seflalar que en un programa integral cuyo objetivo es
evaluar la factibilidad de explotacién de un recurso pesquero, es necesario hacer acopio de
toda aquella informacién que caracterize los procesos poblacionales de la especie en su
medio. Tradicionalmente, los estudios orientados en este sentido se habian restringido a
cubrir aspectos biométricos, morfolégicos, reproductivos, fisioldgicos y ecolégicos bésicos.

En la dltima década, la disponibilidad de técnicas para caracterizar la estructura genética de



las poblaciones ha permitido enriquecer el bagaje de informacién sobre los procesos
poblacionales y ha contribuido de manera significativa a la resolucién de problemas de
interés inmediato en el desarrollo de pesquerfas (diferenciacion de existencias o "stocks") y
de cultivos acuicolas (evaluacidn de la “salud genética” de los cultivos y administracién del
genoma). En la actualidad esta informacién constituye una de las herramientas principales en
el disefio de estrategias de manejo y utilizacién de los recursos de interés comercial

(Hedgecock et al., 1976; Rosa-Vélez y Rodriguez-Romero, 1989; Rosa-Vélez et al., 1991).

En términos prdcticos el conocimiento de los niveles de variacién genética y
relaciones intra e interpoblacionales (estructura genética) de un recurso particular, permite
obtener informacién muy valiosa acerca de los procesos adaptativos que ocurren a nivel
genético en las poblaciones de la especie en cuestién con respecto a los ambientes que

habitan, asi como de la manipulacién de la que pueden ser objeto (Rosa-Vélez er al., 1991).

En este estudio se analiza, mediante métodos de genética bioquimica, la variabilidad
y estructura genética de dos poblaciones del mitilido Modiolus capax Conrad (1837), las
cuales representan los extremos norte y sur de las poblaciones existentes en la costa
occidental del Golfo de California (San Felipe, B.C. y Bahfa de La Paz, B.CS,,
respectivamente). Los niveles de variacidon genética de la especie no han sido evaluados, por
16 que su caracterizacién es una aportacion al conocimiento de la estructura genética de la
especie y, en particular, para las poblaciones del Golfo de California aporta elementos para

el disefio de estrategias de explotacién y/o cultivo que no alteren el reservorio genético de la



especie en esa regién. Es importante destacar también que este es el primer estudio donde se
compara la estructura genética de dos poblaciones (lejanas o cercanas) de una especie del
género Modiolus (Koehn y Mitton, 1972; Mitton et al., 1973; Chaisson er al., 1976),

consecuentemente constituye una importante contribucién al conocimiento de la genética

poblacional de estos mitilidos.



I.1 Objetivos.

i. Estimar la variacién genética de dos poblaciones del mitilido Modiolus capax

(Conrad, 1837) de los extremos de la costa occidental del Golfo de California.

ii. Determinar el grado de estructuracién genética intra e interpoblacional.



II. MATERIALES Y METODOS.

I1.1 Material biolégico.

Se estudiaron las poblaciones de Modiolus capax (Conrad, 1837), de San Felipe,
Baja California (31° 01.5” Norte y 114° 50” Oeste) y de la Bahfa de La Paz, Baja California
Sur (24° 09.5° Norte y 110° 18.5" Oeste), las cuales representan los extremos norte y sur de

las poblaciones de la costa occidental del Golfo de California.

La colecta de las muestras se realizé durante el mes de noviembre de 1992. Sélo se
colectaron especimenes con longitud anteroposterior mayor a 6.0 cm, ésto con el fin de
normalizar la muestra a adultos exclusivamente, ya que en una gran variedad de pelecipodos
se ha encontrado una correlacién entre el genotipo y la edad (talla) (Koehn, et al., 1973;

Mitton, et al., 1973; Boyer, 1974; Tracey, et al., 1975; Singh y Zouros, 1978; Zouros, et

al., 1980.).

En San Felipe, B.C. (Fig.1) se colectaron organismos. en tres niveles del intermareal
(100 por nivel) del banco de mejillones del sitio denominado Punta Estrella. Los niveles se
establecieron en relacién al tiempo de exposicién promedio anual a la desecacién con
respecto al nivel medio del mar. Los niveles de colecta fueron 20, 10 y 0 % de exposicién.
Los niveles de exposicién se calcularon en base a una curva promedio mensual de marea
tomando en cuenta el iempo de exposicién anual a la insolacién (de las 6:00 AM a las 6:00
PM); el 100 % de exposicion corresponde a nivel de pleamar media superior, el 50 al nivel

medio del mar y el O al nivel de bajamar media inferior.

En la Bahfa de La Paz, B.C.S., la colecta se realizé en tres localidades distintas

(Fig.1). A diferencia de la poblacién anterior, en La Paz, B.C.S., M. capax estd confinado al
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submareal segin se comprobd en la prospeccién de los bancos existentes (nivel de
referencia: mareas de sisigia). Los sitios de colecta fueron: El Caimancito, La Marina y El

Barco Hundido; en cada sitio se colectaron 100 organismos mediante buceo auténomo.

Los organismos colectados se transportaron vivos (en seco) al laboratorio de
Acuicultura del C.I.C.E.S.E., donde se mantuvieron en estanques de 500 lts. con flujo
continuo de agua y un suministro de alimento variable, segiin la disponibilidad de
microalgas. Antes de la diseccién, los mejillones se sometieron a inanicién por un perfodo de

48 hrs. incrementdndose el flujo de agua para eliminar el alimento restante en el tracto

digestivo.

De cada poblacién se tomaron al azar 90 organismos, 30 por nivel de exposicién a la
desecacién de la poblacién de San Felipe, B.C., y 30 por localidad de muestreo en La Paz,
B.C.S.. Estos se trasladaron vivos al laboratorio de Genética del Instituto de Investigaciones
Oceanoldgicas de la U.A.B.C., mismo donde se realizé el andlisis electroforético, y se
procedié a la diseccién de los organismos sobre charolas con hielo triturado; del tejido
blando total se elimind el hepatopdncreas y el intestino. El tejido blando restante se
homogeniz6 con un homogenizador de tejidos Tekmar SDT-1810S1 con aspas de titanio, en
uno a dos volimenes de solucién amortiguadora de TRIS-HCI 0.1M, pH 7.0, NAD",
NADP" y polivinilpirrolidona (10:1:1:100; v:p:p:p); esta operacién también se realizo en
frio. Los homogenizados se centrifugaron durante 20 minutos a 9,500 rpm. en una
centrifuga refrigerada IEC B-20A a 4° C. El sobrenadante, el cual contenfa las enzimas

solubles caracteristicas del tejido homogenizado, se recuperd y almacend a -70°C hasta su

posterior andlisis.
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I1.2. Anélisis electroforético.

Para analizar la variacidén enzimdtica de las muestras, se empleé el método de
electroforesis horizontal en gel de almidén, con base en los principios descritos por Smithies

(1955) y Hubby y Lewontin (1966).

I1.2.1. Preparacion del gel.

Se usd almidén hidrolizado SIGMA al 12 % dilufido en uno de los tres posibles
sistemas amortiguadores (Tris-Citrato, Tris EDTA-Borato é Tris-Maleato, caracterizados
como A, B y C, respectivamante), mismos que durante la estandarizacién del método

mostraron ser los mds adecuados para el andlisis electroforético de los 11 sistemas

enzimadticos estudiados (Tabla I).

Con el fin de lograr geles uniformes y manejables, para su preparacién se procedié
de la siguiente forma. En un matraz Erlenmeyer de 750 ml se 1levaron a ebullicién 300 ml de
la solucién amortiguadora. Paralela a esa operacién, en un matraz.Kitasato de 2000 ml, se
mezclaron a temperatura ambiente 52.8 g de almidén hidrolizado con 140 ml de la solucién
amortiguadora. La solucién amortigunadora en ebullicion se agregd a lall mezcla con el
almidén perfectamente suspendido y se agitd vigorosamente para evitar la formacién de
grumos hasta que la mezcla se tornd opalescente, espesa y viscosa. Seguidamente se extrajo

el aire atrapado en el gel por medio de vacfo durante 40 segundos.

Inmediatamente el gel se virtié en un contenedor confeccionado con un marco de acrilico de

25 X 15 X 1 cm y colocado sobre una placa de vidrio, y se cubrid con ofra placa
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Tabla I. Sistemas enzimdticos y amortiguadores utilizados en el estudio electroforético del
mejillén Modiolus capax del Golfo de California.

s

—_—

ENZIMAS AMORTI- No. DE TINCION
GUADOR* LOCI
Isocitrato deshidrogenasa A 1 Abreu (1983)
(Idh)
Esterasas B 2 Shaw y Prasad
(Est) (1970)
Leucinaminopeptidasa B 1 "
(Lap)
Xantina deshidrogenasa B 1 Schaal y Anderson
(Xdh) (1974)
Malato deshidrogenasa c 1 ¥
(Mdh)
Il
Aspartatlo aminotransferasa (& 1 =
(Aat)
Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (@ 1 "
(G6pdh)
Glucosa-6-fosfato isomerasa & 1 o
(Gpi)
Fosfoglucomutasa C 1 &
(Pgm) '
Gliceraldehido-3-fosfato deshidrogenasa 1 s
(Gapdh) '
Proteina total C 1 Rosa-Vélez
(Pto) (1986)
* Amortiguador A: Tris-citrato pH discontinuo (Poulik, 1957)
Amortiguador B: Tris-EDTA-borato pH 8.6 (Utter et.al., 1974)

Amortiguador C: Tris-maleato pH 7.4 (Spencer et. al., 1964)
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de vidrio ejerciendo especial cuidado para no atrapar burbujas de aire. El gel se dej6 enfriar

a temperatura ambiente para su utilizacién en el corrimiento electroforético el cual se realizé

aproximadamente 12 horas después.

I1.2.2. Electroforesis.

