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Resumen de la tesis que presenta Patricia Astrid Luna Ortiz como requisito parcial para la obtencién del
grado de Maestra en Ciencias en Ciencias de la Vida con orientacién en Biologia Ambiental.

Diversidad genética de Yucca capensis (Asparagaceae), planta endémica de la Sierra de la Laguna

Resumen aprobado por:

Dra. Maria Clara Arteaga Uribe Dr. Rafael Bello Bedoy
Co-Directora de tesis Co-Director de tesis

Yucca capensis L. W. Lenz es una especie endémica del sur de la peninsula de Baja California,
restringida a la zona del cabo, donde se distribuye de manera discreta con pocos individuos en
cada localidad. Esta especie presenta un mutualismo obligado con la polilla Tegeticula baja
(Pellmyr y Balcazar-Lara, 2008), que proporciona la polinizacién y oviposita en los frutos,
posteriormente las larvas emergen y consumen algunas de las semillas del fruto en desarrollo.
Este trabajo tuvo por objetivo estimar la distribucidn de la diversidad genética de Y. capensis, y
evaluo el efecto de factores ambientales y geogréficos sobre el nivel de estructuracidn. Para esto,
se amplificaron seis microsatélites nucleares en 224 individuos de 17 localidades a lo largo y ancho
de la distribucidon de la especie. Se obtuvo una alta diversidad genética (Ho=0.7355) y un
coeficiente significativo de endogamia positiva (Fis=0.1153). Se registré una desviacién del
Equilibrio de Hardy-Weinberg por déficit de heterocigotos. Con relacién a la estructura, se estimé
una baja diferenciacidn genética, la cual no fue significativa (Fst=0.0219), y no se encontrd un
efecto de la distancia geografica ni ambiental sobre ésta. Los resultados de este estudio sugieren
gue la especie funciona como una poblacion panmictica con alta tasa de flujo génico. No obstante,
Y. capensis se distribuye en una zona de crecimiento urbano acelerado que, aunado a otras
alteraciones de su entorno, podria aumentar su vulnerabilidad.

Palabras clave: Yucca capensis, Asparagaceae, diversidad genética, estructura genética, Sierra de
la Laguna.
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Summary of the thesis presented by Patricia Astrid Luna Ortiz as a partial requirement to obtain the
Master of Science degree in Master in Life Sciences with orientation in Environmental Biology.

Genetic diversity of Yucca capensis (Asparagaceae), endemic plant of the Sierra de la Laguna

Summary aproved by:

Dra. Maria Clara Arteaga Uribe Dr. Rafael Bello Bedoy
Co-Director Co-Director

Yucca capensis L. W. Lenz is an endemic species from the southern end of the peninsula of Baja
California, restricted to the area of the cape region, where it is distributed discreetly in discrete
localities with few individuals in each. This species has an obligate mutualism with the moth
Tegeticula baja (Pellmyr and Balcdzar-Lara, 2008). The moth pollinates the flowers and oviposits
in the ovaries; the larvae consume some of the developing seeds. The objective of this research
was to estimate the distribution of the genetic diversity of Y. capensis, and to evaluate the effect
of environmental and geographic factors on the level of structuring. For this, six nuclear
microsatellites were amplified in 224 individuals from 17 locations throughout the distribution of
the species. A high genetic quality was obtained (Ho=0.7355) and a significant coefficient of
positive inbreeding (Fis=0.1153). A deviation from Hardy-Weinberg equilibrium was observed due
to a deficit of heterozygous. Regarding the structure, genetic differentiation throughout the
species range was estimated to be low and not significant (Fst = 0.0219), and there is no effect of
geographical or environmental distance on structure. The results suggest that the species
functions as a panmictic population with a high rate of gene flow. However, Y. capensis is
distributed in an area of accelerated urban growth that, together with other alterations in its
environment, could increase its vulnerability.

Key words: Yucca capensis, Asparagaceae, genetic diversity, genetic structure, Sierra de la
Laguna.
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Capitulo 1. Introduccidn

Gran parte de la amplia diversidad bioldgica de México estd constituida por especies que sélo habitan un
arearestringida, conocidas como especies endémicas (Rzedowski, 1993; Garcia-Mendoza, 1995; Frankham
et al., 2002). En el territorio mexicano, la peninsula de Baja California ha sido particularmente reconocida
como un hotspot de diversidad dada su amplia riqueza de especies y su nimero de endemismos, donde
de sus mas de 6 mil especies el 30% son endémicas (Rieman y Ezcurra, 2005; Rebman y Roberts, 2012).
Esta diversidad se atribuye tanto a la heterogeneidad del paisaje como la historia geoldgica que ha influido

en la especiacién de los organismos (Kier et al., 2009; Dolby et al., 2015).

Un componente importante en los ecosistemas de esta peninsula son las especies perennes de vida larga
gue, debido a sus tasas de crecimiento lento y relativamente bajas tasas de reproduccién, se encuentran
susceptibles a las alteraciones del habitat (Bye, 1993). Por ejemplo, Yucca capensis es una especie de vida
larga endémica de la regién del cabo descrita recientemente (Lenz, 1998). Conocer la diversidad y
estructura genética de esta especie es fundamental para predecir su susceptibilidad ante los cambios
ambientales (cambios en el rango de temperatura, precipitacidn, alteracidn por eventos naturales) o a los

impactos causados por la actividad humana (Segura-Trujillo et al., 2012).

1.1 Marco Tedrico

1.1.1 Diversidad genética

La diversidad genética es la variedad de alelos y genotipos presentes en una especie. Se mide en las
diferencias que existen en las secuencias de nucledtidos (segmento particular de una molécula de ADN) y
a su vez pueden resultar en diferencias en el fenotipo. Dicha diversidad se moldea por las fuerzas
evolutivas que aportan (mutacion, flujo génico) o restan (seleccidn natural, endogamia) variabilidad

(Frankham et al., 2002).

En una poblacién, las fuerzas evolutivas actian sobre la variacion genética y tienen un efecto en su
distribucidn, estas son: la mutacion, que se refiere al cambio en la secuencia de un nucleétido o en la
organizacion del ADN (genotipo). La seleccidon natural consecuencia de la reproduccién diferencial de

algunos fenotipos/genotipos sobre otros bajo condiciones ambientales diferentes que prevalecen en un
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momento determinado (Futuyma, 1986; Li, 1997). La endogamia que ocasiona que dos alelos homdlogos
heredados a la progenie sean idénticos entre si por descendencia de un alelo ancestral en comun y puede
suceder entre parientes (endogamia biparental) o de un organismo consigo mismo (endogamia
uniparental) (Waser, 1993). Por ultimo, la deriva génica que explica la pérdida de alelos de una generacion
a otra como consecuencia del azar (Futuyma, 1986). Como resultado del efecto de las distintas fuerzas
evolutivas, los grupos de individuos pueden estar diferenciados unos de otros debido a distintas
frecuencias alélicas y presencia de distintos haplotipos, lo que eventualmente puede ocasionar la

estructuracion genética (presencia de subpoblaciones) (Hedrick, 2011).

Un factor importante a considerar en cédmo afectan las fuerzas evolutivas a una especie, es el tamafio
efectivo poblacional, que se define como el nimero de individuos que contribuyen a la generacién
siguiente en términos demograficos y genéticos (Wright, 1969; Hedrick, 2011). En una poblacién ideal, el
tamafio efectivo es igual al tamano censal. Dado esto, se espera que poblaciones grandes de especies
exogamicas (con un sistema de reproduccion entre individuos no emparentados genéticamente) tengan
una gran diversidad genética. Mientras en poblaciones pequenas, hay mayor probabilidad de endogamia
y los alelos idénticos por descendencia tienen mayor probabilidad de combinarse, disminuyendo la

variabilidad genética y probablemente la adecuacion (McNeely et al., 1990; Frankham et al., 2002).

La diversidad genética es importante ya que refleja el potencial evolutivo de las especies, es decir, especies
gue con una alta diversidad genética tienen mayor probabilidad de adaptarse a los cambios ambientales
en el habitat donde se distribuyen, y de esta manera disminuyen su riesgo de extincién. Describir su
diversidad puede ayudar, eventualmente a desarrollar estrategias que preserven las especies como
entidades dindmicas capaces de desenvolverse en dicho ambiente (Moritz, 1994; Frankham et al., 2002;

Pifiero et al., 2008; Aguirre-Limén, 2014).

1.1.2 Medidas de variacion genética

La diversidad genética se mide mediante el uso de marcadores moleculares (secuencias identificables de
ADN) enfocados a distintos caracteres del genoma, incluyendo ADN nuclear, asi como ADN mitocondrial y
ADN de cloroplasto. Estas dos ultimas permiten hacer diversas aproximaciones a la historia evolutiva de
una especie de eventos ocurridos hace millones de afos, debido a su herencia uniparental, en la que el

genotipo es heredado de un solo progenitor a la siguiente generacidén, mientras que marcadores nucleares
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como los microsatélites son ideales para conocer procesos que ocurrieron en los Ultimos cientos de afios

(Simpson, 1997; Frankham, 2010).

La composicion genética se describe tipicamente por medio de la heterocigosidades, frecuencias alélicas
y numero de alelos. La heterocigosis es la proporcién de individuos que poseen diferentes alelos en un
mismo locus. Esta medida considera el nimero de alelos y es calculada por poblacién y para cada locus
evaluado. La heterocigosis observada (Ho), es el nimero de heterocigotos de un locus dividido entre el
total del nimero de individuos muestreados (Frankham et al., 2002; Hedrick, 2011), mientras que la
heterocigosis esperada (He), indica la proporcidn tedrica de individuos heterocigotos, suponiendo que la
poblacién no estd siendo afectada por las fuerzas evolutivas. Las frecuencias alélicas se calculan contando
el numero de un alelo particular y se divide entre el nimero total de alelos para un locus particular

(Frankham et al., 2002; Hedrick, 2011).

Por otro lado, el principio de Equilibrio de Hardy-Weinberg afirma que las frecuencias genotipicas después
de una generacién de apareamiento aleatorio pueden representarse mediante una funciéon binomial de
las frecuencias alélicas. Este principio establece que la composicidn genética de una poblacidn permanece
en equilibrio mientras no actle la seleccidon natural ni ningln otro factor y no se produzca ninguna
mutacion, es decir, la herencia mendeliana por si misma no conlleva un cambio evolutivo; una desviacion
del equilibrio significa que alguna fuerza evolutiva esta actuando sobre la poblacién (Frankham et al., 2002;
Hedrick, 2011). Por ultimo, la diversidad alélica es el numero de alelos promedio en todos los loci
evaluados en una poblacidn. Las estimaciones de diversidad alélica son altamente sensibles al tamafio de
la muestra y solo deben compararse entre las muestras cuando los tamafos son similares o cuando se

ajustan al mismo tamafio de muestra mediante repetidos muestreos o rarefaccién (Leberg, 2002).

