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Resumen:
Antecedentes y Objetivos: La variación genética de especies de árboles es escasamente conocida para los bosques tropicales de México. El objetivo fue 
analizar la diversidad genética de Brosimum alicastrum (Moraceae) y Sapium macrocarpum (Euphorbiaceae) (especies sucesionalmente intermedias y con 
dispersión zoocora) y de Cecropia peltata (Cecropiaceae) y Heliocarpus appendiculatus (Malvaceae) (sucesionalmente tempranas o pioneras, con síndrome 
de dispersión zoocora y anemócora, respectivamente), en la selva mediana subperennifolia de la Reserva de la Biosfera Selva El Ocote (REBISO), Chiapas, 
México. 
Métodos: Se amplificaron dos regiones de ADN del gen nuclear ribosomal, ITS 1-2 e ITS 3-4, como marcadores genéticos. El ADN se extrajo de hojas o cam-
bium de árboles de las especies elegidas en tres localidades (subpoblaciones) de la REBISO. A partir de secuencias concatenadas (578 pb), se obtuvieron los 
estimadores de diversidad y diferenciación genética. 
Resultados clave: Se registraron ocho haplotipos en B. alicastrum, 12 en S. macrocarpum, cinco en H. appendiculatus y seis en C. peltata. Los valores más 
altos para la mayoría de los estimadores se presentaron en S. macrocarpum (π = 0.0047, Hd = 0.79, s = 10), y también registró la menor diferenciación entre 
localidades (Φst = 0.22). Heliocarpus appendiculatus y C. peltata presentaron, valores más bajos de diversidad, pero una mayor diferenciación entre las loca-
lidades (Φst ~ 0.80). 
Conclusiones: En general, el mayor nivel de diversidad genética se registró en S. macrocarpum, especie sucesionalmente intermedia y con síndrome de 
dispersión zoocora. Se observó una menor variación y mayor diferenciación en las especies pioneras, H. appendiculatus y C. peltata. La variación genética 
observada se ajusta a un modelo evolutivo neutral, por lo que probablemente el patrón de variación observado se debe a procesos evolutivos aleatorios. No 
obstante, el síndrome de dispersión y su afinidad sucesional influyen en la distribución espacial de la diversidad genética.
Palabras clave: áreas naturales protegidas, bosque tropical, genética de la conservación, ITS, selva mediana subperennifolia. 

Abstract: 
Background and Aims: Genetic variation of tree species is poorly understood for tropical forests of Mexico. The objective was to analyze the genetic diversity 
of Brosimum alicastrum (Moraceae) and Sapium macrocarpum (Euphorbiaceae), successionally intermediate species and dispersed by animal (zoochory), 
and Cecropia peltata (Cecropiaceae) and Heliocarpus appendiculatus (Malvaceae), early successional or pioneer, zoochory and anemochory dispersal syn-
drome, respectively, of the semi-evergreen forest of the Selva El Ocote Biosphere Reserve (REBISO), Chiapas, Mexico.
Methods: Two DNA regions of the ribosomal nuclear gene, ITS 1-2 and ITS 3-4, were amplified as genetic markers. DNA was extracted from leaves or cambi-
um of trees of the chosen species from three locations (or subpopulations) in the REBISO. From concatenated sequences (578 bp), the estimators of genetic 
diversity were obtained.
Key results: Eight haplotypes were recorded in B. alicastrum, 12 in S. macrocarpum, five in H. appendiculatus and six in C. peltata. The highest values for 
most of the diversity estimators were observed in S. macrocarpum (π = 0.047, Hd = 0.79, s = 10), and the lowest differentiation between subpopulations 
was also recorded in this species (Φst = 0.22). In contrast, H. appendiculatus and C. peltata presented lower values but greater differentiation between the 
subpopulations (Φst ~ 0.80). 
Conclusions: Overall, the highest level of genetic diversity was recorded for S. macrocarpum, a successionally intermediate species and with zoochorous dis-
persal syndrome. Less variation was observed within species and greater differentiation in successionally pioneer species, H. appendiculatus and C. peltata. 
The genetic variation observed fits well a neutral evolutionary model; therefore, the pattern of genetic variation probably was driven by random evolutionary 
processes. However, the dispersal syndrome and successional affinity influence spatial distribution of genetic diversity. 
Key words: conservation genetics, ITS, natural protected area, semi-evergreen forest, tropical forest.
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Introducción

