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Estructura y diversidad genética de Annona squamosa en huertos familiares
mayas de la peninsula de Yucatan

Genetic structure and diversity of Annona squamosa in Mayan homegardens of Yucatin
Peninsula
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Resumen. Los huertos familiares del sureste de México son sitios donde se ha domesticado y conservado una alta
diversidad de especies y variedades, lo cual ha generado cambios en su variabilidad genética. Con el fin de conocer la
relacion entre la actividad econdmica en una region y la distribucion de la variabilidad genética de Annona squamosa L.
—uno de los arboles frutales mas representativos en estos sistemas—, se analizaron arboles en huertos de los estados de
Yucatan y Quintana Roo mediante el uso de marcadores isoenzimaticos. El estudio se llevo a cabo en 14 poblaciones de
5 regiones que diferian en su principal actividad econdmica. Los resultados muestran que todos los marcadores fueron
polimorficos con 3 o 4 alelos. El nimero promedio de alelos y de alelos en loci polimorficos fueron altos respecto a
otros arboles cultivados, lo que sugiere que los efectos de la deriva génica no han sido importantes. La heterocigosis
promedio observada fue de 0.373 + 0.03 y la esperada de 0.470 £ 0.023. El analisis de la distribucion jerarquica de
la variacion indica que el mayor nivel de variacion (85%) se encuentra dentro de las poblaciones. La variacion entre
poblaciones de una misma region fue del 12% y menos importante entre regiones, donde fue del 2%, lo que indica que
no hay un efecto de las actividades socioecondmicas en la distribucion de la variabilidad genética.

Palabras clave: Annonaceae, genética de poblaciones, saramuyo, solares, sureste de México

Abstract. Many plant and animal species have been domesticated in southeastern Mexican homegardens, resulting in
changes in their genetic variability. One of the most representative fruit trees in these systems is Annona squamosa L. We
wanted to know if the predominant type of economic activity in a given area affects the distribution of genetic variability
in A. squamosa. In order to answer this question, we analyzed 14 populations in 5 different socioeconomic regions in
the states of Yucatdn and Quintana Roo, using isozyme analysis. All the enzyme markers were polymorphic with 3 or
4 alleles. The mean number of alleles and alleles in polymorphic loci were high than other cultivated trees, suggesting
no effect of genetic drift. The mean observed heterozygosity was 0.373 + 0.03, while the expected heterozygosis was
0.470 + 0.023. The results from the hierarchical analysis indicated that the greatest variation (85 %) was explained by
differences between genotypes within populations. Variations among populations within a socioeconomic region (12
%) and among regions (2 %) were less important. This indicated that there is no effect of socioeconomic activity on the
distribution of genetic variability.

Key words: Annonaceae, population genetics, sugar apple, forest gardens, Mexico southeast.

Introduccion Kumar y Nair, 2004). Aunque son agroecosistemas muy
difundidos en todo el mundo

(Levasseur y Olivier, 2000; Berkers, 2004; Kumar y

Los huertos familiares proveen a sus propietarios de  Nair, 2004; Garcia-Frapolli et al., 2008), las caracteristicas

alimentos, materiales para la construccion, combustibles,  de cada huerto familiar con respecto a la composicion de

asi como de plantas medicinales y de ornato (Ewel, 1999;  especies, dindmica y estructura son muy distintas, incluso

en el mismo poblado (De Clerck y Negreros-Castillo,
2000).

Recibido: 05 octubre 2009; aceptado: 24 febrero 2010 Sin embargo, una de las caracteristicas que comparten
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practicamente todos es la alta diversidad de especies en
diferentes estratos (Ewel, 1999; De Clerck y Negreros-
Castillo, 2000; Garcia-Frapolli et al., 2008). Los huertos
son sistemas que tienen un equilibrio en los procesos bio-
geoquimicos muy parecido al de los bosques naturales que
los rodean (De Clerck y Negreros-Castillo, 2000; Kumar y
Nair, 2004; Garcia-Frapolli et al., 2008), lo cual hace que
sean sustentables y sostenibles (Ewel, 1999); por esto, su
rentabilidad e importancia en la economia han sido muy
estudiadas (Ewel, 1999; Garcia-Frapolli et al., 2008).

Se sabe que las poblaciones humanas estan en cons-
tante y compleja interaccion con las plantas y animales
que las rodean (Szabd, 1999). Las especies utilizadas para
alimento han experimentado por muchos siglos los efectos
de la seleccion y sus reservorios genéticos se han explo-
tado causando en algunos casos erosion genética, pero la
seleccion humana también ha conducido a su adaptacion
a las condiciones locales imperantes (por ejemplo, falta
de agua, suelos pobres, etc.), lo cual puede mantener la
variacion genética para toda la especie (Szabd, 1999). Sin
embargo, uno de los puntos que hasta la fecha no se ha
evaluado con profundidad en los huertos familiares de la
peninsula de Yucatan es precisamente el que tiene que ver
con la variacion genética que existe en las plantas y anima-
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les dentro de estos sitios (Caballero, 1992; Kumar y Nair,
2004).