1.1.3 Estructura y distancias genéticas

La estructuracion genética es la distribucion de la variacidn genética dentro y entre poblaciones. Se mide
por la diferenciacidn entre las poblaciones y es el resultado de la interaccidon entre el flujo génico
(migracién), tamanio efectivo (deriva génica) y seleccidn natural (Cobian, 2007). Una especie se encuentra
genéticamente estructurada cuando estd constituida por poblaciones que presentan un flujo génico
reducido o ausente. El grado de esta estructuracién puede determinarse a través de diferentes métodos,

tales como Fst, que es la medida de diferenciacién genética que se estima a través de la correlacion entre
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los genes de una subpoblacidn respecto al total de la poblacidn (Wright, 1969). El andlisis de varianza
molecular, que tiene su fundamento en la prueba estadistica de ANOVA, busca la similitud en las relaciones
moleculares a través de anadlisis de distintos supuestos de ordenamiento de las frecuencias alélicas
(Excoffier et al., 1992). Asi como, el analisis de componentes principales, que explica la mayor fraccién de
la varianza a través de la reduccion de las relaciones estadisticas de un conjunto de datos (Reich y

Patterson, 2008) .

El andlisis de distancia genética es uno de los métodos mds utilizado para evaluar la divergencia genética
entre poblaciones, permitiendo asi interpretar la relacién entre los grupos de individuos. Las medidas de
distancia son generalmente andlogas a la distancia geométrica, es decir, la distancia cero es equivalente a
ninguna diferencia entre los grupos, haciendo relativamente sencilla su interpretacién en términos
matematicos y graficos (Hedrick, 2011). La medida de distancia genética mas utilizada es la distancia
genética estandar de Nei (1972). Esta medida considera los cambios en las frecuencias alélicas derivados
de mutaciones como de efectos de deriva genética, asi como la probabilidad de heterocigosis en funcién
de la homocigosis y busca estimar el nimero de mutaciones que se han acumulado en secuencias de dos
linajes a partir del tiempo que ha transcurrido desde la divergencia original (Pifiero et al. 2008). Este
método ha sido formulado a partir de los siguientes supuestos: tasa de mutacion es constante e igual para
todos los loci y, las poblaciones tienen tamafios efectivos iguales y constantes a través de las generaciones.
Con este método es posible obtener una medida directa de la relacién genética entre dos poblacionesy a

dicha medida se le considera como distancia genética (Nei, 1972; Hedrick, 2011).

1.1.4 Genética de la Conservacion

La genética de la conservacidon es la integracién de la informacién recopilada a través de dos grandes
disciplinas. La primera es la biologia de la conservacidn, que se encarga del estudio de las causas que
ocasionan la pérdida de la biodiversidad y de la blusqueda de estrategias para mitigar esta pérdida
(Frankham et al., 2002). La segunda es la genética de poblaciones que busca cuantificar la variacion neutral
en el ADN, tanto dentro como entre especies, asi como las diferencias adaptativas mediante el analisis de
un gen o genes en una poblacidn o poblaciones (Hedrick, 2011). La genética de la conservacién implementa
el conocimiento bioldgico y genético enfocado a los esfuerzos en la conservacidon de las especies

amenazadas y/o en peligro de extincién (Frankham et al., 2002).



1.1.5 El género Yucca

La familia Asparagaceae se distribuye en casi todo el mundo e incluye 120 géneros y 3101 especies de
hierbas, arbustos y plantas arborescentes con inflorescencias desde solitarias a espigadas (WCSP, 2017).
Esta conformada por siete subfamilias: Aphyllanthoideae, Asparagoideae, Brodiaeoideae, Lomandroideae,

Nolinoideae, Scilloideae y Agavoideae (APG, 2009; Garcia-Mendoza, 2013: Gordillo, 2014).

Dentro de la subfamilia Agavoide se encuentra el género Yucca, que es un grupo de angiospermas que
comprende alrededor de 50 especies de plantas suculentas (The Plant List, 2018; WCSP, 2017), distribuidas
desde Centroamérica hasta el sur de Canada (Singh, 2016). De este total de especies, 33 se encuentran

distribuidas en México y 18 de ellas son endémicas (Villasefior, 2016).

La yuca, como se conoce comunmente a las plantas del género Yucca, presenta follaje suculento o no
suculento, una roseta de hojas largas y rigidas en forma de espada y racimos terminales de flores cerosas
blancas. Sus flores son grandes, carnosas y acampanadas, y la mayoria de las especies son policarpicas. Los
habitats donde se desarrollan las yucas van desde ambientes semiaridos hasta los trépicos secos (Phillips
et al., 2015). Este género tiene una relacion de mutualismo con polillas de los géneros Parategeticula y
Tegeticula (Lepidoptera: Prodoxidae) que polinizan sus flores, con excepcién de Y. aloifolia del sureste de
EE. UU. que es polinizada por abejas (Pellmyr et al., 2008). El surgimiento de polillas adultas debe coincidir
con la floracién de la yuca para cumplir el rol en la reproduccién mutua de ambas especies. Sin embargo,
la sincronizacién de la emergencia de la polilla con la floracién es con frecuencia deficiente y la produccion

de semilla y polilla en esos afios es baja (Phillips et al., 2015).

Para realizar la polinizacidn, la polilla colecta polen de una o varias plantas y se transporta a otra planta
donde oviposita en un léculo del ovario de la flor. Después, se mueve hacia el estilo y deposita una cantidad
de polen en la superficie del estigma. La larva resultante de la oviposicién, consume una fraccidn de las
semillas dentro del fruto en desarrollo dejando varias semillas intactas, y posteriormente deja el l6culo
emergiendo del fruto para pupar en la tierra, donde esperan hasta el siguiente periodo reproductivo de la
yuca (Pellmyr, 2003). Esta interaccion obligada es de importancia ya que tiene efectos en distintos rasgos

tales como la estructura genética, el flujo de genes y la tasa de exogamia de las yucas.



1.1.6 La especie Yucca capensis

En la peninsula de Baja California se distribuyen tres especies de yuca, Yucca schidigera y dos especies con
una estrecha relacién filogenética que son endémicas de esta region, Yucca valida y Yucca capensis, las
dos ulltimas polinizadas por la misma especie de polilla, Tegeticula baja (Pellmyr et al., 2007). Y. capensis
se distribuye en la zona correspondiente al cabo de la peninsula de Baja California, en las laderas y valles
entorno de la Sierra de la Laguna (Ledn de la Luz et al., 2012). Esta especie perenne y policdrpica, presenta
un follaje suculento con una roseta de hojas largas y rigidas en forma de espada, con flores cerosas blancas,
grandes y carnosas, de tallos lefiosos, largos y delgados, solitarios que se vuelven coloniales con tallos no

ramificados o ramificados de la base (Lenz, 1998).

Se desarrolla en el bosque tropical caducifolio, en elevaciones menores a 350 metros sobre el nivel del
mar (msnm) y también se encuentra en el matorral espinoso y en el bosque de roble, a una elevacion
superior a los 1000 msnm (Lenz, 1998). Los individuos de esta planta miden hasta 2.5 m de altura y la
longitud de las hojas pueden medir en promedio 50 cm, sin embargo estd reportado que las hojas pueden

a medir hasta 1 m de largo y 5 cm de ancho (Arteaga et al., 2015; Lenz, 1998).

Las poblaciones de Y. capensis fueron consideradas como agregaciones aisladas de Yucca valida
Brandegee, especie nativa de la regidn centro-sur de Baja California, con distribucién irregular en la
vertiente occidental de la peninsula (Turner et al., 2005; Lenz, 1998). Y. capensis se encuentra distribuida
de manera discreta, con menos de 15 integrantes por parche (Arteaga et al., 2015), aparentemente
separadas entre si por varios kildmetros. La regidon donde esta especie se distribuye estd sujeta al cambio
de la vegetacién original por cualquier tipo de agricultura y por los asentamientos humanos (Vergés et al.,
2009). No se tiene evidencia cuantitativa del impacto que tiene la expansion de la mancha urbana en la
especie; sin embargo, se cuenta con registros visuales y evidencia fotografica, tanto del dafio ocasionado
por transito de vehiculos motorizados como del generado por actividades ganaderas (Segura-Trujillo et al.,

2012) (Figura 1).



Figura 1. Planta de Yucca capensis ubicada junto a un camino de terraceria.

1.1.7 La Peninsula de Baja California

La peninsula de Baja California se encuentra ubicada en el noreste de la Republica Mexicana y su territorio
ocupa desde el paralelo 322 hasta el paralelo 232 y por debajo de la linea del Trépico de Cancer (23°30°N)
(Ledn de la Luz et al., 2006). Su origen hace aproximadamente 5 millones de afios, se atribuye a un evento
tectdnico que hasta este momento genera un eje de emersién que recorre en forma longitudinal el fondo
del Golfo de California. Al ir emergiendo, las placas se deslizan en sentidos contrarios, lo que amplia el
ancho del Golfo de California y separa la peninsula del continente (Atwater, 1970; Gastil et al., 1983).
Aunado a esto, evidencia biogeografica obtenida de estudios genéticos apoya la hipdtesis de que existid
un canal maritimo durante el Mioceno (periodo que inici6 hace 25 Ma vy finalizé hace 5 Ma
aproximadamente) que separd a los Cabos del resto de la peninsula. Estos eventos geoldgicos pudieron
generar un aislamiento demografico que promovio la especiaciéon para un amplio grupo de organismos,
asi como el alto nimero de endemismos que en ella se observan hoy en dia (Kier et al., 2009; Dolby et al.,

2105).

La regidn del cabo alberga diferentes comunidades floristicas como la selva baja caducifolia, de los 240

hasta los 600 msnm; el bosque de transicién entre los 800 y 1300 msnm; y el bosque de pino-encino a
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partir de los 1300 msnm (Garcia-Mendoza, 1995; Gonzalez-Abraham, 2010), lo que permite que una gran
diversidad de especies se distribuya en esta zona. El punto de mayor altitud se encuentra ubicado en la
Sierra de la Laguna, una cadena montaiiosa con una altura maxima de 2090 msnm, situada entre los 23°28’

de latitud Norte y los 109°53’ de longitud Oeste (Ortega, 1998).

La regidn de la peninsula de Baja California ha sido ampliamente estudiada con el objetivo de describir sus
ecosistemas (Shreve, 1951; Miranda y Hernandez, 1963; Wiggins, 1980; Garcillan et al., 2010). Uno de
estos trabajos es el realizado por Gonzdlez-Abraham et al. (2010), que redefine las regionalizaciones
bioldgicas como “ecorregiones”. En este trabajo los autores identifican zonas de transicion entre un tipo
de vegetacion y otra. Describen cinco ecorregiones en la regién del cabo: planicies de Magdalena, costa
central del Golfo, matorral tropical, selvas bajas del Cabo y Sierra de la Laguna. La principal diferencia entre
estas vegetaciones es la precipitacion: mientras en las planicies de Magdalena las lluvias ocurren
ocasionalmente en invierno, en la costa central del Golfo son virtualmente nulas en todo el afio, en el
matorral tropical la precipitacion es menor a 200 mm vy en la selva baja del Cabo va de 200 a 400 mm, y
por ultimo en la ecorregién de la Sierra de la Laguna, la precipitacion promedio por afio es de 700 mm
(Gonzalez-Abraham et al., 2010). Esto hace que entre ecorregiones se tengan diferentes caracteristicas
tanto de precipitacién como de humedad del suelo y temperatura, que pueden representar ambientes

potencialmente diferentes para las especies.