Los bosques tropicales tienen al menos tres funciones glo-
bales fundamentales: 1) la capacidad de almacenar carbo-
no en forma de biomasa, 2) contener una alta diversidad 
biológica y 3) regular el clima y agua; dichas funciones los 
convierten en ecosistemas sumamente importantes como 
amortiguadores del cambio climático (FAO, 2014). Desa-
fortunadamente la extensión de los bosques tropicales se 
reduce gradualmente, debido a la creciente necesidad de 
incrementar los sistemas agropecuarios para la producción 
alimentaria (Ricker et al., 2007). Uno de los pocos remanen-
tes de bosque tropical subcaducifolio (Rzedowski, 2006) se 
encuentra en la Reserva de la Biosfera Selva El Ocote (REBI-
SO), un área natural protegida en Chiapas (Flamenco-San-
doval et al., 2007). Ahí se conservan al menos 191 especies 
de árboles tropicales (Ramírez-Marcial et al., 2017), para 
las cuales hay pocos estudios sobre la diversidad genética 
que albergan (Cruz-Salazar et al., 2021). 

Los estudios genéticos son necesarios y relevantes 
para la toma de decisiones con respecto a la conservación, 
tanto de las especies vegetales como de los procesos que 
operan dentro de las comunidades (Vellend, 2005). Por 
ejemplo, las poblaciones con bajos niveles de diversidad 
genética pueden ser más vulnerables al cambio climático, 
por lo que su permanencia puede verse comprometida 
(Hughes et al., 2008). 

Específicamente en las especies de árboles la diver-
sidad genética está determinada por sus características 
ecológicas e historias de vida, así como por los eventos 
geológicos del pasado que han definido su distribución 
geográfica y variación genética actual (Loveless y Hamrick, 
1984; Chávez-Pesqueira y Núñez-Farfán, 2016; Gamba y 
Muchhala, 2020). Desde la perspectiva ecológica, sus me-
canismos de dispersión de polen, frutos y semillas juegan 
un papel importante en su estructura y diversidad genética 
(Hamrick y Godt, 1996; Hamrick, 2004; Figueroa-Esquivel 
et al., 2010; Gamba y Muchhala, 2020), porque constitu-
yen medios para el intercambio de alelos entre poblacio-
nes. Además, se reconoce que la composición y abundancia 
de árboles es variable conforme avanza el desarrollo de un 
bosque, por lo que a lo largo de la sucesión ecológica las 
especies pueden estar sujetas a diferentes filtros ambien-
tales (Guariguatta y Ostertag, 2002), que pueden influir en 

su composición genética en un tiempo dado (Vera-Maloof 
et al., 2019). 

Generalmente, al inicio de la formación de un bos-
que las especies pioneras suelen ser muy abundantes, y 
llegan a ser escasas conforme avanza el proceso sucesio-
nal (Gómez-Pompa, 1971; Nathan y Muller-Landau, 2000; 
Martínez-Orea et al., 2009). Estas especies pioneras son las 
primeras que colonizan las áreas abiertas, se caracterizan 
por tener frutos generalmente secos, semillas pequeñas 
y numerosas, que son dispersadas principalmente por el 
viento, sus plántulas germinan bajo luz directa y presentan 
altas tasas de crecimiento (Turner, 2004). Las especies de 
árboles más comunes en etapas sucesionales intermedias 
se distinguen por tener tolerancia a la sombra, presentar 
un crecimiento lento, frutos carnosos y depender de la dis-
persión, principalmente por animales que se alimentan de 
ellas (Dalling, 2002). 

Las poblaciones de especies de árboles con síndro-
me de dispersión por viento (anemocoria) o animales (zoo-
coria) y con sistema de fertilización cruzada, tienen mayor 
diversidad genética y menor diferenciación poblacional que 
aquellas con síndrome de dispersión barocora y con auto-
fertilización (Hamrick et al., 1992; Nason, 2002). Reciente-
mente, Gamba y Muchhala (2020) demostraron que la dis-
tribución latitudinal explica la mayor parte de la varianza 
de los valores de diferenciación genética (FST) entre plantas, 
seguida del modo de polinización, sistema de apareamien-
to y forma de vida (árbol, arbusto). En su trabajo los valores 
de FST fueron superiores para especies tropicales, poliniza-
das por pequeños insectos, con reproducción mixta y for-
ma de vida no-leñosa.  