La importancia de conocer la variacion genética radica
en la factibilidad de disenar estrategias eficientes de
manejo y explotacion, asi como mantener los niveles con-
venientes de germoplasma para las generaciones futuras
(Marshall y Brown, 1975, 1983; Guarino y Maxted, 1996;
Otero-Arnaiz et al., 2005). La informacién generada es
indispensable para programas de reproduccion adecuados
y de seleccion de variedades resistentes a enfermedades y
parasitos (Harlan, 1975; Marshall y Brown, 1983). En este
sentido, se desconoce si los huertos mayas son reservo-
rios de variacion genética de plantas, si hay una estructura
espacial de la variacion genética asociada a los diferentes
factores culturales, o si el manejo por el hombre ha hecho
que se pierda o conserve la variacion (Hernandez-X, 1993;
Garcia-Frapolli et al., 2008). En algunas otras comuni-
dades rurales (fuera de la peninsula de Yucatan), si se ha
evaluado este parametro para especies de cactaceas y se ha
visto el efecto que tiene el manejo sobre la distribucion de
la variabilidad genética y algunos atributos morfoldogicos
(Casas et al., 2001; Otero-Arnaiz et al., 2005).

Por otro lado, en la peninsula de Yucatan se ha venido
dando un fenémeno de regionalizacion socioecondomica de

@ Panabd
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Figura 1. Mapa de distribucion geografica de las 14 localidades muestreadas en la peninsula de Yucatan; 3 en el estado de Quintana

Roo y 11 en Yucatan.
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las comunidades rurales y a la fecha se reconocen al menos
5 zonas que mantienen una actividad principal: ganadera,
fruticola, henequenera, milpera o forestal (Villanueva-
Mukul, 1990; Batllori et al., 2000; Fig 1). En estas zonas
existen los huertos familiares tradicionales y en ellos se
encuentran grupos de plantas comunes y otras que so6lo se
ven en algunos de estos huertos en cada zona (Caballero,
1992; Flores 1993; Garcia de Miguel, 2000).

En poblaciones de plantas no cultivadas o manejadas
se ha visto que cuando en un ambiente existen presiones
de seleccion heterogéneas se puede tener altos niveles de
variacion aunque con altos grados de diferenciacion (Petit
y Excoffier, 2009). En plantas que han estado sujetas a
manejo hay evidencias de que esto también se puede dar
(Otero-Arnaiz et al., 2005). De hecho, al comparar los
valores de G, entre plantas cultivadas y no cultivadas,
Hamrick y Godt (1997) observaron mayor diferenciacion
en los cultivos (G, = 0.339 para plantas cultivadas contra
G, = 0.212 en plantas no cultivadas). Este punto fue el
que nos llevo a preguntar qué efecto podria tener la zoni-
ficacion de la peninsula de Yucatan en la estructuracion de
la variacion genética de Annona squamosa L., una de las
plantas mas caracteristicas de los huertos familiares (Flo-
res, 1993).

Las anonaceas son una familia bien representada en
la peninsula (Sosa et al., 1985), y 4. squamosa es una de
las especies neotropicales mas frecuentes en los huertos
mayas (Caballero, 1992). A pesar de la importancia de
esta especie, hay muy pocos trabajos realizados sobre ella;
no se tiene certeza de cudles son sus centros de origen y
domesticacion, sus usos potenciales y la forma en que se
maneja, ni cual la composicion genética en los huertos
(Cabrera Cano et al., 2004).

En esta linea, y con el grado de zonificacion que hay
en la peninsula de Yucatan, surgieron las siguientes pre-
guntas: a) /Cuanta variacion genética existe actualmente
en A. squamosa?; b) {Coémo es la distribucion espacial
de la variacion genética?; ¢) /Qué tan diferenciadas estan
las poblaciones de A. squamosa pertenecientes a regiones
economicas distintas y dentro de una misma region eco-
némica?, y d) (si la zonificacion econdmica tiene algiin
patron en la distribucion de los genotipos (por ejemplo, que
solo se encuentren algunos alelos en alguna de las regio-
nes)? Para responder estas preguntas se analizaron plantas
adultas de 168 huertos familiares en 14 poblaciones de 2
estados de la peninsula de Yucatan, usando isoenzimas.