A la placa gelificada se le hizo un corte longitudinal a unos 3.5 cm del borde
catédico para insertar las mechas de papel (Whatman No. 3 de 1 X 0.5 cm) saturadas con
las muestras individuales (sobrenadante). En cada placa se insertaron 30 muestras asf como
una mecha saturada con azul de bromofenol al 0.0002%, la cual se insertd en el extremo
derecho y sirvié como marcador del corrimiento electroforético. Seguidamente la placa se
transfirié a una cuba electroforética Gelman Science y se puso en contacto con la solucién
amortiguadora (colocada en los canales de la charola donde se insertaron los electrodos)
mediante una banda de papel filtro Whatman No. 1 de 25 X 8 cm sobresaturada con el

amortiguador en cuestidn, formdndose as{ un puente (para el flujo eléctrico) entre los

electrodos y el gel.

La electroforesis se hizo a temperatura constante (4°C), colocando la cuba dentro de
un refrigerador REVCO Reb-2304-A-N-N. Esta se conectd a una fuente de poder
programable HBI MicroPro 1000, en la cual se fijaron los valores mdximos de los
pardmetros voltaje, amperaje, wattaje y tiempo necesarios para el desplazamiento de las
proteinas bajo estudio. Segiin el sistema amortiguador utilizado dichos pardmetros fueron:
Amortiguador A: 6 hr, 50 mA por charola, 50Watts, 300Volts; Amortiguador B: 6 hr, 50
mA por charola, 50 Watts, 350 Volts y Amortiguador C: 5 hr, S0mA por charola, 20 Watts,

100 Volts. Las mechas se retiraron del gel a los 15 minutos de iniciada la electroforesis.
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Aproximadamente 45 minutos antes de concluir la electroforesis se inici la

preparacién de las mezclas histoquimicas de tincién, mismas que son especificas para cada

sistema enzimdtico (Tabla I).

Al término de la electroforesis, el gel se reband en tres capas de 2.5 mm de espesor,
cada una se colocé en un recipiente con la solucién histoquimica requerida para el revelado
de una enzima particular, y se incubaron a 37° C hasta que aparecieron las bandas. En ese
momento se eliming la solucién histoquimica y se fijé el gel en una solucién de metanol,
dcido acético y agua (3:1:6; v:v:v). Los sistemas enzimaticos revelados fueron: Idh, Est,
Lap, Xdh, Mdh, Aat, G6pdh, Gpi, Pgm, Gapdh y Pto (Tabla I). Es importante destacar que
dichos sistemas enzimaticos fueron los que produjeron zimogramas constantes de los 25 que
se probaron en la etapa de estandarizacién de la técnica (los 14 sistemas probados sin
resultados constantes fueron: alcohol deshidrogenasa, amino peptidasa, catalasa, enzima
mdlica, fosfatasa dcida, fosfatasa alcalina, glicerol-3-fosfato deshidrogenasa, glutamato
deshidrogenasa, lactato deshidrogenasa, manosa fosfato isomerasa, octanol deshidrogenasa,

octopina deshidrogenasa, sorbitol deshidrogenasa y tetrazolium oxidasa).

IL.3. Interpretacion de los zimogramas.

Al electroforegrama obtenido para una enzima especifica se le conoce como
zimograma. Las bandas en el gel indican regiones de actividad enzimdtica o de
concentracién proteica (para el caso de la proteina total) y se llaman electromorfos. Cuando
un sistema enzimatico presenta formas alternas se les denomina isozimas (King y Ohta,
1975, citado por Selander, 1980), éstas pueden ser el producto de mds de un gen que
codifica para dicha enzima o de la variabildad alélica dentro de un mismo locus, en cuyo

caso se les llama alelozimas (Hunter y Markert, 1957, citado por Rosa-Vélez, 1986).
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Los sistemas enzimdticos multilocus generalmente se designan numerdndolos en
orden ascendente de movilidad catédica. En este trabajo sélo en las esterasas (Est-1 y Est-2)
se definid la actividad de mds de un locus. En el caso de las alelozimas, el alelo de mayor
movilidad se designé como A, B al segundo mds mévil y asf sucesivamente. Los individuos
cuyo fenotipo consistié de una sola banda con determinada movilidad se consideraron como
homocigotos y heterocigotos aquellos que presentaron dos bandas o mds, dependiendo de la

estructura cuaternaria de la proteina (Rosa-Vélez, 1986).

De esta manera, las frecuencias electromorficas se tradujeron a frecuencias alélicas,
las cuales se pueden entender como genotipos correspondientes a modelos electromdrficos.

Cabe senalar que los alelos designados pueden ser, en realidad, grupos de isoalelos

(Selander, 1980).

I1.4. Procesamiento de los datos.

Con los datos obtenidos en los zimogramas se calcularon los siguientes estimadores

genéticos y pruebas estadisticas:

1.- Frecuencias génicas (f).- Estas se determinaron a partir de los fenotipos
obtenidos en los zimogramas y representan el nimero de veces que se presenta un alelo

entre el nimero total de alelos en la muestra (Ayala y Kiger, 1984).

2ni+2 N j;

X = = (1)

donde:
n;;= nim.de individuos del genotipo X;X;.
n= num. total de individuos.
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2.- Polimorfismo (P).- Se define como la razén de loci polimérficos identificados y
el total de loci analizados (Ayala y Kiger, 1984). Se siguid el “criterio del 95 %”, ésto es

considerar un locus polimoérfico si el alelo mds comiin se presenté con una frecuencia < 0.95

(Pgs).

3.- Heterocigosis.- Se estimé con base en dos criterios:

a).- Heterocigosis observada (Ho).- La heterocigosis media observada se obtuvo a
partir de los loci heterocigdticos por individuo promediados entre los loci analizados en la

muestra, considerando inclusive los monomdrficos segiin recomienda Rosa-Vélez (1986).

_ loci het. x individuo (2)
total de loci

b).- Heterocigosis esperada (He).- Se obtuvo a partir de las frecuencias alélicas
asumiendo el equilibrio tedrico de Hardy-Weinberg, el cual postula que el proceso de
herencia por sf mismo no cambia las frecuencias alélicas, ni las frecuencias genotipicas de un
locus dado, lo cual se da en poblaciones de tamafio grande, con sistema reproductivo
panmitico (aleatorio) y en ausencia de mutacién, migracién, deriva o seleccién (Ayala y

Kiger, 1984). Se us6 la estimacioén sin sesgo de Nei (1978):

r
He = Zhj/f (3)
j=1

donde:

h=2n(1-, x,?)/(zn A

r = No. de loci.
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4.- Bondad de ajuste ji-cuadrada.- Se utiliz6 para contrastar las frecuencias
genotipicas observadas (O) con las esperadas (E) por locus. Los grados de libertad se
obtuvieron sustrayendo el nimero de genotipos del nimero de alelos. Al presentarse mds de
dos alelos, el andlisis global se corrobord agrupando las frecuencias alélicas en tres clases: a)

homocigotos para el alelo mds comiin, b) heterocigotos para el alelo mds comtin con algin

otro alelo y ¢) todos los demds genotipos.

(0-B)°
X2 = z— g.1.= genotipos - alelos. (4
E )

5.- Deficiencia o exceso de heterocigotos.- Se usé el estadigrafo "D" (Koehn, er

al., 1971).

B ————— (5)

6.- Estimadores "F".- Compara la estructura de la poblacién en funcién de un
andlisis de la homogeneidad de las frecuencias génicas en y entre las subpoblaciones. La

prueba se aplica con fundamento en la ecuacién bdsica de Wright (1965) modificada por Nei

(1973).

1-Fp = (1-F5) (1-Fs;) (6)

donde Fg y F;; son correlaciones entre dos gametas al azar producidas por un individuo en

relacion con la subpoblacién y la poblacidn total, respectivamente; Fgp es la correlacion
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entre gametas al azar de las subpoblaciones con respecto a las gametas de la poblacién total

y en s Fg; representa la varianza estandarizada en las frecuencias alélicas:

2
> (7)

Eor ™ =

p(-7)

donde P representa la media ponderada de las frecuencias génicas y o’p. es la suma
p TCp P g Yy Gop

ponderada de las desviaciones cuadradas de las frecuencias alélicas, dividida entre el nimero

de subpoblaciones:

2 (B'pf)z
oR= (8)

(Buroker, 1983).

Los estimadores antes mencionados se calcularon por medio del programa BIOSYS-

1 (Swofford y Selander, 1981) adaptado por Swofford (1989) para su empleo en

microcomputadora.



18

IIT. RESULTADOS
HI.1 Nivel infrapoblacional.

II1.1.1 Variacién genética.

De los 11 sistemas proteicos analizados se resolvieron 12 loci (Tabla I). De éstos
cuatro resultaron monomérficos en los mejillones de la Bahia de La Paz, B.C.S. (Xdh, Mdh,
Gapdh y Pto), y cinco en el caso de la poblacién de San Felipe, B.C. (los cuatro antes
mencionados y Aat). Los loci remanentes (ocho para la primera y siete para la segunda
poblacién) fueron polimérficos segin el criterio del alelo mds comiin con frecuencia < 0.95

(Pys) por lo menos en uno de los demos de La Paz o niveles del intermareal de San Felipe.

Las frecuencias alélicas de los loci polimérficos y la heterocigosis por locus en las
muestras de ambas poblaciones se presentan en la tabla II. En La Paz, los loci Lap, Est-1,
Est-2, Pgm, Gpi y Gapdh, fueron polimdérficos en los tres demos, mientras que Idh y Aat,
fueron polimérficos sélo en El Caimancito y La Marina, respectivamente. En la poblacién de
San Felipe, los loci Idh Lap, Est-1, Est-2, Gpi y Gapdh fueron polimérficos en los tres

niveles de exposicién promedio anual a la desecaciéon. Pgm fue polimérfico sélo en los

niveles de exposicién 0.0 y 10 %.

