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Resumen: Swietenia macrophylla King, es una especie tropical que históricamente ha sido explotada por su alta calidad maderable 
y actualmente está catalogada como amenazada de extinción. En este estudio se usaron cuatro microsatélites nucleares polimórfi -
cos para estimar los niveles de variación y estructura genética de seis poblaciones fragmentadas de S. macrophylla, distribuidas en 
la Península de Yucatán y sur de Veracruz, México. Se encontró un promedio de variación genética moderado (H

E
 = 0.600) y un ni-

vel de endogamia alto y signifi cativo (F
IS
 = 0.309). El tamaño efectivo (N

E
) fue heterogéneo entre las poblaciones con un promedio 

de 19.4. La estructura genética fue baja pero signifi cativa (F
ST

 = 0.095), y la tasa de migración alta (M > 3.83). El dendrograma y 
el análisis de inferencia Bayesiana de la estructuración genética y espacial defi nieron tres grupos altamente diferenciados, pero no 
siguen un patrón de aislamiento por distancia (P = 0.486). Los resultados aportan evidencias de que S. macrophylla es susceptible 
a la pérdida de variación genética por el efecto de la fragmentación del hábitat y apoyan la hipótesis de expansión reciente de las 
poblaciones por el efecto fundador de algunos genotipos. Finalmente, se sugieren dos probables rutas de dispersión de las pobla-
ciones; la primera a través de la zona del Caribe y la segunda por la vertiente del Golfo de México.
Palabras clave: caoba, expansión, fragmentación, México, variación genética.

Abstract: Swietenia macrophylla King is a tropical species that historically had been exploited as a timber resource of high quality 
and currently listed as threatened of extinction. The present study evaluated genetic variation and structure of six fragmented po-
pulations of S. macrophylla from the Yucatan Peninsula and southern Veracruz, Mexico, using four reproducible and polymorphic 
nuclear microsatellites. A moderate value of genetic variation was found (H

E
 = 0.600), and a high and signifi cant coeffi cient of 

inbreeding (F
IS
 = 0.309; P = 0.0001). The effective population size (N

E
) was heterogeneous among populations with an average of 

19.4. The genetic structure was moderate but signifi cant (F
ST

 = 0.095) and the migration rate high (M > 3.83). Two and three highly 
differentiated groups were defi ned with the dendrogram and the Bayesian inference analyzes of spatial and genetic structure; howe-
ver, the isolation by distance analysis between pairs of populations was not signifi cant (P = 0.486). The results provide us evidences 
of S. macrophylla is susceptible to lost genetic variation to habitat fragmented, and support a recent expansion hypothesis based on 
the founder effect of some genotypes. Finally two probable dispersal routes are suggested; the fi rst through the Caribbean zone and 
the second in the Gulf of Mexico coastal. 
Key words: expansion, genetic variation, habitat fragmentations, mahogany, Mexico.

L os bosques tropicales del mundo han sufrido una seve-
ra reducción de sus poblaciones como resultado de su 

sobreexplotación. La fragmentación y deterioro del há-
bitat han ocasionado que las poblaciones originales sean 

cada vez más pequeñas y aisladas, sometidas a problemas 
crecientes de viabilidad genética y demográfi ca (Hedrick, 
2001; Frankham et al., 2002). El conocimiento del efecto 
de la fragmentación del hábitat de los bosques tropicales 
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sobre la dinámica evolutiva y ecológica de las especies es 
crucial para su adecuado manejo y conservación (Nason y 
Hamrick, 1997).
 Teóricamente, se espera que las poblaciones con hábitat 
fragmentados presenten bajos niveles de variación genética y 
una diferenciación alta entre las poblaciones remanentes, en 
comparación con las poblaciones de distribución continua, 
debido fundamentalmente a la reducción del fl ujo genético 
entre ellas, a la pérdida de alelos por el efecto de la deriva 
genética y al incremento de los niveles de endogamia (Sla-
tkin, 1987; Ellstrand y Elam, 1993; Frankham et al., 2002). 
Se impide el potencial adaptativo de las especies con una re-
ducción importante en su adecuación (p. ej., menor produc-
ción de semilla, frutos, viabilidad y germinación; Hall et al., 
1996; Nason y Hamrick, 1997; Lowe et al., 2005). A esta 
predicción también se le conoce como hipótesis no adapta-
tiva, la cual se ha corroborado en la mayoría de las especies 
de árboles tropicales estudiados (Carapa guianensis, Hall et 
al., 1994; Pithecellobium elegans, Hall et al., 1996; Sama-
nea saman, Ward et al., 2005; Swietenia humilis, White et 
al., 1999; Swietenia macrophylla, Novick et al., 2003; Lowe 
et al., 2003, 2005; Breed et al., 2012; Symphonia globulife-
ra, Aldrich et al., 1998; Terminalia amazonia, Pither et al., 
2003). En contraparte, existen investigaciones que sugieren 
que no todas las especies se ajustan a la hipótesis no adapta-
tiva cuando la variación genética resulta de adaptaciones de 
los árboles a nichos específi cos, defi nidos por componentes 
bióticos y abióticos (sistemas reproductivos, mecanismos de 
dispersión de polen y semillas, suelo, luz, etc; Bawa, 1990). 
Este comportamiento adaptativo se ha observado en pobla-
ciones fragmentadas con bajos niveles de endogamia y ta-
maños efectivos grandes (Astrocaryum mexicanum, Eguiar-
te et al., 1992; Caryocar brasiliense, Collevatti et al., 2001; 
Psytrochia faxlucens, Pérez-Nasser et al., 1993; Swietenia 
macrophylla, Céspedes et al., 2003). Muchas de las especies 
de árboles que siguen este patrón, son bastante resilientes a 
los efectos adversos de la fragmentación del hábitat, debido 
fundamentalmente a su longevidad, elevada variación gené-
tica intrapoblacional y a los altos niveles de fl ujo genético, 
los cuales contrarrestan los efectos de la deriva genética y 
de la endogamia (Hamrick, 2004). 
 Aunque con estos estudios se pueden apreciar dos ten-
dencias en la historia evolutiva de árboles tropicales, aún 
son insufi cientes para poder delinear patrones generales del 
efecto que la fragmentación del hábitat tiene sobre la diver-
sidad genética. Una especie interesante que puede aportar 
evidencias sobre estos aspectos es Swietenia macrophylla 
King (caoba). Esta especie es representativa de los bosques 
tropicales; sin embargo, su acelerada sobreexplotación ha 
fragmentado y disminuido drásticamente su hábitat natural, 
por lo que está catalogada como una especie amenazada de 
extinción (CITES, 2002). Se distribuye en México, América 
Central y en la cuenca del Amazonas (Perú, Bolivia y Bra-
sil; Navarro, 1999). Para México, su área de distribución 