Materiales y métodos

Zona de estudio. Las 5 zonas donde se recolect6 fueron: a)
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la region henequenera, en los poblados de Tetiz, Tixcocob,
y Sahcaba; b) la region fruticola, en los poblados Akil y
Mani; ¢) la region milpera, en los poblados Tixcacaltuyub,
Yaxcaba y Cantamayec; d) la region ganadera, en las loca-
lidades de Buctzotz, Panaba y Sucild, y e) la region forestal
en los poblados de Dziuché, Presumida y Bulukax (Fig. 1).

Annona squamosa L. Arbol tropical de 4 a 8 m de
alto, con follaje disperso. Hojas lanceolado-elipticas de
6-12 mm de largo, sin estipulas (Standley y Steyermark,
1946; Flores, 1993; Cabrera Cano et al., 2004). Flores con
pedicelos bracteolados en la base con 3 sépalos valvados
y 6 pétalos en 2 series, los interiores rudimentarios, car-
nosos amarillos a verde palido. Las anteras no presentan
filamentos y suelen estar cubiertas por los pétalos en toda
la antesis. Produce un fruto globoso o cordado ovoide de 8
a 9 cm de diametro, donde los multiples carpelos no estan
fusionados completamente y sobresalen como protuberan-
cias redondeadas. La pulpa es blanca amarillenta, cremosa
y muy dulce, con multiples semillas (Cabrera Cano et
al., 2004). Se conoce como saramuyo, tsalmuy en maya,
poshte en nahuatl y sugar apple en inglés (Standley y Ste-
yermark, 1946; Cabrera Cano et al., 2004). La polinizacion
en esta planta, como en todas las especies del género, es
por escarabajos de las familias Nitidulidae, Curculionidae
y Chrysomelidae (Gottsberger, 1999). No se conoce el
dispersor de los frutos; aunque existen diversos grupos de
aves que pueden alimentarse de ellos, no se ha establecido
claramente que sean dispersores (Flores, 1993; Gottsber-
ger, 1999).

Se cree que su origen estd en el sureste de México o

en las Antillas (Zeven y De Wet, 1982) pero no se conoce
con certeza. Se encuentra en lugares secos aunque crece
bien en regiones de humedad media (Flores, 1993, 1997).
Actualmente se distribuye de manera natural en la ver-
tiente del Pacifico desde Michoacan hasta Oaxaca, en toda
la peninsula de Yucatan, Cuba y Centro América, entre los
0y los 1000 m snm (Hernandez Martinez y Cabrera Cano,
1996). También se encuentra en los huertos familiares de
Honduras, Belice, Nicaragua, Costa Rica y El Salvador
(Flores, 1997).
Diseiio de la recolecccion y almacenamiento. Se muestrea-
ron arboles adultos en 12 distintos huertos familiares en
cada uno de los 14 poblados (Fig. 1), para hacer un total
de 168 huertos. Las muestras se recolectaron en huertos
que conservaran las caracteristicas siguientes: a) casa tra-
dicional maya; b) huerto familiar de autoconsumo, y ¢)
albarrada de piedra. Adicionalmente, s6lo se muestre6 en
huertos donde se conto6 con el permiso del propietario para
poder recolectar.

De cada arbol no muy joven ni senescente se tomaron
1 0 2 hojas sin dafo aparente, se embolsaron y etiquetaron,
y se mantuvieron en hielo hasta llegar al laboratorio donde
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se colocaron en un ultracongelador a — 80°C. Las hojas
refrigeradas se procesaron al dia siguiente de la recoleccion
para evitar que se degradaran. Se trituraron en morteros
con nitrogeno liquido, afiadiendo un buffer de extraccion
(Samuel et al., 1991) modificado (a pH =8, con PVP al 11
%), para posteriormente efectuar la electroforesis, o bien,
almacenarlas a — 80 °C hasta poder realizarla después.

Electroforesis. La electroforesis se realizod en geles de
almidon al 13 % en 2 sistemas (acido boérico / acido itrico
pH = 7.8; acido borico pH 8.5/8.0), segun Samuel et al.
(1991). Se probaron 12 sistemas enzimaticos. Los resulta-
dos fueron repetibles y de lectura confiable con 2 loci para
AcPh (E.C.3.1.3.2), 2 para PER (E.C.1.11.1.7), 1 locus
para SKDH (E.C. 1.1.1.25) y 1 para la enzima malica ME
(E.C. 1.1.1.40). En esta forma,se obtuvieron 6 marcadores
independientes de buena lectura.