En La Paz, la heterocigosis por locus fue generalmente mds alta en el demo de El
Barco Hundido y menor en El Caimancito lo cual generé un aparente incremento de
heterocigosis con la profundidad del hébitat. En la poblacién de San Felipe, la heterocigosis

por locus no presenté tendencia alguna con respecto al nivel de exposicién a la desecacion.

La tabla IIT a y b contiene el resumen de la variacién genética observada y esperada

en las muestras de ambas poblaciones. La frecuencia de los loci polimérficos en los
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Tabla II. Frecuencias alélicas y heterocigosis de los loci polimérficos de Modiolus capax en
tres demos de la Bahia de La Paz, B.C.S. y en tres niveles de exposicién promedio

anual a la desecacién de San Felipe, B.C. N9 es el nimero de genes analizados por
locus; H es la heterocigosis por locus.

La Paz, B.C.S. San Felipe, B.C.
Locus Alelos El La Marina Barco 20% 10% 0.0%
Caimancito Hundido
Id.h Na 50 60b 60[') 60 60 60
A 0.017 N _ = == =
B - _ _ 0.033 - 0.017
c - 0.033 0.017 - 6043 -
D 0.150 n - - -- 0.033
E 0.817 0.967 0.967 0.950 0.950 0.950
F - - 0.017 0.017 0.017 -
G 0.017 _ _ -~ —- —
H 0.067 0.000 0.067 0.100 0.100 0.033
Lap NG 60 60 60 60 60 60
A - - - - - 0.017
B - - - - - 0.017
C - 0.050 - - - 0.067
D 0.067 - 0.050 0.017 0.033 -
E - - - 0.033 - 0.067
F - 0.233 0.100 = = =
G 0.117 0.033 0.117 0.200 0.283 0.167
H 0.200 0.217 - - - -
1 -- 0.050 - 0.033 0.050 0.033
] - 0.200 0.200 - - 0.133
K 0.217 - - 0.117 0.100 0.067
L - -- 0.083 - 0.017 0.050 -
M 0.350 0.217 0.283 0.400 0.267 0.267
N - - 0.033 0.033 - -
O 0.050 - - 0.117 0.217 0.167
P -- -- 0.133 - - -
Q o - -- 0.017 - -
R - - - 0.017 - -
H 0.633 0.733 0.767 0.667 0.833 0.700
Est-1 N 60 58 60 60 60 60
A 0.067 -- - - - -
B 0.383 - - - - -
C - - - 0.150 - 0.200
D - 0.172 0.183 - 0.367 -
E 0.550 0.793 0.817 0.850 0.633 0.800
F - 0.034 - - - -
H 0.033 0.069 0.167 0.100 0.000 0.133
Est-2 NG 60 58 60 60 60 60
A 0.217 - 0.417 -
B 0.617 0.638 0.583 0.750 0.600 0.633
c 0.167 0.276 - -
D 0.086 0.250 0.400 0.367

H 0.433 0.448 0.567 0.367 0.467 0.400




Tabla II. Continuacidn.

La Paz, B.C.S. San Felipe, B.C.
Locus Alelos El La Marina Barco 20% 10% 0.0%
Caimancito Hundido
Pgm NG 58 54 54 60b 58 54
A 0.121 - - . 0.071 0.037
B - 0.093 = ~ - .
2 - - 0.074 . - =
D 0.879 0.870 0.926 0.983 0.929 0.778
E - 0.037 - g - n
F - - - ~ . 0.148
G = = = 0.017 == il
H = - - _ = 0.037
H 0.034 0.037 0.074 0.033 0.000 0.074
Gpi Na 60 54 58 60 60 60
A - 0.019 - - - -
B - - - - = 0.033
C 0.067 - 0.017 - - -
D - - - - - 0.033
E 0.030 - - - 0.017 -
F - - 0.034 - - -
G - - - - - 0.067
H 0.033 0.093 - - - -
1 0.467 0.537 0.724 0.833 0.700 0.633
J 0.100 - - - - -
K 0.233 - 0.034 0.067 - -
L - - - - - 0.200
M 0.033 0.296 0.017 0.100 0.200 -
N - - 0.069 - = 0.033
(9] 2 s - S5 e &%
P 0.017 0.037 - - - -
Q - 0.019 - - 0.017 -
R - - 0.086 - 0.067 -
S - - 0.017 - - -
H 0.033 0.074 0.241 0.000 0.033 0.133
Gapdh NG 60 60 60 60 60 60
A 0.067 0.100 0.067 - - -
B 0.933 0.900 0.833 0.933 0.800 0.933
c - - 0.100 - - -
D - - - 0.067 0.200 0.067
H 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Aat NG s0P 60 60b 60b 60b 60b
A 0.000 0.067 0.000 s - -
B 1.000 0.933 1.000 1.000 1.000 1.000
H 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000

b Monomérfico en base al criterio del 95%.



21

mejillones colectados en La Paz fue de 58.3% en El Caimancito y en La Marina y de 50% en
el Barco Hundido. La heterocigosis media esperada fue de 21.8% en el Barco Hundido,
24.3% en La Marina y 27.3% en El Caimancito. El polimorfismo observado en San Felipe
fue de 58.3% en los niveles 0.0 y 10% de exposicién y 50% en el nivel de 20%. La
heterocigosis media esperada en el nivel 0.0% de exposicién fue la mds alta (24%), el

minimo (17%) correspondié al nivel de 20% de exposicion mientras que en el nivel de 10%

el valor fue intermedio (23.3%).

El contraste (XZ) entre las frecuencias genotipicas observadas y esperadas de los loci
polimérficos para las muestras de las dos poblaciones se presenta en la tabla IVa y b. En la
poblacién de La Paz, los loci Gpi y Gapdh presentaron diferencias significativas (p<0.05) en
los tres demos, mientras que Idh, Est-1 y Pgm fueron significativamente diferentes (p<0.01)
tinicamente en La Marina y el Barco Hundido, lo cual indica que con respecto a los loci
mencionados esos demos se encuentran fuera del equilibrio teérico de Hardy-Weinberg. En
la poblacién de San Felipe los loci Est-1, Gpi y Gapdh presentaron diferencias significativas
(p<0.01) en los tres niveles del intermareal mientras que Pgm, mostré diferencias

significativas(p<0.001) sélo en los dos niveles inferiores (10 y 0.0% de exposicién).

Por otra parte con el estadigrafo "D", el cual permite medir la deficiencia o exceso
de heterocigotos, se encontré que en La Paz sélo en los loci Idh y Est-2 del Barco Hundido
se presentd un exceso de heterocigotos (Tabla IVa). En San Felipe Idh present6 exceso de
heterocigotos en los niveles de exposicién de 20 y 10%, mientras que Lap y Pgm resultaron
con exceso en los niveles de 10 y 20%, respectivamente (Tabla IVb). En ambas poblaciones

todos los loci remanentes presentaron deficiencia de heterocigotos.
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Tabla III. Resumen de la variacién genética de Modiolus capax en el Golfo de California:
a).- Tres demos de la Bahia de La Paz, B.C.S.; b).- Tres niveles de exposicién
promedio anual a la desecacién en San Felipe, B.C..Pg5 = polimorfismo con el
criterio del alelo mds comtn con frecuencia <0.95; Ho= heterocigosis media

~ observada; He= heterocigosis media esperada (estimacién sin sesgo de Nei, 1978);
¢.e= error estdndar.

a).-
El Caimancito La Marina Barco Hundido
I Loci estudiados 12 12 12
Muestra por locus 29.9 293 29.7
(e. e.) (0.1) (10.3) (+0.3) |
Alelos por locus 28 2.7 2.8
(e e.) (0.7) (0.6) (20.7)
Pgs 58.3 58.3 50.0
Ho 0.103 0.113 0.157
(e. &) (0.060) (20.067) (20.073)
Il He 0.273 0.243 0.218
(e.e.) (x0.088) (x0.080) (£0.078)
b).-
20% 10% 0.0%
Loci estudiados 12 12 12
Muestra por locus 30 29.8 29.8
(. e) (£0.0) (#0.2) (0.2) I
Alelos por locus 2.6 23 2.9
(e e) (0.8) (£0.5) (0.8)
Pys 50.0 58.3 58.3
Ho 0.106 0.119 0.123 |
. e) (£0.059) (+0.075) (0.062)
He 0.170 0.233 0.240

" (e. e) (+0.067) (+0.078) (+0.080)

————
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Tabla 1V. Bondad de ajuste (Xz) entre frecuencias genotipicas observadas y esperadas e
indice "D" de Modiolus capax en el Golfo de California: a).-Tres demos de la Bahfa
de La Paz, B.C.S.; b).- Tres niveles de exposicién promedio anual a la desecacién
en San Felipe, B.C. Indice “D” entre paréntesis; el signo denota deficiencia (-) o
exceso (+) de heterocigotos. Significancia de X2 #%% (p < 0.001), ** (p <0.01), *

(p < 0.05)
a).-
Locus El Caimancito La Marina Barco Hundido
1dh 18.934%** 7.604%* 0.000
(-0.785) (-1.000) (+0.026)
1
Lap 0.578 0.005 0.837
(-0.117) (-0.090) (-0.074)
Est-1 23.346%** 14.310%** 3.669
(-0.939) (-0.797) (-0.443)
Est-2 0.036 0.000 0.397
(-0.205) (-0.120) (+0.116)
Pgm 13.932%%* 12.896%** 1.232
(-0.838) (-0.841) (-0.460)
Gpi 27.066%%* 20.425%%% 4.961%
(-0.953) (-0.879) (-0.475)
Gapdh 16.880%** 20.779%** 24.142%%+
[ (-1.000) (-1.000) (-1.000)
b).-
Locus 20% 10% 0.0%
Idh 0.000 0.000 3.054
(+0.040) (+0.040) (-0.653)
Lap 0.398 0.008 0.201
(-0.132) (+0.061) (-0.167)
Est-1 7.339%* 26.794%%* 7.393%*
(-0.608) (-1.000) (-0.583)
Est-2 0.000 0.000 0.220 L" ‘
(-0.022) (-0.028) (-0.139)
Pgm 0.000 15751 %#* 13.138%%*
(+0.017) (-1.000) (-0.800)
| Gpi 24.142%%* 26.368%** 26.794%%*
(-1.000) (-0.928) (-0.758)
Gapdh 16.880%** 24.997%%* 16.880%+* '
(-1.000) (-1.000) (-1.000)




I11.1.2 Estructura genética.

