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RESUMEN

El presente trabajo se llevó a cabo en CATIE, Turrialba, Costa Rica entre julio de 2005

y octubre de 2006. Se estudió la variabilidad genética de la caoba (Swietenia macrophylla

King) en 168 familias de 10 poblaciones de Costa Rica y Bolivia, utilizando descriptores

cuantitativos de semillas y plántulas y a través del cálculo de la heredabilidad (h2) y del

Coeficiente de Variabilidad Genética Aditiva (CVGA). Asimismo, se calcularon los

coeficientes de diferenciación de poblaciones con caracteres cuantitativos (Qst) y con

marcadores moleculares (Fst) con lo que se estableció la relación existente entre la

información cuantitativa y molecular. En el ensayo se evaluaron cuatro caracteres

cuantitativos en cerca de 10.000 semillas, 21 caracteres en 4.595 plántulas y 7 caracteres de

materia seca en 465 plántulas. Se encontraron altos valores de h2 para los caracteres peso y

ancho (en semillas), altura y diámetro (en plántulas) y la relación peso seco/húmedo raíz y

peso seco aéreo (en materia seca), lo que indicaría que son los caracteres con mayor diversidad

genética. En función de los CVGA los caracteres con mayor posibilidad de ser heredables son

peso y espesor (en semillas), largo del pecíolo y altura (en plántulas) y la relación peso

seco/húmedo raíz y el peso seco aéreo (en materia seca). Se encontró mayor varianza entre

familias que entre poblaciones, lo que indica altas heredabilidades, existencia de variabilidad

genética aditiva y mayor habilidad para responder a la selección natural. Los valores de los

coeficientes de diferenciación de poblaciones, Qst y Fst por pares de poblaciones, mostraron

distribuciones similares entre las mismas y una alta correlación entre ellos. Los valores de Qst

y Fst más bajos, manifestados para las asociaciones de poblaciones de Bolivia, indican menor

diferenciación genética entre poblaciones. En la mayoría de los casos los Fst fueron mayores

que los Qst, esto indicaría la posibilidad de selección convergente favoreciendo similares

fenotipos en poblaciones diferentes o que la deriva genética es la principal responsable de esa

diferenciación. Las poblaciones de Costa Rica y Bolivia mostraron agrupamientos en función

de características climáticas (cuantitativos) y en función del flujo genético (moleculares). Las

poblaciones de Bolivia se diferenciaron claramente de las de Costa Rica, manteniendo estas

últimas la mayor variabilidad genética. Existe un alto consenso entre los caracteres

cuantitativos evaluados y la información de los marcadores moleculares.
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SUMMARY

The present work was carried out in CATIE, Turrialba, Costa Rica between July 2005

and October 2006. The genetic variability of the mahogany (Swietenia macrophylla King) was

studied in 168 families of 10 populations of Costa Rica and Bolivia, using quantitative

descriptors of seeds and seedlings and through calculation of the heritability (h2) and the

Coefficient of Additive Genetic Variance (CAGV). Also, with the coefficients of

differentiation of populations with quantitative characters (Qst) and molecular markers (Fst),

the relationship between these coefficients was established. In the test, four quantitative

characters for 10.000 seeds were evaluated, 21 characters for 4.595 seedlings and 7 characters

of dry matter in 465 seedlings. We find high values of h2 for the characters weight and wide

(in seeds), height and diameter (in seedlings) and the relation root dry weight/humid and aerial

dry weight (in dry matter), that would indicate that they are the characters with greater genetic

diversity. Based on the CAGV the characters with greater possibility of being heritable are

weight and thickness (in seeds), length of petiole and height (in seedlings) and the relation dry

/humid root weight and the aerial dry weight (in dry matter). The variance between families

was greater than between populations, what indicates height heritability, existence of additive

genetic variance and ability to respond to natural selection. The pair wise values of the

coefficients of differentiation of population (Qst and Fst), showed similar distributions and a

high correlation between them. The low values of Qst and Fst, within populations of Bolivia,

indicate minor genetic differentiation between populations. In most of the cases Fst were

greater than Qst, this could be interpreted like selection favoring same phenotype in different

population, or that genetic drift is mostly responsible for that differentiation. The populations

of Costa Rica and Bolivia showed groups based on climatic characteristics (quantitative) and

the genetic flow (molecular). The populations of Bolivia were different themselves clearly

from those of Costa Rica, maintaining the later greater genetic variability. A high consensus

exists between quantitative characters and molecular markers.
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1 INTRODUCCIÓN

La caoba (Swietenia macrophyla King) se encuentra entre las maderas del trópico de

mayor valor estético e importancia económica (Mayhew y Newton 1998). No sólo debido al

color rojo de su madera, sino también por su trabajabilidad y durabilidad, asimismo está

considerada como una de las maderas más finas del mundo por su fortaleza y belleza (Brown

et ál. 2003). Se la utiliza principalmente para la fabricación de muebles y revestimiento de

interiores de viviendas (Gillies et ál. 1999, Navarro 1999). Sin embargo, esto ha ocasionado

una explotación indiscriminada que ha incrementado las tasas de deforestación y ha conducido

a que la especie se encuentre amenazada desde hace ya varios años (Grogan et ál. 2002). Por

ejemplo, Swietenia mahagoni, la especie americana que fue la más aprovechada desde la

época de la colonia, presenta actualmente un fuerte proceso de erosión genética. Procesos

similares se están dando también en Cedrela odorata y S. macrophylla (Patiño Valera 1997).

La corta empezó hace más de cinco siglos, principalmente en México y América

Central, posteriormente el proceso ha continuado en Sudamérica (Verissimo y Grogan 2002).

La extracción tuvo serios problemas logísticos por el tamaño de los árboles y por los

mecanismos de transporte (los árboles muy grandes no eran extraídos). La corta fue

inicialmente de árboles que estaban cerca de los ríos (en donde las trozas podían flotar o ser

embarcadas), pero con la sucesiva introducción de los bueyes, ferrocarril y carreteras, éstas

restricciones desaparecieron (Snook 1993, Navarro 1999).

En la década de los años 70 el CATIE realizó considerables esfuerzos de investigación

para combatir la plaga que ataca a las caobas, sin embargo, pocos fueron los resultados

favorables, lo que generó cuestionamientos sobre su uso en plantaciones comerciales

(Mayhew y Newton 1998). Más recientemente, se incrementó el interés sobre las

explotaciones de caoba en bosques naturales, lo que ha generado un debate internacional que

condujo a la inclusión de las caobas en el Apéndice II de CITES. Esta situación alentó el

incremento de los esfuerzos de investigación enfocados en la ecología de la especie en los

bosques naturales (Mayhew y Newton 1998). Las tasas de sobreexplotación de la caoba han

sido particularmente alarmantes en Mesoamérica donde la deforestación se consideraba cerca

del 4% anual y una gran proporción de la caoba contenida en los bosques se había perdido

(Gillies et ál. 1999).
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La caoba esta siendo ampliamente considerada en los esfuerzos de conservación de las

especies amenazadas, en ese sentido algunos autores opinan que se encuentra al borde de la

extinción (Patiño Valera 1997). Sin embargo, a través de gran parte de su rango de

distribución, existe generalmente una buena regeneración, tanto en bosques vírgenes como

aprovechados, y además es una buena especie colonizadora de potreros abandonados. Este

tema así planteado parece una contrariedad, pero es factible que no sea un problema de

porcentaje de germinación a campo, sino más bien un problema de reclutamiento de árboles

jóvenes. Asimismo, prospera en suelos disturbados, y fuera de su área natural de distribución

es una buena especie para plantaciones (Pennington 2002).

White et ál. (2002) estudiaron el flujo de polen en bosques fragmentados de Swietenia

humilis en Costa Rica y demostraron que, a pesar del alto nivel de fragmentación de los

bosques y del pequeño tamaño de las subpoblaciones, había una extensa red de intercambio

genético dentro del área de la investigación. Asimismo, Hanson (2006) en un estudio de

Dipteryx panamensis encontró que las distancias de dispersión de polen se incrementan

fuertemente en áreas fragmentadas y que las mediciones de diversidad genética en las

progenies son generalmente elevadas. También encontró, contrariamente a otros autores, que

los árboles dispersos en potreros aportan con sus descendientes a las áreas adyacentes

fragmentadas. En Centroamérica Swietenia macrophylla subsiste en forma de pequeñas

poblaciones fragmentadas, y se estima que su viabilidad dependerá en gran medida del flujo

de genes entre ellas (Navarro 1999). En tal sentido, es importante conservar las poblaciones

locales de caoba, teniendo en cuenta que estuvieron sometidas a un proceso de selección

durante muchos años y desarrollaron habilidad para prosperar en un determinado tipo de suelo,

bajo ciertos patrones climáticos, asociadas con especies de plantas y animales y bajo

regímenes disturbados (Snook 1996). Por tal motivo existe la necesidad de promover un

manejo sustentable de la especie y desarrollar estrategias de conservación que conduzcan a la

recuperación de las poblaciones fragmentadas de caoba (Gillies et ál. 1999).

Los métodos principales para caracterizar los recursos genéticos de árboles forestales

involucran la evaluación de caracteres cuantitativos (características de crecimiento),

cualitativos, o el uso de marcadores bioquímicos o moleculares (Newton et ál. 1996). Para

verificar si una variación de las características morfológicas o de crecimiento tiene una base

genética, es aconsejable realizar un ensayo de procedencias o de progenie (Zobel y Talbert
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1984). Las técnicas con marcadores moleculares son usadas para el análisis de la variación

genética en caoba y están destinadas a que se incremente su utilización en el futuro (Newton et

ál. 1996).

1.1 Objetivos del estudio

1.1.1 Objetivo general

Estimar, mediante el uso de descriptores cuantitativos de semillas y plántulas1, la variabilidad

genética de la caoba (Swietenia macrophylla King) en 168 familias de 10 poblaciones de

Costa Rica y Bolivia.

1.1.2 Objetivos específicos

1- Describir y comparar las características de las semillas de las poblaciones de caoba

mediante descriptores cuantitativos.

2- Describir y comparar las características de las plántulas de las poblaciones de caoba

mediante descriptores cuantitativos.

3- Identificar cuales son los descriptores que permiten caracterizar la variabilidad

genética de las poblaciones de caoba a nivel de vivero.

4- Establecer la relación entre la información cuantitativa y la información molecular en

las poblaciones de caoba estudiadas.

1.2 Hipótesis del estudio

Los descriptores cuantitativos de las poblaciones de semillas son válidos para determinar

la variabilidad genética de la caoba.

Los descriptores cuantitativos de las poblaciones de las plántulas en vivero son válidos

para determinar la variabilidad genética de la caoba.

1 Planta joven de vivero desde el momento de repique hasta aproximadamente 200 días.
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Existen descriptores calificados para caracterizar la variabilidad genética de las

poblaciones de caoba a nivel de vivero.

Existe relación entre la información cuantitativa y la información molecular en las

poblaciones de caoba.
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2 REVISIÓN DE LITERATURA

2.1 Distribución geográfica

Las caobas pertenecen a la familia Meliaceae, que incluye cerca de 50 géneros y 1000

especies distribuidas en América, África y Asia. En el Neotrópico se han descrito ocho

géneros: Cabralea, Carapa, Cedrela, Guarea, Ruegea, Schmardea, Swietenia y Trichilia,

siendo Swietenia y Cedrela los más importantes desde el punto de vista de la industria forestal

(Helgason et ál. 1996, Patiño Valera 1997, Navarro 1999). El género Swietenia cuenta con tres

especies que se encuentran distribuidas en América, S. mahagoni Jacq., S. macrophylla King y

S. humilis Zucc. Además, existen dos híbridos naturales, uno producto de la cruza de S.

macrophylla x S. humilis y el otro obtenido por la cruza de S. macrophylla x S. mahagoni. El

primero de estos híbridos se originó en áreas donde la distribución de ambas especies

coincide, mientras que el segundo se originó en áreas de proximidad a plantaciones de ambas

especies, y se ha denominado S. x aubrevilleana (Pennington 1981).

La especie Swietenia macrophylla presenta una distribución disjunta que se extiende

entre los 22º de latitud norte y los 21º de latitud sur (Styles 1981). En la zona norte, la

distribución de la especie se extiende desde el sur de México, en la Península de Yucatán, a

través de Belice, la costa Atlántica de Guatemala, Honduras y Nicaragua, hasta el norte de

Costa Rica. La segunda zona de distribución incluye el Pacífico de Panamá, Atlántico de

Colombia y Venezuela y  la Amazonia de Perú, Bolivia y Brasil (Mayhew y Newton 1998,

Grogan et ál. 2002).

En Costa Rica, la especie Swietenia macrophylla fue abundante en el sector del Pacífico

Norte (Guanacaste y Puntarenas), cubriendo una superficie de aproximadamente 13.700 Km2.

Esto significa que S. macrophylla se encontraba originalmente en el 26,8% del territorio

nacional (Bolaños y Navarro 1999). En la actualidad, la especie se encuentra en forma natural

en las provincias de San José y Alajuela (Pacífico Central y Zona Norte).

Bolivia cuenta con aproximadamente 4,5 millones de hectáreas de áreas protegidas que

comprenden el rango donde históricamente se encontraba Swietenia macrophylla. Sin

embargo, la especie se encuentra a densidades mayores de 0,1 árbol/ha en sólo un 36% de ése
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área. En el pasado, tanto el aprovechamiento industrial como el de pequeña escala

contribuyeron a la disminución de las caobas en las áreas protegidas. El aprovechamiento

ilegal continúa actualmente ocurriendo en al menos dos áreas protegidas en Bolivia,

representando el 5% del área total del país bajo protección (Kometer 2004).

2.2 Caracterización general de la planta

El árbol de caoba llega hasta una altura de 40 o 50 metros y posee corteza fisurada. Las

hojas son grandes con 6 a 12 hojuelas glabras, paripinnadas, alternas, sin glándulas y con

raquis sin crecimiento terminal, con tres o más pares de hojuelas. Las flores son pequeñas y de

colores pardos amarillentos, en panículas y unisexuales pero con vestigios bien desarrollados

del sexo opuesto (Pennington 2002). Los frutos son cápsulas de forma ovoide a piriformes, de

12 a 20 cm de largo, cerca de 5 cm de diámetro y 300 g de peso, que se abren en cinco

válvulas de color café. Cada fruto produce entre 40 y 60 semillas viables y en un kilogramo se

pueden contar entre 1300 y 2000 semillas (Gómez y Jasso 1995, Navarro 1999). Según

Niembro (1995) el peso y las dimensiones de los frutos tienen correlaciones positivas

significativas con la cantidad y calidad biológica de las semillas, y se recomienda recolectar

los frutos de mayor peso y tamaño para obtener la mayor cantidad de semillas. Las semillas

son alargadas y chatas, poseen un ala en el extremo más angosto, y son de color café, rojizo o

pardo (Pennington 2002). La dispersión por el viento no sobrepasa los 100 m alrededor de los

árboles semilleros y la densidad de las semillas dispersadas es alta cerca del árbol y disminuye

con la distancia (Jiménez Saa 1999, Navarro 1999).

La producción de semillas varía considerablemente de año en año. Además, tanto la

cantidad de semillas como la fecundidad aumentan con las dimensiones de los árboles.

Árboles por encima de los 30 cm de diámetro se considera que ya están en capacidad

reproductiva (Kometter 2004), aunque la mayor fecundidad se observa a 70 cm dap o mayor,

siendo especialmente elevada en árboles gruesos cuya copa ocupa el dosel superior. En

Chimanes, Bolivia, la fecundidad es relativamente baja en árboles de 30 a 80 cm dap y llega al

máximo en árboles de 130 cm dap con porcentajes de germinación entre el 70% y el 95%

(Jiménez Saa 1999). Según Parraguirre (1992), los porcentajes de germinación (PG) de la

caoba no están solamente relacionados con el tamaño de los árboles, sino también con la época
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de cosecha de las semillas y con su porcentaje de humedad. Así, las semillas requieren entre

15 y 30 días para alcanzar un PG del 75% y 40 días para alcanzar un PG del 95%.

La caoba crece en gran variedad de condiciones edafológicas, desde suelos arcillosos

hasta suelos con arenas gruesas. El pH preferido se encuentra en un rango entre alcalino y

neutro, aunque se conocen plantaciones con buenos resultados en suelos ácidos con pH de 4,5

(Mayhew y Newton 1998, Verissimo y Grogan 2002). Con relación a la cantidad de agua en el

suelo, la caoba prefiere suelos bien drenados, pero en los climas más secos prefiere suelos con

mayor capacidad de retención de agua (Jiménez Saa 1999). Por otro lado, se sabe de

plantaciones que sobreviven sin efectos apreciables en suelos que sufren periodos de

inundación (Verissimo et ál. 1995). La caoba tolera suelos con deficiencias en nutrimentos que

otras especies no toleran, pero el crecimiento es lento en suelos excesivamente cultivados y

con su materia orgánica degradada (Mayhew y Newton 1998).

2.3 Caracterización de plántulas y producción en vivero

La producción de plántulas de caoba en vivero se realiza sembrando directamente en

bolsas o en cama de germinación. No es necesario realizar tratamientos pre-germinativos y la

germinación ocurre aproximadamente entre 10 y 20 días luego de la siembra (Gerhardt

1996a). Las plántulas deben ser mantenidas con buena humedad y sombra durante los

primeros dos meses, y pueden ser trasladadas al lugar de plantación tres o cuatro meses

después de la germinación, cuando tienen entre 40 y 50 cm de alto (Hayashida Oliver et ál.

2001). El espaciamiento recomendado durante el transplante es de 3 a 8 m, tanto entre hileras

como entre plántulas. Para disminuir el ataque de plagas, se recomienda plantar en sistemas

agroforestales con café u otros cultivos (Navarro 1999). La tasa de crecimiento de las

plántulas varía considerablemente dependiendo de la fertilidad del suelo y de los tratamientos

culturales en vivero. Las alturas de la planta varían entre los 60 y 90 cm a los seis meses

(Mayhew y Newton 1998).

2.4 Biología floral y reproducción

La floración de las caobas puede ocurrir en diferentes períodos según la región (Cuadro

1). A pesar que los elementos masculinos (estambres) y los femeninos (carpelos) están en la
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misma flor, las flores son funcionalmente unisexuales y el árbol tiene ambos tipos de flores en

la misma inflorescencia (especie monoica) (Styles 1972). Originalmente, se había especulado

que la polinización era realizada por mariposas nocturnas y abejas (Styles y Khosla 1976); sin

embargo, recientemente se la asocia a la actividad de Thrips, insectos del orden Thysanoptera

(Howard et ál. 1995, Patiño Valera 1997).

Cuadro 1. Épocas de floración de la caoba en distintas regiones de América

Países Épocas de floración
México (Quintana Roo) febrero a abril
Puerto Rico entre mayo y junio
Panamá noviembre
Costa Rica entre noviembre y diciembre
Nicaragua (costa atlántica) enero a febrero
Honduras (zona central - 700 msnm) febrero a marzo
Guatemala (Petén) entre febrero y marzo
Belice entre febrero y marzo
Venezuela febrero a abril
Bolivia Chimanes en septiembre y El Choré entre junio y julio
Perú entre septiembre y octubre

Fuente: Navarro (1999).

2.5 Ecología

Swietenia macrophylla se encuentra en bosques secos y en bosques lluviosos

temporalmente secos, y parece prosperar en un amplio rango de condiciones de suelo

(Gerhardt 1994, Lamb 1966, Mayhew y Newton 1998). Se ha argumentado ampliamente

(Snook 1996, Patiño Valera 1997) que el aprovechamiento de S. macrophylla en bosques

naturales genera problemas en la regeneración natural de la especie, y por lo tanto existiría la

posibilidad que la misma se extinga. De hecho, un estudio realizado por Brown et ál. (2003)

muestra una escasa regeneración o ausencia de la misma en bosques aprovechados de caoba.

Además, ciertas observaciones acerca de la ecología de la especie indican que: i) la

regeneración de la caoba es poco frecuente y generalmente ocurre sólo después de grandes

disturbios en el bosque, ii) los disturbios generados por aprovechamientos son demasiado

pequeños para estimular la regeneración y iii) los aprovechamientos de madera reducen

drásticamente la producción de semillas, debido a la remoción selectiva de los árboles más

grandes y de mayor producción semillera (Brown et ál. 2003). Contrariamente a lo expresado

por Jiménez Saa (1999), la investigación de Brown et ál. (2003) sugiere que las plántulas de
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caoba no necesitan aperturas en el bosque para establecerse. El establecimiento y

supervivencia de plántulas esta también determinado por la precipitación y por la

disponibilidad de agua en el suelo. Además, en sitios con temporada seca, la sombra producida

por el dosel arbóreo superior puede permitir la supervivencia de plántulas jóvenes mediante la

reducción de los efectos desecantes (Mayhew y Newton 1998). Asimismo, Gerhardt (1994) ha

reportado que la supervivencia de plántulas en un bosque semi siempre verde (donde la

sombra en temporada seca es del 40 al 50%) fue casi el doble que en un bosque con follaje

deciduo (donde la sombra en temporada seca es del 10 al 25%). Finalmente, Gerhardt (1996b)

afirma que la supervivencia de plántulas en el bosque está más influenciada por las

condiciones favorables de humedad que por la ocurrencia de una apertura en el dosel arbóreo.

Sin embargo, cabe aportar que uno de los principales problemas en el establecimiento de

algunas especies arbóreas, no es precisamente la germinación sino el reclutamiento efectivo de

individuos en edades más avanzadas que aseguren la permanencia de la especie en sus ámbitos

naturales (Quevedo Hurtado 1986, Acosta Gutiérrez 2000).

2.6 Plagas

Las plagas principales que atacan a las meliáceas son dos especies del género

Hypsipyla, H. grandella e H. robusta. H. grandella se distribuye en Norte y Sur América y

parte del Caribe, mientras que H. robusta se encuentra en África, India, sureste de Asia,

Indonesia y Australia (Navarro 1999, Jiménez Saa 1999). El barrenador H. grandella es un

lepidóptero que co-evolucionó con algunas especies de meliáceas y ataca preferentemente los

géneros Swietenia, Cedrela y Carapa (Navarro y Hernandez 2004). Ambas especies de

Hypsipyla infestan a S. macrophylla y S. mahagoni (Patiño Valera 1997); sin embargo, existe

menos información acerca de la susceptibilidad de S. humilis al ataque de H. grandella. Este

insecto ataca los brotes terminales y axilares de los árboles a temprana edad2, siendo el factor

que más limita el establecimiento de plantaciones de caoba (Watt et ál. 1996, Patiño Valera

1997, Jiménez Saa 1999, Navarro 1999).

2 En vivero se han detectado plantas de 7 meses de edad y aproximadamente un metro de altura atacadas por
Hypsipyla (observación personal).
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En ensayos de progenie de caoba establecidos en Costa Rica no se encontró variación

en la presencia o ausencia de ataque por parte de Hypsipyla spp., aunque sí se encontró que los

individuos más jóvenes parecen responder mejor al ataque del barrenador (Bolaños y Navarro

1999). Dado el importante efecto perjudicial que esta plaga tiene sobre las caobas, se han

realizado numerosas investigaciones para desarrollar métodos de control para prevenir los

efectos de la misma; sin embargo pocas medidas han resultado prácticas y/o efectivas (Patiño

Valera 1997). Algunos autores han sugerido que el mejor camino para combatir esta plaga

puede ser a través de la búsqueda y selección de plantas resistentes a su ataque, mediante un

programa de mejoramiento genético (Gripjma 1976, Newton 1990, Newton et ál. 1993).