El conocimiento de la diversidad y estructura genéti-
ca de los árboles tropicales proporciona información poten-
cialmente útil para el planteamiento de estrategias de ma-
nejo y conservación con perspectiva evolutiva (Frankham, 
1995; Nason, 2002; Piñero et al., 2008). Una posible deci-
sión de manejo puede ser que, si las especies presentan 
poblaciones genéticamente diferenciadas, serían nece-
sarios esfuerzos de conservación para preservar todas las 
poblaciones. Por otro lado, si se llega a una limitación de 
recursos para conservación, entonces la recomendación 
sería enfocar los esfuerzos de conservación en la población 
con la mayor diversidad genética, porque sería con el ma-
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yor potencial evolutivo. Sin embargo, aún es insuficiente el 
conocimiento de la diversidad genética de las especies de 
árboles que componen el bosque tropical subcaducifolio en 
general, y en particular para la REBISO, por lo que se desa-
rrolló el presente trabajo para ampliar dicho conocimiento. 
El estudio se realizó guiado por las siguientes preguntas: 
¿Cuál es el nivel de diversidad genética de árboles tropica-
les en México? ¿El patrón de variación genética se asocia 
con características ecológicas como la afinidad sucesional y 
síndrome de dispersión? El objetivo particular fue analizar 
la diversidad genética de las especies sucesionalmente in-
termedias Brosimum alicastrum Sw. (Moraceae) y Sapium 
macrocarpum Müll. Arg. (Euphorbiaceae), con dispersión 
zoocora, y las sucesionalmente tempranas o pioneras, Ce-
cropia peltata L. (Cecropiaceae) y Heliocarpus appendicula-
tus Turcz. (Malvaceae), con síndrome de dispersión zoocora 
y anemócora, respectivamente, en la Reserva de la Biosfera 
Selva El Ocote (REBISO). Nuestras expectativas fueron en-
contrar los valores más altos de diversidad y diferenciación 
entre las subpoblaciones de las especies sucesionalmente 
pioneras y con síndrome de dispersión zoocora. 

Materiales y Métodos

Área de estudio
La Reserva de la Biosfera Selva El Ocote (REBISO) fue desig-
nada área protegida desde 1997 y tiene una extensión de 
101.3 km2. Se considera de especial importancia biológica y 
cultural debido a su proximidad a los bosques lluviosos de 
los Chimalapas en Oaxaca y Uxpanapa en Veracruz, que for-
man el corredor biológico Selva Zoque (SEMARNAT, 2001). 
Se localiza dentro de los municipios Cintalapa de Figueroa, 
Ocozocoautla de Espinosa, Tecpatán y Jiquipilas, en el esta-
do de Chiapas, México, entre las coordenadas 16°45'42'' y 
17°09'00''N y 93°21'20'' y 93°47''00''O (SEMARNAT, 2001). 
Los suelos son poco profundos, de origen calcáreo y el te-
rreno es accidentado. El clima es cálido subhúmedo, cuya 
vegetación dominante es la selva mediana subperennifolia 
(SEMARNAT, 2001; Ramírez-Marcial et al., 2017). 

Dentro de la zona de amortiguamiento del polígono 
de la REBISO se encuentran numerosos poblados, que para 
satisfacer sus necesidades básicas de alimentación y vivien-
da han deforestado diversas áreas y afectado la composi-
ción y estructura de la vegetación natural (Flamenco San-

doval et al., 2007). De tal manera que es posible observar 
áreas con bosques en diferentes estados de conservación 
(SEMARNAT, 2001). 

Para este estudio se eligieron los bosques conserva-
dos cercanos a tres localidades de la REBISO: Emilio Raba-
sa, Veinte Casas y Nuevo San Juan Chamula en el municipio 
de Ocozocuautla de Espinoza (Fig. 1), por el relativo fácil 
acceso al área más conservada de la reserva (SEMARNAT, 
2001). La vegetación predominante en los sitios de mues-
treo corresponde al bosque tropical subcaducifolio (sensu 
Rzedowski, 2006), con mayor proporción de especies in-
termedias y tardías que pioneras (Ramírez-Marcial et al., 
2017). 