El andlisis de homogeneidad de las frecuencias génicas de los loci polimdrficos en y
entre los demos de cada poblacién se presenta en la tabla Va y b. En La Paz el promedio
general de la divergencia intrapoblacional (Fst) fue 0.071, mientras que los promedios
generales de homogeneidad intrasubpoblacional (Fis) y homogeneidad intersubpoblacional
(Fi1) fueron 0.482 y 0.519, respectivamente. La informacién anterior sugiere que existe un
escaso grado de estructuracién de la poblacién y por lo tanto que entre los organismos de
los tres sitios muestreados ocurre un importante flujo génico. En San Felipe se encontrd una

situacién semejante, el promedio general de Fst fue de 0.045, los de Fig y Fyr fueron 0.450 y

0.474, respectivamente.

IT1.2 Nivel interpoblacional.

I11.2.1 Variacién genética.

Se analizaron los mismos loci que a nivel intrapoblacional; tanto en la poblacién de San
Felipe como en la de La Paz se determiné un promedio de 178.5t1 genes en 12 loci, de los
cuales cinco fueron monomoérficos (Xdh, Mdh, G6pdh, Pto y Aat); los siete loci restantes
(Idh, Lap, Est-1, Est-2, Pgm, Gpi, Gapdh) fueron polimérficos en ambas poblaciones. Las
frecuencias alélicas de los loci polimoérficos se consignan en la tabla VI.

En ambas poblaciones el polimorfismo fue de 58.8%. La heterocigosis observada en

la poblacién de La Paz fue de 0.12410.066 y la heterocigosis esperada fue de 0.260+0.086;

en la poblacidn de San Felipe la heterocigosis observada fue de 0.11640.065 y la esperada

de 0.221+0.075 (Tabla VII).
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Tabla V. Estimadores "F" promedio para todos los loci polimorficos y el promedio general
de Modiolus capax en el Golfo de California: a).- Tres demos de la Bahfa de La
Paz, B.C.S.; b).- Tres niveles de exposicién promedio anual a la desecacién en

San Felipe, B.C
Fis = homogeneidad intrasubpoblacional.
FiT = homogeneidad intrapoblacional.
FsT =divergencia intrapoblacional,

a).-
LOCUS Fig FT Fst
Idh 0.697 0.717 0.066
Lap 0.112 0.165 0.060
Est-1 0.773 0.801 . 0123
Est-2 0.060 0.134 0.079
Pgm 0.750 0.759 0.036
Gpi 0.804 0.819 0.074
Gapdh 1.000 1.000 0.021
Aat 1.000 1.000 0.045 “
PROMEDIO 0.482 0519 0.071
b).-
LOCUS Fis FiT ' FsT
Tdh 0.191 0.197 0.008
Lap 0.081 0.098 0.019
Est-1 0.776 0.802 0.116
Est-2 0.065 0.083 0.018
G6pdh 1.000 1.000 017
Pgm 0.800 0.814 0.071
Gpi 0.873 0.880 0.057
Gapdh 1.000 1.000 0.040
PROMEDIO 0.450 0.474 0.045




Tabla VI. Frecuencias alélicas (f) y nimero de genes (n), de los loci polimérficos en las
poblaciones de Modiolus capax de la Bahfa de La Paz, B.C.S.y San Felipe, B.C.

LOCUS n ALELO LA PAZ SAN FELIPE _ﬂ
(9] ®
A 0.006 =
B % 0.017
C 0.017 0.011
IDH 180-180 D 0.050 0.011
E 0.917 0.950
F 0.006 0.011
G 0.006 -
A - 0.006
B " 0.006
c 0.017 0.022
D 0.039 0.017
E g 0.033
F 0.111 -
G 0.089 0217
H 0.139 -
LAP 180-180 I 0.017 0.039
J 0.133 0.044
K 0.072 0.094
L 0.028 0.022
M 0.283 0311 H
N 0.011 0.011
0 0.017 0.167
P 0.044 -
Q - 0.006
R - 0.006
A 0.022 -
B 0.129 =
EST-1 176-180 C N 0.117
D 0.118 0.122
E 0.719 0.761
F 0.011 e
A 0213 2
Est-2 176-180 B 0.612 0.661
& 0.146 =
D 0.028 0.339




Tabla VI. Continuacidn.
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LOCUS n ALELO LA PAZ SAN FELIPE
3] 6]
A 0.042 0.035
B 0.030 &
5 0.024 2
Pgm 166-170 D 0.892 0.900
E 0.012 -
F % 0.047
G = 0.006
H - 0.012
A 0.006 £
B = 0.011
(5 0.029 -
D - 0.011
E 0.017 0.006
F 0.012 =
G = 0.022
H 0.041 =
I 0.576 0.722
Gpi 172-180 J 0.035 o
K 0.093 0.022
L = 0.067
M 0.010 0.100
N 0.023 0.011
0 5 = 0.006
P 0.017 -
Q 0.006 =
R 0.029 0.022
S 0.006 =
A 0.078 =
Gapdh 180-180 B 0.889 0.889
C 0.033 "
D = 0.111
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La prueba de bondad de ajuste X2 entre las frecuencias genotipicas observadas y las
esperadas para la poblacién de La Paz detecté diferencias altamente significativas (p<0.001)
en los loci Idh, Est-1, Pgm, Gpi y Gapdh; en la poblacién de San Felipe, a excepcién de Idh,
los loci antes mencionados también se encontraron en desequilibrio (p<0.001) (Tabla VIII).
En las dos poblaciones el valor del indice “D” de los loci polimérficos en desequilibrio fue

negativo, Jo cual indica deficiencia de heterocigotos en dichos loci (Tabla VIII).

II1.2.2 Estructura genética.

Los estimadores "F" promedio para los loci polimérficos de ambas poblaciones se
presentan en la tabla IX. El promedio general de Fy; o divergencia intrapoblacional
(considerando a las dos poblaciones como una sola) indica que sélo el 2.9% de la variacién
total estd asociada a la vanacion de las “subpoblaciones”. Los valores promedio de
homogeneidad intrasubpoblacional (F5) e intrapoblacional (F;;) fueron respectivamente
0.498 y 0.513, lo que sugiere que ocurre un considerable flujo génico entre ambas

poblaciones existiendo un nivel bajo de diferenciacién genética entre éstas.
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Tabla VII. Resumen de la variacién génica en las poblaciones de Modiolus capax de la
Bahia de La Paz, B.C.S. y San Felipe, B.C. Pgs= polimorfismo con el criterio del
alelo mds comun con frecuencia < 0.95; Ho= heterocigosis media observada; He=
heterocigosis media esperada; e.e.= error estdndar.

LA PAZ,B.C.S. SAN FELIPE, B.C.

No. de loci estudiados 12 12

No. promedio de organismos analizados 88.9 89.6
(e. e.) (£0.6) (£0.4)

No. promedio de alelos por locus 4.7 4.2
(e.e.) (£1.3) (£1.3)

Pgs 58.33 58.33

Ho 0.124 0.116
(e.e) (=0.066) (£0.065)

He 0.260 0.221
[[ (e.e) (+0.086) (£0.075)

Tabla VIII. Bondad de ajuste (Xz) entre frecuencias genotipicas observadas y esperadas e
indice "D" en dos poblaciones de Modiolus capax del Golfo de California. Indice
“D” entre paréntesis; el signo denota deficiencia (-) o exceso (+) de

heterocigotos. Significancia de X ¥4 p<0.001

Locus LA PAZ, B.C.S SAN FELIPE, B.C.
Idh 45.980%** . 0.446
-0.717) (-0.197)
Lap 0.188 0.198
(-0.165) (-0.098)
Est-1 50.777%%* 52.141%%*
(-0.801) (-0.802)
Est-2 0.001 0.364
(-0.133) (-0.083)
Pgm 40.042%%% 47.120%%*
(-0.761) (-1.00) I
Gpi 57.185%%% 86.064%%*
(-0.819) (-0.811)
Gapdh 81.118%** 81.118%**
(-1.00) (-1.00)




Tabla IX. Estimadores "F" promedio para todos los loci polimérficos y su promedio para las
poblaciones de Modiolus capax de la Bahia de La Paz, B.C.S. y San Felipe, B.C.

Fis = homogeneidad intrasubpoblacional.
Fit =homogeneidad intrapoblacional.
FsT =divergencia intrapoblacional.

LOCUS Fis FiT FsT |
Idh 0.518 0.521 0.006
Lap 0.133 0.154 0.025
Est-1 0.801 0.805 0.019
Est-2 0.111 0.178 0.076
G6pdh 1.000 1.000 0.008
Pgm 0.785 0.786 0.005
Gpi 0.844 0.847 0.016
Gapdh 1.000 1.000 0.024
Aat 1.000 1.000 0.011
PROMEDIO 0.498 0.513. 0.029

= ————
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IV. Discusién

IV.1 Variabilidad genética

En Myrilus edulis, el invertebrado marino cuya variabilidad genética a nivel macro y
microgeogréfico ha sido més intensamente estudiado, el nimero mdximo de loci analizados
es 29 (Ahmad er al., 1977). Es importante destacar, sin embargo, que la mayorfa de los
estudios se concentran en el andlisis de siete de los diez loci polimdrficos identificados en
ese trabajo (Koehn, 1991). Estos marcadores genéticos corresponden a los sistemas
enzimdticos: Leucinaminopepetidasa (Lap), Glucosa-6-fosfato isomerasa (Gpi), Malato
deshidrogenasa (Mdh), Isocitrato deshidrogenasa (Idh), Aspartato aminotransferasa (Aat),

Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (G6pdh) y Aminopeptidasa (Ap).