2.7 Importancia económica

Según Lamb (1966) en el Siglo XVI ya se reconocía el valor de la madera de caoba

cuando se predijo su futuro al decir que “en todas partes del mundo [esta madera] sería

estimada”. Asimismo, dicho autor afirmó que en el comercio desarrollado entre América y

Europa, la caoba asumió rápidamente un rol muy importante en la industria naviera. Esta

preponderancia duró hasta la aparición del metal en la construcción de barcos. Sin embargo, la

caoba siguió siendo utilizada en la fabricación de muebles finos (Snook 1993).

En América las caobas han sido explotadas desde los inicios de la colonización española

(Snook 1993). Inicialmente el comercio estaba orientado principalmente a Swietenia

mahagoni (L.) Jacquin, especie nativa de Cuba, Jamaica, Las Bahamas, Florida, Haití y

República Dominicana. Esa severa explotación redujo extraordinariamente las poblaciones en

sus áreas de origen (Snook 1996). Actualmente, esta especie se encuentra en severo estado de

erosión genética, no sólo por la explotación en si misma, sino porque dicho aprovechamiento

ha resultado en la extracción de los mejores individuos (Styles 1981). Desde otro punto de

vista, otros autores opinan que el aprovechamiento selectivo de los mejores individuos en

detrimento del material remanente, genera solo un efecto disgénico de bajo porcentaje ( 5%)

y que dicho efecto puede ser revertido a través de una selección positiva (Cornelius et ál.

2005). La sobreexplotación de S. mahagoni provocó que desde principios del Siglo XX se

iniciara un creciente aprovechamiento de poblaciones naturales de S. macrophylla, en gran

medida en América Central y en el extremo sur de México (Patiño Valera 1997). Actualmente,
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las mayores existencias de esta caoba se encuentran en Brasil y Bolivia, países que también

son los mayores exportadores de madera en Sudamérica, así como Guatemala en América

Central. Los mayores importadores son Estados Unidos y Gran Bretaña (Verissimo et ál. 1995,

Jiménez Saa 1999).

En América Central las poblaciones de caoba han sido y siguen siendo objeto de

explotación intensiva, y se han visto reducidas considerablemente, en especial los individuos

maduros de grandes dimensiones (Blundell 2004). Sin embargo, gracias a iniciativas de

conservación también se ha producido una disminución progresiva del comercio internacional

(Jiménez Saa 1999).

El aprovechamiento maderero de la caoba en Bolivia se inició a finales de la década de

los sesenta. Sin embargo, como resultado de la sobreexplotación y del aumento de las

regulaciones en su manejo y comercialización, las exportaciones en Bolivia disminuyeron

precipitadamente a finales de la década de los noventa. Esto provocó que el aprovechamiento

maderero se trasladara al Perú, donde las exportaciones han aumentando dramáticamente en

los últimos años (Kometter et ál. 2004). La medida de los árboles que se comercializan

internacionalmente es igual o mayor a los 60 cm de diámetro a la altura del pecho (Verissimo

et ál. 1995). Sin embargo, el diámetro mínimo legal para aprovechamientos forestales es de 75

cm en Perú y 70 cm en Bolivia (Kometter et ál. 2004).

2.8 Implicancias de la deforestación

Gillies et ál. (1999) sostienen que la fuerte deforestación ocurrida en Mesoamérica ha

llevado a que las poblaciones actuales de caoba presenten un menor flujo genético y de

semillas que poblaciones que en el pasado se encontraban en un bosque menos fragmentado.

Además, opinan que el aprovechamiento maderero ha reducido significativamente el

entrecruzamiento, lo cual tiene profundas implicancias para las futuras generaciones. Sin

embargo, estos autores (Gillies et ál. 1999) también mencionan que si bien la población de

caoba que ellos estudiaron tenía una diversidad genética más baja que las poblaciones no

aprovechadas, es difícil documentar el efecto del aprovechamiento sobre la diversidad

genética.
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El elevado valor económico de la caoba hace que no resulte sencillo mantenerla en

bosques productivos, aún cuando exista la intención de proteger las poblaciones. Esto se debe

a que los árboles de esta especie suelen presentarse en bajas densidades y se extraen

selectivamente de un conjunto de árboles más abundantes de especies en su mayoría no

comerciales (Snook et ál. 2003).

2.9 Swietenia macrophylla en CITES

En la 12ª Conferencia de las Partes, llevada a cabo en Chile en noviembre de 2002, los

países participantes votaron a favor de incluir la caoba (Swietenia macrophylla King) en el

Apéndice II de CITES. Eso ha implicado que a partir del año 2003 los países exportadores

tienen la obligación de verificar que cada cargamento cumpla con los requisitos legales, y que

las actividades de aprovechamiento de dicha madera no resulten en un detrimento del rol que

juega la caoba en su ecosistema boscoso (Blundell 2004).

La propuesta de CITES argumentó que la caoba reunía los requisitos para ser

incorporada al Apéndice II, debido a que la explotación ilegal amenaza la capacidad de

regeneración de la especie y la perspectiva de futuros aprovechamientos. El primer paso para

la incorporación de Swietenia macrophylla en CITES, previo a su incorporación en el

Apéndice II, fue dado por Costa Rica en 1995. Dicho país logró incorporar en forma unilateral

sus poblaciones en el Apéndice III, después de dos propuestas fallidas (en 1992 y 1994).

Después de una tercera propuesta en 1997, otros países adhirieron sus poblaciones al Apéndice

III: Bolivia (Marzo 1998), México (Abril 1998), Brasil (Julio 1998), Perú (Junio 2001) y

Colombia (Octubre 2001). Cabe destacar que actualmente no sólo S. macrophylla, sino

también S. mahagoni y S. humilis se encuentran listadas en el Apéndice II de CITES

(www.cites.org/eng/app/appendices).

2.9.1 Parámetros biológicos

El aprovechamiento de Swietenia macrophylla generalmente excede su capacidad de

regeneración ya que la reproducción está comprometida por la extracción de árboles adultos

semilleros, especialmente los más grandes y fecundos (Gullison et ál. 1996, Snook 1996). Por

ejemplo, Gullison et ál. (1996) calcularon que en Bolivia la producción de semillas después de
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los aprovechamientos madereros es sólo un 10% de la cantidad que era producida previo al

madereo. Resultados similares fueron reportados por Grogan (2001) en Brasil. Por otra parte,

el aumento del aprovechamiento maderero incrementa el auto-cruzamiento de los árboles

remanentes; por ejemplo, en Bolivia la tasa de cruzamiento exógeno bajó al 15% después de

un aprovechamiento maderero (Loveless y Gullison 1996). Además, Gillies et ál. (1999)

afirmaron que la reducción de la diversidad genética en poblaciones de reciente regeneración

en América Central está directamente asociada con el aprovechamiento de los árboles. Por

otro lado, los pequeños claros en el bosque causados por la extracción selectiva no favorecen

el crecimiento y supervivencia de las plántulas de caoba demandantes de luz (Gullison 1995,

Snook 1996). En Bolivia se investigaron 39 claros en un bosque donde hace más de 20 años se

habían extraído árboles de S. macrophylla y se encontraron sólo tres árboles jóvenes de esa

especie (Gullison et ál. 1996).

2.9.2 Parámetros comerciales

La explotación de la caoba está principalmente manejada por los altos valores de

exportación (U$S 1.700,00 / m3, ITTO 2003) y por la demanda internacional. La mayoría de

los países exportadores de caoba venden las mejores trozas de madera y retienen la madera de

peor calidad para usos domésticos (Government of Bolivia 2001). Las operaciones de

aprovechamiento de madera son generalmente prefinanciadas por compradores

internacionales, generalmente de EEUU (por ejemplo el respaldo financiero de EEUU en Perú,

Blundell 2004). En Sudamérica, Bolivia se transformó en el exportador líder de S.

macrophylla a partir de 1996 debido a la caída del comercio brasilero por el agotamiento de

las áreas más ricas (Blundell 2004). Sin embargo, esto disminuyó rápidamente las existencias

y ahora Bolivia sólo aporta el 8% del comercio internacional (Government of Bolivia 2001).

En contraste, las exportaciones en Perú han aumentado cerca de un 300% desde 1996

(Blundell y Rodan 2003).

Aun durante períodos de severo agotamiento, la apariencia de producción sostenible de

caoba (por ejemplo constantes volúmenes de producción) pueden ser mantenidos a través de la

reducción secuencial en los límites de los diámetros aprovechables (Weaver y Sabido 1997).

Además, la caoba puede ser fácilmente comercializada como contrabando debido a que los

agentes aduaneros tienen dificultades para la identificación de la madera aserrada
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(Government of Bolivia 2001). Durante la década de los años 90, las poblaciones de caoba en

Bolivia sufrieron una rápida y drástica disminución como consecuencia de la corta ilegal, y el

proyecto Chimanes en la zona de Beni en ese país —financiado por la ITTO (International

Tropical Timber Organization) y cuyo objetivo era demostrar el manejo sustentable de esas

poblaciones— fue incapaz de controlar dicho problema. Las tres compañías madereras que se

encontraban explotando caoba violaron los planes de manejo y rápidamente agotaron el

recurso. Desde entonces, estas compañías han recurrido a la compra ilegal de caoba

aprovechada en territorios indígenas (Gullison 1995). Así, a pesar de las regulaciones

existentes es claro que un gran volumen de caoba ilegal continúa siendo exportada, no sólo por

Bolivia sino también por otros países, y bajo estas circunstancias CITES termina siendo

considerada como la veta que ofrece legalidad a lo que de otra forma sería comercio ilegal de

madera (Blundell y Rodan 2003).

2.10 Genética de poblaciones

A través del Centro Agronómico Tropical de Investigación y Enseñanza (CATIE),

durante la década de los años ´90 se realizó un estudio acerca de la variabilidad genética de la

caoba (Bolaños y Navarro 1999). Dicho estudio consistió en el establecimiento de tres ensayos

de progenies de Swietenia macrophyla (dos con progenies de Costa Rica y uno con progenies

provenientes de otros países de Mesoamérica). Los resultados de los dos primeros ensayos

mostraron que en Costa Rica la especie posee altos niveles de variación genética para los

valores de rendimiento en altura y diámetro. El tercer ensayo dio resultados inconclusos, por

lo que Bolaños y Navarro (1999) recomendaron la realización de estudios más exhaustivos

mediante marcadores cuantitativos y moleculares.

Estudios recientes han mostrado una considerable variación genética dentro de

poblaciones de Swietenia macrophylla y moderada diferenciación genética entre las

poblaciones (Novick et ál. 2003). Una de dichas investigaciones (Lemes 2000, Lemes et ál.

2003) estuvo basada en microsatélites de poblaciones de S. macrophylla distribuidas en un

amplio rango del Amazonas. Otro estudio, realizado por Gillies et ál. (1999), consistió en un

análisis de ADN de 19 poblaciones de S. macrophylla en la región mesoamericana. El estudio

reveló un alto nivel de variación genética dentro de las poblaciones (87,9%). Este amplio
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grado de diferenciación dentro de las poblaciones de S. macrophylla y menor diferenciación

entre poblaciones, indica la existencia de una disminución en el flujo genético, que podría

explicarse si se asume que la polinización de esta especie es efectivamente realizada por los

insectos del género Thrips (Patiño Valera 1997). Estos insectos no pueden trasladarse grandes

distancias y se mantienen localizados dentro de la población o región (Gillies et ál. 1999). El

vasto rango geográfico de las caobas en el Neotrópico y la diversidad de hábitats que ocupan

también estarían indicando una variación considerable dentro y entre poblaciones (Loveless y

Gullison 1996).

2.11 Marcadores

Inicialmente, los marcadores utilizados en estudios de genética y mejoramiento eran

aquellos controlados por genes asociados a caracteres morfológicos, en general fenotipos de

fácil identificación visual, como por ejemplo: enanismo, deficiencia clorofílica, color de

pétalos o morfología foliar, entre otros (Ferreira y Grattapaglia 1998). Estos marcadores

contribuyeron a la construcción de las primeras versiones de mapas genéticos (Ferreira y

Grattapaglia 1998). Posteriormente, se descubrieron y utilizaron marcadores isoenzimáticos, y

la aplicación de la técnica se extendió prácticamente a todas las especies de plantas.

Finalmente, con la llegada de las técnicas modernas de biología molecular, surgieron diversos

métodos de detección de polimorfismo genético directamente a nivel del ADN (Ferreira y

Grattapaglia 1998).

2.11.1 Marcadores moleculares

La estimación de diversidad molecular se utiliza en muchos casos como un indicador

alternativo de la variación genética para variaciones cuantitativas. Por otro lado, las medidas

moleculares de la subdivisión de la población parecen dar en forma conservativa bajas

estimaciones del grado de subdivisión genética a los niveles de caracteres cuantitativos. Esto

sugiere que aunque los marcadores moleculares provean poca información en cuanto a

variación genética para caracteres cuantitativos dentro de las poblaciones, pueden ser

indicadores válidos a nivel de variaciones entre poblaciones para tales caracteres (Pfrender et

ál. 2000). Sin embargo, otros autores como McKay y Latta (2002) opinan que los marcadores
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moleculares parecen ser pobres indicadores de la variación heredable en caracteres

cuantitativos y que la comparación directa de la estructura de poblaciones se hace a través de

la medición de los Qst (cuantitativos) con los Fst (moleculares).

Plantear prioridades de conservación basados exclusivamente en la diversidad de

marcadores moleculares puede inducir a la pérdida de poblaciones adaptadas localmente. La

heterogeneidad del hábitat mantiene ecológicamente la variación genética entre poblaciones de

plantas escasas, aun cuando están ausentes la variación molecular y la divergencia (McKay et

ál. 2001).

2.11.2 Caracteres (marcadores) cuantitativos

Los caracteres de interés en la conservación biológica son principalmente cuantitativos.

La variación de estos caracteres es debida a factores genéticos y del medio ambiente. Los

componentes de la variación genética cuantitativa en una especie determinan su capacidad de

evolucionar en forma adaptativa, así como los efectos de la endogamia y del cruzamiento

exogámico sobre la aptitud reproductiva (Frankham et ál. 2002). Los ensayos de progenie

permiten obtener el coeficiente de heredabilidad para los diferentes caracteres a ser estimados,

lo cual da un índice cuantitativo del grado de variación genética para el carácter analizado

(Zobel y Talbert 1984).

Los caracteres cuantitativos (métricos o poligénicos) de mayor importancia para la

biología de la conservación son aquellos relacionados con la aptitud reproductiva;

principalmente el número de vástagos fértiles aportados por un individuo que sobreviven hasta

la edad reproductiva (Frankham et ál. 2002). Tales caracteres incluyen todos los componentes

de los individuos sobrevivientes, tales como tasa reproductiva, habilidad de apareamiento y

longevidad, entre otros. Los caracteres cuantitativos muestran típicamente distribuciones

continuas más que discretas, están influenciados por muchos loci y se encuentran fuertemente

afectados por el medio ambiente (Frankham et ál. 2002).

Existen dos razones diferentes para realizar comparaciones de variación genética

mediante caracteres cuantitativos. La primera es para comparar grados de evolución o

habilidad para responder a la selección y la segunda es para hacer inferencias acerca de las

fuerzas que mantienen la variabilidad genética (Houle 1992). Asimismo, Houle (1992) define
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como evolucionabilidad (evolvability), la habilidad de una población de responder a una

selección natural o artificial. Cuando se comparan las medias estandarizadas de las

mediciones, los caracteres estrechamente relacionados al rendimiento son más variables que

los caracteres morfológicos, la conclusión opuesta a estudios basados en la heredabilidad

(Houle 1992).

2.11.3 Comparación de marcadores moleculares con caracteres cuantitativos

Según Navarro et ál. (2005), recientemente se ha incrementado el interés en evaluar la

utilidad de los marcadores genéticos neutrales para generar conclusiones acerca de la variación

de los caracteres cuantitativos, y sostienen que este interés ha sido motivado por dos puntos

íntimamente relacionados. En primer lugar, en conservación genética, donde cada vez es

mayor la utilización de marcadores moleculares, hay una necesidad de establecer si la

variabilidad de los marcadores moleculares refleja alguna variabilidad en los caracteres

cuantitativos involucrados en la adaptación local y en la presión de selección. Asimismo, estos

autores (Navarro et ál. 2005) sostienen que las inferencias basadas en ensayos de variabilidad

en marcadores moleculares se utilizan en la actualidad como una base para recomendaciones

de manejo bajo la suposición que maximizando la variabilidad molecular se proveerá a las

poblaciones remanentes con el mayor potencial evolutivo y al mismo tiempo minimizando las

consecuencias negativas del endocruzamiento. En segundo lugar, desde una perspectiva

evolutiva, la utilidad de los marcadores genéticos neutrales para evaluar la importancia

relativa de la deriva genética y de la selección natural como causas de la diferenciación de

población, ha sido un motivo que incrementó el interés en estudios comparativos de

diferenciación de poblaciones.

2.12 Heredabilidad

La conservación genética de una especie está relacionada con la evolución de los

caracteres cuantitativos, y la habilidad que tiene dicha especie para adaptarse es afectada por

la reducción del tamaño de las poblaciones, por la fragmentación y por los cambios en el

medioambiente. Por lo tanto, el potencial inmediato evolutivo de una población está

determinado por la heredabilidad. La heredabilidad (h2), en el sentido estricto, se utiliza para
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medir la diversidad genética en caracteres cuantitativos de una población (Futuyma 1998,

Frankham et ál. 2002), y se define como la proporción de la variación fenotípica total en una

población (VP) debida a la variación genética aditiva (VA) (Falconer y MacKay 1996).

2 A

P

V
h

V


Los componentes de la variación fenotípica incluyen la variación genética aditiva, la

variación dominante, la variación epistática y la variación del medio ambiente. La variación

genética aditiva (VA) refleja el potencial evolutivo adaptativo de una población para el carácter

bajo estudio (Frankham et ál. 2002), y por lo tanto constituye la base para la respuesta a la

selección dentro de las poblaciones (Futuyma 1998). La variación dominante (VD) refleja la

susceptibilidad a la depresión endogámica (Frankham et ál. 2002). La variación epistática (VI)

manifiesta las interacciones entre distintos genes e influye sobre los efectos tanto benéficos

como deletéreos de la exogamia (Frankham et ál. 2002). La variación del medio ambiente (VE)

es la variación entre individuos debido a los efectos ambientales (Futuyma 1998). Por lo tanto,

la heredabilidad se puede expresar como:
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La variación ambiental puede, en ocasiones, resultar difícil de separar de la variación

genética aditiva. Una forma de evitar este problema es aleatorizar la ubicación de los

individuos en el ensayo (Futuyma 1998). Sin embargo, algunos efectos ambientales pueden ser

prácticamente inevitables, como es el caso de los efectos maternos, que manifiestan las

diferencias no genéticas entre las hembras en las influencias pre- y postnatales sobre sus

descendientes (Roach y Wulff 1987). Los efectos maternales (Wade 1998) ocurren cuando el

fenotipo de un individuo es determinado no solo por su propio genotipo y por las condiciones

del medio ambiente sino también por el fenotipo o medio ambiente de su madre. La calidad

del medio ambiente en el cual se desarrollan las plantas puede tener un efecto inmediato y a

veces persistente sobre su apariencia, sobre su éxito reproductivo y sobre la calidad y

rendimiento de su descendencia (Mazer y Wolfe 1998).
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Entre los métodos más comunes para estimar heredabilidad se encuentran la

comparación de varianzas entre familias de medios hermanos (half sibs) y hermanos

completos (full-sibs). La fórmula de cálculo contempla generalmente la utilización de 1/4 de la

varianza aditiva (factor 4), lo que indica la inclusión de medios hermanos dentro de cada

familia, mientras que la utilización de 1/2 de la varianza aditiva (factor 2) indica la inclusión

de hermanos completos en las familias (Falconer y MacKay 1996). Sin embargo, Squillace

(1974) afirma que es muy factible que haya hermanos completos y al menos algo de

endogamia en la descendencia de un rodal natural de polinización abierta. Por lo tanto, se

deben realizar ajustes en el cálculo de la heredabilidad de los datos obtenidos de familias de

polinización abierta, y en tal sentido Squillace (1974) recomienda la utilización de 1/3 de la

varianza aditiva (factor 3) para evitar la sobreestimación de la heredabilidad.

2 2
2

2 2 2

3 3f f

p f e

h
 
  

 


donde:

2
f = varianza entre familias

2
p = varianza fenotípica total

2
e = varianza debida al medioambiente (varianza residual)

Cuando no se tiene conocimiento a priori de la heredabilidad de la población, los

análisis de medios hermanos deben generalmente diseñarse considerando entre 20 y 30

individuos por familia (Robertson 1959, citado por Falconer y MacKay 1996). Un análisis de

este tipo arroja valores que varían de 0 a 1, siendo 0 heredabilidad nula y encontrándose en

poblaciones altamente endogámicas con ninguna variación genética, mientras que el valor 1

representa heredabilidad máxima y se espera para un carácter sin variancia del medio

ambiente en una población con polinización abierta, donde toda la variación genética es

aditiva (Frankham et ál. 2002).
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2.13 Coeficiente de variabilidad genética aditiva (CVGA)

En asociación directa con las heredabilidades se encuentran los CVGA, que expresan la

manifestación de la varianza genética aditiva, la cual es la componente genética de la

heredabilidad (Falconer y MacKay 1996). Los CVGA ofrecen una herramienta importante

para la toma de decisiones tanto en la selección de los caracteres con mayores posibilidades de

ser heredables como de la elección de poblaciones con probabilidades más altas de adaptación.

Así, si el valor de CVGA es alto significa que la variabilidad se debe a efectos genéticos, lo

que indicaría que dicho carácter sería altamente heredable (Frankham et ál. 2002). Hay dos

diferentes razones para hacer comparaciones de variación genética para caracteres

cuantitativos, la primera es comparar la habilidad para responder a la selección y la segunda es

hacer inferencias acerca de las fuerzas que mantienen la variabilidad genética; en tal sentido,

el CVGA es apropiado para ambos propósitos (Houle 1992). La fórmula para el cálculo del

CVGA se detalla a continuación (Kremer et ál. 1997).

100 aCVGA
x




donde:

a =
24 f

x = promedio de la población

2.14 Coeficiente de diferenciación de poblaciones para caracteres

cuantitativos (Qst)

Los coeficientes de diferenciación de poblaciones que se utilizan con caracteres

cuantitativos son los Qst y son equivalentes a los Fst en marcadores moleculares (Merila y

Crnokrak 2001). Según McKay et ál. (2001), cuando la media de Qst es mayor que la media

de Fst indica que la diferenciación de la población para caracteres cuantitativos está

influenciada primeramente por la selección natural, mientras que la diferenciación de la

población para marcadores moleculares es primeramente el resultado de la deriva genética.
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Más aun, Kremer et ál. (2000) sugieren que las discrepancias entre caracteres adaptativos

(cuantitativos) y marcadores moleculares pueden atribuirse al hecho que los mismos son

controlados por diferentes conjuntos de loci que no están interconectados y que no se

encuentran afectados por las mismas fuerzas evolutivas. La fórmula para el cálculo de los Qst

se detalla a continuación.