La actividad humana en esta zona estd ocasionando cambios en los patrones de vegetacion principalmente
debido a la transformacién del matorral xerdfilo a vegetacion para uso agropecuario, a otros tipos de
vegetacidn y a areas sin vegetacion aparente, la expansién de la mancha urbana y la recuperacion de la
vegetacidn en zonas agricolas y de pastizales abandonados a matorral xeréfilo (Rosete, 2008). Aunado a
esto, la actividad productiva mas generalizada es la ganaderia extensiva de ganado vacuno (Laguna-
Vazques, 2013). Los procesos de cambio de la vegetacién y aumento de la ganaderia conllevan impactos
negativos en el ambiente, principalmente en lo referente al mantenimiento de bienes y servicios

ambientales, y propicia que la integridad y continuidad de la vegetacidn natural sea impactada.



1.2 Justificacion

Se requiere cuantificar el nivel y la distribucién de la variacion genética, asi como el nimero de poblaciones
que integran la especie Y. capensis, con el fin de conocer su diversidad genética. Se considera que la
diversidad genética representa el potencial evolutivo para adaptarse a cambios ambientales y de paisaje
qgue ocurren en la region donde esta especie se distribuye. De manera puntual, es importante identificar

el papel que juega la Sierra de la Laguna y la variabilidad ambiental como barreras al flujo génico.

Es necesario conocer la distribucién de la variacidn genética para evaluar la vulnerabilidad de esta especie,
dada la presién antropogénica ejercida en la regidn del cabo donde esta distribuida. Desde la descripcidn
de Y. capensis como nueva especie, solo se ha realizado un estudio que describié la variabilidad del
fenotipo vegetativo y de la floracidn de la especie (Arteaga et al., 2015). El presente estudio es el primero
gue aborda la genética de poblaciones en Y. capensis, y se espera que sea tomado en cuenta para crear
propuestas de conservacion y, en caso de ser necesario facilite definir un plan de manejo para mantener

a la especie en el ecosistema.

1.3 Antecedentes

Los trabajos previos con las especies del género Yucca principalmente dirigen sus esfuerzos a la relacion
que tienen con su especie polinizadora, ya que se considera un modelo clasico de mutualismo obligado
(Riley, 1880, 1881; Trelease, 1902; Baker, 1986, Keeley, 1984; Powell, 1992; Dodd, 1994; Marr, 2000;
Pellmyr, 2003; Hembry et al., 2014; Hembry y Althoff, 2016). Aunque el comportamiento de la polilla afecta
la composicion genética de la especie a través del movimiento de polen, el enfoque ha sido en la
polinizacién en si y en el costo a la yuca de funcionar como hospedero en las primeras fases de desarrollo

de la polilla (Pellmyr, 2003; 2008).

1.3.1 Diversidad genética de Agavoidae

Determinar la diversidad y estructura genética de las especies polinizadas por insectos es una tarea

compleja debido a que el éxito reproductivo depende una de la otra (Falk y Holsinger, 1991; Massey et
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al.,1998). En lo que respecta a estudios de genética de poblaciones y hasta la fecha de elaboracién de esta

tesis, no se tiene registro de estudios publicados sobre yucas de distribucién en el pais.

Se ha investigado Yucca filamentosa, una especie que se distribuye en el este de Estados Unidos: utilizando
marcadores dominantes y con un muestreo representativo de tejido de hoja de 8 poblaciones distribuidas
de Luisiana a Virginia, llegaron a la conclusion de que la especie mantiene una alta diversidad y una baja
diferenciacidn genética a pesar de estar sufriendo fuertes impactos por cambio de uso de suelo (Massey
y Hamrick, 1998; 1999). Posteriormente, se estudié Y. brevifolia, especie endémica del desierto Mojave en
el suroeste de los Estados Unidos. Se utilizaron marcadores codominantes disefiados para la especie y
otros para Y. filamentosa (Sklaney et al., 2009). Encontraron una alta diversidad genética (Flatz et al.,
2011), una alta estructura y una desviacién del Equilibrio de Hardy-Weinberg de manera global como
consecuencia de déficit de heterocigotos (Yoder, 2013). Aunado a esto, se han realizado estudios de
filogenia y flujo génico del género Yucca utilizando marcadores como AFLP (Pellmyr et al., 2007) y en
conjunto, dicho marcador junto con ADN de cloroplasto (Smith et al., 2008). Los resultados indicaron que
el mutualismo entre la polilla y la yuca no acelerd la diversificacién, ya que la diversificacién de la planta

por si misma no es significativamente mayor que la de la polilla (Tabla 7).

Se han realizado numerosos estudios en otros miembros de Agavoidae (anteriormente Agavaceae)
empleando marcadores dominantes y como resultado general se observa un alto grado de diversidad
genética, tales como Agave victoriae-reginae (Martinez-Palacios, 1999), Agave angustifolia (Sanchez-
Teyer, 2009; Vargas-Ponce et al., 2009), el complejo Agave deserti (Navarro-Quezada, 2003) y Agave
cupreata (Aguirre-Dugua y Eguiarte, 2013). Se ha documentado que estas especies mantienen altos niveles
de diversidad genética en poblaciones naturales incluso al encontrarse bajo presién antrépica por
extraccion para aprovechamiento industrial. En contraste con cultivos clonales donde la diversidad

genética se ha reducido debido a la forma de propagar el cultivo (Demey, 2004; Gil-Vega, 2006) (Tabla 7).

1.3.2. Ecologia del polinizador

Entender los factores involucrados en la interaccion entre la yuca y la polilla es de importancia para
determinar la influencia del polinizador en la magnitud y direccién en el flujo de genes (Starr et al., 2013).
Los estudios basados especificamente en Tegeticula baja, han sido principalmente enfocados en su

descripcién morfolégica (Pellmyr et al., 2008). Sin embargo, por trabajos realizados en otras especies, se
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conocen caracteristicas de dispersién y longevidad de este género de polillas. En un estudio con Tegeticula
maculata se observé que las polillas viven de 2 a 10 dias en un rango de temperatura que va entre los 15
y 25°C (Powell, 2013). Con relacién a su desplazamiento, las observaciones del comportamiento de la
polilla Tegeticula yuccasella habian llevado a predicciones de que éste era relativamente limitado, en un
rango promedio de 50 metros (Marr et al., 2000). Posteriormente, con analisis de parentesco se determiné
que el flujo de genes llegd a un intervalo de 6 hasta 293 m (media = 141 m, sd = 118 m) de distancia
(Massey & Hamrick, 1999). Por lo cual, debido a su participacidn en el transporte de polen, tanto el tiempo
de vida de las diferentes especies de polinizadores como la distancia en la que se trasladan, pueden ejercer

un efecto en la estructura y diferenciacién genética debido a su participacion en el transporte de polen.

1.4 Hipétesis

La especie Yucca capensis presenta una baja variabilidad genética y una alta estructura genética, debido a
su distribucién discreta a lo largo del paisaje y restringida a la region del cabo en la peninsula de Baja
California. Factores fisicos como la cadena montafiosa de la Sierra de la Laguna y variables ambientales
como temperatura y precipitacién funcionan como moldeadoras de la estructura ya que limitan el flujo

génico entre poblaciones.

1.5 Objetivos

1.5.1 Objetivo general

Evaluar la diversidad, diferenciacidn y estructura genética a lo largo de la distribucidn de Yucca capensis.

1.5.2 Objetivos especificos

e Caracterizar el nivel de variacidn genética de Yucca capensis mediante el uso de microsatélites

nucleares.
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Determinar la diferenciacidn genética a lo largo del rango geografico de distribucion de Y. capensis.
Evaluar la Sierra de la Laguna como barrera fisica al flujo génico entre las poblaciones de esta
especie.

Identificar la diferenciacién de la variabilidad genética respecto a las caracteristicas ambientales

en la zona de distribucién.
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Capitulo 2. Metodologia

2.1 Area de estudio y muestreo

En este estudio se muestrearon 17 localidades (Tabla 1) a lo largo del rango geografico de Y. capensis,
entre los 109° y 110° de latitud Norte y, 23° y 24° de longitud Oeste. Dichas localidades estan ubicadas en
la vertiente oriental y occidental de la Sierra de la Laguna (Figura 2). Un poligono de las localidades, sin

incluir la Sierra, abarca aproximadamente 24025.98 km?2.

El tamafio de muestra localidad varié entre 8 y 16 individuos, considerando colectar al menos 15 individuos
(en promedio 13.7 por localidad), para obtener un total de 234 individuos muestreados (Tabla 1). En cada
individuo se cortd un fragmento de hoja de aproximadamente 10 cm de la largo por 4 cm de ancho, el cual

se preservo en silica gel.

Google Earth
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Figura 2. Mapa de la regién sur de la peninsula de Baja California. Cada punto indica la ubicacién de cada una de las
17 localidades de muestreo de Y. capensis a lo largo del rango geografico de distribucion. En verde oscuro, se observa
la Sierra de la Laguna.
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Tabla 1. Ecorregion, coordenadas, elevacidn y tamafio de muestra para las 17 localidades de Yucca capensis.

Ecorregion Elevacién
Sitio Latitud Longitud N
Gonzalez-Abraham et al. (2010) (msnm)
27 Selvas Bajas del Cabo 24.0 -110.1 577 12
28 Selvas Bajas del Cabo 23.7 -110.0 671 14
29 Bosques de la Sierra de la Laguna 23.6 -109.9 789 14
30 Selvas Bajas del Cabo 23.7 -110.0 675 10
31 Matorral tropical 23.2 -110.0 321 15
32 Selvas Bajas del Cabo 23.6 -110.0 551 15
33 Matorral tropical 23.5 -109.8 335 15
34 Selvas Bajas del Cabo 23.7 -109.8 506 15
35 Matorral tropical 23.6 -109.8 356 15
37 Selvas Bajas del Cabo 23.8 -109.9 540 10
38 Matorral tropical 23.8 -110.2 435 8
39 Planicies de Magdalena 23.7 -110.2 295 15
106 Selvas Bajas del Cabo 239 -110.1 557 15
107 Planicies de Magdalena 23.7 -110.2 341 15
108 Matorral tropical 23.5 -110.2 174 16
109 Matorral tropical 234 -110.2 140 15
110 Matorral tropical 23.4 -110.1 160 15

2.2 Extraccion de ADN gendmico

Se extrajo ADN de los 234 individuos colectados. Se pesd 0.1 g de tejido seco y se colocd en un tubo junto
con una perla para su homogenizacién en el equipo FastPrep. Posteriormente, se realizd la extraccion
utilizando el protocolo y kit DNeasy Plant de QIAGEN (QIAGEN, 2006). La calidad de las extracciones se
evalué mediante la técnica de electroforesis en geles de agarosa al 1% tefiidos con GelRed y observados

con luz UV (BioRad, Mod. SF1708265).



2.3 Amplificacién de marcadores moleculares
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Se amplificaron siete microsatélites nucleares mediante la técnica de reaccién en cadena de la polimerasa

(PCR) (Tabla 2). Estos marcadores fueron disefiados para otras especies del género (Yucca brevifolia, Flatz

et al., 2011; Yucca filamentosa, Sklaney et al., 2009). La mezcla de reaccién de PCR se realiz6 con un

volumen total de 15 pL; contenia una concentracién de 1.12 mM de MgCl,, 0.24 mM de dNTPs, 0.6 mM

de ambos primers y 0.2 U de GoTag (PROMEGA, Mod. 9PIM300). Las condiciones de amplificacién fueron

95°C durante 15 min, seguido de 30 ciclos: 94°C por 30 seg, 61°C por 90 seg, 72°C por 1 min, finalizando

con 30 min de extensién final a 60°C, para los microsatélites Yucbre04, Yucbre06, Yucbrel2, Yucbre22 y

Msat-36. Mientras que para los marcadores Yucbre20 y Yucbre21 se utilizé el protocolo descrito por Flatz

et al. (2011).