actual se reduce a pequeñas poblacionales fragmentadas en 
los estados de Puebla, sur de Tamaulipas, Veracruz y en la 
Península de Yucatán (Quintana Roo, Campeche y Yucatán; 
Peninngton y Sarukhán, 1968; Navarro 1999).
 Swietenia macrophylla junto con S. humilis (Zucc) y S. 
mahagoni (L. Jac), conforman el género Swietenia, y a pe-
sar de que es un grupo de especies muy reducido, no existen 
estudios fi logenéticos, por lo que el origen y evolución de 
las tres especies no es clara y muchos procesos biológicos 
dentro y entre estos taxa están pobremente entendidos. Eco-
lógicamente, las poblaciones de S. macrophylla tienen una 
gran capacidad para adaptarse a condiciones ambientales 
distintas, desde condiciones húmedas hasta condiciones de 
extrema sequía, por lo que la especie sigue diferentes patro-
nes de variación ecológica y geográfi ca (Whitmore, 1983; 
Gillies et al., 1999). Por ejemplo, existe correlación entre 
la distribución geográfi ca de las poblaciones y su capacidad 
regenerativa, de supervivencia y crecimiento de plántulas 
(Newton et al., 1999; Ward y Lugo, 2003; Navarro y Her-
nández, 2004). Otro aspecto importante de S. macrophylla 
tiene que ver con la forma de dispersión de sus semillas, 
las cuales son muy pesadas, y a pesar de ser aladas tienden 
a caer muy cerca del árbol madre (32 a 36 m), con una dis-
tancia máxima de 80 m (Gullison et al., 1996). La caoba 
es monoica de entrecruzamiento obligado y requiere para 
su polinización de insectos como abejas, palomillas y trips 
(Gillies et al., 1999). Sin embargo, la reducción y fragmen-
tación de las poblaciones podrían estar alterando esta aso-
ciación mutualista (con las especies polinizadoras), y con 
ello tener un efecto importante en la pérdida de la variación 
genética y aumento de los niveles de endogamia. 
 Actualmente existen varios estudios que han estimado 
los niveles de variación genética intra e interpoblacional de 
Swieteneia macrophylla, basados en diferentes marcadores 
moleculares como RAPDs (Gillies et al., 1999), microsa-
télites nucleares, SSRn (Céspedes et al., 2003; Novick et 
al., 2003; Lowe et al., 2003; Lemes et al., 2002, 2003; 
Degen et al., 2012) y microsatélites de cloroplasto, SSRcp 
(Lemes et al., 2010). Los estudios realizados con SSRn y 
RAPDs indican que las poblaciones de Mesoamérica con-
tienen niveles de variación y estructura genética signifi ca-
tivamente menores a los de las poblaciones del Amazonas 
(SSRn, H

E
 = 0.657; H

E
 = 0.781 respectivamente). En con-

traste, los resultados obtenidos por Lemes et al. (2010) con 
el uso de SSRcp muestran mayores niveles de variación ge-
nética para las poblaciones de Mesoamérica que en la zona 
del Amazonas (H = 0.639 y H = 0.176, respectivamente). 
No obstante, a estas diferencias, los estudios apuntan a que 
la baja variación genética de las poblaciones de caoba de 
Mesoamérica podrían deberse a eventos de expansión geo-
gráfi ca muy recientes (efecto fundador), donde las pobla-
ciones más aisladas y fragmentadas están conformadas por 
tamaños efectivos pequeños, así como a cambios drásticos 
de la vegetación que se presentaron en esta región durante 
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Figura 1. Ubicación geográfi ca de las seis poblaciones de Swie-
tenia macrophylla estudiadas en la Península de Yucatán y sur de 
Veracruz, México. Los círculos representan las proporciones de 
las frecuencias alélicas para los grupos K1 (gris), K2 (negro) y K3 

(blanco).