2

2 22
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donde:

2
b = varianza entre poblaciones

2
w = varianza genética aditiva dentro de las poblaciones

2.15 Coeficiente de diferenciación de poblaciones para marcadores

moleculares (Fst)

La variación genética total en marcadores neutrales (moleculares) puede ser separada en

componentes dentro y entre poblaciones, donde 2
b es equivalente a la diversidad genética

esperada (o heterocigocidad asumiendo cruzamiento aleatorio) entre poblaciones y 2
w dentro

de las poblaciones. A partir de allí se puede obtener una medida del grado de diferenciación

genética entre poblaciones, llamado Fst, el cual varia en un rango de 0 a 1 (Merila y Crnokrak

2001).
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donde:

2
b = varianza entre poblaciones

2
w = varianza genética aditiva dentro de las poblaciones
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2.16 Relaciones entre los coeficientes de diferenciación Qst y Fst

Varios autores, entre ellos Bonnin et ál. (1996), Kremer et ál. (2000) y Goudet y Büchi

(2006), han estudiado las posibles relaciones existentes entre los Qst (caracteres cuantitativos)

y Fst (marcadores moleculares) tratando de encontrar alguna relación entre ellos para hacer

estimaciones de las características cuantitativas a través de las moleculares. Según Yang et ál.

(1995) cuando los Qst son significativamente mayores que los Fst la selección puede ser una

de las causas de la diferenciación observada. Por otro lado, si los Qst son iguales o menores a

los Fst se manejan las hipótesis que la deriva genética o la selección pueden ser las causas de

la baja diferenciación.

Según Goudet y Büchi (2006), en ausencia de selección las únicas fuerzas que actúan

sobre los marcadores moleculares y caracteres cuantitativos son la mutación, la migración y la

deriva genética, por lo tanto esta afirmación sustenta la idea de comparar los valores

estadísticos arrojados por el análisis de los marcadores moleculares (Fst) con los valores

mostrados mediante el análisis de los caracteres cuantitativos (Qst).

Merila y Crnokrak (2001), sostienen que de las comparaciones entre los Qst y Fst hay

tres posibles resultados. Si Qst > Fst significa que el grado de diferenciación en caracteres

cuantitativos excede a los obtenidos sólo por deriva genética y consecuentemente la selección

natural direccional, favoreciendo diferentes fenotipos en diferentes poblaciones, debe haber

estado implicada para conseguir esta gran diferenciación. Si las estimaciones de Qst y Fst son

aproximadamente iguales, significa que el grado de diferenciación observado en caracteres

cuantitativos pudo haber sido obtenido solo por deriva genética. Sin embargo esto no prueba

que el grado de diferenciación fue causado por deriva genética, sino que el efecto de deriva y

selección son indistinguibles. El tercer resultado posible es que Qst < Fst, lo que implica que

el grado de diferenciación observado es menor que aquel valor esperado sobre las bases de

sólo deriva genética, lo que significa que la selección natural debe estar favoreciendo la misma

media fenotípica en diferentes poblaciones.

Según Nason (2002), la evolución de la estructura genética y su mantenimiento en el

tiempo y en el espacio están sujetos a la acción de tres fuerzas evolutivas con efectos

divergentes. Por un lado, la selección natural y la deriva genética (fuerzas eminentemente
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perturbadoras) que favorecen la diferenciación genética de una población y por el otro, el flujo

genético que favorece el intercambio de material genético entre poblaciones. En efecto,

mientras la selección natural constituye el principal mecanismo de evolución adaptativa y la

deriva genética produce cambios, debidos al azar, en las frecuencias alélicas de una población

o de poblaciones distintas; el flujo genético promueve la homogenización de la diversidad

genética entre poblaciones. La selección y la deriva genética tienden a diferenciar las

poblaciones, por lo tanto las nuevas poblaciones formadas tendrán una reducida diversidad

genética, pero a través del flujo de genes las nuevas poblaciones pueden aumentar su

diversidad (por genes migrados de otras poblaciones) dentro de ellas mismas y reducir la

diferenciación existente entre poblaciones que comparten el flujo de genes (Navarro 2006

comunicación personal3).

3 Navarro, C. 2006. Lider de Proyecto Seedsource, especialista en genética forestal. Turrialba, CR, CATIE.



24

3 MATERIALES Y MÉTODOS

3.1 Descripción del área de estudio

La investigación se llevó a cabo en el sector Cabiria de la Finca del Centro Agronómico

Tropical de Investigación y Enseñanza (CATIE) en Turrialba, Costa Rica, en el período

comprendido entre agosto de 2005 y octubre de 2006. La ubicación del área de estudio es

9º 54´ de Latitud Norte, 83º 40´ Longitud Oeste, la altura es de 625 msnm, la precipitación

media anual es de 2600 mm y la temperatura media anual es de 22 ºC.

Las semillas con que se trabajó, pertenecen a la colección del departamento de genética

del CATIE y fueron colectadas entre los años 1999 y 2005. Las semillas que se sometieron a

estudio son procedentes de Costa Rica (4 poblaciones con 78 familias, Figura 1) y Bolivia (6

poblaciones con 90 familias, Figura 2). Las 10 poblaciones fueron tomadas de lugares con

diferentes características (Cuadro 2).

Cuadro 2. Poblaciones y nº de familias de Swietenia macrophylla utilizadas en el estudio

País Poblaciones nº de  familias latitud longitud msnm pptac.mm/año
Costa Rica Los Chiles 18 10,96 -84,74 45 2885

La Cruz 18 11,07 -85,49 300 2585
Sardinal 21 10,09 -84,83 50 1940
Pocosol 21 10,53 -85,36 270 1510

Bolivia Jorge Cruz 19 -17,98 -63,47 550 1500
Yotaú 7 -16,10 -62,98 340 1900
La Chonta 13 -15,73 -62,85 300 1900
Sapecho 13 -15,63 -67,17 450 1500
San Borja 19 -15,01 -67,10 460 2500
Bolpebra 19 -11,11 -69,06 250 2500
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Figura 1. Zonas de extracción de materiales en Costa Rica.

Figura 2. Zonas de extracción de materiales en Bolivia.

1

4

2

5 6

3



26

3.2 Actividades desarrolladas en vivero

3.2.1 Acondicionamiento de semillas

Las semillas de caoba, por sus características de conservación, son del tipo ortodoxas,

por lo cual estuvieron almacenadas con bajo contenido de humedad (5 a 7%) y a bajas

temperaturas (2 a 5 ºC). Entre agosto y diciembre de 2005 se caracterizaron 60 semillas para

cada una de las 168 familias pertenecientes a las 10 poblaciones de Costa Rica y Bolivia

(Cuadro 2).

Todas las semillas caracterizadas fueron posteriormente sembradas con el fin de obtener

(dentro de las posibilidades) al menos 30 plantas por familia para el ensayo definitivo en el

campo, y evitar así un ensayo con un número de plantas excesivamente reducido a causa de

posibles problemas de germinación.

Antes de proceder a la siembra se realizaron medidas en las semillas para obtener el

largo (mm), ancho (mm), diámetro (mm) y peso (g). Las mediciones se tomaron con un calibre

digital y por medio de una balanza electrónica; la información se almacenó directamente en

una base de datos electrónica.

3.2.2 Siembra

En el mes de febrero de 2006 se sembraron en invernadero las semillas de las 168

familias, humedecidas previamente durante 24 horas. El almácigo se preparó con estructuras

de madera sobre mesadas de cemento, dentro de las cuales se colocó arena previamente lavada

y esterilizada. Durante la etapa de siembra, germinación y hasta el repique (transplante de las

plántulas a la intemperie), se realizaron aplicaciones de funguicidas y hormiguicidas cada siete

días.

Las semillas de cada familia fueron distribuidas al azar en dos cuadros que se ubicaron

en forma separada al momento de la siembra para evitar que algún ataque de insectos u hongos

las afectara sectorialmente. El número de plantas germinadas no fue igual en todas las

familias; en algunas germinaron más de 30 plántulas, en otras germinó sólo una plántula, y en

seis familias no hubo semillas germinadas.
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3.2.3 Repique

Cada plántula fue repicada a una maceta (bolsa plástica) de 1000 cm3. Las macetas se

colocaron en vivero bajo un arreglo correspondiente a un diseño en bloques, con seis

repeticiones. Cada bloque consistió de siete filas de 120 macetas (24 familias por fila), sin

espacio entre macetas, mientras que las filas se colocaron separadas cada 30 centímetros. La

unidad experimental consistió de cinco macetas.

El substrato de las macetas se elaboró con tierra común de vivero (70%), arena (20%),

abono (10%) y fertilizante granulado. Para evitar que las plántulas de los extremos sufrieran

efectos de borde, se colocó una fila adicional de plántulas (también de Swietenia macrophyla)

en el perímetro del ensayo. Una vez instaladas las macetas a la intemperie y antes de iniciar el

repique se colocó una media sombra (sarán 50%) para proteger las plántulas en su primera

etapa postrepique y para disminuir el estrés del transplante. Asimismo, se instaló un sistema de

riego de mini aspersión a fin de uniformizar la distribución de agua.

El diseño de bloques fue necesario para contemplar el efecto de la edad y el vigor de la

plántula, debido a que el repique se realizó en forma escalonada en función del momento de

germinación de las semillas, y así el factor de bloqueo removió variabilidad temporal. Sin

embargo, el rápido crecimiento inicial de las plántulas tuvo como consecuencia que se

repicaran plantas de diferentes tamaños. El repique escalonado obligó a realizar una medición

inicial de altura y número de hojas, que estuvo relacionada con la fecha del transplante.

En los caminos internos del ensayo se desmalezó en forma manual y con cortadora de

césped, mientras que las bolsas se desmalezaron en forma manual; no se utilizaron herbicidas

para evitar posibles daños en las plántulas. En el ensayo instalado a la intemperie se aplicó un

insecticida cada 14 días para evitar posibles ataques de insectos. A los diez días de haber

concluido el repique se retiró la media sombra debido a que las plántulas ya estaban en

condiciones de soportar la incidencia directa del sol.

3.2.4 Toma de datos

Durante la etapa de crecimiento de las 4595 plántulas se registraron 21 caracteres

(Cuadro 3). La primera medición se realizó inmediatamente después del repique, la segunda
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medición se realizó aproximadamente a los 100 días de la germinación; la tercera se efectuó

aproximadamente a los 120 días de la germinación y la cuarta a aproximadamente los 200 días

de la germinación.

Sobre una muestra de 465 plántulas se calcularon por separado los pesos húmedos y

secos de raíces, tallo, pecíolos y hojas, lo que generó siete caracteres (Cuadro 3). Se utilizaron

tres plántulas de cada familia, extraídas de los Bloques I y II (por ser los más completos).

Cuadro 3. Tipos de mediciones tomadas de las plántulas de Swietenia macrophylla

Longitud Longitud Cantidad Peso húmedo y seco
Planta Hojas Hojas/hojuelas Planta

1º Medición 1-alt1 2-nhojas1

2º Medición 3-phs
4-lht1
5-sh
6-ah

3º Medición 7-diam1
8-alt2

4º Medición 9-diam2 13-lhcompu 20-nhojue
10-alt3 14-ahcompu
11-alt3/diam2 15-phcompu
12-diam2/alt3 16-slhcompu
19-dinternodal 17-lhojue

18-ahojue
21-slhcompu/ahcompu

Materia seca 22-shpec
23-shhoj
24-shtal
25-shra
26-saereo
27-sraiz
28-sar

1siempre se midió la hoja y/u hojuela más grande. Abreviaciones: ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja
compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura
planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da

medición); dinternodal (distancia últimos cuatro entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo
hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo);
phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu (sólo largo hoja compuesta); shpec (seco/húmedo
pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja); shtal (seco/húmedo tallo); shra (seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz
(seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

En siete de las 168 familias no se obtuvieron plántulas (69 de Los Chiles y 652 de

Sardinal, ambas de Costa Rica; 876, 882 y 885 de San Borja; 891 y 896 de Bolpebra, siendo

todas éstas últimas de Bolivia.) En 149 de las 161 familias restantes se extrajeron tres

plántulas y de las otras 12 familias se obtuvieron menos de tres plántulas (de las familias 66,
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612, 626, 662, 694 y 880 se tomaron dos plántulas y de las familias 639, 658, 886, 889, 899 y

8114 se tomó una plántula).

Las mediciones fueron tomadas con calibre digital, reglas en centímetros y balanza

electrónica del BSF (Banco de Semillas Forestales del CATIE). El material fue secado en

hornos de los laboratorios de nutrición animal y de fitoprotección del CATIE a 60 ºC hasta

llegar a peso constante. La información fue registrada inicialmente en planillas en papel y

posteriormente se almacenó en forma electrónica.

3.3 Análisis de datos

Para la obtención de los datos de heredabilidad y sus varianzas, los coeficientes Qst,

los coeficientes de variación genética aditiva (CVGA) (Houle, 1992) y las medidas de

posición y dispersión, se utilizaron los programas estadísticos SAS (SAS Institute 2006) e

InfoStat (InfoStat, 2005). Para el análisis multivariado de los descriptores se utilizó el

programa InfoStat (InfoStat, 2005). En el presente trabajo se utilizó la variación dentro y entre

poblaciones para determinar la varianza genética.

3.3.1 Análisis de caracteres de semilla

Los datos del ensayo de semillas fueron analizados mediante ANDEVA para un diseño

completamente aleatorizado, con 60 semillas por familia y estructura jerárquica de factores. El

modelo de análisis utilizado se detalla a continuación:

( )( )ijk i j i ijkY P F P    

donde:

ijkY = variable de respuesta

 = media general

iP = efecto de la i-ésima población

( )( ) j iF P = efecto de la j-ésima familia dentro de la i-ésima población

ijk = término de error experimental independiente y distribuido N (0,2)
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Para evaluar este modelo se utilizó el PROC GLM de SAS (SAS Institute 2006) y las

medias de población para cada uno de los caracteres fueron comparadas mediante la prueba de

Duncan. Con el mismo modelo se estimaron los componentes de varianza utilizando el

estimador de máxima verosimilitud restringida (REML) en PROC MIXED de SAS (SAS

Institute 2006), tomando como aleatorios los efectos de población y familia dentro de

población para el cálculo de heredabilidad de los caracteres evaluados.

3.3.2 Análisis de caracteres de plántulas

Los datos del ensayo de plántulas fueron analizados mediante ANDEVA para un diseño

en bloque completamente aleatorizado, con 6 repeticiones y estructura jerárquica de factores.

Debido a que se contó con 5 plantas por unidad experimental, se trabajo con el promedio de

cada carácter en la unidad experimental. El modelo de análisis utilizado se detalla a

continuación:

( )( )ijk i j k j ijkY B P F P     

donde:

ijkY = variable de respuesta

 = media general

iB = efecto del i-ésimo bloque

jP = efecto de la j-ésima población

( )( )k jF P = efecto de la k-ésima familia dentro de la j-ésima población

ijk = término de error experimental independiente y distribuido N (0;2)

Para la evaluación de este modelo se utilizó el PROC GLM de SAS (SAS Institute 2006)

y las medias de población para cada uno de los caracteres fueron comparadas mediante la

prueba de Duncan. El efecto de bloques fue considerado fijo. Con el mismo modelo se

estimaron los componentes de varianza utilizando el estimador de máxima verosimilitud

restringida (REML) en PROC MIXED de SAS (SAS Institute 2006), tomando como aleatorios

los efectos de población y familia dentro de población para el cálculo de heredabilidad de los

caracteres evaluados.
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3.3.3 Análisis de materia verde y seca

Los datos del ensayo de materia seca y verde fueron analizados mediante ANDEVA

para un diseño completamente aleatorizado, con 3 plantas por familia y estructura jerárquica

de factores. El modelo de análisis utilizado se detalla a continuación:

( )( )ijk i j i ijkY P F P    

donde:

ijkY = variable de respuesta

 = media general

iP = efecto de la i-ésima población

( )( ) j iF P = efecto de la j-ésima familia dentro de la i-ésima población

ijk = término de error experimental independiente y distribuido N (0,2)

Para evaluar este modelo se utilizó el PROC GLM de SAS (SAS Institute 2006) y las

medias de población para cada uno de los caracteres fueron comparadas mediante la prueba de

Duncan. Con el mismo modelo se estimaron los componentes de varianza utilizando el

estimador de máxima verosimilitud restringida (REML) en PROC MIXED de SAS (SAS

Institute 2006), tomando como aleatorios los efectos de población y familia dentro de

población para el cálculo de heredabilidad de los caracteres evaluados.

3.3.4 Cálculos de Heredabilidad (h2)

La heredabilidad (h2) se utiliza para medir la diversidad genética en caracteres

cuantitativos de una población (Frankham et ál. 2002). La fórmula utilizada fue la siguiente:

2 2
2

2 2 2

3 3f f

p f e

h
 
  

 


donde:

2
f = varianza entre familias

2
p = varianza fenotípica total

2
e = varianza debida al medioambiente (varianza residual)
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En el numerador de la fórmula se pueden utilizar diferentes factores (2, 3 ó 4),

dependiendo del grado de parentesco existente entre las plantas dentro de las familias

utilizadas en el ensayo. El factor es cuatro cuando consideramos que trabajamos con medios

hermanos (half sib) y dos con hermanos completos (full sib). Algunos autores trabajan con un

valor intermedio en función de los grados de correlación existentes entre los padres y sus

descendientes o entre los hermanos (Squillace, 1974). Un valor intermedio frecuentemente

usado es el 3. En este trabajo se determinaron las heredabilidades con factor tres y cuatro para

definir cuál de ellas ajusta mejor a los requerimientos de la investigación.

3.3.5 Coeficiente de variabilidad genética aditiva (CVGA)

Se determinó el CVGA para conocer la cuota porcentual de la variabilidad respecto a la

media de cada variable mediante la siguiente fórmula:

100 aCVGA
x




donde:

a =
24 f

x = promedio de la población

3.3.6 Cálculo de Qst

Se analizaron las poblaciones a través de los Qst utilizando todos los caracteres

cuantitativos. Se calcularon los Qst para cada característica, por país y entre países. Mediante

los Qst se analizaron las poblaciones y se obtuvieron los valores de diferenciación genética. La

fórmula para el cálculo de los Qst se detalla a continuación.

2

2 22
b

w b

Qst


 




donde:

2
b = varianza entre poblaciones

2
w = varianza genética aditiva dentro de las poblaciones
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La diferenciación para caracteres adaptativos se mide a través de la estimación de la

varianza de las poblaciones para los caracteres métricos; la diferenciación para los marcadores

moleculares se estima a través de la varianza de las frecuencias alélicas entre poblaciones.

3.3.7 Cálculo de Fst

El coeficiente de diferenciación de poblaciones mediante marcadores moleculares (Fst)

se obtuvo particionando la variabilidad dentro de las poblaciones y entre las poblaciones. Los

datos aun no publicados fueron facilitados por el Dr. Navarro. El Fst se calcula como:

2

2 2
b

w b

Fst


 




donde:

2
b = varianza entre poblaciones

2
w = varianza genética aditiva dentro de las poblaciones

Esta información se utilizó para correlacionar la información molecular con la

cuantitativa mediante un análisis de regresión lineal simple.

3.3.8 Análisis multivariado

Se realizaron análisis multivariados con el fin de caracterizar a las poblaciones con la

totalidad de los caracteres estudiados. Previo a este análisis se construyo una matriz con los

promedios de cada carácter por población.

Se efectuó un análisis de conglomerados con los caracteres cuantitativos a fin de

establecer grupos de poblaciones a partir del vector de información multivariado. El método

utilizado fue el propuesto por Ward y la distancia fue la euclídea. El análisis de

conglomerados es una técnica que se utiliza para agrupar n individuos en grupos o

conglomerados, utilizando mediciones realizadas en p variables. Al iniciar un análisis de

conglomerados, normalmente se sabe cuantos grupos hay o que características tiene cada

grupo. Normalmente en cada individuo se miden diversas variables, de modo que los datos

formen una matriz. El argumento se hace con base en una medida de distancia o disimilitud, o

equivalentemente, con base a una medida de similaridad (InfoStat, 2005).
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Para conocer la correlación entre las variables de semillas y plántulas se realizo un

análisis de correlaciones canónicas. La finalidad de este análisis es determinar el efecto que

puede tener las características de las semillas (efecto materno) sobre las características

evaluadas en las plántulas.

También se realizó un análisis de coordenadas principales para construir un gráfico con

las dos primeras coordenadas y luego obtener la configuración de las poblaciones mediante un

árbol de recorridos mínimos. Debido a que se contaba con datos moleculares que fueron

tomados de estudios anteriores realizados sobre las mismas familias y poblaciones (Navarro,

2006, en preparación), se realizaron también análisis de conglomerados con el método de

Ward y la distancia de Nei para los datos moleculares, con el fin de comparar el agrupamiento

obtenido mediante datos moleculares y cuantitativos.

Con los datos moleculares se realizó un análisis de coordenadas principales a partir de

la matriz de distancia genética de Nei para las diez poblaciones, obteniéndose nueve ejes de

coordenadas principales. Con los datos cuantitativos se realizó un análisis de componentes

principales utilizando distancia euclídea y datos estandarizados de las diez poblaciones para

obtener nueve componentes principales. Con esta información, i.e. las coordenadas principales

y las componentes principales (basados en los promedios de los 32 caracteres) se realizó un

análisis de procrustes generalizado con el fin de encontrar el consenso entre ambas

informaciones. Para visualizar las configuraciones de consenso entre la información

cuantitativa y molecular, se realizó un gráfico bi-plot con los árboles de recorrido mínimo.

También se realizó un análisis de componentes principales con los datos cuantitativos y

se construyó un gráfico bi-plot con los dos primeros componentes con el fin de visualizar la

relación entre descriptores, la relación entre poblaciones y la interdependencia, i.e. relación

entre poblaciones y descriptores. Para conocer la capacidad discriminante de cada una de las

características cuantitativas se realizó un análisis discriminante lineal.