Tabla 2. Microsatélites nucleares utilizados en Yucca capensis.

Tamaiio

Locus Motivo repetitivo Secuencia del cebador esperado Temp. de ali.

Yucbre04 (CT)6AT(CT)7(GT)19 F: GCGCATTTTTGTTATTCTATGC 130-181 60
R: TCAGCAGCAACCGACAATAG

Yucbre06 (AG)23 F: CCAAGGTCCTTCGCTTCTATG 204 - 260 60
R: TCCATGCTCAAATCCTTCTG

Yucbrel2 (TACA); F: AACTCCCGTGTTTTGGTGTG 101- 136 60
R: AACTCTACTGCCATGTATGTACGC

Yucbre20 (CT)16ACCT(GT)22 F: AAAATCACATAAATTGCATGATGG 189 - 261 59/53
R: TGCAAAAGTCAATCCCAAGG

Yucbre21 (TC)1s F: CACCCCAAGTCACTGTGC 085-131 59/53
R: GGCTAATCTAGGGTTTAAAAGAGG

Yucbre22 (TC)2s6 F: AGCATTTGTTGTGTGCATCC 121-217 60
R: GAGAGTTGTTGGCTCGTTGC

Msat-36 (CT)9 F: TACCCGTTCTTGCGGATAGT 149 - 181 60
R: GCTGAGTTCATCGTCGTCCT

Se confirmaron los productos de amplificacién mediante electroforesis en geles de agarosa al 2%, corridos

a 100V durante 25 min, tefiidos con GelRed. Posteriormente, los amplicones fueron enviados a secuenciar

y, en seguida, la lectura de los electroferogramas se realizd con el programa PeakScanner (Biosystems,
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2006). Previo a los analisis para obtener los estimados de diversidad, se utilizé el programa Micro-Checker
2.2.3 (Van Oosterhput et al., 2004) y GENEPOP v. 4. 6. (Rousset, 2008) para identificar el rango alélico de
los marcadores, y corregir errores tipograficos en las lecturas de electroferogramas; en el caso particular

de Micro-Checker, se usé para conocer el porcentaje de alelos no amplificados (alelos nulos).

2.4 Andlisis de diversidad genética

Los valores estimados de diversidad genética se calcularon mediante el uso de distintos paquetes en el
lenguaje R: ape (busqueda de relaciones filogenéticas), adegenet (andlisis de estimados de diversidad y
distancia genética), pegas (analisis de Equilibrio de Hardy-Weinberg), hierfstat (andlisis de los estadisticos
F) y gplots (cdlculo y trazo de gréficos) (R Development Core Team, 2008). Especificamente, se calcularon
la heterocigosis observada, heterocigosis esperada, heterocigosis total, nimero de alelos, riqueza alélica,
alelos privados y coeficiente de endogamia. Todo esto se hizo para toda la muestra y para cada localidad.
La desviacidn del Equilibrio de Hardy-Weinberg fue evaluada con el software GENEPOP v. 4. 6. (Rousset,

2008), considerando la correccion secuencial de Bonferroni.

2.5 Analisis de estructura genética

Para estudiar la distribucidon de las frecuencias alélicas y determinar cuantas agrupaciones genéticas
componen a la especie Y. capensis, se hicieron andlisis de componentes principales considerando a todos
los individuos de la muestra. Posteriormente, se calculd la distancia genética de Nei (Nei, 1987) para
explorar las diferencias en las frecuencias alélicas entre localidades. Se realizé al analisis de la distancia

genética de Nei, utilizando el argumento “dist.genpop” en el paquete adegenet del lenguaje de R.

La estructura genética (Fst) pareada y a nivel global se determiné utilizando el programa FreeNA que
corrige el sesgo a causa de la presencia de alelos nulos (Chapuis y Estoup, 2006). Ademas, se evalud
cuantos componentes genéticos diferentes hay en esta especie a través del programa STRUCTURE v. 2. 3.
4 (Pritchard, Wen y Falush, 2009). Se llevo a cabo el analisis con K (niumero de clusters genéticos)
comprendido entre 1y 10, con 15 iteraciones por cada K. El analisis se realizdé con un burn-in de 100000
iteraciones y una longitud de ejecucion de 250000. Se utiliz6 STRUCTURE HARVESTER (Earl and VonHoldt,
2012) para evaluar el algoritmo natural (Ln) de la probabilidad a través del modelo In [P(D)] para cada valor
de K (Evanno et al., 2005) y determinar de esta manera el nimero de componentes genéticos basado en

el que mostré mayor valor y menor desviacion estandar.
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La distribucion de la variacién genética se evalud a través de las pruebas de analisis de varianza molecular
(AMOVA) utilizando el programa Arlequin v. 3. 5. 2. 2 (Excoffier y Lischer, 2010). Para esto, se consideraron

dos esquemas de agrupacion:

1. La Sierra de la Laguna es una barrera fisica que esta generando estructuracidon genética en esta

especie. En este sentido, las localidades se agruparon dependiendo de su posicién geografica.

Se dividieron las localidades dependiendo de su posicidn geografica: 1) Grupo Este, compuesto por las
localidades: 27, 28, 29, 30, 33, 34, 35, 37, 38 y 106; y 2) Grupo Oeste, compuesto por las localidades: 31,
32,39, 107, 108, 109, 110) (Figura 3).

Google Earth

© 2018 INEGI
Image Landsat / Copernicus.

Data LDEO-Columbia, NSF, NOAA €abo San Lucas

Data SIO, NOAA, U.S, Navy, NGA, GEBCO 90 km

Figura 3. Divisidn de las localidades en funcion de las vertientes de la Sierra de la Laguna.

2. Las diferencias ambientales estan generando estructuracidn genética. Por lo tanto, las localidades
se agruparon dependiendo de su posicidn en las ecorregiones matorral tropical y bosques de la

Sierra de la Laguna (Gonzalez-Abraham, et al., 2010).

Para probar esta hipdtesis se dividieron las localidades en dos grupos segun la ecorregion donde se
distribuyen: 1) matorral tropical, donde se ubican las localidades: 31, 33, 35, 38, 39, 107, 108, 109, 110; y
2) bosques de la Sierra de la Laguna, donde se encuentran las localidades: 27, 28, 29, 30, 32, 34, 37 y 106.
Los sitios 33 y 39 se agruparon en la region de matorral tropical, mientras el sitio 29 en los bosques debido

a la cercania con dichas regiones (Figura 4).
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Figura 4. Posicion de las localidades en las ecorregiones presentes en la zona de distribucién de Y. capensis.

Para explorar el efecto de la geografia y la variabilidad ambiental sobre la diferenciaciéon genética, se
realizaron dos pruebas de Mantel, considerando en ambas las distancias genéticas de Nei. La primera
explord si existe una relacién entre la diferenciacion genética y la distancia geografica, tomando las
distancias lineares entre los puntos geograficos. Para la segunda prueba, se utilizaron las distancias
genéticas y las distancias euclidianas entre 19 variables ambientales que recopilan datos de temperatura
(en grados centigrados por cien) y precipitacion (en milimetros por metro cuadrado) con una resolucion

espacial de 1km? (WorldClim, 2018) (Tabla 8).
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Capitulo 3. Resultados

Se genotipificaron 234 individuos de las 17 localidades utilizando 7 microsatélites (Tabla 9). Sin embargo,
se excluyd el microsatélite Yucbre20 (Tabla 2) debido a la amplificacidn de artefactos que no permitieron
discernir entre los alelos y los picos por errores de amplificacion. En general, los seis microsatélites
restantes presentan una baja frecuencia de alelos nulos (0.0078 — 0.0948) y no se observa evidencia de

stuttering (errores de tartamudeo en la amplificacién).

3.1 Analisis de diversidad genética

Considerando 224 individuos, se obtuvieron 137 alelos a lo largo de la distribucion de la especie, con una
riqueza alélica de 16. La heterocigosis observada en toda la muestra (0.7335) fue estadisticamente
diferente de la heterocigosis esperada (0.8291). La especie presentd una desviacién del Equilibrio de
Hardy-Weinberg por déficit de heterdcigos (p < 0.0083). Ademas, se obtuvo un indice de endogamia (Fis)
significativo de 0.1153 (p < 0.05).

De un total de 137 alelos, el microsatélite Msat-36 presentd 32 alelos (23.35%) mientras que el
microsatélite Yucbrel2 sélo tiene 13 alelos (9.48%). Todos los loci tuvieron una heterocigosis observada

menor que la esperada, y presentaron un indice significativo de endogamia positivo (Tabla 3).

Tabla 3. Valores de diversidad genética estimados para los microsatélites utilizados. Na=Numero de alelos por locus;
Ho=Heterocigosis observada; He=Heterocigosis esperada; Ht=Heterocigosis esperada en la poblacion total; Fis=
Coeficiente de endogamia.

Loci Na Ho He Ht Fis
Yucbre04 30 0.762 0.924 0.939 0.175
Yucbre06 32 0.903 0.920 0.935 0.018
Yucbrel2 13 0.608 0.678 0.697 0.103
Yucbre20 26 0.752 0.847 0.872 0.112
Yucbre22 17 0.552 0.699 0.716 0.210
Msat-36 19 0.824 0.907 0.924 0.092
Promedio 22.8 0.7334 0.829 0.847 0.118

SD 6.962 0.111 0.095 0.094 0.056
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Considerando a las localidades, el nUmero de alelos varié de 34 a 77 alelos con una media de 56.3 (sd=8.26)

y la riqueza alélica varidé de 6.65 a 9.20 con una media de 7.56, (sd=0.70). En tanto que la heterocigosis

observada estuvo en un rango de 0.643 a 0.843, la heterocigosis esperada fue de 0.884 a 0.738.

Finalmente, el indice de endogamia varié de 0.010 a 0.271 (Tabla 4). Respecto al Equilibrio de Hardy-

Weinberg, se observé que 11 de las 17 localidades presentan una desviacidn estadisticamente significativa

por déficit de heterdcigos.

Tabla 4. Valores de diversidad genética estimados para las 17 localidades de Y. capensis a los largo de su distribucion.
Loc=Localidad; N=Numero de individuos; Na=NUmero de alelos; Ar=Riqueza alélica; He=Heterocigosis esperada;
Ho=Heterocigosis observada; Fis=Coeficiente de endogamia; HW=Valores de p con desviaciones en Hardy — Weinberg
(*) segun la correccion de Bonferroni (p < 0.0083).