Analisis. Con los genotipos obtenidos se construyd una
matriz de individuos por poblacion y se calcularon las fre-
cuencias alélicas y genotipicas (Wendel y Weeden, 1989).
Se analizaron diferentes parametros de la variabilidad
genética, tales como el indice de polimorfismo al 95% (P),
el numero de alelos por locus (A), ademas del nimero de
alelos promedio en loci polimoérficos (Ap). Estos valores se
calcularon de manera independiente para cada poblacion,
usando el programa GDA ver. 1.0 (Lewis y Zaykin, 1999).
Con estos valores se compar6 si habia diferencias en A 'y
Ap entre poblados y zonas econdmicas, con una prueba
de ANOVA de una via. Se realizé una prueba de Shapiro-
Wilke (Cuadras et al., 1984) para probar la normalidad de
las variables y cumplir con los supuestos del ANOVA (Zar,
1986). Para el caso del polimorfismo promedio, las com-
paraciones se hicieron con una prueba de rangos (prueba
de Kruskal-Wallis; Zar, 1986). Las pruebas estadisticas se
hicieron con el programa Stata/MP ver 10 (StataCorp LP
2009).

Se contaron los heterocigos observados promedio
(H ) para cada poblacion. También se estimo la diversidad
genética, como el indice de heterocigosis esperada (H),
(Hartl y Clark, 1989) usando el programa GDA (Lewis y
Zaykin, 1999). Se calcul6 el coeficiente de endogamia (f)
y el valor de la tasa de entrecruzamiento en equilibrio de
endogamia por poblacion (z), a partir de los valores del
coeficiente de endogamia como ¢ = 1-f/ 1+4f (Hartl y Clark,
1989). De la misma forma que en el caso anterior, se com-
paro6 la diversidad y heterocigosidad promedio entre zonas
econdmicas con una prueba de ANOVA de una via (Zar,
1986) e igualmente se prob¢ la distribucion normal de las
variables con la prueba de Shapiro-Wilke (Cuadras et al.,
1984) usando el programa Stata/MP ver. 10 (StataCorp LP,
2009).

Para conocer la estructura genética de las poblacio-
nes se hizo un analisis de varianza molecular (AMOVA)

Salazar et al.- Estructura y diversidad genetica de Annona

entre todas la poblaciones; asimismo, se probo si existe
diferenciacion genética entre las regiones socioeconomi-
cas usando el programa Arlequin ver. 3.1 (Excoffier et al.,
2006).

Se construy6 una matriz de valores de F, pareados
entre todas las poblaciones y posteriormente se hizo una
estandarizacion de cada valor usando la expresion de
Rousset (1997), F, / 1-F,. Lo anterior se hizo para pro-
bar si existia una relacion entre la diferenciacion genética
entre pares de poblaciones con la distancia geografica que
las separa, esta ultima estimada en kilometros. La relacion
se midié con una prueba de Mantel y con una correlacion
parcial no paramétrica usando 5000 remuestreos para
conocer la significancia. Lo anterior se hizo con el pro-
grama FSTAT (Goudet, 2002).

Finalmente, se calculd la distancia genética de Nei
(1978) en 3 diferentes niveles: a) entre pares de poblacio-
nes; b) entre poblaciones dentro de cada zona, y ¢) entre
las diferentes zonas socioecondmicas usando el programa
MEGA ver. 3.0 (Kumar et al., 2005). Con los datos de dis-
tancia entre pares de poblaciones se hizo una agrupacion
por neighbor-joining (Saitou y Nei, 1987), con el programa
GDA ver. 1.0 (Lewis y Zaykin, 1999).

Resultados

Todos los marcadores fueron polimoérficos con 3 (Per-
1, Per-2 y Sdh-1) o 4 (AcPh-1, AcpH-2 y ME) alelos. La
Unica poblacion que presentd alelos exclusivos fue Canta-
mayec (alelo D para la isoenzima ME). El polimorfismo
promedio (P £ EE) para A. squamosa fue de 86.9 £ 3.1 %,
asi como los alelos y alelos promedio para loci polimorfi-
cos (A = EE y Ap + EE) fueron 2.464 + 0.070 y 2.687 +
0.060 respectivamente (Cuadro 1). Hay 5 poblaciones con
un polimorfismo (P) del 100 % (Panaba, Mani, Dziuché,
Presumida y Tetiz), mientras que la poblacion con el
menor polimorfismo fue Buctzozt (66.7%). En cuanto
a los alelos promedio (4) los valores mas altos estan en
Tixcacaltuyub y Panaba (4=2.833), siendo el valor mas
bajo el de Buctzozt (4=2.000) que pertenece a la misma
regién socioeconomica (ganadera). En este mismo sen-
tido, al analizar las zonas econémicas no se encontraron
diferencias estadisticamente significativas en los valores
promedio del polimorfismo (P; Kruskal-Wallis H=0.413
P > 0.1), alelos promedio (4; ANOVA F = 0.365; GL =
4,9; P> 0.1; Prueba de Shapiro-Wilke W= 0.970 P=0.875)
y alelos para loci polimoérficos (4p; ANOVA, F = 1.848;
GL = 4,9; P> 0.1; Prueba de Shapiro-Wilke W = 0.962
P=0.751).