 Pobl Localidad/ N Latitud Longitud Alt       Distancias genéticas/geográfi cas 

  Estado  N O m CA1 PL2 PI3 RE4 TO5 SA6 NB7

 CA1 Caobas  16 18° 18’ 0.00” 89° 20’ 60.00” 251 -- 0.0730 -0.0167 0.0573 0.0260 0.0709 -0.0062

  Quintana Roo

 PL2 Punta Laguna 13 20° 30’ 54.00” 87° 42’ 51.00” 18 299.24 -- 0.0521 0.1059 0.0018 0.0477 0.0703

  Quintana Roo

 PI3 Pioneros 12 17° 53’ 5.00” 89° 10’ 44.00” 71 47.83 327.20 -- 0.1153 0.0261 0.0465 0.0103

  Quintana Roo

 RE4 Remate 14 20° 32’ 6.00” 90° 22’ 23.00” 8 269.96 277.08 318.43 -- 0.0956 0.1032 0.0740

  Campeche

 TO5 Tormento 15 18° 36’ 24.00” 90° 45’ 55.00” 88 153.01 383.20 185.16 215.95 -- 0.0091 0.0128

  Campeche

 SA6 Sayula 12 17° 52’ 52.44” 94° 57’ 0.69” 70 593.96 813.62 610.91 563.10 449.45 -- 0.0555

  Veracruz

Cuadro 1. Ubicación geográfi ca, distancias genéticas y geográfi cas entre las seis poblaciones de Swietenia macrophylla estudiadas. Pobl, pobla-
ción; N, número de individuos; Alt, altitud (m s.n.m.).

fases glaciales del Pleistoceno (Novick et al., 2003; Lemes 
et al., 2010). Cabe mencionar que estos estudios sólo han in-
cluido cuatro poblaciones de México, y algunos de ellos con 
tamaños de muestra pequeños (1 a 4 individuos/población) 
por lo que los resultados no son muy contundentes (Lemes 
et al., 2010; Degen et al., 2012).
 En este estudio se analizaron los niveles de variación y 
estructura genética de seis poblaciones de Swietenia ma-
crophylla asociadas a hábitats fragmentados en la Penínsu-
la de Yucatán y sur de Veracruz, con el uso de marcadores 
moleculares microsatélites nucleares (SSRn). Dado que S. 
macrophylla es una especie de entrecruzamiento obligado, 
pero que está representada en México por poblaciones frag-
mentadas, se espera que contenga valores bajos de diver-
sidad genética, una estructura genética marcada, tamaños 
efectivos pequeños y valores altos de endogamia, que sigue 
una historia evolutiva acorde con la hipótesis no adaptativa 
(poblaciones genéticamente más vulnerables). Los objeti-
vos específi cos fueron: (1) estimar los niveles de variación 
genética, el índice de endogamia y el tamaño efectivo de 
las poblaciones mexicanas de S. macrophylla y (2) deter-
minar la estructura geográfi ca de la variación genética y el 
fl ujo genético de las poblaciones. Adicionalmente, con los 
resultados se analizó la hipótesis de expansión reciente de la 
caoba en América Central.

Materiales y métodos

Colecta de material vegetativo. Se colectó un total de 81 
muestras de hojas y raíces de 11 a 16 árboles por población 
en seis localidades reportadas por Pennington y Sarukán 
(1968) y Navarro (1999). Tres poblaciones distribuidas en 
el estado de Quintana Roo, dos en el estado de Campeche y 

una en el sur de Veracruz (Cuadro 1, Figura 1). Las mues-
tras de hojas se colectaron en las poblaciones representadas 
por árboles con ramas bajas y las raíces en las poblaciones 
en donde los árboles eran mayores de 40 m de altura y sin 
ramifi caciones accesibles. El material se colocó en bolsas de 
plástico y se almacenó en un ultracongelador a -80 ºC.
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Obtención de datos moleculares. El ADN total fue obtenido 
con el método Mini-prep CTAB 2X (Vázquez-Lobo, 1996). 
Para seleccionar loci polimórfi cos se realizó un análisis pre-
liminar con 24 individuos usando nueve microsatélites, de 
los que sólo cuatro fueron reproducibles y polimórfi cos, los 
cuales fueron seleccionados y usados en este estudio; sm01 
(Lemes et al., 2002), mac83, mac49 and mac52 (White y 
Powell, 1997). Las reacciones de amplifi cación y condicio-
nes de PCR se hicieron de acuerdo con el método propuesto 
por Céspedes et al. (2003). Para la separación de los frag-
mentos se usaron geles de poliacrilamida al 6% (7 M Urea) 
los cuales se corrieron a 2,500 V durante 2:30 h. La visuali-
zación de los fragmentos se hizo por medio de la técnica de 
tinción con nitrato de plata (Echt et al., 1996), y el tamaño 
de los fragmentos se determinó utilizando como referencia 
un marcador de diez pares de bases (pb).
 
Análisis de datos. Los niveles de variación genética intra-
poblacional fueron estimados de acuerdo con Nei (1987), 
mediante los siguientes parámetros; número de alelos por 
locus (A), promedio de alelos efectivos (Ae), heterocigosis 
observada (H

O
) y esperada (H

E
). Estas estimaciones se reali-

zaron con el programa Arlequín 3.1 (Excoffi er et al., 2005). 
El tamaño efectivo (N

E
) de las poblaciones fue estimado con 

el método de desequilibrio de ligamiento (LD), el cual se 
desarrolló bajo el supuesto de que en una población aislada 
y panmíctica, la asociación entre los alelos de diferentes loci 
podría no ser azarosa, donde para loci neutrales y no ligados 
el LD podría deberse exclusivamente a la deriva genética 
(Hill, 1981; Waples, 1991). Para la estimación del N