Loc N Na Ar Ho He Fis HW

27 12 50 7.081 0.770 0.810 0.047 0.259*
28 12 52 7.309 0.843 0.834 0.016 0.550*
29 13 56 7.537 0.806 0.840 0.031 0.159*
30 10 57 8.488 0.650 0.884 0.271 0.004
31 15 52 6.650 0.733 0.773 0.043 0.336*
32 15 58 7.334 0.717 0.788 0.094 0.049*
33 15 62 7.793 0.752 0.855 0.119 0.612*
34 15 60 7.633 0.830 0.829 0.010 0.075*
35 15 63 7.808 0.789 0.820 0.035 0.041*
37 9 51 8.026 0.734 0.863 0.164 0.056*
38 8 34 5.667 0.708 0.738 0.027 0.799*
39 13 54 7.435 0.728 0.844 0.138 0.013*
106 14 55 7.426 0.643 0.824 0.221 0.006
107 14 60 8.082 0.690 0.861 0.208 0.002
108 15 57 7.502 0.711 0.815 0.147 0.007
109 15 77 9.204 0.687 0.879 0.223 0.001
110 14 60 7.778 0.678 0.834 0.2 0.002

3.2 Analisis de estructura genética

En el analisis de componentes principales (ACP), incluyendo a los 224 individuos, se observé un Unico

agrupamiento. Los dos primeros ejes explican el 5.36%: 2.75 del eje 1 mas 2.61 del eje 2, de la variacidn

de las frecuencias alélicas. Posteriormente, se excluyeron los datos atipicos y el resultado fue consistente

con sélo un agrupamiento (Figura 5).
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Figura 5. A) Grafico de los primeros dos ejes de ACP de la varianza total. Cada localidad esta indicada en diferentes
colores. B) ACP de los primeros dos ejes de la varianza excluyendo los valores atipicos.

Las distancias genéticas de Nei promedian 0.308, siendo la mayor distancia la registrada entre la localidad
28 y la localidad 30 (distancia = 0.536), mientras la distancia menor fue entre la localidad 33 y la localidad
34 (distancia = 0.134). Se observd que no hay una concordancia entre la posicion geografica de las

localidades respecto a su posicién en el arbol de distancia (Figura 6).
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Figura 6. Dendograma de las distancias genéticas de Nei estimadas entre las localidades de Y. capensis.
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En el analisis de STRUCTURE se encontré un Unico componente genético (Figura 7). Aunado a esto, la
diferenciacidn genética de la especie fue igualmente baja y no significativa (Fst=0.0219), y no se observa

diferencia respecto a la Fst corregida por alelos nulos.
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Figura 7. Estructura genética inferida del STRUCTURE, considerando los 224 individuos. K=1, muestra la menor
desviacion estandar entre las 15 iteraciones.

En los andlisis de varianza molecular se evalud la Sierra de la Laguna como una barrera fisica entre
localidades ubicadas en ambas vertientes y el nivel de variacién entre grupos fue bajo (0.29%), la mayor

variacion se encontré dentro de los individuos (85.6%) (Tabla 5).

Tabla 5. AMOVA entre localidades de las vertientes oriental y occidental que descarta que la Sierra de la Laguna es
una barrera al flujo génico para Y. capensis.

. . Suma de Componentes Porcentaje de
Fuente de variacién d.f . s
cuadrados de varianza variacion

Entre grupos 2 10.075 0.00733 0.29
Entre poblaciones dentro de 14 56.651 0.04687 1.84
los grupos
Entre individuos dentro de las 207 581.908 0.31182 12.21
poblaciones
Dentro de los individuos 224 490.00 2.18750 85.67

Total 447 1138.634 2.55352
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Con relacidn a la hipdtesis que las ecorregiones han afectado la diferenciacién genética, se observé que la

varianza entre grupos fue muy baja (0.18%), siendo mayor dentro de los individuos de las localidades

(85.82%; Tabla 6).

Tabla 6. AMOVA entre ecorregiones (matorral costero y bosque de la Sierra de la Laguna) que descarta que los tipos
de vegetacidn determinan la estructura genética en Y. capensis.

. Suma de Componentes Porcentaje de
Fuente de variacidn d.f . .
cuadrados de varianza variacion

Entre grupos 1 3.260 0.00448 0.18
Entre poblaciones dentro de 15 63.457 0.05402 2.12
los grupos
Entre individuos dentro de las 207 581.908 0.31182 12.23
poblaciones
Dentro de los individuos 224 490.00 2.18750 85.82
Total 447 1138.634 2.54887

No se detectd un efecto de la distancia geografica sobre la estructura genética (r = 0.167, p=0.929). De

igual manera, la variacion ambiental no influyo sobre la variacidn genética (r = 0.076, p=0.609) (Figura 8).
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Figura 8. A) Relacion entre las diferencias genéticas de las localidades y su distancia geografica. B) Relacion entre las
diferencias genéticas de las localidades y las distancias ambientales de temperatura y precipitacion.
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Capitulo 4. Discusion

El estudio de los organismos que presentan distribucion geografica restringida es importante ya que, en
general son mas susceptibles a eventos estocdsticos, en comparacion con aquellas especies que presentan
una distribucidn mas amplia. Esta susceptibilidad ocasiona que los cambios en las frecuencias alélicas sean
mas drastico, asi como que haya un mayor efecto de la endogamia y de la deriva génica (Karron et al.,
1988). Por lo tanto, se requiere conocer la variabilidad genética de estas especies y conocer la situacién
actual de las poblaciones, para determinar su potencial evolutivo. Esta tesis es el primer estudio enfocado
en Yucca capensis, especie endémica de la region del cabo de la Peninsula de Baja California. Ademds, es
uno de los primeros trabajos en México enfocados a la genética de poblaciones de especies del género

Yucca.

En este trabajo se sugiere que las localidades aqui muestreadas son una fracciéon del total de las
agrupaciones que integran la distribucion de la especie. Es asi, debido a que se considera que existen

localidades de yuca en el drea de la Reserva de la Sierra de Laguna que se espera colectar eventualmente.

En Y. capensis, la diversidad genética observada fue baja (137 alelos) en comparacion con lo encontrado
en Y. schidigera (224 alelos) donde utilizaron 7 microsatélites nucleares, de los cuales 6 fueron los mismos
utilizados en este trabajo (de la Rosa, datos no publicados). Asi mismo, se reportaron mas alelos para la
especie Y. brevifolia (258 alelos) donde se utilizaron 12 microsatélites, incluyendo los aqui usados (Flatz et
al., 2011). Considerando que el tamafio de muestra y el nimero de marcadores afectan a los estimados
de diversidad (Kalinowski, 2004), el esfuerzo de muestreo en este trabajo (224 individuos) fue similar al
realizado en el estudio de la especie Y. schidigera (240 individuos) (de la Rosa, datos no publicados), y se
considera una muestra grande comparada con la de cuatro poblaciones de Y. brevifolia (113 individuos)
(Flatz et al., 2011). La menor diversidad encontrada en Y. capensis se asocia a que esta planta ocupa un
area mas restringida geografica y ambientalmente en comparaciéon con Y. schidigera que se distribuye
desde el suroeste de Nevada y Arizona en Estados Unidos y se prolonga hasta el norte de la peninsula de

Baja California (Hochstatter, 2004).

La presencia de alelos nulos afecta la estimacion de la diversidad genética debido a que la proporcién de
homdécigos se altera por alelos no amplificados (Van Oosterhout et al., 2004). En este trabajo se observo
que los microsatélites presentaron una baja proporcion de alelos nulos en todos los loci (0.0078 — 0.0948).
Sin embargo no siempre los mismos loci tuvieron alelos nulos en las diferentes localidades. Se sugiere que

si la presencia de alelos nulos esta en baja frecuencia, como se encontrd aqui, es poco probable que cause
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errores significativos en las estimaciones de diversidad (Dakin y Avise, 2004; Chapuis y Estoup, 2006;

Selkoe y Toonen, 2006).

Se observa una alta heterocigosis esperada (He=0.829; SD=0.036) a lo largo de la distribucidn de la especie.
Este dato es similar a lo encontrado en el estudio de la especie Y. schidigera (He=0.792) (de la Rosa, datos
no publicados), donde se realizé un muestreo similar en nimero de individuos, sin embargo el valor de
heterocigosis es mas levemente mas bajo que en Y. capensis. Esta diferencia puede deberse a que la
variabilidad genética de Y. schidigera ha sido impactada desde hace varios cientos de afios ya que esta
planta ha sido explotada por la gente indigena y en la actualidad para usos agricolas e industriales,
mientras que la diversidad de Y. capensis recientemente estd siendo afectada de forma primordial por el

cambio de uso de suelo (Rosete, 2008).

En general, el alto nivel de variacién genética reportado en las especies de este género se atribuye a su
sistema de reproduccion (Martinez-Palacios, 1999; Navarro-Quezada, 2003; Sanchez-Teyer, 2009; Vargas-
Ponce, 2009). En este sentido, el desplazamiento de la polilla Tegeticula baja facilita una alta conectividad
a través del transporte de polen a lo largo del paisaje. No obstante, es posible que si ha habido un efecto
del cambio de uso de suelo sobre densidad de individuos de esta especie consecuencia de la
transformacion del matorral xeréfilo a uso agropecuario y a otros tipos de vegetacion, la expansion de la
mancha urbana y la presencia de ganado, no haya pasado suficiente tiempo para detectar este efecto en

la diversidad genética de la especie (Rosete, 2008; Laguna-Vazques, 2013).

Se encontrd que la especie estd en desequilibrio de Hardy-Weinberg debido a un déficit de heterdcigos.
Resultados similares se obtuvieron previamente en Y. schidigera (de la Rosa, datos no publicados) y en Y.
brevifolia (Flatz et al., 2011). Asumiendo que los alelos nulos no estan causando este resultado, dicha
desviacidn sugiere que tanto la deriva génica como la endogamia estan actuando sobre la especie (Selkoe

y Toonen, 2006).

El coeficiente de endogamia (Fis) de Y. capensis fue positivo (Fis=0.1153), y mayor que el valor obtenido
en la especie Y. brevifolia (0.077) (Starr et al., 2013) pero menor al encontrado en Y. schidigera (Fis=0.236)
(de la Rosa, datos no publicados). Sin embargo, la endogamia por localidades varié del 0.01 a 0.27, es
decir, que algunas localidades pueden presentar panmixia mientras que otras presentan endogamia ligera
amoderada (0.11 a 0.27). La endogamia resulta de los procesos de autopolinizacidn y de autofertilizacion,
gue han sido registrados previamente en distintas especies como Y. glauca (Fuller, 1990), Y. eleata (James
et al., 1993), V. filamentosa (Hulth y Pellmyr, 1997; 2000; Marr, 2000). Aunado a esto, se ha reportado en

estas especies la geitonogamia (polinizacidon que se realiza entre flores diferentes de la misma planta)
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donde muchas flores abren al mismo tiempo dentro de una misma inflorescencia, y la antera (estructura
encargada de la produccién de polen) y los estigmas (estructura que recibe el polen) son receptivos al
mismo tiempo en la misma flor (Marr, 2000). Si hay baja o nula autoincompatibilidad, es probable que
esta caracteristica incremente los niveles de endogamia, tal como se detecté en este estudio. Sin
embargo, es necesario desarrollar estudios de la biologia reproductiva de esta especie para probar la

compatibilidad y cuantificar el nivel de la autofertilizacion.

Se encontré una falta de estructura genética a lo largo del drea de distribucion de la especie. El analisis de
componentes principales muestra un Unico agrupamiento, mientras que en el analisis STRUCTURE se
detectd un solo componente genético, aunado a que el dendograma de distancias genéticas de Nei indica
gue hay una baja divergencia genética a lo largo de su distribucién. Ademas se observa una baja de

correlacién entre el acomodo de las localidades en el grafico respecto a la distribucién espacial de éstas.