La heterocigosis promedio observada (H,) fue de 0.373
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Cuadro 1. Estimacion de las 14 localidades de Annona squamosa en Yucatan, usando el programa GDA (Lewis y Zaykin, 1999).
Polimorfismo promedio (P), alelos (4), promedio de alelos para loci polimorficos (4p), tamafio de muestra (1)

Region socioeconomica /

Localidad " P 4 Ap
Milpera
Cantamayec 9 83.3% 2.667 3.000
Tixcacaltuyub 10 83.3% 2.833 3.200
Yaxcaba 9 83.3% 2.333 2.600
83.3% 2.611 2.933
+0.000% +0.065 +0.093
Ganadera
Buctzozt 7 66.7% 2.000 2.500
Panaba 8 100.0% 2.833 2.833
Sucila 7 66.7% 2.167 2.750
77.8% 2.333 2.694
+3.7% +0.194 +0.030
Fruticola
Akil 8 83.3% 2.167 2.400
Mani 10 100.0% 2.667 2.667
91.7% 2417 2.533
+1.4% +0.125 +0.036
Forestal
Bulukax 8 83.3% 2.333 2.600
Dziuché 9 100.0% 2.667 2.667
Presumida 8 100.0% 2.333 2333
94.4% 2.444 2.533
+1.0% +0.037 +0.031
Henequenera
Sahcaba 8 83.3% 2.333 2.600
Tetiz 8 100.0% 2.667 2.667
Tixcocob 7 83.3% 2.500 2.800
88.8% 2.500 2.689
+1.0% +0.028 +0.010
Promedio 86.9% 2.464 2.687

+EE +3.1% +0.070 +0..060
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Cuadro 2. Poblaciones de Annona squamosa L. analizadas en 14 localidades de la peninsula de Yucatan, pertenecientes a 5 regiones
con diferente actividad socioecondémica: milpera, ganadera, fruticola, forestal y henequenera. Heterocigosidad esperada (diversidad
genética) H , heterocigosidad observada (#), coeficiente de endogamia (f) y tasa de entrecruzamiento (z,)

Poblacion H, H f e
Cantamayec 0.509 0.293 0.438 0.391
Tixcacaltuyub 0.431 0.388 0.101 0.817
Yaxcaba 0.429 0.303 0.307 0.530
0.456 0.328 0.282 0.579
Buctzozt 0.349 0.231 0.348 0.484
Panaba 0.622 0.588 0.054 0.898
Sucila 0.391 0.338 0.154 0.733
0.454 0.386 0.185 0.705
Akil 0.441 0.412 0.072 0.866
Mani 0.615 0.552 0.148 0.742
0.528 0.482 0.11 0.804
Bulukax 0.424 0.479 -0.142 1.331
Dziuché 0.590 0.434 0.333 0.500
Presumida 0.403 0.315 0.208 0.656
0.472 0.409 0.133 0.829
Sahcaba 0.461 0.365 0.218 0.642
Tetiz 0.480 0.181 0.623 0.232
Tixcocob 0.435 0.339 0.222 0.637
0.459 0.295 0.354 0.504
Promedio 0.470 0.373 0.224 0.634

+EE +0.023 +0.031 +0.050 +0.071
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+0.031 y la esperada (/) de 0.470 + 0.023 (Cuadro 2). En
cuanto al indice de endogamia (f), el valor promedio gene-
ral fue de 0.222 +0.050, esto indica que existe algun grado
de endogamia entre los arboles de A. squamosa. La tasa
de entrecruzamiento promedio (¢,) fue de 0.634 + 0.071,
lo cual se interpreta como que esta planta tiene un sistema
de reproduccion mixto, y puede presentar como maximo
un 37% de autofecundacion (selfing = 1- ¢ ). El valor mas
alto de endogamia entre las poblaciones se encontrd en
Tetiz (0.623), en tanto que el mas alto de heterocigosis
observada (H ) estuvo en Panaba (0.588) con un valor muy
bajo de /= 0.051.

En el analisis por zonas, la region henequenera tiene
el promedio més bajo de H_ = 0.295 y por consiguiente, el
mas alto de endogamia f* = 0.354. Sin embargo, al hacer
un analisis de varianza entre los parametros, se observo
que no existen diferencias significativas entre las zonas
para ninguno de estos indices (H, = 1.014 GL = 4,9 P
> 0.5 Prueba de Shapiro-Wilke W = 0.890 P=0.080; H_F
=0.225 GL = 4,9 P> 0.9 Prueba de Shapiro-Wilke W =
0.974 P=0.927; f, F = 0.781 GL = 4,9 P > 0.9 Prueba de
Shapiro-Wilke W= 0.977 P=0.951; ¢, F'=0.726 GL = 4.9
P> 0.9 Prueba de Shapiro-Wilke W= 0.948 P=0.531).