En el presente estudio, el cual analiza por primera vez la genética poblacional del
mitilido Modiolus capax Conrad, ademds de los seis primefos marcadores genéticos antes
mencionados se analizaron los sistemas enzimdticos: Esterasas (Est), Xantina
deshidrogenasa (Xdh), Fosfoglucomutasa (Pgm), Gliceraldehido-3-fosfato deshidrogenasa
(Gapdh) y Proteina Total (Pto). Solamente Xdh, Mdh, G6pdh y Pto fueron monomérficos

en las dos poblaciones estudiadas, para el resto de los loci el niimero de alelos fluctud entre

2y 19 (Tabla II).

La mayor proporcién de loci multialélicos encontrados en M. capax se refleja en los

niveles de polimorfismo estimados. En términos de polimorfismo con el criterio del 95%
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(Pss), la variabilidad genética estimada a nivel poblacional fue de 58.3% tanto en la
poblacién de la Bahia de La Paz, B.C.S., como en la de San Felipe, B.C. (Tabla VII).
Aunque este valor estd muy préximo al promedio general de polimorfismo estimado por
Maynard (1989) para invertebrados marinos (58.7%), es superior a los niveles de
polimorfismo que generalmente se encuentran en el phylum mollusca (25-50%) o en la
familia Mytilidae (35-50%) (Milkman y Beaty, 1970, Koehn er al, 1973; Ahmad y

Beardmore, 1976; Ahmad et al., 1977; Gosling, 1989).

A nivel intrapoblacional los niveles de polimorfismo también fueron similares en
ambas poblaciones; en una de las muestras el polimorfismo fue de 50% y en las dos restantes
de 58.3% en las dos poblaciones (Tabla IIla y b). Tal diferencia interpoblacional no es
importante ya que se debe al efecto de un sélo locus, es decir, los demos con 58.3% de
polimorfismo mostraron siete loci polimérficos, mientras que el demo de 50% sdlo seis, lo
cual muy probablemente es el resultado de la subdivisién artificial de la poblacién (Tabla II).
En general estos resultados sefialan que en términos de polimorfismo, las dos poblaciones

son homogéneas tanto intra como interpoblacionalmente.

Es importante sefialar, que el polimorfismo (P) como medida de variabilidad
genética, tiene un alcance limitado debido a dos problemas fundamentales (Ayala y Kiger,
1984). El primer problema estd relacionado a la subjetividad para definir si un locus es o no
polimérfico. En general se manejan dos criterios: con uno de ellos se considera a un locus

como polimérfico cuando la frecuencia del alelo mds comiin no es superior a 0.99 (P9); con
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el segundo, un locus se considera como polimdérfico sélo cuando dicha frecuencia no supera
el 0.95 (Pss). La diferencia en la estimacién de P con ambos criterios puede no ser
despreciable. Para el caso de M. capax por ejemplo, bajo el criterio Pss en las dos
poblaciones estudiadas el polimorfismo estimado fue de 58.33% (Tabla VII), mientras que
con el criterio Pg9 los valores de polimorfismo ascienden a 66.67%, magnitud que colocaria

a M. capax muy por arriba del promedio de los invertebrados marinos.

El segundo problema del polimorfismo como indicador de variabilidad genética se
debe a que tanto los loci ligeramente polimérficos como los altamente polimoérficos tienen el
mismo peso. Lo anterior no permite que se tenga la objetividad requerida para realizar un
andlisis profundo de la variabilidad genética de una poblacién sélo en base a esta medida

(Rosa-Vélez y Rodriguez-Romero, 1989).

La heterocigosis esperada, en cambio, estd considérada como una mejor y mds
informativa medida de la variabilidad genética debido a que se estima a partir de frecuencias
alélicas reales, consecuentemente no intervienen criterios subjetivos y considera la

importancia relativa de cada locus en funcién de su variabilidad alélica.

Este estimador, sin embargo, es muy sensible al nimero de loci analizados y en
menor grado al nimero de organismos estudiados. Nei (1987) sefiala que tedricamente la
heterocigosis promedio sélo puede ser estimada adecuadamente cuando el niimero de loci
analizados es grande debido a que en casi todas las poblaciones naturales la variacién de la

heterocigosis en un sélo locus y entre loci es muy grande. En la préctica, sin embargo,
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existen serias limitantes de orden técnico para cumplir con el postulado anterior. El
problema radica en que a pesar de que existen las técnicas histoquimicas para el revelado de
més de 100 enzimas (Harris y Hopkinson, 1978; Richardson, Baverstock y Adams, 1986;
Hillis y Moritz, 1990) su resolucién depende de poder definir las condiciones fisico-quimicas
adecuadas, las cuales varidn segin la especie de organismo y tipo de tejido que se este
trabajando, y esto se hace empiricamente. Para este estudio por ejemplo, durante la fase de

estandarizacién se trabajaron 25 enzimas y 15 sistemas amortiguadores logrdndose el

revelado de sélo 12 loci.

Aungue el nimero de loci analizados en el presente estudio es significativamente
menor a los 29 loci manejados por Ahmad et al. (1977), estd en el intervalo de 6 a 15 que es
el que mds frecuentemente se utiliza en estudios sobre la variabilidad proteica de bivalvos
(Tabla X). Es importante destacar que con ese intervalo no sélo se han caracterizado los
niveles de variacién genética interpoblacional de M. edulis (ﬁ;hmad et al., 1977; Skibinski et
al., 1980; Yamanaka y Fujio, 1984), M. galloprovincialis (Skibinski et al., 1980; Gosling,
1984), M. californianus (Levinton y Koehn, 1976), Modiolus modiolus, Perna canalicus
(Skibinski ef al., 1980; Sin F.Y. er al., 1990) y Crassostrea gigas (Buroker et al., 1975,
Buroker, 1979), entre otros, sino también se ha definido el estatus taxondmico de diferentes
especies de mejillones y establecido la distribucién a nivel mundial de M. edulis, M.
galloprovincialis y M. trossulus (Koehn, 1991). Esta ambiciosa tarea se realizé con base en
sélo 8 loci polimérficos, 5 de los cuales también resultaron altamente variables en M. capax.

Los loci en cuestién son Gpi, Lap, Pgm, Idh y Est-1 y su correspondiente nimero de alelos
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fue 19,18,8,7 y 6. Estos loci, de hecho, en el futuro también podrfan utilizarse como

marcadores genéticos de la especie.

Tabla X Variabilidad genética de algunas especies de moluscos. K es ¢l niimero de loci
estudiados. P95 son los valores de polimorfismo proteico, segin el criterio de la
frecuencia del alelo mds comin menor o igual 0.95 respectivamente (todos los
valores en porcentaje). Ho es la heterocigosis observada y He la esperada. -: no

hay datos.
Especie K Pos Ho He Localidad Referencia
Mytilus edulis 12 416 0.149 0.169 15loc* en Japén Yamanaka y Fujio, 1984
13 = 0206 0.212 Mumbles, Gales Skibinski er al., 1980
29 21 0.095 0.095 Mumbles, Gales Ahmad et al., 1977
L Mytilus
T galloprovincialis 13 0.224- 0.235 Venecia, Italia Skibinski ef al., 1980
Modiolus modiolus 13 - 0.176  0.173 Isle of Man, Irlanda  Skibinski ef al., 1980
Perna canaliculus 14 440 0.095 0.118 Kaikoura, N. SinFE.Y.etal, 1990 q
14 640 0172 0184 Zclanda SinE.Y. et al., 1990
14 640 0148 0161 cBomsN-Zelanda g by o 1990
Nelson, N. Zelanda
Crassostrea gigas. 12 53 0.210 0.245 Puget Sound. WA Buroker et al., 1975 Il
17 63 0222 0.238 Miyagi, Japén Buroker., 1979
19 53 0.176  0.203 Seasalter, Inglaterra  Gosling E.M., 1982

El otro factor que argumenta en favor de que las heterocigosis esperadas (He) que se
obtuvieron son buenos estimadores de la variabilidad genética de M. capax en el Golfo de
California, es que el nimero de organismos analizados por loci fue alto (en promedio 89.2

en cada poblacién). A nivel intrapoblacional, aunque el nimero de organismos por loci se



redujo a 29.7 en promedio, los errores estdndar de las He fueron comparables a los
obtenidos a nivel poblacional y éstos a su vez semejantes a los que se reportan en otros
trabajos (Ayala, 1973; Hedgecock er al., 1976; Ahmad er al., 1977; Rosa-Vélez y
Rodriguez-Romero, 1988; Rosa-Vélez et al., 1991; Escobar-Ferndndez, 1991), por lo que
ain a nivel interpoblacional los valores obtenidos de heterocigosis esperada se pueden

considerar buenos estimadores de la variabilidad genética de M. capax.

Los valores de He a nivel intrapoblacional en las muestras de La Paz fluctud entre
0.273+0.088 y 0.218+0.078 (El Caimancito y El Barco Hundido, respectivamente) y en San
Felipe de 0.240+0.080, en el 0% de exposicién anual a la desecacién, a 0.1700.067 en el
20% de exposicién. En ambas poblaciones el patrén de variacién de las He fue semejante al
obtenido en términos de polimorfismo con el criterio del 95% (Tabla Illa y b). A nivel
poblacional la He para La Paz fue de 0.260+0.086 y para San Felipe de 0.221+0.075. Estos
valores, sin embargo, no son estadisticamente diferentes (.T(u'-‘ 0.314, p < 0.75) como
tampoco lo son las He a nivel intrapoblacional (Kruskal-Wallis, H= 0.174, p < 0.9, en la
poblacién de La Paz y H= 0.029, p < 0.9, en la poblacién de San Felipe). Los resﬁltados
anteriores confirman lo que anteriormente se habia inferido con base en los datos de
polimorfismo, es decir que las poblaciones mds extremas de M. capax en la costa oeste del

Golfo de California presentan el mismo nivel de variacién genéfica.