Se estimé una baja diferenciacion genética (Fst=0.0219), en relacidn a lo reportado en Y. schidigera (0.067)
(de la Rosa, datos no publicados), estudio que se realizé en un area geografica mas amplia. Igualmente, en
el caso de Y. filamentosa que se extendid sobre un drea de 817640 km? (Massey y Hamrick, 1998). En el
caso particular de Y. capensis, la baja diferenciacion corresponde al resultado que la especie esta

conformada por una Unica poblacién panmictica.

En referencia a los andlisis de varianza molecular, no se encontré relacién de la variabilidad respecto a los
escenarios explorados. Primeramente, se encontrd que la Sierra de la Laguna no es una barrera al flujo
genético de la especie. Trabajos anteriores con especies de la misma subfamilia como en el caso del
complejo de Agave deserti, en A. subsimplexy en A. cerulata, reportan que para ellas no hay efecto de una

barrera natural (Golfo de California) no interrumpe o limita el flujo de genes (Navarro-Quezada, 2003).

Aunado a esto, no se encontré que las ecorregiones influyeran en la diferenciacion genética de Y. capensis.
El matorral tropical del Cabo comprende tierras bajas que van desde el nivel del mar hasta 500 m de
altitud, asi como una precipitaciéon anual menor a 200 mm, de origen monzdnico o por tormentas. Por su
parte, el bosque de la Sierra de la Laguna, se encuentra en elevaciones superiores a los 1000 m, con una
densa vegetacidn y una precipitaciéon anual estimada de hasta 700 m (Gonzalez-Abraham, 2010). Se
esperaba que estas diferencias ambientales generaran diferenciacidon genética, porque podrian limitar el

flujo de genes. Sin embargo, no ocurrid y esto es apoyado por la ausencia de un aislamiento por ambiente.

La homogeneidad de la distribucién de la variacién genética puede deberse a que generalmente las yucas
estan compuestas por poblaciones grandes (Garcia-Mendoza, 1995). Ademas, se ha observado en la

especie Y. filamentosa tiende a abortar selectivamente flores y frutos endégamos, y Pellmyr y Huth (1994)
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sugieren que existe una seleccién positiva de polillas que realizan vuelos largos entre plantas (Massey y
Hamrick, 1999). En este trabajo, se sugiere que existe un mecanismo similar que promueve el transporte
de polen a través de vuelos en largas distancias por la especie Tegeticula baja. El primer registro de
observaciones conductuales de las polillas que polinizan al género Yucca, permitieron hacer la estimacion
de un desplazamiento limitado a 8 m. Sin embargo, la estimacidn indirecta utilizando marcadores
moleculares en Y. filamentosa, indicé que hubo polinizacién efectiva a una distancia de hasta 300m
(Pellmyr y Huth, 1994; Massey y Hamrick, 1999; Marr, 2000). Es importante sefialar que es necesaria sélo
una cantidad muy pequefia de flujo de genes (1 individuo por generacién aproximadamente) para reducir
el efecto de la deriva génica y por consecuencia de la diferenciacidén genética (Slatkin 1985, 1987; Young,
1996). Finalmente, durante el muestreo de este trabajo se observaron individuos aislados entre las
localidades muestreadas que pudieran funcionar como puentes biolégicos, sirviendo para mantener la

conectividad genética a lo largo de la regién del cabo.

Este flujo de genes se realiza también a través de la dispersidon de semillas, que a pesar de tener una baja
participacién, su intervencion no debe despreciarse. Lenz (2001) sugirid que en épocas pasadas los
principales de dispersores de semillas fueron la megafauna (camélidos, équidos, mastodontes, etc.), ya
extinta. Actualmente, la dispersién pueda deberse a animales de menor rango de movimiento. Por
ejemplo, para Y. brevifolia se registré que los roedores movieron las semillas entre 1.9 y 3.7 m,
enterrdandolas a aproximadamente 2.5 cm de profundidad. Hay otros posibles vectores como aves,
venados, ademas de vacas y chivos, e incluso el viento cuya participacidon no ha sido estudiada (Waitman,

2012).

Los factores bioldgico-ambientales que explican la alta diversidad de la especie no son eventos actuales.
La peninsula de Baja California tiene una historia geoldgica de aislamiento demografico que impulsé la
gran diversidad de organismos y la elevada tasa de endemismos que posee actualmente (Riemann y
Ezcurra, 2005; Rebman y Roberts, 2012). En el caso particular de la regién del cabo, sucedieron dos eventos
vicariantes evidenciados en la reconstruccion filogenética de diferentes taxas: el primero separd la
peninsula del resto del continente y el segundo aislé la regidn del cabo al dividir el istmo de La Paz
mediante una brecha maritima, generando una isla que durd asi tres eras geoldgicas (Mioceno, Plioceno y

Pleistoceno; Dolby et al., 2105).
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Capitulo 5. Conclusiones

Gran parte de la amplia diversidad bioldgica de México esta constituida por especies que sdlo habitan un
arearestringida, conocidas como especies endémicas (Rzedowski, 1993; Garcia-Mendoza, 1995; Frankham
et al., 2002). Organismos con este tipo de distribucidn, en general son mas susceptibles a eventos
estocdsticos lo que ocasiona que los cambios en las frecuencias alélicas sean mas drasticos, asi como que
haya un mayor efecto de la endogamia y de la deriva génica (Karron et al., 1988). Tal es el caso de Yucca
capensis, una especie endémica descrita recientemente (Lenz, 1998). Esta planta es una especie perenne
de vida larga, que debido a sus tasas de crecimiento lento y relativamente baja tasa de reproduccion, se

encuentra susceptible a las alteraciones del habitat (Bye, 1993).

Este es uno de los primeros trabajos en México enfocados a la genética de poblaciones de especies del
género Yucca y propiamente, es el primer estudio enfocado en Yucca capensis, especie endémica de la

region del cabo de la Peninsula de Baja California.

En este trabajo se encontrd que la variabilidad genética de la especie Yucca capensis es alta, asi como lo
observado en otras especies del mismo género. La especie se encuentra en desequilibio de Hardy-
Weinberg debido a un déficit de heterdcigos. Sin embargo, se descarta que este sea debido a un sesgo por
alelos nulos, de igual forma se descarta el efecto Wahlund. Aunado a esto, se observd evidencia

significativa de endogamia tanto en la mayoria de las localidades como de manera global.

Por ultimo, se obtuvo una baja diferenciacidon genética y una nula estructura probablemente explicada por
una polinizacién eficiente, y se concluyd que la Sierra de la Laguna y la variabilidad ambiental no generan

diferenciacion a lo largo de la distribucién de la especie.

5.1 Perspectivas

Es fuertemente sugerido realizar muestreos dentro de la Reserva de la Sierra de la Laguna que faciliten el

analisis de conexion de localidades.

Se sugiere hacer un andlisis de tamaifo efectivo histérico y contemporaneo con mds marcadores

moleculares que permitan realizar una estimacion adecuada.
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Es importante hacer un analisis de genética de poblaciones en la descendencia para cuantificar de manera

mas cercana la posible pérdida de la variabilidad y aumento en la endogamia de la siguiente generacion.

Es relevante realizar un estudio de parentesco para confirmar en esta especie la distancia efectiva del

transporte de polen.
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Apéndices

Tabla 7. Estimados de diversidad genética para la subfamilia Agavoide.

Autor Ao Especie Marcador N Ho He Ht Fis Fst
Masseyy 1998 . filamentosa Alozimas 568 0205 0213 - 0024 0.172
Hamrick

Yoder 2013 Y. brevifolia Microsatélites 408 - - - - 0.843
Martinez- —,gqq A victoriae- Alozimas 355 - 0335 - 0055 0.236
Palacios reginae
Sanchez- 069 A, angustifolia AFLP 136 - - 0314 - 0175

Teyer
Navarro- A. deserti RAPD 580 - 0199 - - 0137
Quezada complex
Aguirre- 5413 A cupreata ISSR 153 - - 032 - 0172

Dugua
AgUIrre- 013 A, potatorum ISSR 179 - - 0302 - 0120

Dugua

Demey 2004 A. fourcroydes AFLP 21 - 0.209 - - -

Demey 2004  A. fourcroydes ISTR 21 - 0.398 - - -
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Tabla 8. Variables ambientales — Temperatura

Temp.
Temp. Rango .. Temp. Rango de Temp. media Temp. media del Temp.
. t . . . Temp. maxima L. . .
. media medio Isotermia  Estacionalidad . minima del  temp. del cuarto media del cuarto media del
Localidad . o o del mes mas ) . J . .
anual diurno (°c) de la temp. (°C) calido (°C) mes mas anual mas humedo cuarto mas mas cuarto mas
(°C) (°C) frio (°C) (°C) (°C) seco (°C) caliente frio (°C)
(cQ)

27 21 14.3 5.8 407.2 32.7 8.3 244 26.2 22 26.2 15.9
28 20.5 14.3 5.9 396.5 31.8 7.6 24.2 25.5 19.1 25.5 15.5
29 19.2 14 5.8 383.2 30.3 6.5 23.8 23.9 18 23.9 14.3
30 20.2 14.2 5.9 391.7 31.5 7.5 24 25.2 18.9 25.2 15.3
31 22.1 13.3 5.8 366.7 32.7 9.9 22.8 27 22.4 27 17.5
32 21 13.1 5.8 365.7 31.4 9 22.4 25.7 21.7 25.7 16.4
33 22.5 14.5 5.6 436.6 34.3 8.7 25.6 26.7 21 28 17

34 21.4 14.7 5.8 417.5 33 7.9 25.1 25.1 20.1 26.6 16.1
35 22.1 14.7 5.7 433.2 33.8 8.1 25.7 26 20.7 27.4 16.5
37 21.3 14.6 5.8 412.6 32.8 7.9 24.9 26.4 19.9 26.4 16

38 21.4 14.2 5.8 400.8 32.9 8.8 24.1 26.7 19.7 26.7 16.5
39 22 13.8 5.8 384 33.4 9.9 23.5 27.2 22.1 27.2 17.3
106 20.1 14.3 5.9 393.7 31.5 7.5 24 25.1 21.2 25.1 15.1
107 21.8 13.8 5.8 384.6 33.2 9.7 23.5 27.1 22 27.1 17.2
108 22.3 134 5.9 360 33.3 10.8 22.5 27.4 21.6 27.4 18

109 22.4 13.2 5.9 351.9 334 11.3 22.1 27.5 21.4 27.5 18.4
110 22.3 13.5 5.9 365.3 33.1 10.3 22.8 27.3 22.1 27.3 17.8
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Tabla 8 (continuacidn). Variables ambientales — Precipitacion

Precipitacion

Precipitacion
del mes mas

Precipitacion

Estacionalidad de

Precipitacion

Precipitacion

Precipitacion

Precipitacion

Localidad anual (I/m?) himedo del mes mas precipitacion d?I cuarto mas del cuarto mas del.cuarto mas  del guarto mas
(1/m2) seco (I/m?) (I/m?) hamedo (I/m2) seco (I/m?) caliente (I/m?2) frio (I/m2)
27 422 130 1 124 314 5 314 53
28 440 139 1 128 327 5 327 51
29 456 136 1 120 328 6 328 57
30 443 139 0 128 329 4 329 53
31 370 120 0 127 272 3 272 31
32 381 121 0 124 277 4 277 30
33 384 137 1 128 285 4 282 38
34 394 135 1 130 292 4 289 40
35 367 130 1 129 273 4 266 37
37 407 135 1 130 302 4 302 42
38 395 135 1 133 303 5 303 46
39 320 101 1 123 233 4 233 27
106 454 138 1 127 337 6 337 55
107 329 104 1 124 242 4 242 27
108 240 70 1 111 163 4 163 30
109 191 55 1 110 122 4 122 28
110 304 95 1 121 217 4 217 32
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Tabla 9. Microsatélites