Por último, se confeccionaron grupos de poblaciones a partir del análisis de

conglomerados jerárquicos (método de Ward, matriz de distancias de Nei) utilizando los datos

de marcadores moleculares. Se realizó un análisis discriminante lineal con los 32 caracteres y

los grupos formados con datos moleculares como otra forma de analizar el consenso entre

información cuantitativa y molecular (Demey et ál. 2003). El grado de consenso se calcula

como el complemento a 100 de la tasa de error de clasificación cruzada (InfoStat 2005).
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4 RESULTADOS

4.1 Semillas

4.1.1 Análisis descriptivo de las poblaciones

Las medias para los cuatro caracteres de semillas, expresadas en función de las

poblaciones y discriminadas por país, mostraron que en el carácter ancho los valores oscilan

entre 14,4180 mm para La Cruz (CR) y 16,5749 mm para Pocosol (CR). En el carácter espesor

los valores oscilaron entre 5,1737 mm para La Cruz (CR) y 6,7231 mm para Pocosol (CR). En

el carácter largo los valores oscilaron entre 21,4326 mm para La Chonta (Bol) y 23,6904 mm

para Los Chiles (CR) y en el carácter peso oscilaron entre 0,4273 g para La Cruz (CR) y

0,5417 g para Sapecho (Bol) (Cuadro 4). Vale destacar que la población La Cruz (CR)

mantuvo los valores más bajos en los caracteres ancho, espesor y peso, y la población La

Chonta (Bol) el valor más bajo en el carácter largo. Asimismo, la población Pocosol (CR)

presentó los valores más altos en ancho y espesor, mientras que Los Chiles (CR) presentó el

valor más alto en largo y Sapecho el valor más alto en peso. Con respecto al error estándar

(EE), los bajos valores registrados oscilaron entre, 0,0458 y 0,1096 para el carácter ancho,

entre 0,0347 y 0,0692 para el carácter espesor, entre 0,0880 y 0,1760 para el carácter largo y

entre 0,0028 y 0,0068 para el carácter peso, esto indica que el número de individuos evaluados

en los análisis estadísticos para los diferentes caracteres fue apropiado. Asimismo, cabe

señalar que para los caracteres: ancho, espesor y largo los EE fueron menores en la población

de La Cruz (CR) y la población de Yotau (Bol) tuvo los valores más altos. Por otro lado, el

carácter peso registró los valores aun más bajos de EE, correspondiendo el mínimo para la

población de San Borja (Bol) y el máximo nuevamente para la población de Yotau (Bol).
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Cuadro 4. Medias y error estándar (EE) de caracteres de semillas de las poblaciones de

Costa Rica y Bolivia

Poblaciones Nº sem Media EE Media EE Media EE Media EE
Costa Rica Los Chiles 1033 14,9635 0,0524 5,4056 0,0375 23,6904 0,0969 0,4573 0,0037

La Cruz 1029 14,4180 0,0458 5,1737 0,0347 23,2047 0,0880 0,4273 0,0031
Sardinal 1189 16,2045 0,0538 5,8046 0,0366 22,5244 0,0912 0,4451 0,0034
Pocosol 1249 16,5749 0,0550 6,7231 0,0387 22,7566 0,0972 0,4452 0,0042

Bolivia Jorge Cruz 1029 15,4544 0,0482 6,3131 0,0382 22,2603 0,1003 0,4687 0,0031
Yotau 294 15,9582 0,1096 6,0245 0,0692 22,3857 0,1760 0,4998 0,0068
La Chonta 534 15,5826 0,0780 5,9545 0,0515 21,4326 0,1147 0,4804 0,0048
Sapecho 712 16,4850 0,0657 6,1350 0,0457 22,8978 0,0996 0,5417 0,0038
San Borja 1140 15,8114 0,0486 6,1761 0,0352 23,4004 0,1160 0,5408 0,0028
Bolpebra 1137 16,4878 0,0586 6,3316 0,0428 23,3417 0,1003 0,5216 0,0034

 Ancho (mm)  Espesor (mm)  Largo (mm)    Peso (g)

Los resultados del ANDEVA de efectos fijos de familia dentro de población y entre

poblaciones, mostraron diferencias significativas para los cuatro caracteres evaluados

(p<0,0001, Cuadro 5). Los caracteres que presentaron mayor diferencia entre medias de

poblaciones fueron peso y espesor.

Cuadro 5. Valores p para el ANDEVA de efectos fijos y diferencias de medias de caracteres

de semilla para las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Ancho (mm) Espesor (mm) Largo (mm) Peso (g)
Población <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Familia <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

Costa Rica Los Chiles F G A F
La Cruz G H B H
Sardinal B F DE G
Pocosol A A C D G

Bolivia Jorge Cruz E B E E
Yotaú C D E E C
La Chonta E E F D
Sapecho A C D C A
San Borja D C B A
Bolpebra A B B B

Caracteres

Letras distintas entre filas indican diferencias significativas entre poblaciones (prueba de Duncan, p<0,05).

Analizando las componentes de varianzas para los caracteres de semillas (Cuadro 6),

cabe destacar que las varianzas residuales siempre registraron valores muy superiores a los

valores de las varianzas familiares en los caracteres ancho, espesor y largo. Esto puede ser

debido a diferencias ambientales no controladas por el modelo. Por otra parte, en el caso del

carácter peso se observó en algunos casos (Los Chiles, La Cruz y Pocosol) la superioridad de
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la varianza de familias dentro de población sobre la varianza residual, pero esta diferencia no

fue muy marcada.

Cuadro 6. Componentes de varianza para los caracteres de semilla para las poblaciones de

Costa Rica y Bolivia obtenidos por estimación máximo verosímil restringida (REML)

Caracteres Varianzas Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotau La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra
Ancho (mm) familiar 1,0610 0,7972 1,2245 1,5474 0,8588 1,6104 1,2952 0,9540 0,8653 1,9259

residual 1,8396 1,4165 2,2235 2,3158 1,6208 1,9431 2,0263 2,1567 1,8682 2,0767
Espesor (mm) familiar 0,1190 0,2047 0,5195 0,6191 0,2900 0,1280 0,2294 0,1676 0,2643 0,4041

residual 1,3458 1,0421 1,1256 1,2822 1,2284 1,3229 1,1818 1,3247 1,1617 1,6945
Largo (mm) familiar 1,6816 1,8268 2,5470 5,4368 3,8404 1,9242 0,5926 1,0324 5,4105 3,2432

residual 8,1301 6,2228 7,6056 6,6565 6,5217 7,0413 6,4757 6,1014 10,2126 8,3620
Peso (g) familiar 0,0072 0,0057 0,0070 0,0165 0,0050 0,0029 0,0031 0,0025 0,0041 0,0057

residual 0,0070 0,0048 0,0072 0,0063 0,0059 0,0106 0,0090 0,0076 0,0053 0,0081

Costa Rica Bolivia

4.1.2 Comparación de diversidad genética

Debido a las posibles diferencias entre las relaciones de parentesco entre los

descendientes de familias se determinaron las heredabilidades con factor 3 y factor 4 a fin de

trabajar con el factor que mejor explique los resultados de las heredabilidades. Se calcularon

estadísticas descriptivas a partir de las heredabilidades de los cuatro caracteres tomados en

forma conjunta con el fin de resumir la información para las 10 poblaciones (Cuadro 7). Con

factor 3, los valores mínimos de heredabilidad oscilaron entre 0,2254 (Los Chiles - CR) y

0,7369 (Pocosol - CR) y los valores máximos se encontraron entre 0,7041 (Sapecho - Bol) y

1,2586 (Pocosol - CR). Los valores medios oscilaron entre 0,4943 (Sapecho - Bol) y 0,9460

(Pocosol - CR). Coincidentemente, siempre los valores máximos pertenecieron a la población

de Pocosol en Costa Rica. Asimismo, son notables las diferentes amplitudes de los rangos; por

ejemplo, la población de Los Chiles (CR) osciló entre 0,2254 y 1,0062 con una amplitud de

0,7808 y Sardinal (CR) entre 0,6017 y 0,9880 con una amplitud de 0,3863. También se

observó que en sólo tres poblaciones (Los Chiles, La Cruz y Pocosol, todas de Costa Rica) las

heredabilidades máximas superaron el valor de uno, mientras que ninguna de las medias

estuvo por encima de dicho valor.

Analizando los valores con factor 4, se observó que los mismos se desplazaron hacia

arriba. Los valores mínimos oscilaron entre 0,3005 y 0,9825 mientras que los máximos se

encontraron entre 0,9388 y 1,6782 (Cuadro 7). Las medias oscilaron entre 0,6591 y 1,2613.

Asimismo, hubo un incremento de la cantidad de valores de heredabilidad por encima de uno.



38

Lógicamente, las poblaciones que presentaron estos valores son las mismas que poseían los

valores de factor 3, teniendo en cuenta que sólo cambió un índice en la fórmula. Todos los

valores máximos superaron el valor de uno, excepto Sapecho (CR) con 0,9388, mientras que

en las medias hubo tres valores que superan el valor de uno.

Cuadro 7. Estadísticas descriptivas de las heredabilidades promedio de todos los caracteres

de semillas con factor 3 y 4 para las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Poblaciones Mínimo Máximo EE Media Mínimo Máximo EE Media
Costa Rica Los Chiles 0,2254 1,0062 0,3047 0,6185 0,3005 1,3415 0,4062 0,8246

La Cruz 0,4231 1,0557 0,2413 0,7070 0,5641 1,4076 0,3218 0,9427
Sardinal 0,6017 0,9880 0,1401 0,7740 0,8022 1,3173 0,1868 1,0319
Pocosol 0,7369 1,2586 0,1933 0,9460 0,9825 1,6782 0,2577 1,2613

Bolivia Jorge Cruz 0,4811 0,9444 0,1690 0,7521 0,6415 1,2592 0,2254 1,0028
Yotau 0,2432 0,9356 0,2464 0,5614 0,3243 1,2474 0,3285 0,7485
La Chonta 0,2321 0,8416 0,2261 0,5259 0,3094 1,1222 0,3015 0,7012
Sapecho 0,3029 0,7041 0,1607 0,4943 0,4038 0,9388 0,2142 0,6591
San Borja 0,4690 0,9151 0,1610 0,7193 0,6254 1,2201 0,2147 0,9590
Bolpebra 0,4844 0,9746 0,1913 0,7481 0,6459 1,2994 0,2551 0,9975

h2 (factor 3) h2 (factor 4)

A causa que con factor 4 se elevan los valores por encima de uno, lo que induce a

pensar que hay una mayor proporción de hermanos completos que de medios hermanos, en la

presente investigación se consideró solamente el factor 3 para los análisis posteriores. Los

valores promedios de la heredabilidad oscilaron entre un mínimo de 0,4506 para el carácter

espesor y un máximo de 0,8784 para el carácter peso, mientras que los valores intermedios se

encontraron en el carácter ancho con 0,8191 y el carácter largo con 0,5906 (Cuadro 8).

Valores de heredabilidad por encima de uno sólo se registraron para el carácter peso en las

poblaciones de Los Chiles, La Cruz y Pocosol, todas de Costa Rica. Analizando cada uno de

los caracteres se observa, por ejemplo, que el carácter espesor registró el rango más bajo de

heredabilidades, con valores que oscilaron entre 0,2254 para Los Chiles (CR) y 0,7369 (CR)

para Pocosol, con una amplitud de 0,5115. El siguiente carácter con un rango de

heredabilidades ligeramente más elevado fue largo de semilla, con valores que oscilaron entre

0,2321 para La Chonta (Bol) y 0,9303 para Pocosol (CR), con una amplitud de 0,6982. El

carácter ancho de semilla, por su parte, presentó un valor mínimo de 0,7071 para Sapecho

(Bol) y un valor máximo de 0,9746 para Bolpebra (Bol), con una amplitud de 0,2675.

Finalmente, el carácter peso de semilla registró las heredabilidades más altas, con un rango

que osciló entre un mínimo de 0,5366 para Yotaú (Bol) y un máximo de 1,2586 para Pocosol
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(CR), registrando una amplitud de 0,6753. Analizando todos los valores, se observa

claramente que los caracteres espesor y largo registraron los valores más bajos, mientras que

los caracteres ancho y peso registraron los valores más altos. Asimismo, son los de más fácil

medición y precisión al realizar su evaluación, especialmente el peso, el cual está directamente

relacionado con el potencial de reservas que contiene la semilla.

Cuadro 8. Heredabilidades y varianzas de las heredabilidades con factor 3 de caracteres de

semillas para las poblaciones de Costa Rica y Bolivia
medias

Caracteres Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotau La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra totales

Ancho (mm) h2 0,8035 0,7943 0,7862 0,8580 0,7717 0,9356 0,8416 0,7041 0,7213 0,9746 0,8191

varh2 0,0806 0,0790 0,0657 0,0774 0,0730 0,3099 0,1287 0,0896 0,0621 0,1094

Espesor (mm) h2 0,2254 0,4231 0,7200 0,7369 0,4811 0,2432 0,4195 0,3029 0,4690 0,4844 0,4506

varh2 0,0089 0,0249 0,0568 0,0581 0,0309 0,0384 0,0367 0,0200 0,0282 0,0299

Largo (mm) h2 0,4389 0,5549 0,6017 0,9304 0,8112 0,5301 0,2321 0,3793 0,7717 0,6553 0,5906

varh2 0,0267 0,0406 0,0410 0,0900 0,0779 0,1088 0,0152 0,0296 0,0704 0,0519

Peso (g) h2 1,0062 1,0557 0,9880 1,2586 0,9444 0,5366 0,6104 0,5910 0,9151 0,8784 0,8784

varh2 0,1231 0,1348 0,1014 0,1605 0,1077 0,1114 0,0719 0,0651 0,0970 0,0898

Costa Rica Bolivia

Para determinar la cuota porcentual de la variabilidad respecto a la media de cada

variable, se calcularon las medias del CVGA discriminado por carácter (Cuadro 9). El valor

medio más bajo se observó para los caracteres ancho y largo, con un 14%, mientras que el

valor medio más alto se observó para el carácter peso con un 31%. Esto indicaría que el

carácter peso, por su alta variabilidad genética aditiva, tendría una mayor posibilidad de ser

heredable que el carácter espesor, que se presentó en segundo lugar con un 17%. Asimismo,

los valores mínimos se encontraron entre 7% para el carácter largo y 18% para el carácter

peso, mientras que los valores máximos se encontraron en el rango de 17% para el carácter

ancho y 58% para el carácter peso.
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Cuadro 9. Coeficientes de varianza genética aditiva (%) para los caracteres de semilla en las

poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Poblaciones Ancho (mm) Espesor (mm) Largo (mm) Peso (g)
Costa Rica Los Chiles 14 13 11 37

La Cruz 12 17 12 35
Sardinal 14 25 14 38
Pocosol 15 23 20 58

Bolivia Jorge Cruz 12 17 18 30
Yotau 16 12 12 22
La Chonta 15 16 7 23
Sapecho 12 13 9 18
San Borja 12 17 20 24
Bolpebra 17 20 15 29

Mínimo 12 12 7 18
Máximo 17 25 20 58
Media 14 17 14 31

4.1.3 Comparación de diferenciación genética

Los Qst calculados como promedios de las relaciones por pares de poblaciones familias

(Cuadro 10) han generando un total de 45 relaciones. El rango de los Qst promedio oscila

entre 0 cuando compara las poblaciones de Sapecho (Bol) y Bolpebra (Bol) y 0,1505 entre las

poblaciones de La Cruz (CR) y Sapecho (Bol). Esto indicaría que existe una alta uniformidad

genética entre las dos primeras poblaciones, mientras que habría más diferenciación genética

entre el segundo grupo de poblaciones.

Analizando los valores de Qst de pares de poblaciones, ordenados en forma

ascendente, se observa claramente que algunos de los pares de poblaciones de Bolivia forman

un agrupamiento que presenta valores bajos (entre 0 y 0,0054). Más aun, otros pares de

poblaciones del mismo país forman agrupamientos que presentan valores de Qst un poco más

elevados, pero que no superan el valor de 0,0576. Esto indicaría la tendencia entre dichos

pares de poblaciones a poseer una baja diferenciación genética. Por el contrario, los pares de

poblaciones de Costa Rica presentan una distribución discontinua dentro del rango de valores

de Qst. Así, por ejemplo, Los Chiles y La Cruz presentan un valor de Qst de 0,006975,

Sardinal y Pocosol presentan un valor de 0,018475, Los Chiles y Sardinal presentan un valor

de 0,033575, La Cruz y Sardinal presentan un valor de 0,05815, Los Chiles y Pocosol

presentan un valor de 0,079775 y La Cruz y Pocosol presentan un valor de 0,110575.
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Cuadro 10. Qst promedios de caracteres de semillas para pares de poblaciones de Costa Rica

y Bolivia (sombreado)

Poblacion1 Poblacion2 Qst promedio Poblacion1 Poblacion2 Qst promedio
Sapecho Bolpebra 0,0000 La Chonta San Borja 0,0273
Yotau Bolpebra 0,0013 Pocosol La Chonta 0,0319
San Borja Bolpebra 0,0034 Los Chiles Sardinal 0,0336
Yotau San Borja 0,0034 Jorge Cruz Sapecho 0,0352
Sardinal Yotau 0,0040 La Chonta Bolpebra 0,0362
Jorge Cruz Yotau 0,0043 La Chonta Sapecho 0,0576
Yotau Sapecho 0,0054 La Cruz Sardinal 0,0582
Sapecho San Borja 0,0054 Los Chiles Yotau 0,0596
Los Chiles La Cruz 0,0070 Los Chiles Jorge Cruz 0,0604
Jorge Cruz La Chonta 0,0083 Los Chiles San Borja 0,0640
Pocosol Bolpebra 0,0095 Los Chiles Bolpebra 0,0681
Pocosol Yotau 0,0118 Los Chiles La Chonta 0,0764
Sardinal La Chonta 0,0134 Los Chiles Pocosol 0,0798
Yotau La Chonta 0,0136 La Cruz Jorge Cruz 0,0835
Sardinal Jorge Cruz 0,0155 La Cruz Yotau 0,0913
Pocosol Jorge Cruz 0,0183 La Cruz La Chonta 0,0938
Sardinal Pocosol 0,0185 Los Chiles Sapecho 0,0961
Pocosol Sapecho 0,0200 La Cruz Pocosol 0,1106
Sardinal Bolpebra 0,0201 La Cruz Bolpebra 0,1120
Jorge Cruz San Borja 0,0208 La Cruz San Borja 0,1156
Sardinal Sapecho 0,0222 La Cruz Sapecho 0,1505
Jorge Cruz Bolpebra 0,0222
Pocosol San Borja 0,0256
Sardinal San Borja 0,0262

Los Qst promedios se calcularon relacionando las 10 poblaciones entre sí (no por

pares). Las varianzas entre poblaciones, las varianzas entre familias, la varianza residual y el

error estándar se encuentran discriminados por caracteres (Cuadro 11). El carácter largo

registra el Qst más bajo, con un valor de 0,0111, y el carácter espesor registra el valor más

alto, con un valor de 0,0683. Los resultados indican que las varianzas promedio entre

poblaciones (22%) son menores que las varianzas promedio dentro de poblaciones, i.e. entre

familias (78%) (Figura 3).
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Cuadro 11. Componentes de varianza para los caracteres de semilla obtenidos por estimación

máximo verosímil restringida (REML), Qst promedios y error estándar de poblaciones de

Costa Rica y Bolivia (promediando todas las poblaciones)

Caracteres Tipo Varianza Varianza Pob Fam Qst Var(VarPobla) Error Qst
Ancho (mm) poblacional 0,4418 26,9524 73,0476 0,0441 0,0193 0,0002

familiar 1,1975
Espesor (mm) poblacional 0,1901 36,9709 63,0291 0,0683 0,0015 0,0002

familiar 0,3241
Largo (mm) poblacional 0,2709 8,2221 91,7779 0,0111 0,1266 0,0002

familiar 3,0237
Peso (g) poblacional 0,0013 16,8082 83,1918 0,0246 0,0000 0,0002

familiar 0,0066

Componentes de varianzas - Semillas

22%

78%

Pob

Fam

Figura 3. Variación entre y dentro de las poblaciones para variables medidas a las semillas,

típico de especies exogámicas (comparación entre las 10 poblaciones).
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4.2 Plántulas

4.2.1Mediciones en vivero

4.2.1.1Análisis descriptivo de las poblaciones

Las medias obtenidas para los 21 caracteres de plántulas (Cuadro 12) muestran que

todos los valores mínimos se han registrado en las poblaciones de Costa Rica, excepto la

población de La Cruz que sólo cuenta con un valor máximo y un mínimo. Quince caracteres

presentaron valores máximos en poblaciones de Bolivia, donde Sapecho y San Borja cuentan

con los valores más altos y los seis restantes en poblaciones de Costa Rica. Con respecto a los

valores máximos, se observa una cierta predominancia en la población de Sapecho en las

primeras mediciones, pasando a dominar San Borja en las últimas mediciones, pero cabe

aclarar que éstas están relacionadas específicamente con los caracteres asociados a las

dimensiones de las hojas, hojuelas y sus partes. Sapecho (Bol) mantuvo su preeminencia en

cuanto a los caracteres como altura y diámetro, salvo en altura 3 que por muy poca diferencia

es superado por la población de La Cruz (CR).
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Cuadro 12. Medias y error estándar (EE) de caracteres de plántulas de las poblaciones de

Costa Rica y Bolivia

Caracteres Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotau La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra
Nº fam/indiv 18 / 465 18 / 490 21 / 555 21 / 580 19 / 540 7 / 195 13 / 365 13 / 380 19 / 505 19 / 520
alt1 (cm) Media 9,3868 10,2325 8,3365 9,1244 11,2058 11,0930 11,7934 13,5151 11,7463 12,4850

EE 0,2007 0,1687 0,1643 0,1437 0,1326 0,1919 0,1166 0,1220 0,1992 0,1345
nhojas1 (nº) Media 2,9019 3,4833 2,9157 3,7471 3,6759 4,0698 4,0569 4,0200 3,7631 4,0410

EE 0,0774 0,0600 0,0755 0,0651 0,0498 0,0758 0,0328 0,0415 0,0730 0,0468
phs (cm) Media 2,8490 3,0047 2,6917 3,6554 2,8691 3,1906 2,8258 2,9770 3,1283 2,8683

EE 0,0587 0,0485 0,0607 0,0972 0,0408 0,0882 0,0496 0,0524 0,0817 0,0554
lht1 (cm) Media 15,4268 16,5226 13,7973 15,0856 16,1883 17,1626 16,7003 17,6925 16,9251 16,3689

EE 0,2420 0,2226 0,1988 0,2000 0,1595 0,2476 0,1736 0,1903 0,2373 0,1959
sh1 (cm) Media 12,5778 13,5179 11,1056 11,4302 13,3193 13,9719 13,8746 14,7155 13,7968 13,5006

EE 0,2003 0,1886 0,1604 0,1490 0,1322 0,2020 0,1449 0,1569 0,2003 0,1600
ah1 (cm) Media 5,4035 5,6305 4,8690 5,0615 6,2721 7,1234 7,0060 6,9787 6,8527 6,6240

EE 0,0805 0,0740 0,0714 0,0711 0,0657 0,1098 0,0716 0,0799 0,0994 0,0823
diam1 (mm) Media 3,9333 4,2492 4,5735 4,9543 5,1775 5,6759 5,6246 5,8023 5,4437 5,4906

EE 0,0528 0,0582 0,0579 0,0618 0,0522 0,0877 0,0556 0,0622 0,0651 0,0618
alt2 (cm) Media 21,1027 20,9868 17,9204 18,3301 19,4481 20,0029 20,4713 21,5736 20,5516 20,8656

EE 0,2710 0,2985 0,2466 0,2336 0,1670 0,2902 0,1873 0,1785 0,2277 0,2128
diam2 (mm) Media 7,5165 7,9679 9,7846 10,2834 10,4902 10,8158 11,1680 11,1428 10,6785 10,7552

EE 0,1075 0,1009 0,1068 0,1084 0,0934 0,1533 0,1009 0,0996 0,1011 0,1060
alt3 (cm) Media 45,6488 45,8946 41,1746 38,8094 43,2256 43,4708 43,6865 45,4052 44,1864 42,6948

EE 0,7127 0,7554 0,5873 0,6016 0,4245 0,7251 0,4517 0,4619 0,5096 0,4745
alt3diam2 Media 6,1304 5,7635 4,2569 3,8091 4,1780 4,1212 3,9868 4,1272 4,1641 4,0226

EE 0,0635 0,0680 0,0525 0,0493 0,0366 0,1023 0,0548 0,0388 0,0401 0,0400
diam2alt3 Media 0,1681 0,1977 0,2480 0,2823 0,2487 0,2567 0,2617 0,2509 0,2468 0,2579

EE 0,0020 0,0092 0,0033 0,0041 0,0024 0,0045 0,0030 0,0028 0,0026 0,0027
lhcompu (cm) Media 29,4575 30,4837 33,8467 31,9650 34,0576 34,0439 34,4518 35,0766 36,3602 35,3476

EE 0,4019 0,3640 0,3550 0,3184 0,2410 0,3907 0,2760 0,2870 0,3368 0,3065
ahcompu (cm) Media 28,2348 29,0635 27,0759 25,5638 28,4261 27,9152 29,2108 28,5043 29,7079 28,4571

EE 0,4463 0,3798 0,2950 0,2643 0,2304 0,3338 0,2588 0,2693 0,2878 0,2633
phcompu (cm) Media 8,6538 8,9023 10,1190 8,6725 10,9913 11,0468 11,0979 10,9465 11,7115 11,3601

EE 0,1278 0,1183 0,1322 0,1102 0,0993 0,1695 0,1234 0,1194 0,1407 0,1191
slhcompu (cm) Media 20,8036 21,5814 23,7277 23,2925 23,0663 22,9971 23,3539 24,1301 24,6487 23,9875

EE 0,3143 0,2771 0,2660 0,2454 0,1800 0,2918 0,2018 0,2137 0,2515 0,2303
lhojue (cm) Media 14,3684 14,4661 13,5923 12,8000 14,0843 14,0345 14,4919 14,1720 14,7491 14,0055

EE 0,2267 0,1892 0,1609 0,1383 0,1219 0,1649 0,1406 0,1465 0,1559 0,1412
ahojue (cm) Media 4,5421 4,4495 4,5551 4,3850 4,9120 5,1316 5,3072 4,9870 5,2348 5,0402

EE 0,0745 0,0579 0,0483 0,0472 0,0457 0,0634 0,0520 0,0521 0,0555 0,0549
dinternodal (cm) Media 14,0811 13,7333 13,1864 10,3069 12,9219 12,6140 12,8078 12,4971 13,2366 12,1657

EE 0,3054 0,2656 0,2382 0,1945 0,1790 0,2659 0,2057 0,1875 0,2182 0,1976
nhojue (nº) Media 4,4818 4,7124 5,8095 6,4850 5,3739 5,3626 5,1807 5,6301 5,4337 5,5540

EE 0,0813 0,0689 0,0629 0,0720 0,0505 0,0759 0,0491 0,0551 0,0663 0,0597
slhcompu/ Media 0,7533 0,7528 0,8905 0,9244 0,8227 0,8312 0,8093 0,8573 0,8377 0,8528
ahcompu EE 0,0094 0,0071 0,0092 0,0084 0,0061 0,0096 0,0069 0,0066 0,0076 0,0073

Costa Rica Bolivia

Abreviaciones : ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura

planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en

la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia últimos cuatro

entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de

hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu

(sólo largo hoja compuesta).