E
 se usó 

el programa NeEstimator ver 1.3 (Ovenden et al., 2007).
 La estructura genética entre poblaciones, entre grupos de 
poblaciones y entre poblaciones dentro de grupos, se estimó 
por medio de un análisis jerárquico de varianza molecular 
(AMOVA) de acuerdo al modelo de mutación de alelos infi -
nitos (IAM; Weir, 1996) y de mutaciones de un paso (SMM; 
Kimura y Ohta, 1978). Es interesante analizar ambos mode-
los, ya que los datos de microsatélites podrían ajustarse más 
a alguno de ellos. La F

ST
 es un estimador más preciso para 

poblaciones pequeñas y de divergencia reciente, mientras 
que el estimador R

ST
 es más exacto para poblaciones gran-

des y con tiempos de divergencia mayores o más antiguos 
(Balloux y Lugon-Moulin, 2002). La signifi cancia estadís-
tica fue obtenida con 1,000 permutaciones no paramétricas 
y calculadas con el programa Arlequín 3.1 (Excoffi er et al., 
2005). Para determinar la estructuración geográfi ca y gené-
tica de las poblaciones se usó una aproximación probabilís-
tica con el algoritmo implementado en el programa BAPS 
de inferencia Bayesiana (Corander et al., 2008). Las esti-
maciones se hicieron asumiendo grupos (K) de 1 a 10, con 
diez réplicas para cada valor de K. Los análisis se hicieron 
con una partición inicial de 100 hasta obtener el valor de 
probabilidad marginal más grande (10,000 iteraciones).
 Para analizar las relaciones genéticas de las poblaciones 

se construyó un dendrograma de Neighbor-joining, con base 
en las distancias genéticas estandarizadas (Da) de Nei et al. 
(1983). La robustez de la topología fue evaluada con el algo-
ritmo de remuestreo bootstrap con 1000 réplicas (Takezaki 
y Nei, 1996) con el uso del programa Poptree2 (Takezaki 
et al., 2010). El fl ujo genético se estimó con el parámetro 
M, que es la tasa de migración (M = Nm) entre pares de po-
blaciones (Slatkin, 1995). Finalmente, se realizó un análisis 
de aislamiento por distancia entre pares de poblaciones y 
su distribución geográfi ca mediante una prueba de Mantel 
con 1,000 permutaciones. Para las estimaciones se usó el 
programa Arlequín 3.1 (Excoffi er et al., 2005).

Resultados

Variación genética. Se observaron de 16 a 21 alelos por po-
blación con un total de 29 alelos (Cuadros 2, 3). El locus 
sm01 fue el más polimórfi co con un total de diez alelos, y el 
locus mac52 fue el menos polimórfi co con cinco alelos. La 
mayoría de los alelos se presentaron en más de una pobla-
ción con frecuencias superiores a 0.033 (Cuadro 2). El pro-
medio de alelos por locus (Na) fue de 4.4, con un intervalo 
de 4.0 (PI3) a 5.2 (TO5), el cual fue mayor al estimado de 
alelos efectivos (Ae), con un promedio de 2.57 y un interva-
lo de 2.07 (PI3) a 3.20 (TO5).
 La heterocigosis esperada (H

E
) varió entre 0.520 (PI3) 

a 0.688 (TO5) con un promedio de 0.600. La heterocigosis 
observada (H

O
) varió de 0.209 (PL2) a 0.603 (RE4) con un 

promedio de 0.420 (Cuadro 3). El promedio de heterocigosis 
esperada (H

E
) fue generalmente más alto que el promedio de 

heterocigosis observada (Ho), diferencia que fue estadística-
mente signifi cativa para tres loci (mac52, F

IS
 = 0.621, P = 

0.0001; mac83, F
IS
 = 0.307, P = 0.003 y smo1 F

IS
 = 0.328, P = 

0.0001). Por tanto, el promedio del índice de fi jación fue sig-
nifi cativamente distinto al esperado en el equilibrio entre la 
tasa de mutación y la deriva genética (F

IS
 = 0.309; P = 0.0001; 

Cuadro 3). Las poblaciones CA1, PL2 y TO5 presentaron los 
valores más altos y signifi cativos de endogamia (P = 0.0001). 
El tamaño efectivo (N

E
) fue heterogéneo entre las poblaciones 

y varió de 2.2 en la población de PI3 a 82.1 en TO5, con un 
promedio de 20.1 individuos reproductivos.

Diferenciación genética. El análisis jerárquico de la varian-
za molecular (AMOVA) obtenido con el modelo de muta-
ción IAM presentó un valor más alto y signifi cativo de va-
rianza entre las poblaciones (Φ

ST
 = 0.095; P = 0.0001), que 

el modelo de mutaciones de un paso SMM (Φ
ST

 = 0.051; 
P = 0.068). De igual manera, la varianza entre individuos 
dentro de poblaciones y dentro de individuos fue mayor y 
signifi cativa con el modelo IAM (Φ

CT
 = 0.303, P = 0.0001; 

Φ
SC

 = 0.610, P = 0.0001), que con el modelo SMM (Φ
CT

 = 
0.051, P = 0.265; Φ

SC
 = 0.896, P = 0.105). Los resultados 

obtenidos con el programa BAPS, para determinar si existía 
una estructura geográfi ca (espacial) y genética de las pobla-
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                         Poblaciones