ID Yucbre04 Yucbre06 Yucbrel2 Yucbre20 Yucbre22 Yucbre2l Msat-36
27 1 146 146 222 234 112 120 209 209 O 0 109 113 155 163
27 2 154 156 224 236 112 116 205 207 156 158 107 107 155 157
27 3 128 128 232 236 120 120 205 209 158 160 115 115 155 169
27 4 130 140 232 238 116 120 203 209 158 158 107 107 173 173
27 5 130 152 234 242 116 120 185 189 158 158 107 107 169 169
27 6 138 146 240 246 120 128 207 209 160 160 O 0 161 165
27 7 128 138 234 236 120 128 205 235 158 158 113 113 157 161
27 8 142 156 236 236 120 124 207 209 158 160 107 107 157 167
27 9 150 152 232 236 120 120 203 219 156 158 111 113 167 171
27_10 144 144 224 236 112 116 201 217 160 160 107 107 155 157
27 11 128 138 230 236 116 120 205 239 158 160 107 107 171 171
27 12 138 150 228 230 120 124 205 209 158 158 101 107 167 169
28 1 150 166 230 236 116 120 205 213 158 162 101 113 145 163
28 2 126 138 228 230 124 124 195 205 158 162 115 115 145 159
28 3 140 150 218 226 112 124 195 223 162 162 119 119 145 159
28 4 128 128 228 238 112 120 207 211 160 162 107 107 161 165
28 5 124 144 228 238 112 128 205 207 160 162 107 115 161 165
28 6 138 140 228 228 116 120 195 205 160 162 111 111 173 175
28 7 142 154 230 236 120 120 205 213 158 160 101 109 145 173
28 8 122 148 226 248 116 120 207 217 158 158 107 111 157 173
28 10 122 124 226 228 120 120 205 209 160 162 109 109 155 175
28 11 138 150 234 240 112 120 207 209 158 162 107 107 159 171
28 13 136 136 232 240 112 112 205 207 162 162 113 119 173 173
28 14 136 150 238 242 112 120 203 207 0 0 111 111 151 157
29 1 148 150 226 234 120 128 197 203 158 162 119 119 155 165
29 2 152 152 224 228 120 124 215 215 158 160 107 107 155 159
29 3 148 160 226 236 120 120 207 207 158 162 121 121 163 169
29 4 150 150 232 232 116 116 205 209 160 162 113 113 147 175
29 5 140 146 226 230 116 120 205 215 158 162 107 107 155 163
29 6 138 148 226 236 116 120 215 219 158 158 113 113 173 175
29 7 128 162 224 232 120 128 205 209 158 162 107 107 167 169
29 8 140 162 232 244 116 128 205 205 158 160 107 111 167 163
29 9 134 148 224 232 116 120 205 221 158 158 111 119 153 161
29 10 140 146 230 240 116 128 217 227 158 160 109 109 159 175
29 11 126 140 228 238 120 124 205 231 158 158 107 107 145 153
29 12 140 150 232 248 108 116 203 203 158 160 113 119 163 163
29 14 130 130 226 230 0 0O 203 213 156 156 107 107 159 169
30_1 142 142 226 238 120 128 209 209 158 168 115 115 155 159
30 2 136 158 212 216 118 118 205 211 154 154 107 107 169 175
30_3 120 144 220 226 120 120 197 203 162 164 111 111 155 171
30 4 134 134 222 232 116 120 195 201 160 160 113 113 159 163
30_5 142 146 214 216 120 120 207 215 158 158 107 107 161 167
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Tabla 9 (continuacion). Microsatélites

ID Yucbre04 Yucbre06 Yucbrel2 Yucbre20 Yucbre22 Yucbre2l Msat-36
30 6 142 142 226 238 112 124 207 207 156 156 107 111 157 161
30_7 132 138 224 234 122 124 201 203 158 160 111 111 167 167
30_8 154 154 228 246 118 122 197 201 160 160 111 111 159 151
30 9 138 148 220 224 120 120 193 197 156 156 109 109 157 169
30_10 142 142 220 224 120 120 207 207 156 162 109 109 161 161
31.1 148 148 218 238 124 128 203 205 158 158 113 113 155 169
312 136 144 232 250 120 120 205 205 158 162 105 105 153 169
31.3 144 148 228 230 120 120 205 215 158 162 111 111 171 171
31 4 140 162 232 238 120 124 203 205 160 160 109 111 167 169
31.5 134 162 232 238 120 120 203 207 160 160 107 107 153 153
31 6 142 142 230 240 116 120 205 205 158 160 115 115 153 165
31 7 146 150 208 230 116 120 205 211 158 158 107 107 153 183
31 8 146 150 208 230 116 120 205 211 158 158 107 107 153 183
319 126 142 226 232 120 120 203 211 158 160 107 107 161 169
3110 144 144 228 240 116 120 203 203 158 160 115 115 153 167
31 11 138 148 232 240 112 120 203 205 160 162 109 113 169 171
31 12 140 152 220 228 120 120 203 203 160 160 111 113 157 167
3113 150 174 226 238 120 120 201 203 158 160 119 119 155 163
31 14 146 146 156 158 112 120 205 213 156 158 111 111 167 171
3115 140 168 228 228 120 124 205 213 158 158 107 107 155 169
321 156 162 230 236 120 120 205 211 158 162 113 113 167 173
322 138 154 224 234 120 126 203 213 162 162 107 107 145 173
32 3 140 142 218 222 120 120 205 207 158 160 119 119 157 163
32.4 152 160 218 218 120 120 203 205 160 160 117 117 163 171
32 5 144 152 224 234 120 120 205 209 158 162 109 109 157 177
326 134 144 228 240 120 134 205 205 158 162 109 109 163 169
32 7 132 144 230 244 116 120 203 203 158 160 109 109 167 167
328 164 164 222 228 0 0 205 205 162 162 111 117 145 155
32 9 138 148 216 218 124 124 205 205 156 160 107 109 145 155
32.10 132 146 218 218 120 128 205 207 158 160 107 107 155 165
3211 156 164 226 234 120 128 205 205 156 160 109 109 153 153
32.12 130 134 234 252 112 120 203 203 162 162 113 113 163 165
3213 142 160 232 238 120 120 205 217 158 158 107 107 155 163
32.14 140 156 230 236 112 120 205 207 158 158 113 117 155 169
3215 148 160 234 234 120 120 203 205 158 160 109 109 163 167
331 138 138 214 222 116 120 221 227 162 164 113 113 163 163
33 .2 130 140 214 224 112 116 217 217 158 160 111 115 145 169
33 3 130 140 214 238 116 120 207 221 158 158 107 107 155 155
33 4 142 180 214 232 120 128 203 207 158 158 111 113 151 165
33 5 142 158 212 236 120 128 203 221 158 158 107 107 157 173
33 6 140 148 228 256 112 116 203 207 156 166 101 107 157 171
33 7 134 146 232 240 120 124 205 205 158 158 O 0 157 171
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Tabla 9 (continuacion). Microsatélites

ID Yucbre04 Yucbre06 Yucbrel2 Yucbre20 Yucbre22 Yucbre2l Msat-36
30 6 142 142 226 238 112 124 207 207 156 156 107 111 157 161
30_7 132 138 224 234 122 124 201 203 158 160 111 111 167 167
30_8 154 154 228 246 118 122 197 201 160 160 111 111 159 151
30 9 138 148 220 224 120 120 193 197 156 156 109 109 157 169
30_10 142 142 220 224 120 120 207 207 156 162 109 109 161 161
31.1 148 148 218 238 124 128 203 205 158 158 113 113 155 169
312 136 144 232 250 120 120 205 205 158 162 105 105 153 169
31.3 144 148 228 230 120 120 205 215 158 162 111 111 171 171
31 4 140 162 232 238 120 124 203 205 160 160 109 111 167 169
31.5 134 162 232 238 120 120 203 207 160 160 107 107 153 153
31 6 142 142 230 240 116 120 205 205 158 160 115 115 153 165
31 7 146 150 208 230 116 120 205 211 158 158 107 107 153 183
31 8 146 150 208 230 116 120 205 211 158 158 107 107 153 183
319 126 142 226 232 120 120 203 211 158 160 107 107 161 169
3110 144 144 228 240 116 120 203 203 158 160 115 115 153 167
31 11 138 148 232 240 112 120 203 205 160 162 109 113 169 171
31 12 140 152 220 228 120 120 203 203 160 160 111 113 157 167
3113 150 174 226 238 120 120 201 203 158 160 119 119 155 163
31 14 146 146 156 158 112 120 205 213 156 158 111 111 167 171
3115 140 168 228 228 120 124 205 213 158 158 107 107 155 169
321 156 162 230 236 120 120 205 211 158 162 113 113 167 173
322 138 154 224 234 120 126 203 213 162 162 107 107 145 173
32 3 140 142 218 222 120 120 205 207 158 160 119 119 157 163
32.4 152 160 218 218 120 120 203 205 160 160 117 117 163 171
32 5 144 152 224 234 120 120 205 209 158 162 109 109 157 177
326 134 144 228 240 120 134 205 205 158 162 109 109 163 169
32 7 132 144 230 244 116 120 203 203 158 160 109 109 167 167
328 164 164 222 228 0 0 205 205 162 162 111 117 145 155
32 9 138 148 216 218 124 124 205 205 156 160 107 109 145 155
32.10 132 146 218 218 120 128 205 207 158 160 107 107 155 165
3211 156 164 226 234 120 128 205 205 156 160 109 109 153 153
32.12 130 134 234 252 112 120 203 203 162 162 113 113 163 165
3213 142 160 232 238 120 120 205 217 158 158 107 107 155 163
32.14 140 156 230 236 112 120 205 207 158 158 113 117 155 169
3215 148 160 234 234 120 120 203 205 158 160 109 109 163 167
331 138 138 214 222 116 120 221 227 162 164 113 113 163 163
33 .2 130 140 214 224 112 116 217 217 158 160 111 115 145 169
33 3 130 140 214 238 116 120 207 221 158 158 107 107 155 155
33 4 142 180 214 232 120 128 203 207 158 158 111 113 151 165
33 5 142 158 212 236 120 128 203 221 158 158 107 107 157 173
33 6 140 148 228 256 112 116 203 207 156 166 101 107 157 171
33 7 134 146 232 240 120 124 205 205 158 158 O 0 157 171
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Tabla 9 (continuacion). Microsatélites