Los resultados del ANDEVA de efectos fijos de familia dentro de poblaciones y

poblaciones, mostraron diferencias significativas para los 21 caracteres evaluados (p<0,0001,

Cuadro 13) excepto en efecto familia para el carácter diámetro 2/altura 3 (p=0,0013). El

carácter que encontró mayor diferencia entre medias de poblaciones fue el diámetro 1.
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Cuadro 13. Valores p para el ANDEVA de efectos fijos y diferencias de medias de caracteres

de plántulas para las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Caracteres Bloque Población Familia Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotaú La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra
alt1 (cm) 0,1482 <.0001 <.0001 D E D F E C C C B A C B
nhojas1 (nº) <.0001 <.0001 <.0001 D E D E A B C C D A A A B B C A
phs (cm) <.0001 <.0001 <.0001 C D C D A C D B C D B C B C C D
lht1 (cm) <.0001 <.0001 <.0001 D E C D F E C D A B B C A B C C D
sh1 (cm) <.0001 <.0001 <.0001 D C E E C B B C A B C C D
ah1 (cm) <.0001 <.0001 <.0001 D D E E C A A A B B
diam1 (mm) <.0001 <.0001 <.0001 I H G F E A B B C A D C D
alt2 (cm) <.0001 <.0001 <.0001 A B B C E E D C D B C A C D B C
diam2 (mm) <.0001 <.0001 <.0001 F F E D C D B C A B A C C
alt3 (cm) <.0001 <.0001 <.0001 A B A B C E F C D A B C D A B C D A B C D D E
alt3diam2 0,015 <.0001 <.0001 A B C E C D C D D E C D C D C D
diam2alt3 0,038 <.0001 0,0013 D C B A B B B B C B B
lhcompu (cm) <.0001 <.0001 <.0001 E D E C D B C B C A B C A B A A B
ahcompu (cm) <.0001 <.0001 <.0001 B C A B C D A B B C A A B A A B
phcompu (cm) 0,0001 <.0001 <.0001 D D C D B A B A B B A A B
slhcompu (cm) <.0001 <.0001 <.0001 D D A B C C B C B C A BC A A A B
lhojue (cm) <.0001 <.0001 <.0001 A A B C A B A B A A A A B
ahojue (cm) <.0001 <.0001 <.0001 D D D D C A B A B C A B B C
dinternodal (cm) <.0001 <.0001 <.0001 A B B D B B C B B C B C
nhojue (nº) <.0001 <.0001 <.0001 F F B A D E D E E B C D E C D
slhcompu/ahcompu <.0001 <.0001 <.0001 E E B A D C D D C C D C

Probabilidades Costa Rica Bolivia

Letras distintas entre columnas indican diferencias significativas entre poblaciones (prueba de Duncan, p<0,05).

Abreviaciones : ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura

planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en

la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia últimos cuatro

entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de

hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu

(sólo largo hoja compuesta).

Analizando las componentes de varianzas para los caracteres de plántulas (Cuadro 14)

cabe destacar que las varianzas residuales generalmente registran valores muy superiores a los

valores de las varianzas entre familias en la mayoría de los caracteres. Salvo en algunas

excepciones como por ejemplo en el carácter diámetro 1 en que las varianzas resultan con

valores muy similares para las poblaciones de Costa Rica, en cambio si analizamos las de

Bolivia, las varianzas residuales superan a las familiares, excepto en las poblaciones de San

Borja y Bolpebra donde resultó superior la varianza familiar. En el carácter altura 2 hay un

patrón de comportamiento similar, donde se observan cercanías entre los valores de Costa

Rica, donde en las poblaciones de La Cruz y Sardinal las varianzas familiares superan las

varianzas residuales. Asimismo, en las poblaciones de Bolivia las diferencias son más

marcadas, siendo siempre superiores las varianzas residuales, excepto en la población de San

Borja en que la varianza familiar es superior a la residual. Nuevamente se repite el patrón de

comportamiento para el carácter diámetro 2 y en la población de La Cruz (CR) la varianza

familiar es superior a la residual.
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Cuadro 14. Componentes de varianza para los caracteres de plántulas para las poblaciones

de Costa Rica y Bolivia obtenidos por estimación máximo verosímil restringida (REML)

Caracteres Varianzas Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotau La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra
alt1 (cm) familiar 2,5654 3,7349 3,2895 3,5925 3,0590 1,5058 1,4526 1,1419 5,5408 2,2534

residual 7,8127 5,1786 6,0730 5,6848 5,6471 4,4765 3,1595 3,8964 7,2917 4,8984
nhojas1 (nº) familiar 0,3941 0,2803 0,5942 0,1422 0,4144 0,0679 0,0441 0,0929 0,5065 0,1764

residual 1,1425 0,9137 1,2813 1,5214 0,7859 0,7932 0,3123 0,5416 1,1064 0,6222
phs (cm) familiar 0,1333 0,2613 0,6843 0,8810 0,2298 0,0231 0,0370 0,1350 0,3744 0,3669

residual 0,7361 0,4731 0,8289 2,8910 0,5560 1,1251 0,6447 0,7162 1,5375 0,7927
lht1 (cm) familiar 4,3867 6,6225 6,3222 3,3725 4,4432 1,3157 0,2668 2,1904 7,2413 5,6962

residual 10,3537 8,9177 7,9393 12,3438 7,9026 8,5346 7,6779 8,8915 11,1912 9,7623
sh1 (cm) familiar 3,0531 4,3451 3,3915 1,5323 2,7334 1,1092 0,1910 1,2471 4,3076 3,1129

residual 7,0808 6,7942 5,5855 7,2126 5,6965 5,7966 5,6314 6,4432 8,3266 7,0329
ah1 (cm) familiar 0,4396 0,7947 0,8552 0,4260 0,6308 0,2266 0,1311 0,2247 1,3172 1,2062

residual 1,2387 0,9649 1,0200 1,5408 1,3240 1,8425 1,3316 1,8862 1,9650 1,6075
diam1 (mm) familiar 0,3220 0,5354 0,6370 0,7040 0,4951 0,3443 0,0976 0,3277 0,7716 0,8382

residual 0,3571 0,5410 0,6498 0,8000 0,7016 0,8054 0,6511 0,7176 0,6900 0,7550
alt2 (cm) familiar 9,6426 18,5044 12,9867 9,8520 5,9010 4,3931 2,0944 3,0461 10,4640 7,3113

residual 10,1373 10,6238 10,1547 13,1678 8,2247 9,4121 7,8524 6,7460 8,3159 11,1942
diam2 (mm) familiar 1,1866 1,8558 1,5805 1,0402 0,8434 0,5685 0,1548 0,3596 1,2434 1,1629

residual 1,5841 1,4165 2,7243 3,2785 2,8934 2,9714 2,7593 2,9527 2,0820 2,9013
alt3 (cm) familiar 45,6169 85,6528 48,6693 42,9699 12,3760 15,9078 3,4525 18,3530 28,2558 15,0494

residual 67,1000 97,7087 72,2408 98,2672 67,5111 63,3948 54,3181 54,1531 56,4985 65,4027
alt3diam2 familiar 0,2433 0,0980 0,2537 0,1859 0,0237 0,0337 0,0105 0,0970 0,0011 0,1344

residual 0,7643 1,2759 0,6666 0,8172 0,5691 1,7016 0,9552 0,4312 0,4183 0,4689
diam2alt3 familiar 0,0002 0,0024 0,0008 0,0013 0,0001 0,0001 0,0000 0,0004 0,0000 0,0007

residual 0,0008 0,0227 0,0029 0,0056 0,0026 0,0032 0,0029 0,0023 0,0018 0,0021
lhcompu (cm) familiar 11,2505 13,5710 10,8799 9,4186 3,9392 1,6153 1,1722 5,0652 8,2546 8,0868

residual 25,5423 28,0512 33,9509 30,8756 23,2677 23,0641 24,0798 23,2782 25,1752 29,2717
ahcompu (cm) familiar 9,8141 9,9021 4,7820 3,9855 2,2314 1,0973 0,2608 1,9394 1,0703 2,1532

residual 37,1861 34,9931 23,3194 23,0978 21,5772 17,6500 21,7558 21,2720 21,0331 23,2100
phcompu (cm) familiar 0,9819 0,9593 1,1909 0,9869 0,3729 0,0000 0,3248 0,8148 0,7873 0,1973

residual 2,9491 3,4232 4,9868 3,7704 4,2090 4,5514 4,7622 4,1552 4,8590 4,9821
slhcompu (cm) familiar 5,8932 7,3182 4,5127 5,0692 1,9666 1,7238 0,5299 1,9568 3,7084 4,6967

residual 16,5945 16,6258 19,9075 18,9950 13,1035 12,6232 12,9388 13,6137 14,6436 16,0169
lhojue (cm) familiar 1,7336 2,3877 1,3585 0,9250 0,4662 0,1476 0,1470 0,5261 0,3592 0,2252

residual 9,0055 8,7904 6,7403 6,0965 6,1295 4,3301 6,1761 6,2566 5,9809 6,9671
ahojue (cm) familiar 0,1690 0,2877 0,0807 0,1258 0,0627 0,0934 0,0658 0,0627 0,0178 0,0988

residual 1,0542 0,7649 0,6984 0,7641 0,8567 0,5857 0,8324 0,8097 0,8231 1,0087
dinternodal (cm) familiar 5,8141 5,7818 3,2020 2,8307 0,8639 2,5574 0,0854 0,1696 0,2909 1,1069

residual 10,9736 14,8380 13,9880 11,2835 11,2188 8,6544 11,2742 10,1727 10,4065 10,6140
nhojue (nº) familiar 0,3729 0,4674 0,1953 0,3611 0,0901 0,0660 0,0027 0,1176 0,2451 0,2454

residual 1,1773 1,0528 1,1213 1,6750 1,0629 0,8854 0,7702 0,8949 1,0281 1,1171
slhcompu/ familiar 0,0002 0,0012 0,0036 0,0015 0,0008 0,0003 0,0003 0,0008 0,0021 0,0012
ahcompu residual 0,0212 0,0144 0,0239 0,0247 0,0155 0,0130 0,0146 0,0135 0,0136 0,0179

Costa Rica Bolivia

Abreviaciones : ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura

planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en

la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia últimos cuatro

entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de

hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu

(sólo largo hoja compuesta).

4.2.1.2 Comparación de diversidad genética

Debido a las posibles diferencias entre las relaciones de parentesco entre las plántulas

descendientes de familias se determinaron las heredabilidades con factor 3 y factor 4 a fin de

trabajar con el factor que mejor explique los resultados de las heredabilidades. Con factor 3,

los valores mínimos para las plántulas oscilan entre 0 para las poblaciones Yotaú (Bol) y San

Borja (Bol) y 0,2817 para Sardinal (CR) (Cuadro 15). Por otra parte, los valores máximos

oscilan entre 0,7160 para Sapecho (Bol) y 1,1654 para La Cruz (CR). Asimismo, los valores

medios oscilan entre 0,1769 para La Chonta (Bol) y 0,7068 para La Cruz (CR). Teniendo en
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cuenta los valores superiores a uno, hay sólo cuatro poblaciones que lo superan: La Cruz y

Sardinal en Costa Rica y San Borja y Bolpebra en Bolivia.

Analizando los resultados de las heredabilidades con factor 4, se observa que los

valores promedios mínimos oscilan entre 0 para Yotaú (bol) y San Borja (Bol) y 0,3756 para

Sardinal (CR), los valores promedios máximos se encuentran entre 0,9547 para Sapecho (Bol)

y 1,5539 para La Cruz (CR), y los valores medios oscilan entre 0,2358 para La Chonta (Bol) y

0,9424 para La Cruz (CR). En contraste con lo ocurrido con los resultados con factor 3, en este

caso existen siete poblaciones, Los Chiles, La Cruz, Sardinal y Pocosol (CR), y Jorge Cruz,

San Borja y Bolpebra (Bol), que superan el valor de uno en los máximos valores de

heredabilidad.

Cuadro 15. Estadísticas descriptivas de las heredabilidades promedio de caracteres de

plántulas con factor 3 y 4 para las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Poblaciones Nºfam/indiv Min Max SE Media Min Max SE Media
Costa Rica Los Chiles 18/465 0,0238 0,9832 0,2153 0,6185 0,0318 1,3109 0,2871 0,8247

La Cruz 18/490 0,1998 1,1654 0,2637 0,7068 0,2664 1,5539 0,3516 0,9424
Sardinal 21/555 0,2817 1,0784 0,2342 0,6645 0,3756 1,4379 0,3123 0,8860
Pocosol 21/580 0,1639 0,9565 0,1912 0,5264 0,2185 1,2753 0,2550 0,7019

Bolivia Jorge Cruz 19/540 0,0696 0,8840 0,2781 0,4550 0,0927 1,1786 0,3708 0,6067
Yotau 7/195 0,0000 0,7242 0,2136 0,3040 0,0000 0,9656 0,2848 0,4053
La Chonta 13/365 0,0103 0,7186 0,1734 0,1769 0,0137 0,9581 0,2312 0,2358
Sapecho 13/380 0,0484 0,7160 0,1690 0,3844 0,0645 0,9547 0,2253 0,5125
SanBorja 19/505 0,0000 1,0735 0,3415 0,5245 0,0000 1,4313 0,4553 0,6993
Bolpebra 19/520 0,0911 1,0342 0,2617 0,5342 0,1214 1,3790 0,3489 0,7122

h2 (factor 3) h2  (factor 4)

Analizando las heredabilidades para cada carácter y considerando el factor 3, se

observa que el carácter solo largo hoja compuesta/ancho hoja compuesta registra el valor

promedio más bajo con 0,1700 y el carácter altura 2 registra el valor más alto con 0,8891

(Cuadro 16). Los resultados de las poblaciones de Costa Rica no muestran valores de

heredabilidad que superen la unidad, excepto los caracteres altura 2 y diámetro 2 para la

población de La Cruz y altura 2 para la población de Sardinal (Cuadro 16). Asimismo, las

poblaciones de Bolivia tampoco presentan valores superiores a uno, excepto en los caracteres

diámetro 1 y altura 2 para la población de San Borja y en diámetro 1 para la población de

Bolpebra (Cuadro 17). Analizando los valores de altura 1 (0,7378), altura 2 (0,8891), altura 3

(0,6282), diámetro 1 (0,8613) y diámetro 2 (0,6270), se observa que los mismos disminuyen a

medida que transcurre el tiempo. Estos resultados podrían estar indicando la influencia del
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efecto materno en los valores iniciales, tomados hasta los 100 días de vida de las plántulas,

comparados con las últimas mediciones tomadas aproximadamente entre los 150 y 200 días.

Finalmente, cabe destacar la correspondencia existente entre las heredabilidades más altas y

las varianzas más elevadas.

Cuadro 16. Heredabilidades y varianzas de las heredabilidades con factor 3 de caracteres de

plántulas para la población de Costa Rica, incluye medias de h2 de ambos países

ambos
países

Caracteres h2 varh2 h2 varh2 h2 varh2 h2 varh2 h2

alt1 (cm) 0,5946 0,08003 0,8859 0,11113 0,78 0,08679 0,8374 0,0941 0,7378
nhojas1 (nº) 0,6123 0,06918 0,5703 0,06228 0,7218 0,07385 0,2362 0,0185 0,5103
phs (cm) 0,3989 0,04436 0,7873 0,10291 0,9342 0,16421 0,568 0,0496 0,5204
lht1 (cm) 0,688 0,10157 0,8964 0,1205 0,9214 0,1367 0,53 0,0507 0,6430
sh1 (cm) 0,6946 0,10468 0,8418 0,10736 0,8226 0,11772 0,4473 0,042 0,5937
ah1 (cm) 0,6227 0,08941 0,9333 0,13584 0,9396 0,14603 0,5341 0,0517 0,6352
diam1 (mm) 0,965 0,15423 0,9965 0,1609 0,9933 0,16434 0,9565 0,1247 0,8613
alt2 (cm) 0,9832 0,17177 1,1654 0,18359 1,0784 0,14155 0,8991 0,1116 0,8891
diam2 (mm) 0,8995 0,13744 1,0857 0,16871 0,8056 0,146 0,5823 0,0544 0,6270
alt3 (cm) 0,8643 0,13188 0,9552 0,13666 0,861 0,10342 0,6998 0,0732 0,6282
alt3diam2 0,5835 0,06649 0,1998 0,015288 0,6482 0,06228 0,4691 0,0408 0,3126
diam2alt3 0,4809 0,050622 0,2608 0,016499 0,5551 0,05019 0,4671 0,0417 0,2904
lhcompu (cm) 0,7025 0,089851 0,7376 0,093599 0,5859 0,06877 0,5684 0,0478 0,4874
ahcompu (cm) 0,5182 0,060776 0,5421 0,054531 0,4363 0,03763 0,3848 0,0267 0,2944
phcompu (cm) 0,5996 0,077277 0,5388 0,059898 0,4849 0,05245 0,5154 0,0435 0,3444
slhcompu (cm) 0,6229 0,074101 0,7023 0,084994 0,4679 0,04926 0,522 0,0415 0,4491
lhojue (cm) 0,417 0,046714 0,528 0,053897 0,4309 0,0367 0,3492 0,0239 0,2555
ahojue (cm) 0,3642 0,042187 0,644 0,071329 0,2817 0,02881 0,3716 0,0281 0,2930
dinternodal (cm) 0,7717 0,11774 0,657 0,08216 0,4711 0,04238 0,5012 0,0448 0,3568
nhojue (nº) 0,5817 0,067672 0,7055 0,096008 0,3876 0,03697 0,4519 0,037 0,3804
slhcompu/ahcompu 0,0238 0,007929 0,2095 0,015611 0,3466 0,04967 0,1639 0,009 0,1700

Costa Rica
Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol

Abreviaciones : ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura

planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en

la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia últimos cuatro

entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de

hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu

(sólo largo hoja compuesta).



49

Cuadro 17. Heredabilidades y varianzas de las heredabilidades con factor 3 de caracteres de

plántulas para la población de Bolivia

Caracteres h2 varh2 h2 varh2 h2 varh2 h2 varh2 h2 varh2 h2 varh2

alt1 (cm) 0,7800 0,0835 0,6033 0,1571 0,7186 0,1066 0,5543 0,1000 0,9047 0,1593 0,7188 0,0930
nhojas1 (nº) 0,7700 0,0824 0,2192 0,0318 0,3305 0,0349 0,3832 0,1020 0,7169 0,1278 0,5429 0,0526
phs (cm) 0,6788 0,0704 0,0591 0,0101 0,1543 0,0106 0,4107 0,0437 0,4913 0,0649 0,7210 0,0987
lht1 (cm) 0,7940 0,0919 0,3535 0,0649 0,0975 0,0071 0,4951 0,0680 0,8461 0,1580 0,8078 0,1350
sh1 (cm) 0,7346 0,0818 0,4152 0,0829 0,0953 0,0071 0,4186 0,0540 0,7628 0,1428 0,7043 0,1145
ah1 (cm) 0,7319 0,0777 0,2961 0,0537 0,2468 0,0206 0,2886 0,0333 0,8591 0,1653 0,9002 0,1538
diam1 (mm) 0,8779 0,1068 0,6913 0,1915 0,3461 0,0323 0,7160 0,1298 1,0365 0,2020 1,0342 0,1923
alt2 (cm) 0,8840 0,1123 0,7242 0,2084 0,5218 0,0595 0,7118 0,1151 1,0735 0,2292 0,8496 0,1483
diam2 (mm) 0,5524 0,0515 0,4151 0,0841 0,1514 0,0112 0,2938 0,0360 0,8164 0,1634 0,6674 0,0988
alt3 (cm) 0,4024 0,0301 0,5012 0,1122 0,1692 0,0124 0,6060 0,0822 0,7501 0,1619 0,4728 0,0765
alt3diam2 0,1155 0,0057 0,0571 0,0092 0,0324 0,0044 0,4656 0,0503 0,0078 0,0042 0,5467 0,0640
diam2alt3 0,0696 0,0038 0,1024 0,0163 0,0291 0,0035 0,3525 0,0326 0,0000 0,0000 0,5861 0,0859
lhcompu (cm) 0,3794 0,0278 0,1843 0,0281 0,1331 0,0109 0,4548 0,0481 0,5941 0,0819 0,5338 0,0888
ahcompu (cm) 0,2571 0,0164 0,1659 0,0254 0,0351 0,0075 0,2313 0,0192 0,1386 0,0150 0,2347 0,0362
phcompu (cm) 0,2258 0,0133 0,0000 0,0000 0,1800 0,0132 0,4226 0,0421 0,3671 0,0441 0,1101 0,0149
slhcompu (cm) 0,3463 0,0244 0,3218 0,0580 0,1136 0,0101 0,3349 0,0306 0,5043 0,0646 0,5545 0,0832
lhojue (cm) 0,1980 0,0116 0,0957 0,0158 0,0682 0,0076 0,2160 0,0172 0,1608 0,0160 0,0911 0,0154
ahojue (cm) 0,1915 0,0104 0,3628 0,0922 0,2047 0,0232 0,2012 0,0167 0,0622 0,0075 0,2457 0,0332
dinternodal (cm) 0,2002 0,0126 0,5572 0,1482 0,0224 0,0038 0,0484 0,0041 0,0794 0,0096 0,2589 0,0290
nhojue (nº) 0,2175 0,0117 0,1946 0,0286 0,0103 0,0024 0,3123 0,0274 0,4843 0,0605 0,4579 0,0622
slhcompu/ahcompu 0,1481 0,0077 0,0632 0,0127 0,0543 0,0051 0,1538 0,0108 0,3579 0,0331 0,1792 0,0132

San Borja Bolpebra
Bolivia

Jorge Cruz Yotau La Chonta Sapecho

Abreviaciones : ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura

planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en

la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia últimos cuatro

entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de

hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu

(sólo largo hoja compuesta).