 Locus Alelo (pb) CA1 PL2 PI3 RE4 TO5 SA6
 

 mac49 105 0.033 0.042 0.083 0.286 0.200 0

  107 0.033 0.042 0.125 0.036 0.367 0.273

  111 0.666 0.375 0.083 0.250 0 0.136

  113 0 0 0.042 0.036 0.033 0.045

  131 0 0 0.042 0 0.033 0.045

  137 0 0 0 0 0.067 0

  139 0.266 0.541 0.625 0.357 0.233 0.500

  141 0 0 0 0.036 0.067 0

 mac52 234 0 0.125 0 0 0 0

  236 0.458 0.666 0.250 0.277 0.533 0.625

  238 0.250 0 0 0 0.033 0

  248 0.250 0.208 0.600 0.111 0.033 0.312

  250 0.042 0 0.150 0.611 0.400 0.062

 mac83 161 0 0 0 0.036 0 0

  165 0.214 0.200 0.187 0.429 0.133 0.182

  177 0.678 0.800 0.812 0.500 0.533 0.818

  179 0.107 0 0 0 0.333 0

  181 0 0 0 0 0 0

  187 0 0 0 0.036 0 0

 sm01 258 0.031 0.115 0.050 0 0 0.045

  261 0.219 0.038 0 0.321 0.038 0.045

  265 0 0.269 0 0 0.115 0

  270 0 0 0 0.071 0.077 0.182

  272 0.531 0.308 0.650 0.286 0.423 0.318

  273 0 0.077 0 0 0 0.182

  277 0.062 0.038 0.100 0.286 0 0

  279 0.094 0.077 0.150 0.036 0.154 0.227

  285 0.062 0.077 0.050 0 0.077 0

  289 0 0 0 0 0.115 0

Cuadro 2. Frecuencias alélicas obtenidas en seis poblaciones de Swietenia macrophylla distribuidas en México.

Figura 2. Análisis espacial de estructuración de las poblaciones 
basado en inferencia Bayesiana (BAPS) para las seis poblaciones 
de Swietenia macrophylla estudiadas. Los polígonos en color gris, 
blanco y negro representan a los tres grupos genéticos K1, K2 y K3 

de mayor probabilidad.
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ciones, generó K = 3 grupos con los valores de probabilidad 
más altos (lnP (D) = - 934.70; P = 0.999). El primero y 
segundo grupo incluyen a las poblaciones distribuidas en el 
estado de Campeche (RE4 y TO5), y en el tercer grupo al 
resto de las poblaciones estudiadas (Figura 2).

Relaciones genéticas y aislamiento por distancia. El den-
drograma obtenido con base en el algoritmo de Neighbor-
joining formó tres grupos; el primero y más basal incluye a 
la población de TO5, seguido del segundo grupo que inclu-
ye a la población de RE4, ambas distribuidas en el estado 
de Campeche (Golfo de México). El tercer grupo se divide 
en dos subgrupos; el primero incluye a la población de PI3 
distribuida en el sur de Quintana Roo y SA6 distribuida en 
el sur de Veracruz, y el segundo subgrupo a las poblaciones 
PL2 y CA1 distribuidas en la parte norte y sur de Quintana 
Roo (Figura 3). La tasa de migración (M) fue alta y varia-
ble entre pares de poblaciones, presentándose el valor más 
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Población N A Na Ae HO HE FIS P NE

CA1 16 17 4.3  2.43 0.319   0.591  0.471 0.001 15.0 
     (0.217) (0.106)

PL2 13 17 4.3  2.59 0.209  0.568 0.643 0.001 12.0
     (0.127) (0.204)

PI3 12 16 4.0  2.07 0.444  0.520 0.155 0.073   2.2
     (0.283) (0.131)

RE4 14 18 4.5  2.94 0.603  0.665 0.096 0.141   6.0
     (0.181) (0.102)

TO5 15 21 5.2  3.20 0.368  0.688 0.474 0.001 82.1
     (0.248) (0.115)

SA6 11 16 4.0  2.66 0.579  0.588 0.015 0.489   5.7
     (0.286) (0.215)

Promedio  17.5 4.4 2.57 0.420 0.600 0.309  20.1
   (1.73)  (0.228) (0.140)

Cuadro 3. Estimados de la variación genética de seis poblaciones de Swietenia macrophylla distribuidas en México. N, número de individuos; 
A, número total de alelos por locus; Na, promedio de alelos por locus; Ae, promedio de alelos efectivos; HO , heterocigosis observada; HE heto-
rocigosis esperada, FIS, índice de endogamia; P, desviación signifi cativa de la FIS = 0 al 0.01. NE , tamaño efectivo. Entre paréntesis, la desviación 
estándar.

Figura 3. Relaciones genéticas obtenidas con las distancias ge-
néticas estandarizadas (Da) en seis poblaciones de Swietenia 
macrophylla distribuidas en México. Los valores de bootstrap se 
muestran arriba de los nodos y la barra representa las distancias 

genéticas.
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bajo entre las poblaciones de PI3 y RE4 (M = 3.83), hasta 
valores infi nitos entre las poblaciones de CA1y PI3. No se 
presentó un patrón de aislamiento por distancia (r = 0.1950, 
P = 0.486), lo cual sugiere que la variación genética de las 
poblaciones no se asocia de manera importante con su dis-
tribución geográfi ca.