Por otra parte es importante destacar que las He obtenidas a nivel poblacional,

aunque de considerable magnitud, se ubican en el intervalo de valores mds frecuentemente
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reportados en mitilidos (He= 0.200-0.350, cf. Milkman y Beaty, 1970; Koehn, er al., 1973;
Gosling, 1989). En este grupo taxondmico los valores de heterocigosis son generalmente
superiores al promedio general de los invertebrados marinos ( He=0.100, Maynard, 1989) e
incluso mayores al promedio general de gasteropodos y bivalvos ( ﬁe=0.170; Buroker,
1983; Gosling y Wilkins, 1985; Rosa-Vélez, 1986; Sudrez-Visquez, 1989; Romero-

Romero, 1989; Mendoza-Aguirre, 1989; Urbina-Sdnchez, 1990; Carrillo-Barco, 1990).

Como consecuencia de la gran diversidad de la variacién genética entre y dentro de
las principales ramas taxondmicas de invertebrados, se han hecho varios intentos por
relacionar la variacién genética interespecifica, en términos de heterocigosis, con la variacién
de los factores medioambientales; sin embargo existen serias dificultades para poder
relacionar los niveles de variabilidad génica con el estilo de vida de los organismos. Segiin
Ward (1989) ésto no es sorprendente ya que las teorias de la seleccién realmente no hacen

predicciones claras concernientes a la extension de la variacién genética esperada conforme

al estilo de vida.

Una explicacion alternativa de los altos niveles de variabilidad genética detectados en
las poblaciones naturales de bivalvos, y en particular en las poblaciones de los mitilidos, estd
asociada a la historia de vida y a las caracteristicas reproductivas de las especies que
conforman esta clase. De éstas se destacan: un tamafio efectivo poblacional

considerablemente grande y una biologfa reproductiva que involucra elevada fecundidad y
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fecundacién externa, consecuentemente una importante recombinacién génica al azar,

ademds de una extensa capacidad de dispersién larval (Berger, 1983; Koehn, 1991).

M. capax reine todas las caracteristicas antes mencionadas. Es un miembro
abundante de las comunidades litorales; presenta una amplia distribucién geogréfica, desde
California central, EUA, hasta Pert incluyendo las islas Galdpagos y todo el Golfo de
California (Olsson, 1961; Brusca, 1980); es dioico, aunque ocasionalmente se encuentran
organismos hermafroditas; su periodo reproductivo se extiende desde principios de
primavera hasta finales del verano, con un méximo de actividad gametogénica y desove

entre junio y septiembre (Ochoa-Béez, 1987; Ordufia-Rojas y Farfdn, 1991).

Como otros mitilidos M. capax es muy fecundo (indices gonadosémicos de 30-70%
durante el periodo reproductivo), tiene fecundacién externa y la fase larval puede extenderse
de 10 a 25 dfas dependiendo de las condiciones térmicas e incluso, como en otros mitilidos,
la metamorfosis pudiera retrasarse en ausencia de sustratos adecuados para el asentamiento
de la larva pediveliger. La vida media de M. capax no se ha determinado, pero dado que las
estructuras en talla de las poblaciones del Golfo de California estdn dominadas por
organismos mayores de 6.5 cm y que las tasas de crecimiento de este mitilido son lentas, su

vida media puede ser mayor a los 8 afios (Farfdn, comunicacién personal).
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IV.2 Deficiencia heterocigdtica

Virtualmente en todos los estudios sobre genética de poblaciones de mejillones, asi
como de otros bivalvos, se ha reportado una importante deficiencia de individuos
heterocigotos para un gran nimero de loci polimérficos (Zouros y Foltz, 1984; Zouros,

1987; Beaumont, 1990; Koehn, 1991). El presente trabajo no es la excepcidn.

En las dos poblaciones analizadas una importante fraccidén de los loci polimérficos se
encuentraron fuera del equilibrio de Hardy-Weinberg. A nivel global, de los siete loci
polimérficos cinco presentaron deficiencia de heterocigotos; cuatro de éstos registraron
deficiencias significativas en las dos poblaciones estudiadas (Est-1, Pgm, Gpi y Gapdh), y el

quinto (Idh) estuvo en desequilibrio Winicamente en la poblacién de La Paz (Tabla VIII).

A nivel intrapoblacional el patrén fue mds complejo; en la poblacién de La Paz, de
los cinco loci que se encontraron fuera del equilibrio, sélo dos presentaron deficiencia
significativa de heterocigotos en los tres demos estudiados(Gpi y Gapdh), mientras que los
tres loci restantes (Idh, Est-1 y Pgm) la presentan sélo en las muestras dé La Marina y El
Caimancito (Tabla Va). En la poblacién de San Felipe, sélo tres loci registraron deficiencia
en los tres niveles del intermareal (Est-1, Gpi y Gapdh), mientras que el cuarto loci con
deficiencia de heterocigotos en esta poblacién (Pgi) present6 deficiencia tinicamente en los

niveles inferiores del intermareal (10 y 0% de exposicién promedio anual a la desecacion;

Tabla Vb).
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Las deficiencias de heterocigotos en las poblaciones de bivalvos se han tratado de
explicar de diversas formas, mismas que se pueden agrupar en cuatro categorfas bioldgicas y
una de orden técnico: 1) endogamia, 2) segregacion de alelos nulos o silenciosos, 3) efecto
de Wahlund, 4) seleccién natural y 5) problemas de tincién o de apreciacién en la
interpretacién de los zimogramas (Milkman y Beaty, 1970: Koehn y Mitton, 1972; Tracey,
et al., 1975; Koehn, et al., 1976; Avala y Kiger, 1984; Zouros y Foltz, 1984; Rosa-Vélez,

1986; Zouros, 1987; Beaumont, 1990).

La explicacién de orden técnico estd vinculada a problemas de tincién o de
apreciacién en la interpretacién de los zimogramas, lo cual conduce a considerar como
homocigotos a organismos que en realidad son heterocigotos. En este trabajo, sin embargo,
dicha explicacién debe descartarse, ya que no sélo se llevé a cabo una cuidadosa
estandarizacién de la metodologia electroforética, escogiéndose las mejores condiciones
para lograr electromorfos lo mds claramente definidos en ve] electroforegrama, sino que
ademds, cuando se tenfan dudas en la interpretacién de algin zimograma, ya sea por
tinciones difusas o por el gran niimero y escasa movilidad de los elecromorfos, se repetia el
andlisis incrementando el tiempo de la corrida electroforética y se realizaba una cuidadosa
revisién de los resultados. Debido a la certeza en la calibracién del método y a la minuciosa
revisién de los zimogramas se puede aseverar que los resultados obtenidos son

representativos de la variabilidad genética de M. capax en el Golfo de California.



41

Entre los posibles factores de orden biolégico responsables de las grandes
deficiencias de heterocigotos en las poblaciones naturales de mejillones, la endogamia es a
juicio de muchos investigadores la menos probable. La endogamia es un proceso
comunmente observado en poblaciones que presentan autofecundacién o en poblaciones en
las cuales los apareamientos entre organismos emparentados son mds frecuentes de lo que se
esperaria si los cruzamientos fuesen al azar (Ayala y Kiger, 1984). La endogamia es un
proceso que de presentarse de manera significativa en una poblacién, conlleva
necesariamente a la deficiencia de heterocigotos (Mayr, 1979, citado por Rosa-Vélez, 1986;
Beaumont, 1990). Sin embargo, la biologfa reproductiva de los mejillones hacen muy remota
la posibilidad de que individuos estrechamente relacionados ocurran en la misma localidad.
Aiin cuando organismos estrechamente emparentados llegaran a ocupar el mismo sitio, para
que ocurriera un proceso de endogamia, el desove de dichos individuos tendria que ser
sincrénico y tendrfa que ocurrir en un tiempo diferente que el de el resto de los organismos
no emparentados. Por consiguiente, la posibilidad de que se presente un significativo nivel

de endogamia en las poblaciones de mejillones se considera muy remota (Beaumont, 1990).

La segregacién de alelos nulos o silenciosos es otro de los posible factores
biolégicos con muy baja probabilidad de explicar por si s6lo la deficiencia de heterocigotos
en las poblaciones de mejillones. Por una parte, la presencia de alelos nulos no ha sido
reportada con frecuencia en estudios electroforéticos de bivalvos y su contribucién a la
deficiencia de heterocigotos es irrelevante (Foltz, 1986; Thiriot-Quievreux, et al., 1988,

citado por Beaumont, 1990). Por otro lado, Zouros, er al.(1980), sefiala que la probabilidad
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de una alta frecuencia de organismos heterocigotos que posean alelos nulos en una
poblacién es muy pequefia, debido a que €sto requeriria que se presentara una alta tasa de
mutacién, ademds de que los coeficientes de seleccién a favor de los organismos

heterocigotos con alelos nulos tendrian que ser muy elevados, lo cual también se considera

altamente improbable.

En cuanto al efecto de Wahlund, este fenémeno se refiere a una muestra en la cual
una importante proporcién de sus miembros son organismos que provienen de poblaciones
que difieren en sus frecuencias alélicas, es decir, la poblacién se encuentra subdividida en
diferentes unidades reproductivas, lo que genera una deficiencia de heterocigotos en
proporcién con la varianza de las frecuencias alélicas entre las diferentes unidades

reproductivas que componen la poblacién (Nei, 1987, Beaumont, 1990; Gaftney, et al.,

1990).