Para determinar la cuota porcentual de la variabilidad respecto a la media de cada

variable, se calcularon las medias del CVGA discriminado por carácter (Cuadro 18). Los

valores medios oscilan entre un mínimo de 8% para el carácter solo largo hoja

compuesta/ancho hoja compuesta y un máximo de 34% para el carácter largo pecíolo hoja

simple. Los valores mínimos oscilan entre 0% para el carácter diámetro 2/altura 3 y 16% para

altura 1, mientras que los valores máximos oscilan entre un 13% para el carácter solo largo

hoja compuesta/ancho hoja compuesta y un 61% para el carácter pecíolo hoja simple. Cabe

destacar que los caracteres expuestos en el siguiente cuadro están distribuidos en forma

cronológica y se observa que en general los CVGA van disminuyendo a medida que fue

transcurriendo el tiempo. Asimismo, cabe señalar que el carácter relacionado con la altura de

las plántulas fue disminuyendo a medida que transcurrió el tiempo, por ejemplo altura 1 tenía

un valor de 31%, altura 2 bajó a 28% y finalmente altura 3 registró el valor de 24%. Del

mismo modo el carácter diámetro inició en diámetro 1 con el valor de 28% y en diámetro 2 se
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obtuvo el valor de 20%. Esto se podría asociar con la influencia del efecto materno en los

primeros estadios de las plántulas, que podrían haber incrementado los valores iniciales de

heredabilidad.

Cuadro 18. Coeficientes de variación genética aditiva (%) para los caracteres de plántulas en

las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Caracteres Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotau La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra Mínimo Máximo Medias
alt1 (cm) 34 38 44 42 31 22 20 16 40 24 16 44 31
nhojas1 (nº) 43 30 53 20 35 13 10 15 38 21 10 53 28
phs (cm) 26 34 61 51 33 10 14 25 39 42 10 61 34
lht1 (cm) 27 31 36 24 26 13 6 17 32 29 6 36 24
sh1 (cm) 28 31 33 22 25 15 6 15 30 26 6 33 23
ah1 (cm) 25 32 38 26 25 13 10 14 33 33 10 38 25
diam1 (mm) 29 34 35 34 27 21 11 20 32 33 11 35 28
alt2 (cm) 29 41 40 34 25 21 14 16 31 26 14 41 28
diam2 (mm) 29 34 26 20 18 14 7 11 21 20 7 34 20
alt3 (cm) 30 40 34 34 16 18 9 19 24 18 9 40 24
alt3diam2 16 11 24 23 7 9 5 15 2 18 2 24 13
diam2alt3 16 49 23 25 6 8 4 15 0 20 0 49 17
lhcompu (cm) 23 24 19 19 12 7 6 13 16 16 6 24 16
ahcompu (cm) 22 22 16 16 11 8 3 10 7 10 3 22 12
phcompu (cm) 23 22 22 23 11 0 10 16 15 8 0 23 15
slhcompu (cm) 23 25 18 19 12 11 6 12 16 18 6 25 16
lhojue (cm) 18 21 17 15 10 5 5 10 8 7 5 21 12
ahojue (cm) 18 24 12 16 10 12 10 10 5 12 5 24 13
dinternodal (cm) 34 35 27 33 14 25 5 7 8 17 5 35 21
nhojue (nº) 27 29 15 19 11 10 2 12 18 18 2 29 16
slhcompu/ahcompu 3 9 13 8 7 4 4 6 11 8 3 13 8

Costa Rica Bolivia

Abreviaciones : ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura

planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en

la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia últimos cuatro

entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de

hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu

(sólo largo hoja compuesta).

4.2.1.3 Comparación de diferenciación genética

Los Qst como promedios de las relaciones por pares de familias (Cuadro 19), han

generado un total de 45 relaciones. El Qst promedio mínimo se manifiesta en la relación de las

poblaciones de Jorge Cruz (Bol) y Bolpebra (Bol) con el valor de 0,0060, el máximo promedio

es de 0,2498 y se lo encuentra en la relación de Los Chiles (CR) con La Chonta (Bol).

Analizando los valores de Qst de pares de poblaciones ordenados en forma ascendente,

considerando los caracteres de plántulas, se observa claramente que los pares de poblaciones

de Bolivia forman un agrupamiento que presenta valores bajos, entre 0,0060 y 0,0387. Esto

indicaría la tendencia entre dichos pares de poblaciones a poseer una baja diferenciación

genética. Por el contrario, los pares de poblaciones de Costa Rica presentan una mayor
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variación dentro del rango de valores de Qst. Así, por ejemplo, Los Chiles y La Cruz

presentan un valor de Qst de 0,0076, Sardinal y Pocosol presentan un valor de 0,0314, La Cruz

y Sardinal presentan un valor de 0,0792, Los Chiles y Sardinal presentan un valor de 0,1103,

La Cruz y Pocosol presentan un valor de 0,1231 y Los Chiles y Pocosol presentan un valor de

0,1652. Esto indicaría que algunos pares de poblaciones de Costa Rica tienen baja

diferenciación genética y en otros pares existe una diferenciación genética más marcada. Los

patrones de comportamiento de estos pares de poblaciones son muy similares a los observados

en el análisis de los Qst mediante pares de caracteres de semillas (Cuadro 10).

Cuadro 19. Qst promedios de los 21 caracteres de plántulas para pares de poblaciones de

Costa Rica y Bolivia (sombreado)

Pob 1 Pob 2 Qst promedio Pob 1 Pob 2 Qst promedio
Jorge Cruz Bolpebra 0,0060 La Cruz San Borja 0,1030

Yotau Bolpebra 0,0063 Pocosol Jorge Cruz 0,1098
Los Chiles La Cruz 0,0076 La Cruz Jorge Cruz 0,1102
San Borja Bolpebra 0,0100 Los Chiles Sardinal 0,1103
Jorge Cruz San Borja 0,0106 Pocosol San Borja 0,1124
Jorge Cruz Yotau 0,0119 La Cruz Bolpebra 0,1128
Sapecho Bolpebra 0,0133 Sardinal La Chonta 0,1231
Yotau Sapecho 0,0144 La Cruz Pocosol 0,1231
Yotau San Borja 0,0165 Pocosol Yotau 0,1253
Yotau La Chonta 0,0256 La Cruz Yotau 0,1297

La Chonta Bolpebra 0,0260 La Cruz Sapecho 0,1494
Sapecho San Borja 0,0274 Los Chiles San Borja 0,1513

Jorge Cruz Sapecho 0,0299 Pocosol Sapecho 0,1529
Sardinal Pocosol 0,0314 La Cruz La Chonta 0,1561

Jorge Cruz La Chonta 0,0332 Los Chiles Bolpebra 0,1619
La Chonta San Borja 0,0384 Los Chiles Pocosol 0,1652
La Chonta Sapecho 0,0387 Los Chiles Jorge Cruz 0,1664
Sardinal Jorge Cruz 0,0422 Pocosol La Chonta 0,1926
Sardinal Bolpebra 0,0432 Los Chiles Yotau 0,2148
Sardinal San Borja 0,0530 Los Chiles Sapecho 0,2279
Sardinal Yotau 0,0747 Los Chiles La Chonta 0,2498
La Cruz Sardinal 0,0792
Pocosol Bolpebra 0,0870
Sardinal Sapecho 0,0943

Los Qst promedios (Cuadro 20) se calcularon relacionando las 10 poblaciones entre sí,

las varianzas entre poblaciones, las varianzas entre familias, la varianza residual y el error

estándar, todos se encuentran discriminados por caracteres. El Qst promedio más bajo lo

encontramos para el carácter pecíolo hoja simple con 0,0143, mientras el valor máximo es
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Cuadro 20. Componentes de varianza para los caracteres de plántulas obtenidos por

estimación máximo verosímil restringida (REML), y Qst promedios y error estándar de

poblaciones de Costa Rica y Bolivia (relacionando las 10 poblaciones)

Caracteres Tipo Varianza Varianza Pob Fam Qst Var(VarPobla) Error Qst
alt1 (cm) poblacional 1,9553 39,1691 60,8309 0,0745 1,0450 0,0015

familiar 3,0367
nhojas1 (nº) poblacional 0,1510 33,3017 66,6983 0,0587 0,0069 0,0010

familiar 0,3025
phs (cm) poblacional 0,0395 10,4023 89,5977 0,0143 0,0009 0,0001

familiar 0,3403
lht1 (cm) poblacional 1,0868 20,0126 79,9874 0,0303 0,4524 0,0004

familiar 4,3438
sh1 (cm) poblacional 1,2260 32,4571 67,5429 0,0567 0,4481 0,0010

familiar 2,5513
ah1 (cm) poblacional 0,7587 55,7074 44,2926 0,1359 0,0000 0,0000

familiar 0,6032
diam1 (mm) poblacional 0,4643 47,8489 52,1511 0,1029 0,0565 0,0028

familiar 0,5061
alt2 (cm) poblacional 1,4072 13,6917 86,3083 0,0194 0,8671 0,0002

familiar 8,8705
diam2 (mm) poblacional 1,7600 64,0692 35,9308 0,1823 0,7511 0,0081

familiar 0,9870
alt3 (cm) poblacional 4,1325 10,9588 89,0412 0,0152 8,9987 0,0001

familiar 33,5774
alt3diam2 poblacional 0,6261 84,6766 15,3234 0,4085 0,0900 0,0383

familiar 0,1133
diam2alt3 poblacional 0,0011 65,7301 34,2699 0,1934 0,0000 0,0092

familiar 0,0006
lhcompu (cm) poblacional 4,0502 34,9085 65,0915 0,0628 4,8263 0,0012

familiar 7,5521
ahcompu (cm) poblacional 1,2209 22,7975 77,2025 0,0356 -0,0008 0,0000

familiar 4,1345
phcompu (cm) poblacional 1,3230 66,0133 33,9867 0,1954 0,4258 0,0093

familiar 0,6811
slhcompu (cm) poblacional 0,9298 19,4951 80,5049 0,0294 0,3487 0,0003

familiar 3,8398
lhojue (cm) poblacional 0,2891 23,7084 76,2916 0,0374 0,0298 0,0005

familiar 0,9303
ahojue (cm) poblacional 0,1023 47,9698 52,0302 0,1033 0,0028 0,0029

familiar 0,1110
dinternodal (cm) poblacional 1,1230 33,5076 66,4924 0,0593 0,3680 0,0010

familiar 2,2284
nhojue (nº) poblacional 0,3227 59,3478 40,6522 0,1543 0,0256 0,0059

familiar 0,2210
slhcompu/ poblacional 0,0030 71,1949 28,8051 0,2360 0,0000 0,0135
ahcompu familiar 0,0012

Abreviaciones : ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela); alt1 (altura

planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1 (diámetro tallo en

la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia últimos cuatro

entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total simple); nhojas1 (nº de

hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta); sh (sólo hoja); slhcompu

(sólo largo hoja compuesta).
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0,4085 para el carácter altura 3/diámetro 2. Las varianzas promedio entre poblaciones

resultaron menores que las varianzas promedio entre familias (Figura 4).

Componentes de varianzas - Plántulas

41%

59%

Pob

Fam

Figura 4. Componentes de varianzas de plántulas entre y dentro poblaciones (comparación

entre las 10 poblaciones)

4.2.2 Materia seca

4.2.2.1 Análisis descriptivo de las poblaciones

Los valores mínimos y máximos de las medias para los siete caracteres de materia seca

se encuentran distribuidos entre las poblaciones de ambos países (Cuadro 21). Los valores de

los caracteres seco/húmedo pecíolo, seco/húmedo hoja, seco/húmedo tallo y seco/húmedo raíz

oscilan aproximadamente en el rango de 0,30 a 0,45, no mostrando diferencias notables entre

las poblaciones o países, lo mismo ocurre con seco raíz y seco/aéreo raíz que oscilan en otro

rango de valores. Sin embargo, para el carácter seco aéreo, los valores oscilan entre 15,81 g

para la población de Los Chiles (CR) y 24,15 g para la población La Chonta (Bol). Bolivia

presenta los valores más altos, lo que induciría a pensar que las plantas de dichas poblaciones

han crecido más que las plantas de las poblaciones de Costa Rica.



54

Cuadro 21. Medias y error estándar (EE) de caracteres de materia seca de las poblaciones de

Costa Rica y Bolivia

Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotaú La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra
Caracteres Nº ptas 90 90 105 105 95 35 65 65 95 95
shpec Media 0,3441 0,3320 0,3513 0,3639 0,3370 0,3322 0,3323 0,3360 0,3392 0,3312

EE 0,0074 0,0059 0,0071 0,0059 0,0062 0,0092 0,0069 0,0064 0,0067 0,0063
shhoj Media 0,3714 0,3576 0,3805 0,3708 0,3615 0,3517 0,3482 0,3597 0,3576 0,3599

EE 0,0046 0,0047 0,0049 0,0060 0,0048 0,0099 0,0047 0,0050 0,0057 0,0039
shtal Media 0,3302 0,3116 0,3086 0,3188 0,3143 0,3129 0,3134 0,3214 0,3267 0,3118

EE 0,0049 0,0035 0,0051 0,0046 0,0043 0,0045 0,0044 0,0042 0,0052 0,0044
shra Media 0,4409 0,3978 0,4416 0,3521 0,4320 0,4082 0,4422 0,4491 0,4317 0,3985

EE 0,0153 0,0158 0,0128 0,0096 0,0121 0,0299 0,0204 0,0174 0,0230 0,0152
saereo (g) Media 15,8089 16,5418 19,5064 21,6111 21,7639 23,8057 24,1494 22,6687 21,7969 22,4729

EE 0,8459 0,7901 0,8109 0,9886 0,6630 1,2047 0,8568 0,9004 0,8882 0,8173
sraiz (g) Media 4,2344 4,3726 6,3872 7,3871 6,4943 7,3698 7,5779 6,7838 6,6380 6,5340

EE 0,2268 0,2362 0,2953 0,3608 0,2218 0,3989 0,2446 0,2767 0,2418 0,2737
sar Media 3,7780 3,8718 3,1677 3,0657 3,4378 3,3096 3,1934 3,3873 3,3057 3,5164

EE 0,0909 0,1059 0,0871 0,0973 0,0917 0,1396 0,0660 0,0974 0,0847 0,0872

Costa Rica Bolivia

Abreviaciones: shpec (seco/húmedo pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja); shtal (seco/húmedo tallo); shra
(seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz (seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

Los resultados del ANDEVA de efectos fijos de familia dentro de población y entre

poblaciones, mostraron diferencias significativas para los siete caracteres evaluados

(p<0,0001, Cuadro 22). Las variables que más se diferenciaron entre poblaciones fueron seco

hoja tallo, seco aéreo, seco raíz y seco aéreo raíz.

Cuadro 22. Valores p para el ANDEVA de efectos fijos y diferencias de medias de caracteres

de materia seca para las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

shpec shhoj shtal shra saereo (g) sraiz (g) sar
Población <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Familia <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

Costa Rica Los Chiles B C A B A B A D D A
La Cruz C C C D B D D A
Sardinal A B A D A C C C D
Pocosol A A B B C D C B A B D

Bolivia Jorge Cruz B C B C C D A B C B C
Yotaú C C C D B A B A B B C D
La Chonta C C C D A A A C D
Sapecho B C B C A B C A A B B C B C
San Borja B C C A B A B B C B C D
Bolpebra C B C C D B A B C B

Caracteres

Letras distintas entre columnas indican diferencias significativas entre poblaciones (prueba de Duncan, p<0,05).

Abreviaciones: shpec (seco/húmedo pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja); shtal (seco/húmedo tallo); shra

(seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz (seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

Analizando las componentes de varianzas para los caracteres de materia seca (Cuadro

23) cabe destacar que las varianzas residuales en la mayoría de los casos registraron valores
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superiores a los valores de las varianzas familiares. Excepto en el caso del carácter

seco/húmedo raíz donde en todos los casos la varianza familiar fue superior a la varianza

residual.

Cuadro 23. Componentes de varianza para los caracteres de materia seca para las

poblaciones de Costa Rica y Bolivia obtenidos por estimación máximo verosímil restringida

(REML)

Caracteres Varianzas Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotaú La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra
shpec familiar 0,0010 0,0007 0,0012 0,0010 0,0006 0,0006 0,0013 0,0004 0,0011 0,0006

residual 0,0018 0,0010 0,0017 0,0011 0,0016 0,0012 0,0006 0,0013 0,0008 0,0013
shhoj familiar 0,0002 0,0007 0,0007 0,0010 0,0006 0,0011 0,0004 0,0006 0,0006 0,0001

residual 0,0009 0,0005 0,0006 0,0013 0,0008 0,0010 0,0005 0,0004 0,0008 0,0006
shtal familiar 0,0008 0,0003 0,0007 0,0005 0,0003 0,0000 0,0004 0,0000 0,0008 0,0003

residual 0,0004 0,0004 0,0008 0,0008 0,0008 0,0004 0,0003 0,0007 0,0004 0,0007
shra familiar 0,0093 0,0096 0,0075 0,0034 0,0070 0,0198 0,0155 0,0107 0,0164 0,0066

residual 0,0022 0,0031 0,0022 0,0023 0,0017 0,0010 0,0014 0,0017 0,0059 0,0045
saereo (g) familiar 15,6386 20,0936 19,6803 7,9786 8,4415 6,8543 2,7098 10,1125 12,6329 18,1358

residual 20,1710 13,9428 19,3146 52,8720 16,9174 24,3058 26,0637 22,0409 22,5636 16,5203
sraiz (g) familiar 1,2086 1,7843 1,7423 0,0000 0,6057 0,7465 0,3814 1,1236 0,9135 2,3132

residual 1,3741 1,1423 3,3478 8,0707 2,2197 2,6690 1,9718 1,9208 1,6807 1,6113
sar familiar 0,1196 0,2267 0,0510 0,2321 0,1033 0,0000 0,0000 0,1001 0,0000 0,0494

residual 0,2901 0,3647 0,3830 0,3712 0,3795 0,4091 0,1696 0,2748 0,3087 0,3101

BoliviaCosta Rica

Abreviaciones: shpec (seco/húmedo pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja); shtal (seco/húmedo tallo); shra

(seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz (seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

4.2.2.2 Comparación de diversidad genética

Analizando las heredabilidades con factor 3 y sus varianzas (Cuadro 24), discriminadas

para los 7 caracteres de materia seca, los valores medios oscilan entre un mínimo 0,4182 para

el carácter seco/aéreo raíz y un máximo 1,3087 para el carácter seco/húmedo raíz. Cabe

destacar que éste es el único carácter donde la heredabilidad supera el valor de uno en todas

las poblaciones. Los otros caracteres poseen algunos valores que superan la unidad.

Asimismo, hay algunos caracteres que tienen el valor cero de heredabilidad y son: seco raíz

para la población de Pocosol (CR), seco/húmedo tallo y seco/aéreo raíz para la población de

Yotaú (Bol) y seco/aéreo raíz para las poblaciones de La Chonta y San Borja ambas de

Bolivia.

Las heredabilidades en materia seca descriptas en relación a los caracteres, definen al

carácter seco/húmedo raíz con el valor 1,3087 como el más elevado, lo que nos indicaría

entonces que la relación de peso seco/peso húmedo de la raíz es el valor que más expresa la

heredabilidad, sin embargo los otros caracteres que relacionan caracteres medidos de la parte
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aérea ofrecen valores de heredabilidad aproximadamente entre 0,7000 y 0,9000, por lo que se

supondría que no son despreciables a la hora de utilizarlos para evaluar la diversidad genética

de la especie. Sin embargo cabe aclarar que hay dos caracteres que presentan heredabilidades

0, seco/húmedo tallo en la población de Yotaú, y seco raíz en la población de Pocosol, de igual

manera, el carácter seco/aéreo raíz, con la media más baja de 0,4182, cuenta con 3 poblaciones

(Yotaú, La Chonta y San Borja) que aportan valores 0 de heredabilidad, todos estos valores

tan bajos seguramente inciden en la tendencia descendente de dichos valores.