Discusión

Variación genética. En este estudio se encontró que el nivel 
promedio de variación genética de las poblaciones de Swie-
tenia macrophylla distribuidas en la Península de Yucatán y 
sur de Veracruz, se encuentra dentro del intervalo obtenido 

con SSRn en especies de árboles tropicales (0.230-0.889, 
Lowe et al., 2005). Sin embargo, es inferior al obtenido en 
poblaciones de caoba distribuidas en la región del Amazonas 
(H

E
 = 0.840, Lemes et al., 2002; H

E
 = 0.781, Lemes et al., 

2003) y en Mesoamérica (H
E
 = 0.657, Novick et al., 2003), 

pero superior al valor obtenido para diferentes poblaciones 
de Costa Rica (H

E
 = 0.470-0.540, Céspedes et al., 2003; H

E
 

= 0.447, Lowe et al., 2003). Estos resultados sugieren que 
las poblaciones más alejadas del área de mayor distribución 
de la especie (Amazonas) tienden a disminuir sus niveles 
de variación genética, como es el caso de las poblaciones 
distribuidas en México (región más norteña de distribución 
de la especie) y en Costa Rica.
 Para el caso particular de las poblaciones que presenta-
ron los mayores niveles de variación genética (TO5, H

E
 = 

0.688; RE4, H
E
 = 0.665), se puede considerar que la va-

riación se ha mantenido por que las poblaciones todavía 
se encuentran dentro de fragmentos de selvas que no han 
sido intensamente perturbados (T05 con 30 ind./ha, ~ 17 ha; 
RE4 con 10 ind./ha, ~ 15 ha), mientras que las poblaciones 
menos diversas genéticamente (PI3, H

E
 = 0.520; PL2, H

E
 = 

0.568) podrían estar asociadas al manejo forestal intensivo. 
La población de PI3 se ubica entre las regiones Silvituc-
Calakmul y Río Hondo, Quintana Roo; las cuales son re-
giones establecidas para la conservación de la biodiversi-
dad (SEMARNAT, 2006). Sin embargo, en esta población 
se observó un escaso número de individuos (6 ind./ha, ~ 8 
ha). Esto se debe probablemente a que limita con la zona de 
mayor actividad forestal (Felipe Carrillo Puerto y Pioneros 
del Río), donde se realiza el 78% del manejo forestal del 
estado de Quintana Roo (SEMARNAT, 2006). La población 
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de PL2 por su parte, se encuentra en un área perturbada y se 
distribuye en la zona más norteña y aislada de la especie en 
el estado de Quintana Roo, y está también conformada por 
escasos individuos (8 ind./ha, ~ 18 ha). Estas características 
del hábitat de las poblaciones PI3 y PL2 se asocian a la pér-
dida de variación genética observada, la cual se ve afectada 
por procesos endogamia y de deriva genética.
 El nivel promedio de endogamia obtenido fue alto (F

IS
 = 

0.309) y superior al reportado por Novick et al. (2003), para 
las poblaciones estudiadas en Mesoamérica (F

IS
 = 0.149). 

Las poblaciones de mayor F
IS
 fueron CA1 y PL2 distribui-

das en Quintana Roo, zona de mayor deforestación, y TO5 
distribuida en el sur de Campeche. Las dos primeras po-
blaciones contienen valores de A, Na, Ae y H

E
 cercanos al 

promedio obtenido y la población TO5 valores mayores al 
promedio. Sin embargo, para las tres poblaciones la H

O
 fue 

baja por lo que se desvía del valor esperado en el equilibrio 
Hardy-Weinberg y genera un alto índice de endogamia. 
Las poblaciones PI3 y SA6 presentan los menores valo-
res de H

E
, el menor número de A, Na y Ae, lo que refl eja 

el efecto de la deriva génica sobre la variabilidad genética 
(perdida de variantes alélicas). Este comportamiento indica 
que Swietenia macrophylla presenta una historia evoluti-
va acorde con la predicción no adaptativa, la cual ha sido 
corroborada en muchas especies de árboles tropicales. Por 
ejemplo, White et al. (1999) en un estudio con poblacio-
nes de S. humilis encuentran que cuando el tamaño de los 
fragmentos decrece, disminuye la diversidad genética (H

E
 

= 0.548) e incrementa el índice de endogamia (F
IS
 = 0.223). 

Hall et al. (1994) mencionan que la disminución de la di-
versidad genética también se puede deber a una interacción 
de factores. En su estudio con isoenzimas en poblaciones 
de Carapa guianensis de Centroamérica, encuentran bajos 
niveles de H

E
 (0.120), con una relación signifi cativa entre 

la disrupción de su sistema reproductivo y la subestructura-
ción de sus poblaciones. Swietenia  macrophylla es monoi-
ca y de entrecruzamiento obligado, y aunque sus semillas 
y polen son dispersados fundamentalmente por el viento, 
se ha reportado la existencia de dispersores de polen como 
abejas, palomillas y trips (Gillies et al., 1999; Lowe et al., 
2003), no obstante, se desconoce todavía su efecto sobre la 
polinización (Pennington 2002, Cornelius et al., 2004). Los 
pocos estudios sobre dispersión de semillas en S. macro-
phylla han documentado que la mayoría caen alrededor de 
36 m del árbol madre y en áreas abiertas se esparcen entre 
60 a 80 m (Gullison et al., 1996; Rodríguez, 1994). Por lo 
que el mayor efecto de la pérdida de diversidad genética 
podría atribuirse en primer término a la fragmentación del 
hábitat. Sin embargo, se requiere de estudios más fi nos con 
los que se pueda evaluar el impacto potencial de la frag-
mentación del hábitat sobre la diversidad genética de po-
blaciones particulares y con distintas generaciones (p. ej., 
comparación de sitios pre y post fragmentados, así como 
análisis de progenie). 