Respecto a los resultados obtenidos con el analisis de
varianza molecular AMOVA (Cuadro 3), se observa que
el porcentaje mayor de la varianza se encuentra entre
los genotipos dentro de las poblaciones (85%). De igual
forma, se observa que entre las poblaciones dentro de una
zona o regidn socioeconodmica, la varianza explicada es del
12% y finalmente, entre las zonas econdmicas solamente
fue del 2 % (Fy. = 0.126 P <0.001; F, = 0.146 P < 0.001;
F..=0.022 P=0.259).

No se registrd una correlacion significativa entre la
distancia genética y la distancia geografica (Fig. 2), es
decir, con la prueba de Mantel y la correlacion parcial no
se observd una relacion entre estos parametros (correla-
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cion parcial -0.00065 P > 0.999; R? = 0.000 P > 0.999).
Este resultado quiere decir que al aumentar la distancia
geografica entre poblaciones no se increment6 la diferen-
cia genética y a corta distancia las poblaciones pueden ser
genéticamente muy diferentes. Finalmente, con el arbol
obtenido con el neighbor-joining no se observd ninguna
agrupacion clara que corresponda a las zonas economicas
o a las regiones geograficas (Fig. 3).

Discusion

Como se menciond, es importante conocer los recur-
sos naturales que hay en los huertos familiares y la manera
de conservarlos (Caballero, 1992; Herrera Castro et al.,
1993, 1994; Schnell et al., 1993; Heaton et al., 1997; Whi-
tkus et al., 1998; Eyzaguirre y Linares 2004; Perfectti y
Pascual, 2004), y una de las formas que ayuda a definir
estrategias de manejo es caracterizar los niveles de varia-
cion y diferenciacion genética (Hamrick y Loveless, 1986;
Colunga-Garcia Marin et al., 1996, 1997; Otero-Arnaiz
et al., 2005). En este sentido, los resultados mas importan-
tes de nuestro trabajo fueron: a) saber que los niveles de
variabilidad genética son altos en A. squamosa para todas
las localidades en todas las zonas estudiadas de la penin-
sula de Yucatan, y b) la poca diferenciacion genética que
existe entre las poblaciones y las regiones socioeconomi-
cas. A continuacion se discuten ambos puntos.

Diversidad genética. En los huertos de la peninsula de
Yucatan el polimorfismo de A. squamosa (87%, con una
variacion del 66.7 al 100%) es mayor que el que se registra
para plantas cultivadas perennes (59.3%; Hamrick y Godt,
1997), asi como para plantas cultivadas de sistema de
cruza mixto (58.4%; Hamrick y Godt, 1997). Igualmente,
se observa que estos valores son altos comparados con

Cuadro 3. Anilisis de varianza molecular (AMOVA) de las poblaciones de Annona squamosa L. en 14 localidades de la peninsula
de Yucatan, pertenecientes a 5 regiones con diferente actividad socioecondmica: milpera, ganadera, fruticola, forestal y henequenera

Componentes de

Fuente de variacion Suma de cuadrados gl . Porcentaje de varianza
varianza

Entre grupos 6.930 4 0.0072 Va 221 %

Entre poblaciones 11.243 9 0.0404 Vb 12.34 %

dentro de grupo

Dentro de poblaciones 90.042 322 0.2796 Vc 85.45 %

Total 108.214 335 0.3273




766 Salazar et al.- Estructura y diversidad genética de Annona

0.8

0.7 1 n

0.6 - u -
. 0.5 - » . . n

1=

h;' 04' " .: n | |
T
3ol YRR N

0.2 - = El >

_: .. L] m N .:T l
0.1 1 . LI . . - CL
0 +—== ‘—I- P B WSS T —

0 50 100 150 200
Distancis (Km)

Figura 2. Relacion de las diferencias genéticas entre pares de poblaciones medida como F/1 — F, y la distancia geografica de cada
localidad medida en kilometros.
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los de otros arboles cultivados del género Prunus, como
el durazno (P. persica 11%), el albaricoque (P. armeniaca
58%), el ciruelo (P, salicina 67%) y el almendro (P. dul-
cis 65%; Byrne, 1990). Una especie de arbol cultivado,
con valores similares de polimorfismo, es el aguacate
(Persea americana 86%); Byrne, 1990). En 4. cherimola
(chirimoyo), otro frutal del mismo género, el valor de poli-
morfismo fue mas alto (100%) que en A. squamosa (Lee
y Ellstrand, 1987). El sistema reproductivo puede ser el
principal factor que mantiene este nivel de polimorfismo
en plantas como 4. squamosa, que tiene un sistema de
cruza mixto que le permite apareamientos abiertos y con
menor posibilidad de autopolinizacion (Gottsberger, 1985;
Franco-Mora et al., 2000).