Cuadro 24. Heredabilidades de materia seca con factor 3 y sus varianzas
media

Caracteres Los Chiles La Cruz Sardinal Pocosol Jorge Cruz Yotau La Chonta Sapecho San Borja Bolpebra total

shpec h2 0,7950 0,8686 0,8739 0,9692 0,6444 0,7624 1,2288 0,5529 1,1243 0,7031 0,8523

varh2 0,2194 0,2072 0,1984 0,1823 0,1811 0,5588 0,3337 0,2644 0,2641 0,2404

shhoj h2 0,3954 1,1034 1,0454 0,9134 0,9227 1,0248 0,9789 1,1211 0,8792 0,4132 0,8797

varh2 0,2018 0,2286 0,1981 0,1775 0,1978 0,6143 0,3025 0,3194 0,2384 0,1988

shtal h2 1,2039 0,8884 0,9840 0,8528 0,6511 0,0000 1,0613 0,0220 1,1893 0,6570 0,7510

varh2 0,2522 0,2323 0,1993 0,1748 0,1814 0,0000 0,3120 0,2438 0,2778 0,2570

shra h2 1,3412 1,2942 1,3091 1,1215 1,3408 1,4638 1,4343 1,3919 1,2723 1,1178 1,3087

varh2 0,2627 0,2475 0,2229 0,1919 0,2332 0,7381 0,3643 0,3576 0,2738 0,2486

saereo (g) h2 0,9119 1,1136 1,0062 0,3478 0,7492 0,5409 0,2582 0,7178 0,7924 1,0306 0,7469

varh2 0,2322 0,2622 0,2187 0,1567 0,1867 0,5228 0,2493 0,2769 0,3124 0,3227

sraiz (g) h2 0,9564 1,1363 0,7650 0,0000 0,5296 0,5381 0,4184 0,8087 0,7813 1,1125 0,7046

varh2 0,2362 0,2486 0,2122 0,0000 0,1758 0,5224 0,2564 0,2850 0,2983 0,3083

sar h2 0,6779 0,8313 0,3157 0,8336 0,5289 0,0000 0,0000 0,6322 0,0000 0,3622 0,4182

varh2 0,2162 0,2674 0,1786 0,1891 0,1758 0,0000 0,0000 0,2701 0,0000 0,2119

Costa Rica Bolivia

Abreviaciones: shpec (seco/húmedo pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja); shtal (seco/húmedo tallo); shra
(seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz (seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

Para determinar la cuota porcentual de la variabilidad respecto a la media de cada

variable, se calcularon las medias del CVGA discriminado por carácter (Cuadro 25). Los

valores medios oscilaron entre el valor mínimo de 11% para el carácter seco/húmedo tallo y el

valor máximo de 48% para el carácter seco/húmedo aéreo. Los valores mínimos oscilaron

entre el valor 0% para los caracteres seco/húmedo tallo, seco raíz y seco/aéreo raíz, mientras

que los valores máximos oscilaron entre 18% para el carácter seco/húmedo tallo y 69% para el

carácter seco/húmedo raíz. Cabe aclarar que algunas poblaciones poseen un coeficiente igual a

0% en relación a determinados caracteres.
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Cuadro 25. Coeficientes de varianza genética aditiva (%) para los caracteres de materia seca

en las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Poblaciones   shpec   shhoj  shtal   shra  saereo (g)  sraiz (g)   sar
Costa Rica Los Chiles 18 7 17 44 50 52 18

La Cruz 16 14 10 49 54 61 25
Sardinal 20 14 18 39 45 41 14
Pocosol 18 17 14 33 26 0 31

Bolivia Jorge Cruz 15 14 11 39 27 24 19
Yotaú 15 19 0 69 22 23 0
La Chonta 22 12 13 56 14 16 0
Sapecho 11 14 1 46 28 31 19
San Borja 20 13 17 59 33 29 0
Bolpebra 15 6 10 41 38 47 13

Mínimo 11 6 0 33 14 0 0
Máximo 22 19 18 69 54 61 31
Media 17 13 11 48 34 32 14

Abreviaciones: shpec (seco/húmedo pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja); shtal (seco/húmedo tallo); shra

(seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz (seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

4.2.2.3 Comparación de diferenciación genética

En los Qst promedios relacionando las 10 poblaciones entre si y discriminados por

caracteres (Cuadro 26), el valor promedio mínimo para Qst es de 0,0039 para el carácter

seco/húmedo tallo y el máximo valor es de 0,1326 para el carácter seco raíz. Las varianzas

promedio entre poblaciones resultaron menores que las varianzas promedio entre familias

(Figura 5).

Componentes de varianzas - Materia Seca

21%

79%

Pob

Fam

Figura 5. Componentes de varianzas de materia seca entre y dentro poblaciones

(comparación entre las 10 poblaciones)
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Cuadro 26. Componentes de varianza para los caracteres de materia seca obtenidos por

estimación máximo verosímil restringida (REML), y Qst promedios y error estándar de

poblaciones de Costa Rica y Bolivia (relacionando las 10 poblaciones, no de a pares)

Caracteres Tipo Varianza Varianza Pob Fam Qst Var(VarPobla) Error Qst
shpec poblacional 0,0000491 5,3185 94,6815 0,0070 2,39496E-08 0,0005

familiar 0,0008741
shhoj poblacional 4,251E-05 6,8069 93,1931 0,0090 9,54927E-09 0,0004

familiar 0,000582
shtal poblacional 1,409E-05 3,0426 96,9574 0,0039 6,04046E-09 0,0005

familiar 0,000449
shra poblacional 0,0004057 4,1169 95,8831 0,0053 1,41129E-06 0,0002

familiar 0,0094489
saereo (g) poblacional 6,93148 36,5236 63,4764 0,0671 6,59148 0,0006

familiar 12,04659
sraiz (g) poblacional 1,26209 55,0072 44,9928 0,1326 0,0649 0,0007

familiar 1,03232
sar poblacional 0,05614 37,9606 62,0394 0,0711 0,0007156 0,0011

familiar 0,09175

Abreviaciones: shpec (seco/húmedo pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja); shtal (seco/húmedo tallo); shra

(seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz (seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

4.3 Análisis multivariado

4.3.1 Análisis de la información de caracteres cuantitativos

El análisis de componentes principales (Figura 6) para todas las características

cuantitativas evaluadas permitió explicar un 78,3% de la variabilidad total con los dos

primeros ejes. En el bi-plot se puede observar que las poblaciones de Bolivia están muy

cercanas, indicando poca variabilidad. Por el contrario, las poblaciones de Costa Rica

presentan mayor variabilidad, y a su vez forman dos grupos, uno compuesto por las

poblaciones de Los Chiles y La Cruz, y otro formado por las poblaciones de Pocosol y

Sardinal. Respecto a las variables, largo y altura 3/diámetro 2 están correlacionadas y altos

valores de estas variables están asociados a Los Chiles y La Cruz. Las variables seco/húmedo

hojas y seco/húmedo pecíolo están correlacionadas positivamente y altos valores de ellas se

asocian a las poblaciones de Sardinal y Pocosol. Las variables altura 1, ancho hoja simple,

ancho hojuela, peso, pecíolo hoja compuesta, número de hojas 1, diámetro 1 y largo hoja

compuesta están correlacionadas positivamente y altos valores de ellas se asocian a las

poblaciones de Bolivia.
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Figura 6. Biplot obtenido mediante análisis de componentes principales usando los

descriptores de semillas, plántulas y materia seca de las poblaciones de caoba de Costa Rica

y Bolivia

Abreviaciones en Figura 6: ah (ancho hoja simple); ahcompu (ancho hoja compuesta); ahojue (ancho hojuela);

alt1 (altura planta 1er medición); alt2 (altura planta 2da medición); alt3 (altura planta 3ra medición); diam1

(diámetro tallo en la base 1er medición); diam2 (diámetro tallo en la base 2da medición); dinternodal (distancia

últimos cuatro entrenudos); lhcompu (largo hoja compuesta); lhojue (largo hojuela); lht1 (largo hoja total

simple); nhojas1 (nº de hojas); nhojue (nº de  hojuelas); phs (largo pecíolo); phcompu (pecíolo hoja compuesta);

sh (sólo hoja); slhcompu (sólo largo hoja compuesta); shpec (seco/húmedo pecíolo); shhoj (seco/húmedo hoja);

shtal (seco/húmedo tallo); shra (seco/húmedo raíz); saereo (seco aereo); sraíz (seco raíz); sar (seco aereo/raíz).

El análisis de coordenadas principales realizado con todos los caracteres cuantitativos

permitió explicar el 78,3% de la variabilidad total (Figura 7). El árbol de recorridos mínimos

Costa Rica

Bolivia

Costa Rica
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presenta a las poblaciones de Costa Rica mostrando la mayor variabilidad, a su vez Pocosol y

Sardinal se presentan cercanas y también las poblaciones de Los Chiles y La Cruz. Las

poblaciones de Bolivia, al igual que en componentes principales, se encuentran mucho más

cercanas entre si.
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Figura 7. Árbol de recorrido mínimo obtenido mediante análisis de coordenadas principales

usando distancia euclídea y datos estandarizados de los descriptores de semillas, plántulas y

materia seca de las poblaciones de caoba de Costa Rica y Bolivia

En el dendrograma obtenido mediante análisis de conglomerados usando los 32

caracteres de semillas, plántulas y materia seca, se separan las poblaciones de Costa Rica y

Bolivia (Figura 8). Asimismo, se generan claramente dos grupos en cada uno de los países.

Bolivia

Costa Rica

Costa Rica
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Figura 8. Dendrograma obtenido mediante análisis de conglomerados (método de Ward,

distancia Euclídea) de las poblaciones de Costa Rica y Bolivia usando los descriptores de

semillas, plántulas y materia seca.

El análisis de correlaciones canónicas encontró una correlación significativa entre las

características de las semillas y las de plántulas (R=0,77, P<0,0001). La variable con mayor

contribución a la correlación en el grupo de semillas fue peso y en el grupo de plántulas fueron

sh1 diam2/alt3 y phs.

4.3.2 Análisis de la información de marcadores moleculares

El dendrograma del análisis de conglomerados usando la información molecular separó

en primer lugar las poblaciones de Costa Rica y Bolivia (Figura 9). Este resultado concuerda

con el obtenido mediante información cuantitativa (Figura 8). También se obtiene similar

Costa Rica

Bolivia
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configuración para las poblaciones de Costa Rica, i.e., Sardinal cercana a Pocosol y La Cruz

cercana a Los Chiles. En el caso de Bolivia la configuración molecular presenta algunas

diferencias con la cuantitativa.

0.00 1.36 2.72 4.08 5.44

Bolpebra

San Borja

Jorge Cruz

Sapecho

La Chonta

Yotau

La Cruz

Los Chiles

Pocosol

Sardinal

Figura 9. Dendrograma obtenido mediante análisis de conglomerados (método de Ward,

distancia de Nei) de las poblaciones de Costa Rica y Bolivia usando los marcadores

moleculares microsatélites

4.3.3 Análisis conjunto de información cuantitativa y molecular

El análisis de procrustes generalizado permitió explicar el 78,8% de la variabilidad con

los dos primeros ejes (Figura 10). El consenso entre la configuración molecular y

configuración cuantitativa fue de 90,2%. La población con mayor consenso fue Los Chiles

(CR) con 0,466 y la de menor consenso fue la población de Jorge Cruz (Bol) con 0,042

(Cuadro 27).

Costa Rica
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Cuadro 27. Sumas de cuadrados de consenso entre características cuantitativas y moleculares

obtenidas a partir de un análisis de procrustes generalizado usando la información molecular

y cuantitativa de las poblaciones de Costa Rica y Bolivia

Nº Fig Poblaciones Consenso Residual Total
Costa Rica 4 La Cruz 0.299 0.022 0.321

5 Los Chiles 0.466 0.005 0.471
6 Pocosol 0.219 0.063 0.282
9 Sardinal 0.176 0.009 0.185

Bolivia 1 Bolpebra 0.087 0.004 0.090
2 Jorge Cruz 0.042 0.015 0.057
3 La Chonta 0.084 0.012 0.096
7 San Borja 0.088 0.018 0.106
8 Sapecho 0.127 0.007 0.134

10 Yotau 0.216 0.042 0.258
Total 1.804 0.196 2.000

-0.5 -0.4 -0.3 -0.2 -0.1 0.0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5
CP 1 (58.1%)

-0.5

-0.4

-0.3

-0.2

-0.1

0.0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

C
P

 2
 (2

0.
7%

)

1
2

3

4

5

6

7

8

9

10

1 2

3

4 5

6

78

9

10

1
23

4

5

6

7

8

9

10

1
2

3

4

5

6

7

8

9

10

1 2

3

4 5

6

78

9

10

1
23

4

5

6

7

8

9

10

Figura 10. Árboles de recorrido mínimo para la Configuración de consenso (línea llena),

configuración cuantitativa (línea y punto) y configuración molecular (línea de puntos)

obtenidos mediante análisis de procrustes generalizado usando la información molecular y

cuantitativa de las poblaciones de Costa Rica y Bolivia.

Jorge Cruz (Bol)

Los Chiles (CR)



64

También se realizó un análisis discriminante lineal (ADL) utilizando la información de

los 32 caracteres, pero tomando como grupos de poblaciones a los grupos formados mediante

análisis de conglomerados de los marcadores moleculares (Figura 9). Esto con el objeto de

reafirmar la relación existente entre los caracteres cuantitativos y el análisis molecular. Así se

definieron 5 grupos: 1) Sardinal y Pocosol, 2) Los Chiles y La Cruz, 3) Yotau y La Chonta, 4)

Sapecho y Jorge Cruz, 5) San Borja y Bolpebra (Cuadro 28). La tabla de errores estimados de

clasificación cruzada mostró una tasa de error del 9,94%, lo que indica una clasificación

correcta de estos grupos según las características cuantitativas del 90,06%.

Cuadro 28. Valores estandarizados por varianzas comunes de los cinco primeros ejes

canónicos obtenidos mediante un análisis discriminante lineal de los 32 caracteres

cuantitativos

Caracteres 1 2 3 4 5
shpec 0,1 0,14 0,07 -0,29 -0,09
shhoj 4,60E-03 0,2 -0,26 0,04 0,05
shtal -0,12 -0,12 -0,22 0,27 0,06
shra -0,01 -0,16 -0,25 0,07 -0,09
saereo (g) 0,47 -0,81 0,09 0,55 0,17
sraiz (g) -0,3 1,03 0,26 -0,05 -0,21
sar -0,3 0,54 0,04 -0,42 -0,2
ancho (mm) 0,17 0,33 -0,04 -0,08 0,4
espesor (m) 0,12 0,19 0,17 0,05 0,37
largo (mm) -0,36 0,03 0,02 -0,43 -0,26
peso (g) 0,47 -0,65 -0,27 0,31 -0,51
alt1 (cm) 0,66 -0,23 -0,91 -1,17 0,71
nhojas1 (nº) -0,28 -1,10E-03 0,74 0,42 -0,85
phs (cm) -16,56 2,24 15,27 13,74 -37,53
lht1 (cm) 53,29 -6,07 -49,87 -47,13 128,68
sh1 (cm) -42,66 5,18 38,81 36,63 -101,57
ah1 (cm) 0,19 -1,54 1,53 0,31 -0,24
diam1 (mm) 0,63 -1,80E-03 -0,18 -0,57 0,09
alt2 (cm) -0,93 0,56 -0,37 0,14 0,12
diam2 (mm) 0,23 -0,57 -0,7 2,07 2,85
alt3 (cm) 0,55 1,08 1,16 -1,74 -3,36
alt3diam2 -0,79 -0,78 -0,25 1,08 1,95
diam2alt3 -0,1 0,1 0,2 -0,04 -0,14
lhcompu (cm) 80,87 -61,34 -31,74 419,85 -158,12
ahcompu (cm) -2,05 -0,81 0,17 -2,13 2,37
phcompu (cm) -26,3 19,87 10,41 -140,45 52,93
slhcompu (cm) -56,19 44,61 22,28 -299,95 109,74
lhojue (cm) -0,37 -0,01 0,14 1,46 -0,24
ahojue (cm) 0,33 0,39 1,20E-03 -0,09 0,93
dinternodal (cm) 0,08 0,08 -0,67 0,54 0,12
nhojue (nº) 0,24 0,55 -0,12 0,05 0,28
slhcompu/ahcompu -1,31 -0,17 -0,33 -0,78 1,64

Ejes Canónicos

Nota: Los valores sombreados corresponden a los ocho más altos dentro de cada eje canónico.
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El análisis discriminante lineal (ADL) de los caracteres cuantitativos para las diez

poblaciones permitió diferenciar tres grupos, un grupo conteniendo a Los Chiles y La Cruz,

otro con Pocosol y Sardinal y un tercero con las poblaciones de Bolivia (Figura 11). Los dos

primeros ejes canónicos explicaron el 84,54% de la variabilidad total. Las variables con mayor

poder discriminante, i.e. aquellas con mayor capacidad para diferenciar entre poblaciones,

fueron: largo del pecíolo, largo hoja total, largo hoja simple, ancho hoja simple, diámetro 2,

altura 3, largo hoja compuesta, ancho hoja compuesta, pecíolo hoja compuesta, largo hoja

compuesta, relación largo hoja compuesta/ancho hoja compuesta (Cuadro 28).
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Figura 11. Diagrama de dispersión y elipses de confianza (90%) de los dos primeros ejes

canónicos obtenidos mediante análisis discriminante lineal de los 32 caracteres cuantitativos.
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4.3.4 Relaciones entre Qst y Fst

Comparando los valores de Qst (promedios de las relaciones por pares de poblaciones

a partir de los caracteres de semillas, plántulas y materia seca) y Fst (evaluación molecular a

través de microsatélites; Navarro; datos no publicados) para todas las poblaciones de Costa

Rica y Bolivia (Cuadro 29), se observó claramente que los Fst mantuvieron un

comportamiento similar al observado en el análisis de Qst de semillas (Cuadro 10) y plántulas

(Cuadro 19). Así, los pares de poblaciones de Bolivia formaron un agrupamiento que se ubicó

en la parte superior de la tabla ordenada en forma ascendente y, más allá que los valores

mínimos y máximos de los Qst no coincidieron exactamente con los mínimos y máximos de

Fst, el agrupamiento brinda sustento al supuesto de la existencia de una corta distancia

genética entre las poblaciones de Bolivia. Por el contrario, los pares de poblaciones de Costa

Rica presentan valores con mayor rango de Fst, que es análoga a los resultados de los Qst.

Cabe destacar que en 38 de las 45 combinaciones de a pares de poblaciones los Fst han

superado a los Qst, especialmente en el caso de la mayoría de las relaciones formadas por las

poblaciones de Bolivia. Asimismo, entre los pares de poblaciones con menor distancia

genética y con Fst mayores que Qst se encuentran los pares de poblaciones de Costa Rica Los

Chiles y La Cruz, que se encuentran en zonas más húmedas y Pocosol y Sardinal, ubicadas en

la vertiente más seca.



67

Cuadro 29. Qst promedios de caracteres de semillas, plántulas y materia seca y Fst de

marcadores moleculares para pares de poblaciones de Costa Rica y Bolivia (sombreado)

Pob 1 Pob 2 Qst Media Fst
Yotau Bolpebra 0.0053 < 0.0592
Jorge Cruz Bolpebra 0.0068 < 0.0337
Los Chiles La Cruz 0.0075 < 0.0355
Sapecho Bolpebra 0.0094 < 0.0381
Jorge Cruz San Borja 0.0097 < 0.0335
Jorge Cruz Yotau 0.0101 < 0.0419
Yotau San Borja 0.0127 < 0.0543
San Borja Bolpebra 0.0151 = 0.0151
Sapecho San Borja 0.0187 < 0.0387
Yotau La Chonta 0.0191 < 0.0348
Jorge Cruz Sapecho 0.0240 < 0.0371
Sardinal Pocosol 0.0275 < 0.0386
Jorge Cruz La Chonta 0.0290 < 0.0301
La Chonta Bolpebra 0.0293 < 0.0352
Sardinal Jorge Cruz 0.0321 < 0.1092
La Chonta Sapecho 0.0346 < 0.0369
Sardinal Bolpebra 0.0366 < 0.1160
Sardinal San Borja 0.0403 < 0.0981
Yotau Sapecho 0.0414 < 0.0543
Sardinal Yotau 0.0534 < 0.1517
La Chonta San Borja 0.0634 > 0.0331
Pocosol Bolpebra 0.0639 < 0.0919
Sardinal Sapecho 0.0676 < 0.1406
La Cruz Sardinal 0.0710 < 0.1422
Pocosol San Borja 0.0811 > 0.0750
Pocosol Jorge Cruz 0.0820 < 0.0929
Pocosol Yotau 0.0859 < 0.1407
Los Chiles Sardinal 0.0899 < 0.1258
Sardinal La Chonta 0.0901 < 0.0989
La Cruz Jorge Cruz 0.0947 < 0.1986
La Cruz Bolpebra 0.0962 < 0.1885
La Cruz San Borja 0.0964 < 0.1560
Pocosol Sapecho 0.1076 < 0.1257
La Cruz Yotau 0.1138 < 0.2524
La Cruz Pocosol 0.1182 > 0.0903
Los Chiles San Borja 0.1262 < 0.1499
Los Chiles Bolpebra 0.1269 < 0.1858
La Cruz Sapecho 0.1304 < 0.2391
Los Chiles Jorge Cruz 0.1322 < 0.1968
Pocosol La Chonta 0.1355 > 0.0888
La Cruz La Chonta 0.1389 < 0.1879
Los Chiles Pocosol 0.1465 > 0.0755
Los Chiles Yotau 0.1724 < 0.2584
Los Chiles Sapecho 0.1775 < 0.2358
Los Chiles La Chonta 0.2083 > 0.1899
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La regresión lineal entre el Qst promedio de todos los caracteres y el Fst resultó

significativa (P < 0,0001). La ordenada al origen fue no significativa (P = 0,4088) (Figura 12).
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Figura 12. Diagrama de dispersión y recta de ajuste por regresión lineal simple del Qst

promedio en función del Fst. Qst promedio = 0,0076 + 0,6055 Fst. (R2 = 0,63).
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5 DISCUSIÓN

Los resultados más salientes de este trabajo de investigación indicaron que existe

diversidad genética dentro y entre las diez poblaciones estudiadas. Asimismo, se encontró

diferenciación genética entre dichas poblaciones de Swietenia macrophylla de Costa Rica y

Bolivia. Además, una serie de caracteres cuantitativos, tales como peso de semillas, altura y

diámetro de plántulas y la relación peso seco/peso húmedo de raíz, entre otros, fueron

identificados como los descriptores más importantes a través de las poblaciones de caoba a

nivel de vivero.

Los 32 caracteres estudiados en caoba mostraron que, en general, las poblaciones de

Bolivia presentan los valores medios de crecimientos más elevados, especialmente para los

caracteres de plántulas. Así, en el análisis de los valores obtenidos para los 21 caracteres de

plántulas se observó que todos los valores mínimos se registraron en las poblaciones de Costa

Rica, mientras que los valores máximos de 15 caracteres se manifestaron en poblaciones de

Bolivia. Vasquez (1998), quien trabajó con caobas en Mesoamérica, encontró en poblaciones

del Pacífico seco de Costa Rica valores medios más altos en diámetro de cuello de tallo, que

en poblaciones de la zona Central Norte. Asimismo, en el presente trabajo los resultados

manifestaron una tendencia similar, mostrando nuevamente valores más altos en las

poblaciones de la vertiente del Pacífico ubicadas en las zonas más secas. Para los caracteres de

semillas y materia seca, los valores medios, mínimos y máximos se distribuyeron en forma

más homogénea entre las poblaciones de Bolivia y Costa Rica. Navarro y Vásquez (1987) en

un trabajo con Cedrela odorata a nivel de semillas y plántulas, en Nicaragua y Costa Rica,

encontraron que los mayores crecimientos se manifestaron también en las poblaciones de las

zonas más secas. Los bajos valores observados en los EE estarían indicando que los números

de muestras utilizados en los ensayos fueron adecuados.

Los resultados del análisis de varianza (ANDEVA) de efectos fijos de familia dentro

de población y entre poblaciones mostraron diferencias significativas para los cuatro

caracteres en semillas, para los 21 caracteres en plántulas y para los siete caracteres en materia

seca. Coincidentemente, Navarro y Hernandez (2004) encontraron diferencias altamente

significativas entre familias y entre poblaciones para las variables altura y diámetro en un

trabajo con caobas en Mesoamérica. Navarro y Vásquez (1987) en su trabajo con C. odorata
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encontraron diferencias significativas entre poblaciones para las variables de semillas y

plántulas analizadas.

Analizando los resultados de las componentes de varianzas familiares y residuales de

los 32 caracteres examinados en semillas, plántulas y materia seca, se observó que

generalmente los valores de las varianzas residuales registraron valores superiores a las

varianzas familiares, lo que indicaría una fuerte interacción del genotipo con el ambiente,

mientras que por el contrario, en los pocos casos en que los valores de las varianzas familiares

resultaron superiores a las residuales diríamos que hay una fuerte manifestación de dicho

carácter con menos influencia del medio ambiente. Navarro y Vásquez (1987) en C. odorata

encontraron altos valores de componentes de varianzas para el largo del endocarpo de las

semillas, lo que le confiere características apropiadas para detectar variación genética entre las

poblaciones, en cambio no encontraron predominancia en ninguno de los caracteres evaluados

en plántulas.