A este respecto, Koehn (1991) sefiala que a pesar de que en algunos de los estudios
sobre la variabilidad alozimdtica de mejillones, particularmente del género Myrulis, se habfa
demostrado hdbilmente que las deficiencias de heterocigotos estaban asociadas con
importantes cambios espaciales en la composicién genética a nivel local, lo que. implicaria un
efecto de Wahlund originado por la mezcla entre poblaciones locales (cf., en Koehn, ef al.,
1976), en ningiin caso las diferencias poblacionales fueron lo suficientemente importantes

para poder explicar cuantitativamente las grandes deficiencias observadas.
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Una evidencia adicional de que las deficiencias de heterocigotos en las poblaciones
de mitllidos no se deben al efecto de Wahlund es que los niveles de deficiencia en juveniles
del medio natural son semejantes a los de juveniles obtenidos de “pair matings” y criados en

el laboratorio (Gosling y Wilkins, 1985; Mallet, e al., 1985; Beaumont, 1990).

En el presente estudio, la significativa deficiencias de heterocigotos en la mayoria de
los loci polimorficos no se correlaciona con la gran homogeneidad genética intra e
interpobacional (homogeneidad genética; tablas Va, b y IX), lo que sugiere que las grandes

deficiencias observadas no pueden ser atribuidas al efecto de Wahlund.

Finalmente, dentro de las causas de tipo biolégico, el argumento de que las
deficiencias de heterocigotos en las poblaciones naturales de bivalvos y particularmente de
los mejillones, puedan ser causadas por el efecto de la seleccién natural en contra de los
heterocigotos (subdominancia), se contrapone a los principios bdsicos de las teorias
seleccionistas para el mantenimiento del polimorfismo genético por dominancia o
sobredominancia (Beaumont, 1990). Lo anterior obedece a que si la subdominancia en
algunos loci se presenta generacion tras generacién dentro de una poblécién, finalmente
debe conducir a la fijacién de alelos en esos loci. Singh y Green (1984) propusieron un
modelo de seleccién equilibradora bifdsica el cual podia conciliar el exceso de homocigotos
y el mantenimiento del polimorfismo en las poblaciones. En dicho modelo se postula que la

subdominancia ocurre dnicamente en un estadio temprano del ciclo de vida y es seguida por



una sobrevivencia preferencial de heterocigotos en los estadios posteriores del ciclo de vida

antes de que tenga lugar el mayor esfuerzo reproductivo.

El modelo estd fundamentado en que en numerosas poblaciones naturales de bivalvos
las deficiencias de heterocigotos son mds notables en organismos de talla mds pequefia y que
dichas deficiencias decrecen con la edad (Koehn et al., 1973; Tracey er al., 1975; Chaisson
et al., 1976; Koehn et al., 1976; Singh y Zouros, 1978; Zouros et al.,1980; Singh, 1982).
Recientemente Beaumont (1990), proporciond la primera evidencia directa de que la
seleccién en contra de los heterocigotos después del asentamiento es la causa de las

deficiencias de heterocigotos en los juveniles de M. edulis en un cultivo de laboratorio,

Una situacién que ha generado gran interés y una controversia todavia no resuelta
(Koehn, 1990; Zouros, 1990), es la co-ocurrencia de un importante déficit de heterocigotos
en aquellos loci donde la heterocigosidad tiene el mayor efecto positivo en el crecimiento.
Zouros y Foltz (1987) con su hipotesis de “sobredominancia asociativa” argumentan que los
loci muestreados por medio de la electroforesis actian simplemente como marcadores de las
condiciones genéticas que son responsables de la correlacién. Por ejemplo, si los organismos
aparentemente homocigotos, incluyen individuos con aneuploidia en ciertos loci ligados en
desequilibrio u homocigotos para genes deletereos recesivos en loci ligados en desequilibrio,
la seleccién en contra de ellos puede mostrar una apafentc superioridad de los heterocigotos.
Después de que la seleccién ha eliminado esos individuos, la asociacién entre €l desempefio

y la heterocigosis enzimdtica, no necesariamente se tiene que mantener (Gaffney, 1990).
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Cabe mencionar que la aneuploidia €s un fenémeno muy comin en algunos mitilidos,

particularmente en condiciones medioambientales de extremo estrés (Dixon, 1982).

Por otro lado Koehn er al. (1988) con su hipdtesis de “sobredominancia”, proponen
que las variantes enzimdticas en los loci muestreados son los responsables directos de la
correlacién siempre que dichos loci estén directamente relacionados con el catabolismo
protéico y glucélisis. Esto requiere la ocurrencia de una verdadera sobredominancia en locus

individuales o la dominancia multi-locus en todos o en muchos de los loci muestreados.

Sin embargo, con los conocimientos de las poblaciones naturales generados hasta el
momento, no es posible discriminar entre estas dos hip6tesis, por lo que el origen de la
amplia distribucién de las deficiencias de heterocigotos en las poblaciones naturales de

mejillones, permanece como un problema que requiere de una mayor investigacién (Koehn,

1991).

Con base en lo expuesto anteriormente es evidente que la deficiencia de
heterocigotos en la mayoria de los loci polimérficos de M. capax es una condicién
generalizada en las poblaciones naturales de bivalvos y en particular en los mitilidos y que
las causas de este fenédmeno, asi como los mecanismos que permiten el mantenimiento
simultdneo de un alto polimorfismo y una elevada deficiencia de heterocigotos ain estd

debatiéndose. Claramente con la informacién recopilada en este trabajo no es posible

inclinarse por una u otra hipdtesis.
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IV.3 Estructura genética.

En el presente trabajo, mediante la ecuacién de Wright (1965) modificada por Nei
(1973) se midi6 la diferenciacion genética de los loci polimérficos (Fsr), dentro de cada
poblacién (Tabla V) y entre ambas poblaciones (Tabla X) y se encontré que en la poblacién
de La Paz solamente el 7.1 % de la variacién de la poblacién total estd asociada a la
variacion de las subpoblaciones, es decir que sdlo el 7.1 % de los loci polimérficos son
heterogéneos respecto a las frecuencias de sus alelos y el 92.9 % son homogéneos. En la
poblacion de San Felipe el valor de este estimador fue de 4.5 %, mientras que entre las dos

poblaciones se obtuvo un valor de 2.9 %.

Con respecto a la homogeneidad intrapoblacional (Fi) y la homogeneidad de una
subpoblacién con respecto a las demds (Fr), en el andlisis a nivel local se encontré un valor
promedio de Fi de 0.482 y de Fyr de 0.519, en la poblacion de La Paz y 0.450 y 0.474
respectivamente, en la poblacién de San Felipe, mientras que entre las dos poblaciones el

valor de Fjs fue de 0.498 y el de Fr de 0.513.

Tedricamente, una correlacion Frr con valor maximo (100%), indica que no existen
subpoblaciones, y por el contrario, un minimo (0%), que las poblaciones estdn
completamente aisladas (Wright, 1965). A su vez, el hecho de que Fis (correlacion entre dos
gametas producidas por un individuo en relacién con la subpoblacién) sea menor que Fi
(correlacion entre dos gametas producidas por un individuo en relacién con la poblacion

total), sugiere la existencia de un importante flujo génico entre dichas poblaciones.
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En virtud de que éste es el primer trabajo donde se compara la estructura genética de
dos poblaciones del género Modiolus (Koehn y Mitton, 1972; Koehn et al., 1973; Mitton
et al., 1973; Chaisson et al., 1976), la homogeneidad encontrada sélo puede contrastarse
con lo reportado en otros mitilidos, particularmente especies pertenecientes al género

Myrtilus para los cuales existe un importante cuerpo de informacién.

Antes de 1991, en los estudios de genética de poblaciones del género Myrilus, el
énfasis era destacar las diferencias poblacionales en su constitucidn genética a nivel macro y
micro geografico y la opinién que prevelecfa era que éstas, en general estaban genéticamente -
muy estructuradas. Es importante mencionar, sin embargo, que desde la decada de los 70’
los resultados de algunos estudios apuntaban en direccién contraria. Entre éstos cabe
mencionar los resultados de Levinton y Koehn (1976), Ahmad er al. (1977) y de Skibinski et
al. (1980) qiuenes encontraron una gran similitud en la constitucién genética en las
poblaciones de M. californianus de Alaska hasta California 'central (E.U.A.), M. edulis de

Inglaterra e Irlanda y de M. galloprivincialis del Atldntico y del Mediterrdneo,

respectivamente.

Actualmente se reconoce que las especies del género Mynlus exhiben una
composicién genética similar a todo lo largo de su rango de distribucién geogréfica,
independientemente de que su distribucién espacial sea continua o discontinua (Koehn,
1991). En la mayoria de los casos, las “clinas” genéticas descritas en poblaciones de una

especie dada, tanto a nivel local como entre diferentes dreas geogréficas, las cuales habfan
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sido atribuidas a diferencias especificas del hdbitat principalmente en términos de
temperatura y/o salinidad y posicién en el intermareal (Koehn y Mitton, 1973; Koehn et al.,
1976, 1980; Theisen, 1978; Gartner-Kepkay er al., 1980, 1983; Berger, 1983; Bulnheim y
Gosling, 1988), son en realidad el resultado de una deficiente clasificacidn taxondmica (por

la similitud morfoldgica de las especies) y/o consecuencia de hibridacién interespecifica.