Estructura poblacional. El análisis de varianza molecular 
(AMOVA), utilizando ambos modelos de mutación, indica 
que la mayor diversidad genética se encuentra dentro de 
las poblaciones de Swietenia macrophylla y que no presen-
tan una estructura genética marcada (F

ST
 = 0.0868; R

ST
 = 

0.051). Muchas especies de árboles tropicales que se han 
estudiado con isoenzimas o SSRn muestran bajos valores 
de diferenciación genética (Hamrick et al., 1992; Eguiar-
te et al., 1992), pero existe un intervalo muy amplio que 
va desde 0.005 en Symphonia globulifera (Aldrich et al., 
1998) hasta 0.290 en Caryocar brasiliense (Collevatti et 
al., 2001). Lowe et al. (2005) recopilaron datos de isoen-
zimas y SSRn para nueve especies de árboles tropicales 
y reportan un valor promedio de F

ST
 de 0.106, el cual es 

relativamente bajo y similar al que se obtuvo para S. ma-
crophylla en este estudio. Los estimados de F

ST
 en diversas 

poblaciones de S. macrophylla con el uso de SSRn también 
han sido similares; por ejemplo, Cespedes et al. (2003) re-
portan para poblaciones fragmentadas de Costa Rica un va-
lor de 0.063, Lemes et al. (2003) para la región del Amazo-
nas reportan un valor de 0.100 y Novick et al. (2003) para 
poblaciones en Mesoamérica una F

ST
 de 0.109. Los dos 

últimos resultados difi eren de los obtenidos por Lemes et 
al. (2010) para las mismas poblaciones, pero con el uso de 
SSRcp (F

ST
  = 0.360 en poblaciones de Mesoamérica y F

ST
 

= 0.900 en poblaciones del Amazonas), lo que atribuyen al 
comportamiento diferente del genoma del cloroplasto y nu-
clear. Los procesos de deriva genética son más acentuados 
en el cloroplasto debido a dos aspectos; el primero es que 
el tamaño efectivo del cloroplasto es más pequeño que en 
el genoma nuclear y su tasa de evolución es mayor (Schaal 
et al., 1991). El segundo aspecto es el número de loci que 
se analizan en cada región del genoma, en el cloroplasto se 
generan resultados de un simple locus (haplotipo), mientras 
que en el genoma nuclear se analizan varios loci de manera 
independiente (Lemes et al., 2010). No obstante, en tér-
minos generales, los valores de F

ST
 son relativamente me-

nores en Mesoamérica que en la región del Amazonas con 
ambos tipos de marcadores (incluyendo los resultados de 
F

ST
 obtenidos en este estudio). En estos términos se puede 

considerar que la diferenciación genética no se ve afectada 
por la fragmentación del hábitat, debido probablemente ha 
que ha pasado un tiempo muy corto desde los eventos de 
fragmentación para que refl ejen su efecto.
 De acuerdo con Lemes et al. (2010), se consideran tres 
hipótesis que explican este patrón: eventos de dispersión a 
gran distancia, los efectos de las glaciaciones y las activi-
dades antropogénicas históricas y actuales. Para la primera 
hipótesis acerca de eventos de dispersión a gran distancia, 
la presencia de los mismos haplotipos en las poblaciones de 
América Central analizadas por Lemes et al. (2010) y de la 
mayoría de los alelos encontrados en este estudio, implican 
un papel de la dispersión a gran distancia donde las montañas 
no han sido barreras efectivas, y posiblemente los huracanes, 
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Figura 4. Número de linajes ancestrales (poblaciones) y distancias 
genéticas (tiempos de divergencia) estimadas para Swietenia  ma-

crophylla de acuerdo con Moritz (1996).
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que son muy frecuentes en esta zona, pudieron actuar como 
dispersores, y dejar una distribución relativamente uniforme 
de alelos. La asociación entre la distribución geográfi ca y la 
genética de las poblaciones estudiadas también concuerdan 
con esta hipótesis, ya que tanto el análisis de BAPS como el 
dendrograma obtenido, separan a las poblaciones más aisla-
das o ubicadas en la periferia del área de distribución de la 
especie (RE4 y TO5) de las poblaciones distribuidas más al 
sur (excepto SA6), en una zona más cercana con América 
Central, en donde se encuentra la mayoría de las poblacio-
nes representativas de la especie. Por tanto, se podría sugerir 
que la dispersión de Swietenia macrophylla se inició de la 
zona sur hacia el noreste de México. La segunda hipóte-
sis se basa en el efecto que las glaciaciones del Pleistoceno 
tuvieron en el clima regional, dejando áreas relativamente 
pequeñas para el establecimiento de la especie (Lemes et 
al., 2010). La reconstrucción de la vegetación en esta zona, 
entre los 20,000 y 10,500 B.P., muestra áreas restringidas 
con vegetación forestal de zonas húmedas y áreas muy am-
plias de vegetación de bosque espinoso, matorral y sabana 
(Piperno y Pearsall, 1998). Estos factores pudieron causar la 
extinción local de poblaciones y una drástica reducción de 
su tamaño efectivo, por lo que los signos de diversifi cación 
y estructuración pudieron ser modifi cados en ese periodo. 
Lemes et al. (2010) consideran que los niveles de variación 
y diferenciación genética que obtuvieron con SSRcp en S. 
macrophylla, y los obtenidos con SSRn por Novick et al. 
(2003), refl ejan la expansión geográfi ca reciente de algunos 
haplotipos ancestrales a partir de los cuales se originaron 
haplotipos (alelos) derivados con un tamaño efectivo menor 
en las poblaciones más aisladas o de origen más reciente. 
En este estudio, la obtención del mejor ajuste del estima-
do de la estructura genética (F