Contrariamente a lo que generalmente se considera, Cornelius (1994) encontró que las

heredabilidades de los caracteres de forma en general no evidencian una superioridad sobre las

heredabilidades de los caracteres de crecimiento. En concordancia con esta aseveración, otros

análisis de plántulas en vivero (Vasquez 1998) han mostrado que las poblaciones de la región

mesoamericana muestran los índices de heredabilidad más altos para los caracteres de altura y

crecimiento diamétrico. Los resultados del presente trabajo de investigación también

mostraron altos índices de heredabilidad para dichos caracteres, siendo como mínimo un 50%

más elevado que los valores de heredabilidad para otros caracteres analizados. Por otra parte,

los valores de heredabilidad de plántulas mostraron una tendencia descendente a medida que

transcurrió el tiempo y las plántulas crecieron. Así, por ejemplo, el valor medio de la

heredabilidad para el carácter diámetro del cuello del tallo a aproximadamente los 120 días a

partir de la siembra fue de 0,8613, mientras que a los 200 días fue de 0,6270. Más aún, el valor

de heredabilidad reportado por Navarro y Hernandez (2004) para el mismo carácter en la

misma especie evaluado a los 250 días fue de 0,5500.

Estos resultados podrían estar indicando la influencia del efecto materno, el cual incide

sobre los valores fenotípicos de muchos caracteres métricos, en la etapa inicial de crecimiento,

siendo además el causante del parecido entre hijos de una misma madre (Falconer y MacKay
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1996). Según Roff (1998), las heredabilidades basadas en caracteres afectados maternalmente

dan generalmente altas estimaciones, mientras que aquellos caracteres influenciados por la

contribución paterna dan valores pequeños y no significativos. Algunos árboles madres

provenientes de zonas secas proveen de condiciones favorables a sus semillas y por lo tanto a

sus progenies, para un mayor desempeño y mejor aprovechamiento de la humedad, lo que

permite obtener un desarrollo ventajoso en los primeros seis meses de vida de los

descendientes, incluyendo desarrollo radicular, y posibilita una mejor adaptación a la sequía

en los próximos seis meses, esta característica es típica de los climas monzónicos de Costa

Rica y América Central (Navarro 2006 comunicación personal).

Los análisis de semillas mostraron que los caracteres peso y ancho, presentaron los

valores más altos de índices de heredabilidad y sus respectivas varianzas. Esto indicaría que la

componente genética de la varianza fenotípica es la que más estaría aportando a la

heredabilidad de dichos caracteres (Frankham et ál. 2002). Los análisis de materia seca

revelaron altos índices de heredabilidad para todos los caracteres, esto nuevamente podría

estar indicando la influencia del efecto materno. En cambio Vasquez (1998), estudiando los

mismos caracteres también para caoba, encontró valores más bajos de heredabilidad.

Hayashida-Oliver et ál. (2001) estudiaron producción de biomasa en varias especies de

meliáceas y reportaron que Swietenia macrophylla es la única especie que invirtió una mayor

proporción de biomasa en raíces. En el presente trabajo la relación peso seco aéreo / peso seco

raíz dio un valor de aproximadamente 3, en cambio en un trabajo de Navarro (1985) con

árboles adultos de Gliricidia sepium, manifestó un valor de 5 al relacionar volumen aéreo con

volumen radicular. Esto indicaría que hay una mayor proporción de material radicular en

plántulas de caoba a nivel de vivero en comparación con plantas adultas de madero negro,

aunque se debe dejar en claro que estamos comparando diferentes tamaños de plantas, se

manifiesta proporcionalmente una mayor producción de biomasa radicular en las plántulas de

caoba, donde también podría estar influenciando el efecto materno.

Analizando los resultados de las relaciones porcentuales entre los componentes de

varianzas entre y dentro de poblaciones, para semillas, plántulas y materia seca, en todos los

casos la variación entre familias (dentro de poblaciones) fue superior a la variación entre

poblaciones. Asimismo Navarro y Vásquez (1987) en C. odorata en Mesoamérica encontraron
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altos porcentajes de variación dentro de las procedencias (entre familias) y menor porcentaje

de variación entre procedencias (poblaciones). Navarro y Hernandez (2004) en un estudio

análogo para caobas en Mesoamérica, obtuvieron patrones similares de comportamiento en

plantas de 250 días, pero el resultado se revirtió en posteriores mediciones en plantas en un

rango de entre 980 y 1300 días, donde la variación entre poblaciones fue superior a la de entre

familias. Por otro lado Gillies et ál. (1999) en un estudio de diversidad genética de caobas en

Mesoamérica encontró que el 80% de la variación detectada se encontraba dentro de las

poblaciones y lo asoció a un limitado flujo genético que podría estar explicado por el

comportamiento del insecto polinizador, el cual no viaja grandes distancias y se mantiene

localizado dentro de poblaciones o regiones.

Los CVGA en el presente trabajo, mostraron en semillas que los caracteres ancho,

espesor y largo, dieron valores un 50% más bajos que para el carácter peso. Mientras que en

plántulas, los caracteres altura y diámetro mostraron los valores más altos. Esto indicaría que

dichos caracteres tendrían probabilidades más altas de ser heredables. Cornelius (1993)

encontró valores similares para caracteres de altura y diámetro en especies arbóreas del género

Eucalyptus y valores dos o tres veces más altos para especies del género Pinus.

Al igual que en el caso de las heredabilidades, un análisis de los CVGA reportados en

distintos estudios de Swietenia macrophylla en diferentes momentos de su crecimiento

parecen indicar una tendencia descendente en los valores a medida que transcurre el tiempo.

Así, Vasquez (1998) reportó valores de CVGA de 29% tanto para altura como para diámetro

de cuello de plántulas de caoba a los 106 días en vivero. En el presente trabajo, el valor de

CVGA fue de 28% tanto para altura como para diámetro a los 120 días y de 24% para altura y

20% para diámetro a los 200 días. Por otra parte, Navarro y Hernandez (2004) reportaron

valores de CVGA de 13% y 14% para diámetro y altura respectivamente, a los 250 días y

finalmente Cornelius (1994) reportó valores medios de CVGA de 8,5% y 8,6% para altura y

diámetro respectivamente, en su estudio de árboles adultos. Estos resultados de CVGA

decrecientes en el tiempo parecerían estar indicando nuevamente la influencia del efecto

materno sobre el crecimiento inicial de las plántulas en vivero. Para los caracteres de materia

seca los valores de este trabajo resultaron ser más bajos que los reportados por Vasquez

(1998).
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Según Merila y Crnokrak (2001) para el cálculo de Qst el punto crítico es que la

estimación de las componentes de varianzas dentro y entre las poblaciones representan

puramente efectos aditivos, y están libres de efectos maternales, del medio ambiente y de

efectos genéticos no aditivos. En el presente trabajo, las varianzas poblacionales y de familia

obtenidas para los caracteres de semillas, plántulas y materia seca de las diez poblaciones

arrojaron resultados que siempre mostraron una mayor variabilidad dentro de las poblaciones

(entre familias) que entre las poblaciones. Asimismo, Gillies et ál. (1999), quienes trabajaron

con caobas en Mesoamérica usando RAPDs detectaron un 87,43% de variabilidad dentro de

las poblaciones (entre familias). Por otro lado, los estudios con microsatélites de Novick et ál.

(2003) en poblaciones de caoba en Mesoamérica y de Lemes (2000) y Lemes et ál. (2003) en

el Amazonas demostraron un moderado nivel de diferenciación genética entre poblaciones.

Contrariamente, otras especies parecen presentar una conducta diferente. Por ejemplo, Gillies

et ál. (1997) cuantificó mediante marcadores moleculares el nivel de variación genética dentro

y entre las poblaciones de Cedrela odorata, detectando mayores niveles de variación entre las

poblaciones que dentro de ellas (entre familias). Esto podría deberse a que las poblaciones de

C. odorata son de censo reducido y han perdurado estables durante un largo tiempo lo cual ha

inducido a que alcancen un alto grado de fijación. Según Falconer y Mackay (1996), las

poblaciones con estas características habitualmente muestran heredabilidades menores que las

de censo elevado. Esta diferenciación puede deberse a que los análisis se realizaron

contemplando conjuntamente las poblaciones de cedro de las vertientes del Pacífico y del

Atlántico, ya que cuando se realizaron los análisis por separado de las poblaciones de las dos

regiones, la variación entre las poblaciones resultó menor que dentro de las poblaciones (entre

familias). Por lo tanto, la existencia de mayor variación dentro de las poblaciones que entre las

poblaciones, como en el caso de las poblaciones de Swietenia macrophyla estudiadas,

sugeriría la posibilidad de una alta heredabilidad e indicaría la existencia de variabilidad

genética aditiva disponible y por lo tanto una mayor habilidad para responder a la selección

(sensu Houle 1992).

Los promedios de Qst para semillas y plántulas calculados por pares de poblaciones

mostraron un patrón de comportamiento similar en todas las combinaciones. En tal sentido, se

observó que los pares de poblaciones de Bolivia formaron un agrupamiento que presentó en

general valores relativamente bajos de Qst. Por el contrario, los pares de poblaciones de Costa
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Rica presentaron algunos valores bajos y otros más elevados. Esto indicaría la tendencia entre

las poblaciones de Bolivia a poseer una baja diferenciación genética mientras que entre los

pares de poblaciones de Costa Rica parecería existir una diferenciación genética más marcada.

El promedio de Qst de todos los pares de poblaciones en caoba, fue de 0,073, considerando los

32 caracteres. Mientras que en un trabajo de Navarro (2002) con poblaciones de Cedrela

odorata en Mesoamérica el promedio de Qst para todas las poblaciones fue de 0,34. Por otro

lado, se observó que las poblaciones de caoba de Costa Rica presentan una distribución

disjunta; un grupo de poblaciones se encuentra en la vertiente del Pacífico y otro al norte,

ambos separados por un sistema montañoso y con pocas posibilidades de intercambio de

polen.

Analizando los resultados de los valores de Qst y Fst para todas las poblaciones de

Costa Rica y Bolivia, los Fst mantuvieron un comportamiento similar al observado en el

análisis de los Qst. Así, los pares de poblaciones de Bolivia nuevamente formaron un

agrupamiento en la parte superior de la distribución ordenada en forma ascendente, dando

sustento a la hipótesis anteriormente enunciada de una corta distancia genética entre las

poblaciones de ese país. Navarro et ál. (2005) quienes trabajaron con poblaciones de Cedrela

odorata en Mesoamérica, revelaron un alto grado de subdivisión de poblaciones a través de la

estimación de los altos valores de Fst encontrados (0,670 para poblaciones distanciadas y

0,329 para poblaciones más cercanas). En contraposición, el grado de diferenciación

cuantitativa Qst fue más bajo (aproximadamente 0,300) en cualquier distanciamiento de

poblaciones. Asimismo, coincidiendo con nuestros resultados, detectaron una fuerte

correlación positiva entre los valores de Qst y Fst. Coincidentemente, Navarro (2002) también

trabajando con C. odorata encontró una fuerte correlación entre los valores de Qst y Fst

evaluados.

Observando las 45 comparaciones entre los coeficientes de diferenciación, en 38 (85%)

los valores de Fst fueron superiores a los valores de Qst (en la mayoría de los pares formados

por las poblaciones de Bolivia), esto indicaría que la deriva genética estaría influenciando en

la diferenciación (Merila y Crnokrak 2001), aunque para otros autores puede ser tanto la

deriva como la selección (Yang et ál. 1995). En sólo una relación el valor del Fst resultó ser

igual al valor del Qst, en este caso se maneja la hipótesis que la deriva genética o la selección

pueden ser las causas de este resultado (Yang et ál. 1995), aunque otros autores opinan que el
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efecto de deriva y selección son indistinguibles (Merila y Crnokrak 2001). En seis

comparaciones los Qst resultaron ser superiores a los Fst, en este caso se dice que la selección

natural, estuvo favoreciendo diferentes fenotipos en diferentes poblaciones y, que fue la causa

de la diferenciación observada (Yang et ál. 1995 - Merila y Crnokrak 2001).

En trabajos de revisión de literatura donde se analizaron las relaciones de los Qst con

los Fst, se muestran diferentes resultados; por ejemplo Mc Kay y Latta (2002) muestran que

los Qst son en promedio mayores que los Fst y que la relación entre los mismos es débil.

Contrariamente, Merilä y Crnokrak (2001) encontraron una fuerte relación positiva entre los

mismos, y esto va en coincidencia con los resultados obtenidos en la presente investigación

donde se encontró una fuerte relación entre los coeficientes de Qst y Fst y además siendo la

mayoría de las veces los Fst mayores que los Qst.

Los análisis estadísticos multivariados de componentes principales, coordenadas

principales y conglomerados, se realizaron para evaluar similitudes entre los comportamientos

de las poblaciones, utilizando para ello 32 caracteres cuantitativos de semillas, plántulas y

materia seca. Tanto el análisis de componentes principales como el de coordenadas principales

explicaron un 78,3% de la variabilidad. En el de componentes principales (bi-plot) construido

a partir de los dos primeros componentes se observó que las poblaciones de Bolivia están muy

cercanas (Figura 6), indicando poca variabilidad fenotípica. Por el contrario, las poblaciones

de Costa Rica presentaron mayor variabilidad y formaron dos grupos, uno compuesto por las

poblaciones de Los Chiles y La Cruz, y otro formado por las poblaciones de Pocosol y

Sardinal. Asimismo se observa que cada grupo de poblaciones se encuentra correlacionado

con un grupo de caracteres que son los que mejor se expresan en dichas poblaciones. En el

análisis de coordenadas principales se observa el árbol de recorridos mínimos de la

distribución de las poblaciones y se confirma el agrupamiento de las mismas en función de lo

encontrado en el bi-plot y en los resultados obtenidos a partir del análisis de conglomerados

realizado con los caracteres cuantitativos. Nuevamente parecería que las poblaciones se

asocian en función de condiciones medioambientales

Los caracteres cuantitativos están más influenciados por las condiciones climáticas y la

selección natural juega un papel muy importante. En el dendrograma realizado a partir del

análisis de conglomerados jerárquicos de los caracteres cuantitativos nuevamente se separaron
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las poblaciones de Costa Rica y Bolivia, con la clara formación de dos grupos en cada uno de

los países. En el caso de Costa Rica, las poblaciones de Los Chiles y La Cruz se encuentran en

la zona norte, que es más húmeda y con precipitaciones entre 2500 y 2900 mm/año, mientras

que las poblaciones de Pocosol y Sardinal se encuentran en la vertiente del Pacífico, que es

más seca y con precipitaciones entre 1500 y 1900 mm/año. Navarro (2002) también observó

una separación de poblaciones de Cedrela odorata en Costa Rica, encontrando una clara

diferenciación entre aquellas que se hallaban en una zona húmeda y las ubicadas en una zona

más seca. Del mismo modo, Gillies et ál. (1999) concluyeron que las poblaciones de Swietenia

macrophylla en Mesoamérica presentan un patrón de agrupamiento que se puede explicar en

función de semejanzas en las condiciones medioambientales, en particular asociadas a niveles

de precipitación. En el caso de Bolivia, las poblaciones de caoba estudiadas parecerían seguir

también un patrón de agrupamiento en función de condiciones climáticas. Así, La Chonta,

Yotaú y Jorge Cruz forman un grupo hacia el este del país mientras que Sapecho, San Borja y

Bolpebra forman una asociación hacia el oeste y a pesar de no formar asociaciones

estrictamente en función de sus niveles de precipitación es factible que estén asociadas a

través de otros factores edafo-climáticos.

Los marcadores moleculares están más influenciados por causas asociadas al flujo de

genes. En el dendrograma realizado mediante el análisis de conglomerados jerárquicos de la

información molecular se muestra también una separación entre las poblaciones de Costa Rica

y Bolivia. Más aun, las poblaciones de Costa Rica mostraron una configuración similar a la

obtenida con los caracteres cuantitativos, i.e. Sardinal cercana a Pocosol y La Cruz cercana a

Los Chiles, separados ambos grupos por un cordón montañoso que impediría el flujo de genes.

En el caso de Bolivia la configuración molecular presenta diferencias con los resultados

obtenidos en base a los caracteres cuantitativos. Las poblaciones se asocian por cercanía y en

función de la ausencia de barreras que posibilitaría un mejor flujo de genes. Por lo tanto, se

asocian las poblaciones de: La Chonta con Yotau, Jorge Cruz con Sapecho y Bolpebra con San

Borja. Gillies et ál. (1999) lograron separar claramente poblaciones de México y Belice, y por

otro lado, aunque no tan diferenciadas, poblaciones de Honduras, Nicaragua, Costa Rica y

Panamá.

El análisis de procrustes generalizado, utilizando la información molecular y

cuantitativa de las poblaciones de Costa Rica y Bolivia, permitió explicar el 78,8% de la
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variabilidad con los dos primeros ejes. El alto consenso encontrado entre la configuración

molecular y configuración cuantitativa (90,2%) indica que las 32 variables cuantitativas están

brindando una información similar, lo cual valida el uso de los descriptores. La población con

mayor consenso fue Los Chiles (CR) con 0,466, eso significa que dicha población tuvo la

mayor coincidencia en el análisis comparativo de los caracteres cuantitativos y marcadores

moleculares, en cambio en la de menor consenso que fue la población de Jorge Cruz (Bol) con

0,042, los análisis cuantitativos y moleculares manifestaron las menores coincidencias.

Este análisis fue usado por Demey et ál (2004) para relacionar información molecular,

morfológica y bioquímica en una colección de yuca (Manihot esculenta Crantz). Estos autores

reportan una consenso de 66,5% y concluyen que hay correlación significativa entre la

información molecular y cuantitativa.

El análisis discriminante lineal (ADL) de los cinco grupos formados a partir de

información molecular usando los 32 caracteres cuantitativos mostró una tasa de clasificación

correcta del 90,06%, que es muy cercano al 90,2% de consenso obtenido por procrustes.

Demey et ál. (2003), relacionando caracterización molecular y morfológica de una colección

de yuca, encontraron tasas de clasificación correcta muy inferiores (60%) a las encontradas en

este trabajo. Asimismo, con el ADL se encontró que los caracteres más útiles para diferenciar

las poblaciones fueron: pecíolo hoja simple, largo hoja total 1, solo hoja 1, ancho de hoja 1,

diámetro 2, altura 3, largo hoja compuesta, ancho hoja compuesta, pecíolo hoja compuesta,

solo largo hoja compuesta, relación solo largo hoja compuesta/ ancho hoja compuesta.



78

6 CONCLUSIONES

En el presente estudio se logró estimar la variabilidad genética de la caoba mediante el

uso de descriptores cuantitativos de semillas y plántulas. Se determinó que mediante el análisis

de los mismos era posible diferenciar poblaciones de caoba y caracterizar la variabilidad

genética entre sí. En igual forma los marcadores moleculares sirvieron para diferenciar

poblaciones de caoba.

Los valores de heredabilidad fueron disminuyendo con el transcurso del tiempo lo que

induce a pensar que hay un fuerte efecto materno sobre algunos caracteres.

El análisis de componentes de varianza mostró una mayor variabilidad entre familias

dentro de poblaciones que entre poblaciones, lo que indica: presencia de caracteres con altas

heredabilidades, existencia de variabilidad genética aditiva y habilidad de la especie para

responder a la selección natural

Los coeficientes de diferenciación genética de caracteres cuantitativos (Qst) y

marcadores moleculares (Fst) se distribuyeron en forma similar en los análisis de las

relaciones existentes entre pares de poblaciones de Costa Rica y Bolivia. Por ejemplo, los

valores más bajos se obtuvieron en los análisis de los pares de poblaciones de Bolivia,

indicando una menor diferenciación genética entre dichas poblaciones.

Los análisis multivariados realizados con la información cuantitativa y molecular

evidenciaron una alta correlación entre ambas informaciones y en la mayoría de los casos los

Fst resultaron ser mayores que los Qst, esto nos haría suponer que la diferenciación esta siendo

producida en mayor medida por la deriva genética y selección natural convergente.

Cuando se efectuaron los agrupamientos de poblaciones utilizando los descriptores

cuantitativos de semillas y plántulas y los marcadores moleculares, arrojaron resultados muy

similares indicando la contundencia de los mismos.

Las poblaciones de Costa Rica y Bolivia analizadas a través de sus caracteres

cuantitativos, se agruparon en función de factores edafoclimáticos; mientras que el análisis a

partir de los marcadores moleculares mostró agrupamientos influenciados por el flujo de

genes. Estos resultados son relevantes, ya que la caoba está siendo sujeta a una gran presión
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debido a una explotación poco controlada en muchos países y sometida a procesos de

deforestación y fragmentación de bosques a lo largo de su distribución geográfica. Los

resultados de este estudio demuestran que la caoba tiene una diferenciación genética

considerable debido a la separación geográfica de poblaciones y a la selección natural.

Asimismo, las poblaciones de Costa Rica manifestaron igual comportamiento en

ambos análisis mientras que las de Bolivia mostraron leves diferencias, sin embargo las

poblaciones de ambos países se diferenciaron claramente en todos los análisis.

La variabilidad genética fue mayor en las poblaciones de Costa Rica y existe un alto

consenso entre los caracteres cuantitativos evaluados y la información molecular. La

población con mayor consenso entre las características cuantitativas y moleculares fue Los

Chiles de Costa Rica y la de consenso más bajo fue Jorge Cruz de Bolivia.
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7 RECOMENDACIONES

En el ámbito de la investigación y siguiendo con el espíritu del actual estudio, se

recomienda continuar con la exploración de la diversidad genética de otras poblaciones de

caoba, teniendo en cuenta su amplio rango de distribución desde México hasta Bolivia, a fin

de determinar si se cumplen los patrones de comportamiento del presente trabajo.

En función de la disminución de los valores de heredabilidad a causa del efecto

materno se recomienda que se continúe evaluando el progreso de los mismos en árboles

durante los primeros años de desarrollo a nivel de plantación.

Cuando se realizó la evaluación de materia seca en las plántulas de caoba a los 200 días

de viverización se detectó el enroscamiento de las raíces, en tal sentido se recomienda la

plantación definitiva de la especie entre los 100 a 150 días a partir de la germinación o en caso

contrario la utilización de macetas (bolsas plásticas) de mayor volumen. Con el material

actual, es necesario efectuar una poda vertical superficial de las raíces enroscadas y eliminar

las raíces en la base de las macetas.

Se recomienda aprovechar los estudios genéticos de caracteres cuantitativos y de

marcadores moleculares para la formulación de estrategias de manejo y conservación genética.

En caso que no sean posibles ambos estudios, debido principalmente a los altos costos de los

análisis moleculares, los estudios cuantitativos nos ofrecen la posibilidad de obtener

información válida para estrategias de conservación.

Estos resultados son relevantes, ya que indican claramente la importancia de

implementar estrategias que permitirían conservar la variabilidad genética de la caoba.

Además, teniendo en cuenta el amplio rango de distribución de la especie es de imaginar su

plasticidad y las mejores posibilidades de adaptarse a los actuales cambios climáticos del

medio ambiente.
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