La ocurrencia de hibridacién interespecifica en poblaciones simpdtricas de M. edulis
y M. galloprovincialis ya habfa sido postulada por Skibinski y Beardmore (1979), Gosling y
Wilkins (1981), Skibinski (1983) y Skibinski er al. (1978, 1980, 1983), pero la importancia
de este proceso en la genética poblacional de Myrilus sp. sélo fue reconocida recientemente
por McDonald er al. (1991) y Koehn (1991) quienes a través del andlisis miltivariado de
datos electroforéticos demuestran que a nivel mundial existen s6lo cuatro genotipos base o
taxones para el género (M. edulis, M. galloprovincialis, M. californianus y M. trossulus) en
lugar de las ocho comunmente manejadas (ademas de las primeras tres; M. planulatus, M.
platensis, M. chilensis, M. desolationis y M. coruscus), y que los individuos en los espacios

multivariados intermedios son invariablemente de localidades donde co-existen M. edulis,

M. galloprovincialis y M. rrossulus.

En el caso de M. capax la homogeneidad genética encontrada en las dos poblaciones
extremas de la costa oeste del Golfo de California puede obedecer, por una parte, a que la

probabilidad de que ocurra hibridacién interespecifica es muy baja y, por otra, a que M.
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capax se distribuye a lo largo de todo el Golfo de California, incluyendo las islas intermedias

(Brusca, 1980), lo cual puede facilitar el intercambio génico entre las poblaciones.

Con respecto al primer punto (hibridacién interespecifica) es importante mencionar
que aunque dentro del Golfo de California existen otras especies de Modiolus (M. rectus, M.
pseudotulipus y M. eisent), con excepcién de M. capax, quien tiene importantes poblaciones
intermareales y submareales, el resto de las especies se les encuentra esporddicamente

registrando un incremento en abundancia sélo a partir del estado de Chiapas (Keen, 1971;

Brusca, 1980; Garcia-Cubas y Reguero, 1987)

Sobre la posible importancia del flujo génico entre las poblaciones de M. capax del
Golfo de California deben mencionarse varios aspectos. Primeramente, este mejillén no sélo
se distribuye a lo largo del Golfo (= 1100 Km) sino que entre sus poblaciones suelen mediar
distancias menores a los 70 Km, segtin se estimé en la prospeccién de bancos de la especie
realizada en la costa de Baja California y Baja California Sur (Farfdn, comunicacién
personal); mds atin, la distancia media entre la costa oeste y este del Golfo, donde también

existen abundantes poblaciones de M. capax, es de sélo 150 Km.

Dado que en condiciones de cultivo la fase plancténica de M. capax puede durar de
10 a 25 dfas dependiendo de las condiciones térmicas (Farfdn, comunicacién personal), si se
considera un transporte neto de 5 cm/seg que es el campo de velocidades estimado para el
Golfo Norte durante el periodo de verano (Filloux, 1973; Lepley et al., 1975; Quirds-

Alvarez, 1983; Fu y Holt, 1984; Baddn-Dangon et al., 1985; Organista-Sandoval, 1987;
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Bray, 1988; Durazo-Arvizu, 1989; Torres-Orosco, 1993), la capacidad de dispersién de las
larvas es de 43.2 a 108 Km. Aunque estos valores son inferiores a la capacidad de dispersién
estimada por Levinton y Koehn (1976) para Myrilu edulis (173 km), quienes consideran una
vida plancténica media de 20 dias y corrientes con velocidad promedio de 10 cm/seg,
obviamente, la capacidad de dispersién de sus larvas va a estar afectada por la disponibilidad

de sustratos para el asentamiento y por las fluctuaciones en el campo de velocidad de las

corrientes.

Finalmente es importante sefialar que el periodo reproductivo de M. capax, el cual se
inicia al principio de la primavera y termina a fines del verano (Ochoa-Bdez, 1987; Ordufia-
Rojas y Farfdn, 1991), coincide con un periodo en que la circulacidn superficial del Golfo se
presenta en diferentes direcciones (primavera) y otro periodo donde el patrén de circulacién
es mds estructurado (verano, flujos hacia el norte). Esta situacién muy probablemente

incrementa el potencial de dispersidn de las larvas de M. capax.

Baddn-Dangon et al. (1985) sefiala que la vigorosa circulacién del Golfo de
California estd generada por el intenso forzamiento de las corrientes de marea, la batimetria
irregular, el calentamiento solar, la interaccién con el Ocedno Pacifico y el viento. Sin
embargo, los patrones de circulacién general parecen estar regulados por los campos de
viento regionales. Durante el invierno predominan los vientos del noroeste y la circulacién
superficial se caracteriza por flujos hacia el sur, en el verano los vientos son del sureste y la

circulacién es hacia el norte. Primavera y otofio son perfodos de transicién donde la
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direccién de los vientos es muy variable y no hay un patrén de circulacién definido (Wytkd,
1967; Alvarez-Sédnchez et al., 1978a; Emilsson y Alatorre, 1980; Alvarez-Borrego, 1983;

Baumgartner y Christensen, 1985; Baddn-Dangon er al., 1985, 1989; Torres-Orosco, 1993).

El Golfo Norte o superior, cuyo limite septentrional es el extremo sur de la isla
Tiburdn, Son. y Punta San Gabriel, B.C., se caracteriza por ser una zona de intensa mezcla,
especialmente en inviemno y principios de primavera. En esta regién los flujos se deben
principalmente a corrientes de marea y a los vientos, Jo cual genera una importante
circulacién residual, giros y filamentos. Durante el verano predomina una circulacién
superficial ciclénica con un campo de velocidad médximo = Scm/seg , y en invierno la
circulacién es anticiclénica; en primavera y otofio los flujos son en diferentes direcciones y
de velocidad variable (Filloux, 1973; Lepley er al., 1975; Quirds-Alvarez, 1983; Fu y Holt,
1984; Baddn-Dangon et al., 1985; Organista-Sandoval, 1987; Bray, 1988; Durazo-Arvizu,

1989; Torres-Orosco, 1993).

El Golfo Sur o inferior, cuyo limite sur es una linea imaginaria entre Cabo San
Lucas, B.C.S. y Mazatldn, Sin., es asi mismo una regién muy dindmica y su patrén de
circulacién también presenta una gran variabilidad estacional. En la porcidn norte de esta
regién ocurren eventos de surgencia todo el afio pero se intensifican en invierno y verano.
En el primer caso las surgencias son en la costa este y en el -vcrano en la costa oeste; durante
estos eventos se detectan filamentos de surgencia que atraviezan el Golfo, siendo mds

intensos los de direccidn este-oeste (de Sonora a Baja California). El Golfo Sur también se
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caracteriza por la presencia de pequefios y transitorios remolinos de 20 a 30 Km de didmetro
y un giro anticiclénico semipermanente en la cuenca de Guaymas. En la parte central la
circulacién superficial depende de direccién e intensidad del viento. En la regién mds surefia,
en verano e inviemno el flujo superficial es hacia el noreste entrando por la porcién oriental
de la boca , pero en primavera y otofio los flujos de entrada y salida son variables pudiendo
alcanzar velocidades de hasta 50 cm/seg. (Wyrtki, 1965 y 1967; Griffiths, 1968; Stevenson,

1970, Alvarez-Sdnchez et al., 1978b; Rosas-Cota, 1976, Baddn-Dangon et al., 1985, 1989;

Torres-Orosco, 1993).

Con base en lo antes expuesto resulta altamente probable que exista un intenso flujo
génico, no sélo entre las poblaciones aledanas de M. capax (escalonada) y en direccién norte

y sur (bidireccional) sino incluso entre las poblaciones de Baja California y Sonora.
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V CONCLUSIONES

1.- En términos de polimorfismo y heterocigosis, la estructura genética de Modiolus
capax Conrad en las tres localidades estudiadas de la Bahifa de La Paz, B.C.S.(El
Caimancito, La Marina y El Barco Hundido) fue homogénea. En San Felipe, B.C. la
estructura genética de M. capax en los tres niveles del intermareal estudiadas (20, 10y 0 %

de exposicién promedio anual a la desecacién) fue también homogénea.

2.- Los niveles de polimorfismo global (Pss) en las poblaciones de M. capax tanto de
San Felipe como de La Paz fue de 58.3 %, valor ligeramente inferior al promedio general de

polimorfismo estimado en invertebrados marinos (58.7 %).

3.- En ambas poblaciones la variabilidad alozimdtica de los loci polimédrficos fue alta,
en particular en los loci Gpi, Lap, Pgm, Idh y Est-1 (19, 18, 8, 7 y 6, respectivamente)

mismas que en trabajos futuros podrian utilizarse como marcadores genéticos.

4.- La heterocigosis observada en la poblacién de La Paz fue de 0.124 £ 0.066 y la
heterocigosis esperada de 0.260 * 0.086. En San Felipe la heterocigosis observada fue de
0.116 = 0.065 y la esperada de 0.221 + 0.075. En ambas poblaciones el 71.4 % de los loci

polimérficos registré deficiencias de heterocigotos.

5.-Los estimadores "F" revelaron que sélo el 2.9 % de la variacién genética total de

los loci polimérficos estuvo asociada a la variacién intrapoblacion (Fgr). Los valores
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promedio de homogeneidad intrasubpoblacional (Fys) e intrapoblacional (Fy) fueron de 0.498
y 0.513, respectivamente, lo que indica un alto grado de homogeneidad genética entre las

poblaciones extremas de M. capax de la costa occidental del Golfo de California.

6.- La homogeneidad genética de M. capax en el Golfo de California pudiera
obedecer por una parte a que las posibilidades de que ocurra un grado importante de
hibridacién interespecifica es baja y por otro lado a que M. capax se distribuye a lo Jargo del
Golfo de California incluyendo las islas intermedias, lo cual aunado a la vigorosa dindmica
de la circulacién superficial del Golfo puede facilitar un importante flujo génico entre las

poblaciones aledafias e incluso entre las poblaciones de la peninsula de Baja California y

Sonora.

7.- En virtud de la homogeneidad genética observada se deduce que el manejo de las
poblaciones de M. capax del Golfo de California en términos de transplantes, repoblamiento

u operaciones de cultivo no alteraria el reservorio genético local de la especie.
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