ID Yucbre04 Yucbre06 Yucbrel2 Yucbre20 Yucbre22 Yucbre2l Msat-36
33 8 140 148 230 230 116 116 203 205 158 162 O 0 157 159
339 148 150 226 234 116 120 203 205 158 162 107 109 157 159
33 10 148 150 222 244 120 120 217 217 156 158 107 111 157 175
33_11 154 154 230 232 116 124 205 207 156 156 105 105 159 161
33 .12 148 150 228 234 114 120 207 209 158 162 113 115 163 163
33_13 136 160 230 234 124 124 197 205 158 160 109 111 167 167
33 14 146 146 230 232 0 0O 201 203 158 160 109 111 159 171
33_15 140 158 234 234 120 120 207 219 160 160 107 109 159 161
34 1 132 148 228 232 112 128 205 217 158 160 119 119 157 169
34 2 138 150 232 236 116 120 203 207 158 158 107 107 155 169
34 3 130 130 230 240 116 120 197 205 158 166 111 111 157 167
34 4 126 152 230 236 120 120 205 207 158 166 113 113 149 159
34 5 136 148 218 230 116 120 205 205 162 162 103 109 165 165
34 6 140 140 230 240 120 120 197 205 158 160 109 109 157 167
34 7 140 144 234 236 112 120 207 211 158 162 107 107 157 173
34 8 138 142 224 238 120 124 195 217 156 158 115 115 159 169
34 9 130 130 226 234 116 120 207 221 158 158 119 119 157 171
34 10 142 168 232 238 116 120 195 207 158 158 107 107 173 173
34 11 140 166 232 238 116 116 219 223 156 160 107 107 157 161
34 12 140 158 232 238 116 120 195 207 158 160 113 113 165 173
34 13 142 150 232 238 116 120 193 201 158 160 113 113 155 157
34 14 148 154 224 226 120 120 203 205 130 132 107 107 161 173
34 15 132 144 224 224 112 120 207 215 O 0 107 107 161 173
351 142 148 220 238 112 120 205 223 160 160 107 107 155 157
35 2 130 138 230 236 116 120 205 221 158 158 107 109 151 175
35 3 130 152 220 224 116 124 233 235 158 166 117 117 163 167
35 4 128 140 228 240 116 120 213 225 158 166 103 113 159 165
355 128 140 230 240 116 124 207 223 158 166 115 117 161 161
35 6 136 148 218 222 116 120 205 223 158 160 113 113 145 157
357 126 142 230 234 116 120 205 211 158 160 107 119 145 145
35 8 130 132 224 240 116 120 201 203 158 158 115 119 145 157
359 140 144 228 232 116 120 195 205 158 160 107 119 145 145
35 10 142 142 222 228 116 116 205 205 158 158 115 115 145 169
35_11 126 126 222 224 116 120 207 207 158 158 115 117 149 165
35 12 130 132 236 244 120 120 203 207 156 158 107 115 149 177
35 13 148 158 222 234 116 120 203 205 160 160 109 109 167 175
3514 134 140 216 244 120 128 199 205 158 158 109 109 145 145
35_15 134 152 234 244 120 120 203 209 156 156 109 111 169 173
37 1 130 142 236 242 112 122 199 199 158 160 109 113 151 163
37 2 138 170 222 224 118 122 205 205 160 160 107 109 157 171
37 3 132 142 222 228 114 122 209 209 160 160 111 117 151 163
37 4 136 144 214 240 112 120 205 211 156 156 113 113 153 175
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Tabla 9 (continuacion). Microsatélites

ID Yucbre04 Yucbre06 Yucbrel2 Yucbre20 Yucbre22 Yucbre2l Msat-36
37 5 140 150 220 220 120 120 207 207 158 158 107 109 151 157
37_6 132 138 216 218 120 120 207 209 160 160 111 111 145 157
37 7 134 148 208 232 120 120 207 211 158 162 107 107 155 169
37_8 132 154 230 236 118 122 205 207 158 160 107 113 155 165
37_10 142 148 222 228 0 0 209 211 160 164 107 107 161 161
38 1 142 142 230 230 120 120 207 213 160 164 111 111 159 163
38 2 142 142 222 230 120 120 205 213 158 158 109 109 133 133
38 3 142 162 230 234 120 124 205 211 158 160 107 107 155 157
38 4 132 142 232 234 112 120 213 221 156 156 109 109 161 165
38 5 142 164 226 230 120 124 205 205 160 160 113 113 157 163
38 6 138 144 214 230 120 120 207 213 158 164 109 111 157 161
38 7 138 142 226 234 120 128 207 207 158 158 107 107 163 171
38 8 128 142 226 234 120 128 207 207 158 160 111 111 159 163
39 1 140 142 242 248 120 120 203 203 162 162 107 111 155 169
39 2 138 138 238 242 116 120 197 205 162 162 107 107 167 167
39 3 142 144 234 236 116 124 205 205 158 158 111 111 157 163
39 4 0 0 236 250 116 120 205 207 156 158 107 107 159 163
39 5 120 140 218 236 112 124 203 205 156 160 109 109 167 167
39 6 128 144 222 226 120 120 201 205 158 160 119 119 155 161
39 8 142 142 218 224 116 120 197 205 158 164 113 113 167 175
39 9 132 142 222 222 116 120 203 209 156 166 107 107 157 169
39 11 148 160 232 234 128 128 197 205 158 158 107 107 149 153
39 12 122 142 222 242 124 128 205 223 160 160 111 111 151 159
39 13 128 144 234 238 116 124 205 205 156 156 109 111 151 155
39 14 132 138 214 218 118 120 201 205 158 160 109 109 163 169
39_15 126 126 210 232 120 120 203 207 158 158 107 107 167 167
1061 138 146 226 242 112 120 199 205 158 158 109 113 163 167
106_2 146 150 226 230 120 120 213 213 158 158 107 107 155 177
106 3 148 148 218 226 120 120 201 205 160 160 109 113 157 169
106_4 144 150 218 232 120 120 205 205 158 160 113 113 155 169
106 5 142 150 226 232 120 120 197 197 158 158 113 117 163 177
106 6 142 148 230 236 120 120 203 203 158 158 113 113 155 163
106 7 140 146 228 228 120 128 211 235 162 162 111 111 161 163
106_8 140 140 228 230 120 120 205 211 156 162 111 111 161 161
106 9 122 122 222 242 120 128 203 207 158 160 113 113 155 161
106_10 124 124 222 242 120 128 203 207 158 160 O 0 155 163
106_11 138 142 224 232 120 128 205 205 156 160 O 0 157 173
106_12 150 150 228 236 120 128 221 221 156 164 113 113 161 161
106_13 164 164 234 244 136 136 197 207 136 140 109 109 159 175
106_15 148 168 238 244 128 128 199 217 158 158 111 113 155 161
107_1 146 152 226 234 120 120 197 205 158 162 107 113 155 171
107_2 138 142 222 228 112 120 207 207 156 156 107 107 161 167
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Tabla 9 (continuacion). Microsatélites

ID Yucbre04 Yucbre06 Yucbrel2 Yucbre20 Yucbre22 Yucbre2l Msat-36
107.3 150 152 230 234 120 120 205 221 160 162 113 113 155 171
107_4 134 142 222 238 120 120 197 203 160 164 107 107 167 175
107.5 150 152 230 234 120 120 213 217 160 162 O 0 159 173
107_6 124 138 224 228 120 120 197 201 158 158 107 107 159 163
107.8 126 136 254 264 112 116 205 213 158 162 107 107 169 169
107_9 136 146 244 244 118 126 215 215 160 160 109 109 161 171
107_10 142 148 224 232 120 120 211 223 158 162 109 109 161 171
107_11 142 148 224 232 120 120 211 217 158 162 113 113 159 159
107_12 136 136 236 244 128 128 205 205 158 162 113 113 159 159
107_13 132 132 226 232 116 128 205 207 158 160 107 107 161 163
107_14 122 122 224 226 114 114 205 207 162 162 113 119 161 163
107_15 134 148 218 230 118 122 209 209 158 158 115 115 153 153
108 1 142 142 228 230 120 128 213 219 158 158 113 113 153 167
108 2 158 160 228 240 120 124 207 215 156 156 111 113 151 169
108 3 126 138 226 234 116 120 213 219 158 158 107 109 165 163
108 4 142 144 238 238 120 128 205 209 158 158 107 107 145 155
108 5 142 146 230 232 116 120 205 205 158 158 107 107 145 167
108 6 136 142 228 230 116 116 201 207 158 158 111 111 151 167
108 7 138 148 230 238 116 120 207 207 158 158 109 109 155 167
108 _8 132 140 224 228 120 120 203 221 160 160 107 107 153 163
108 9 132 136 224 230 112 120 205 207 158 160 107 107 169 169
108 _10 144 144 232 242 120 128 207 213 158 160 107 107 153 169
108 11 140 148 228 240 116 122 205 207 158 160 109 111 169 175
108_12 164 164 242 242 120 128 205 213 158 160 109 109 153 167
108 13 152 152 216 222 118 122 201 203 158 158 113 113 153 163
108_14 148 170 212 224 118 122 199 199 158 158 117 117 165 165
108 15 154 158 226 236 118 118 207 207 158 158 113 115 155 163
109 1 150 150 228 228 120 120 193 193 158 158 107 107 159 163
109 2 142 156 248 248 118 130 O 0 158 162 109 111 159 161
109_3 130 142 230 236 120 120 197 209 158 160 107 107 159 161
109 4 152 152 224 238 116 124 201 205 158 158 105 111 169 173
109_5 154 158 230 234 118 128 207 217 158 160 109 109 155 171
109 6 130 134 222 226 120 120 195 195 158 158 109 109 163 169
109_7 146 154 216 234 118 118 207 215 158 158 107 107 167 169
109 8 130 136 206 210 116 120 201 207 158 160 109 109 169 171
109 9 160 170 202 202 120 122 203 207 158 160 107 109 153 167
109 10 130 130 224 240 120 120 205 205 156 158 107 113 159 159
109_11 136 146 258 262 120 120 197 205 158 160 109 109 159 163
109 12 138 138 230 242 120 120 211 235 134 152 109 109 163 171
109_13 138 162 242 242 130 130 219 239 126 156 107 107 155 161
109 14 134 142 234 244 128 128 217 221 150 154 111 111 155 155
109_15 124 152 208 218 118 118 223 229 162 162 111 111 155 167
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Tabla 9 (continuacion). Microsatélites

ID Yucbre04 Yucbre06 Yucbrel2 Yucbre20 Yucbre22 Yucbre2l Msat-36
1101 134 134 218 238 112 116 203 203 158 160 113 113 163 171
110 2 144 144 220 226 112 120 203 203 162 162 111 111 161 161
110 3 142 150 222 236 120 124 203 205 156 158 113 113 155 167
110 4 144 160 226 240 120 120 203 203 162 162 109 109 161 161
110 5 146 160 230 240 120 120 203 205 160 162 111 113 161 169
110 _6 140 148 218 232 124 124 207 222 158 160 109 109 163 167
110 7 130 130 232 234 120 120 195 202 158 164 109 109 159 159
110 8 132 178 232 238 120 120 209 223 162 164 111 113 171 171
1109 140 176 218 224 120 120 203 205 158 158 107 107 159 161
110_11 144 144 224 236 120 120 203 205 158 160 111 111 145 163
110 12 136 146 0 0 112 112 199 205 158 160 O 0 155 167
110_13 134 150 218 242 122 122 217 245 158 164 111 111 163 167
110 14 126 138 208 214 120 122 223 233 148 148 107 107 145 157
110_15 144 144 242 242 120 120 203 205 156 162 109 109 165 171

45