ST
) con el modelo IAM (po-

blaciones pequeñas y de divergencia reciente; Balloux y 
Lugon-Moulin, 2002), el alto fl ujo genético obtenido y los 
bajos niveles de heterocigosis, corroboran la hipótesis de la 
existencia de eventos de expansión geográfi ca recientes de 
las poblaciones de S. macrophylla distribuidas en México. 
Para el caso del tamaño efectivo (N

E
), no existen estudios 

con los cuales se pueda hacer su comparación. Sin embargo, 
el N

E
 fue diferente en la mayoría de las poblaciones estu-

diadas, donde algunas de ellas contienen valores inferiores 
al promedio obtenido, como PI3 (N

E
 = 2), RE (N

E
 = 6.0) y 

SA6 (N
E
 = 5.9), así como valores dos veces más altos (TO5, 

N
E
 = 82.1), lo cual indica que en efecto, las poblaciones 

más aisladas geográfi camente presentan N
E
 más pequeños. 

Para apoyar más esta hipótesis se hizo un análisis sencillo 
en torno a la historia demográfi ca de las poblaciones (Mo-
ritz, 1996). Este análisis se basa en el supuesto de que las 
poblaciones que se encuentran en expansión demográfi ca 
muestran una relación fi logenética (análisis de Neighbor-
joining) en forma de estrella, la cual resulta de una relación 
parabólica entre las distancias genéticas (como un estima-
do del tiempo de divergencia) y el logaritmo del número 

de poblaciones. Por el contrario, para poblaciones estables 
demográfi camente se muestra una fuerte estructura fi loge-
nética y una relación exponencial. Los resultados son inte-
resantes y sugieren que las poblaciones de S. macrophylla 
han tendido a incrementar su tamaño, lo cual se ve más 
acentuado en un tiempo reciente (Figura 4). La tercera hi-
pótesis se sustenta en el efecto que las actividades antropo-
génicas han tenido en esta región desde hace más de 2,800 
B.P., en donde la civilización Maya infl uyó severamente en 
la fragmentación y pérdida de áreas boscosas (Hodell et al., 
2000). Estas actividades dejaron escasos árboles que, con 
el colapso de la sociedad Maya (entre 800 y 900 A.D.), pu-
dieron actuar como dispersores, con la consecuente regene-
ración de las zonas forestales (Grogan et al., 2003; Nevle y 
Bird, 2008). Esto pudo haber acelerado la expansión de los 
linajes remanentes de S. macrophylla en México, en donde 
se observa que la mayoría de las poblaciones estudiadas no 
se encuentran en equilibrio Hardy-Weinberg, aspecto que 
podría indicar un origen reciente de las poblaciones por el 
efecto fundador de pocos genotipos que podrían estar gene-
rando los altos niveles de endogamia que actualmente ob-
servamos. En particular, la población de TO5 presentó los 
valores más altos de heterocigosis, pero también se desvía 
del equilibrio Hardy-Weinberg, presenta los valores más al-
tos de endogamia y es la población más diferente genética-
mente, basal en el dendrograma y con el N

E
 más grande, por 

lo que podría considerarse como una población remanente, 
a partir de la cual se ha dado la dispersión o expansión de 
otras poblaciones cercanas. De acuerdo con lo anterior, se 
propone un escenario evolutivo en donde la dinámica de 
la dispersión se ha presentado en forma de parches a tra-
vés de dos posibles zonas, vertiente del Golfo de México 
(poblaciones de Campeche) y zona del Caribe (poblaciones 
de Quintana Roo). Esto último también se sustenta con el 
dendrograma, en el cual dos de las poblaciones ubicadas 
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en la zona del Golfo de México (TO5 y RE4) son más cer-
canas genéticamente que con el resto de las poblaciones 
distribuidas en el Caribe. En el caso de la población del sur 
de Veracruz (Golfo de México, SAY6), que forma parte del 
segundo grupo del dendrograma, podría considerarse como 
una población a partir de la cual se han originado otras po-
blaciones registradas para la zona norte-centro de México 
(sur de Tamaulipas, norte de Veracruz y Puebla; Peninngton 
y Sarukhán, 1968). 
 En conclusión, los resultados demuestran que las pobla-
ciones de Swietenia macrophylla distribuidas en México 
contienen bajos niveles de variación y estructura genética. 
Estos resultados, junto con los valores altos de endogamia 
y los tamaños efectivos relativamente pequeños que se ob-
tuvieron, son compatibles con la hipótesis no adaptativa. Se 
argumenta que los principales procesos que han moldeado 
la variación y distribución genética de las poblaciones es-
tán relacionados con cambios climáticos que se presentaron 
durante las glaciaciones del Pleistoceno, como con las acti-
vidades históricas y actuales de deforestación. Estas activi-
dades han disminuido el tamaño de las poblaciones, lo que 
genera claros de vegetación y fragmentos de poblaciones 
aisladas que actualmente podrían encontrarse en proceso de 
expansión. Es recomendable realizar estudios complementa-
rios que incluyan otras poblaciones distribuidas en el centro 
y norte de México y usar marcadores haploides (cloroplasto 
o mitocondria), para corroborar el patrón de dispersión su-
gerido en este trabajo.
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