El mismo patrén se encontrd respecto a los alelos
promedio, ya que en 4. squamosa (2.46) el valor es mas
alto que en el durazno (1.14), albaricoque (1.75), ciruelo
(2.17) y almendro (1.5; Byrne, 1990). Los unicos valores
igualmente altos son, nuevamente, los del aguacate (2.57;
Byrne, 1990) y del chirimoyo (2.47, obtenido con 15 loci
isoenzimaticos; Lee y Ellstrand, 1987). Una de las explica-
ciones dadas para los valores bajos en arboles cultivados es
que la mayoria se han propagado a partir de pocas clonas
(Byrne, 1990); bajo este argumento se puede pensar que A.
squamosa ha sido propagada preferentemente por una via
no clonal. Aunque no existen datos duros para este hecho
(Flores 1997), los valores de polimorfismo y alelos prome-
dio son congruentes con una propagacion por semilla de
entrecruza (Hamrick y Godt, 1997; Lowe, 2005).

En cuanto a la heterocigosis observada (H ), se obtuvie-
ron valores mayores al 35%, que se consideran altos si los
comparamos con las especies tropicales registradas para
Barro Colorado por Hamrick y Loveless (1986), donde el
valor mas alto fue de 0.226 (para Sorocea affinis). Estos
autores seflalan que en general se tiene un mayor nivel de
heterocigosis en poblaciones de arboles tropicales que en
otras especies arboreas o fuera de los tropicos.

También es interesante encontrar que la tasa de entre-
cruzamiento de A. squamosa indica que se trata de un
sistema de cruza mixto (¢, =0.634), es decir, que aun cuando
las plantas se entrecruzan es posible que haya endogamia
(Hartl y Clark, 1989). Esto se puede deber a que las plantas
en una localidad estan emparentadas y aunque se polinicen
de manera cruzada, la endogamia es alta (endogamia bipa-
rental), o bien, a que los polinizadores en una misma flor
estan removiendo el polen y autopolinizandola (endoga-
mia uniparental; Hartl y Clark, 1989), ya que estas plantas
son protdginas y con una complicada biologia floral.

Aunque generalmente la polinizacion es cruzada,
mediada por escarabajos, si ésta falla, a veces se da la auto-
polinizacion (Gottsberg, 1985, 1990; Webber 1981 citado
por Samuel et al., 1991). Asimismo, el que en la zona fru-
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ticola se presenten los valores mas bajos de endogamia (f
cercanos a 0) puede deberse al elevado flujo génico que
existe entre sus poblaciones, haciéndolas muy homogé-
neas genéticamente, o a una elevada polinizacion cruzada.
En esta zona también es comun que los arboles procedan
de distintas regiones, por ser preponderantemente produc-
tora de frutales (Garcia de Miguel, 2000).

Al comparar la diversidad genética de 4. squamosa (H,
= 0.47) con plantas cultivadas pertenecientes al grupo de
las dicotiledoneas se ve que el promedio en estas plantas es
de H = 0.159 (Hamrick y Godt, 1997). En plantas peren-
nes es de //=0.180 y en las de reproduccion mixta es de
H=0.147 (Hamrick y Godt, 1997). En todos estos grupos
se observa que hay valores menores que los del saramuyo.
Los valores de diversidad genética altos de A. squamosa
muestran que no ha habido algun factor, como un cuello
de botella o una deriva génica intensa (Nei, 1978). En esta
forma se puede suponer que en el manejo de esta especie se
han mantenido las condiciones que favorecen su alta varia-
bilidad (Perfectti y Camacho, 1999; Perfectti y Pascual
2004), es decir, que se poliniza naturalmente y se recluta
por semilla, aunque no existen trabajos que especifiquen
las formas de manejo y domesticacion de A. squamosa
(Flores, 1993).

A lo anterior puede agregarse que las anonaceas son
arboles tropicales y se ha encontrado que los arboles
del tropico tienen valores altos de diversidad genética
(Hamrick y Loveless 1986; Ellstrand y Lee, 1987; Lowe,
2005). En otro trabajo con una variedad de 4. squamosa
cultivada en Florida, Ronning et al. (1995) obtuvieron
valores de //=0.308, lo cual es muy similar a lo registrado
para el saramuyo de los huertos mayas.

Estructura genética. Contrario a lo esperado, no se
observo un efecto de la regionalizacion socioecondmica
en los niveles de diferenciacion genética (Cuadro 3). El
analisis de varianza molecular mostr6 que el mayor por-
centaje de variacion se explica entre los individuos de una
poblacion y después entre poblaciones de una misma zona
socioecondmica (con un 12.34%); esto wltimo indica que
las localidades de una misma zona econémica tienen dife-
rencias genéticas de mas del 10% entre ellas. Finalmente,
entre zonas socioecondmicas hay muy poca diferencia
genética (2%). El intercambio de semillas, frutos y plantas
es practica comun entre los propietarios de huertos familia-
res en el sureste mexicano, mas aun tratandose de un fruto
que se consume ampliamente y con el que se comercia
(Herrera Castro et al., 1993). Esto contribuye a mantener
la diversidad genética en niveles altos y también a no ais-
lar las poblaciones, como también se ha mostrado en otras
especies comerciales (como la calabaza, Montes-Hernan-
dez, 2005). En A. squamosa no se espera que la dispersion
natural de polen sea a gran distancia ya que la estructura
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floral, como en otras anonas, no la favorece; las anteras
no presentan filamento y se mantienen muy cubiertas aun
en la maxima antesis (Franco-Mora et al., 2000). Ademas
sus principales polinizadores son coledpteros que no bus-
can recompensa como néctar o polen, sino que utilizan la
flor como lugar de apareamiento (Endres, 2007), lo que
hace pensar que el flujo de polen es limitado. Su principal
mecanismo de dispersion es el que realizan los humanos,
que le permite una gran movilidad y finalmente impide que
se dé una diferenciacién muy marcada entre poblaciones
(Perfectti y Pascual, 2004).

En un estudio de diversidad y estructura genética de
A. cherimola en 3 localidades de Bolivia, Owens (2003)
encontrd que la distancia genética fue menor entre plantas
de huertos comerciales que entre las de huertos de auto-
consumo de la misma localidad. La tinica poblacion donde
no se cumplio ese patron pudo deberse a la hibridizacion
natural de los arboles. Asi, para 4. squamosa el que la dife-
renciacion genética no esté relacionada con la distancia
geografica puede ser indicio de que hay una fuente o centro
de abasto de este tipo de plantas entre los pobladores y el
origen de este material pudiera ser el mismo; por ejem-
plo, Oxkutzcab (en la zona fruticola), que se considera la
huerta del estado y donde se venden frutas y plantas (Lazos
Chavero, 1990 citado por Herrera Castro, 1994).

La edad de los huertos también puede ser un factor
que influye en la homogeneidad genética de los arboles
muestreados. Garcia de Miguel (2000) aporta datos acerca
de la edad de los huertos de las diferentes zonas, donde
la henequenera resultd tener huertos mas antiguos (44.6
aflos en promedio) que los de otras zonas. La fruticola
tuvo 31.8 afios en promedio, siendo la zona mas joven. El
mismo autor piensa que los pueblos de la zona heneque-
nera datan de tiempos de la conquista, ya que el patron
de asentamiento es europeo, propio de esa época, mientras
que el de las otras zonas es mas reciente. Los huertos en
general no son muy antiguos, debido a que muchas pobla-
ciones fueron reconstruidas después de la guerra de castas
a mediados del siglo XIX o principios del XX (Gonzalez-
Navarro, 1979).

Conclusion. Es importante mencionar que la forma tra-
dicional de uso multiple de recursos en las comunidades
mayas (Barrera et al., 1977; Feddick, 1966; Garcia-Fra-
polli, et al., 2008) no permite una estructuracion genética
de las poblaciones y mantiene altos niveles de variacion
en cada localidad, esto ayudo a la conservacion del ger-
moplasma de A. squamosa, como se vid en este trabajo.
Asi, la regionalizacion socioecondémica no impide que
cada comunidad siga dedicandose a otra gran cantidad de
actividades (ganaderia, cultivos, etc), donde a escala de
la unidad doméstica se privilegia el aprovechamiento de
toda una variedad de recursos tanto para subsistencia como
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para intercambio econdémico local y regional (Toledo et al.,
2008).

En un trabajo realizado por Garcia-Frapolli et al.
(2008) se muestra como el ecoturismo viene a insertarse
en toda la gama de actividades tradicionales. Las comuni-
dades invierten parte de su tiempo y esfuerzo en esta nueva
actividad, pero al mismo tiempo la estrategia campesina
del uso multiple de recursos sigue siendo muy importante.
Asi, el manejo que se da en los huertos familiares cumple
un papel fundamental en la conservacion de la variabilidad
en cualquier zona de la peninsula de Yucatan (Rico-Gray
et al., 1990; Ramirez-Barajas et al., 2001; Toledo et al.,
2008).
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