Especies de estudio
Se eligieron cuatro especies arbóreas, dos con afinidad suce-
sional temprana o pionera: Cecropia peltata (Cecropiaceae) y 
Heliocarpus appendiculatus (Malvaceae), y dos con afinidad 
sucesional intermedia: Brosimum alicastrum (Moraceae) y 
Sapium macrocarpum (Euphorbiaceae) (Cuadro 1). 

El guarumbo, Cecropia peltata, es una especie pio-
nera de zonas perturbadas por factores naturales o asocia-
dos a las actividades humanas; es visible debido a su copa 
extendida y grandes hojas y produce interrumpidamente 
abundantes frutos (aquenios agregados) que son consumi-
dos y dispersados por numerosas especies de aves y mamí-
feros (Cornelis et al., 2005). Es utilizada para acelerar la re-
generación de áreas tropicales perturbadas (Lobova et al., 
2003), así como para la fabricación de tableros aglomerados 
y pulpa para elaborar papel (Pennington y Sarukhán, 2005). 
Es una especie que no está listada en la Norma Oficial Mexi-
cana NOM-059-SEMARNAT-2010 (SEMARNAT, 2010).

El corcho, Heliocarpus appendiculatus, es pionero, 
dioico y es característico de la vegetación secundaria del 
bosque tropical subcaducifolio (Vibrans, 2009). Sus frutos 
son del tipo cápsula y sus semillas son dispersada principal-
mente por el viento (anemocoria) (Figueroa y Vázquez-Ya-
nes, 2002). Tiene varios usos, entre ellos están el artesanal, 
medicinal, y también es materia prima para la elaboración 
de papel amate (Vibrans, 2009). En Costa Rica se ha pro-
puesto la plantación monoespecífica del corcho, debido a la 
demanda internacional por su uso tradicional como fuente 
de mucílago en la clarificación de dulces (Quezada Moreno 
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Figura 1: Ubicación geográfica de las localidades de muestreo de las especies de árboles Brosimum alicastrum Sw., Sapium macrocarpum Müll. Arg., 
Heliocarpus appendiculatus L. y Cecropia peltata Turcz., en la Reserva de la Biosfera Selva El Ocote (REBISO), Chiapas, México.

Especie Familia Fruto
Síndrome de 

dispersión
Vector de 

dispersión
Afinidad 

sucesional

Brosimum alicastrum Sw. Moraceae baya zoocoria aves, mamíferos intermedia

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Euphorbiaceae cápsula zoocoria, barocoria aves, gravedad intermedia

Cecropia peltata L. Cecropiaceae
aquenios 

agregados
zoocoria aves, mamíferos pionera

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Malvaceae cápsula anemocoria viento pionera

Cuadro 1: Características biológicas y ecológicas de cuatro especies arbóreas de la selva mediana subperennifolia de la Reserva de la Biosfera Selva 
El Ocote (REBISO), Chiapas, México.
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et al., 2016). Esta especie está en la Lista Roja de especies 
arbóreas de los bosques de montaña de México en la ca-
tegoría de Preocupación Menor (González-Espinosa et al., 
2011), y no está listada en la Norma Oficial Mexicana NOM-
059-SEMARNAT-2010 (SEMARNAT, 2010).

El ramón, Brosimum alicastrum, presenta afinidad 
sucesional intermedia, es un árbol longevo de más de 20 
m de altura, puede alcanzar diámetros a la altura del pe-
cho de 1.5 m (Pennington y Sarukhán, 2005). Su presen-
cia facilita la regeneración de árboles del dosel superior de 
bosques tropicales de México y Centroamérica (Pennington 
y Sarukhán, 2005). Crece vigorosamente bajo dosel relati-
vamente denso (Laborde y Corrales-Ferrayola et al., 2012) y 
en suelos bien drenados (Mendoza-Arroyo et al., 2020). Los 
frutos de B. alicastrum son del tipo baya y los dispersan una 
gran variedad de aves y mamíferos (murciélagos, monos, 
ardillas, ratones; Berg, 1972). Es una especie sin aparente 
condición de amenaza, ya que no se encuentra menciona-
da en la Lista Roja de árboles del bosque de niebla en Mé-
xico (González-Espinosa et al., 2011), ni en la Norma Oficial 
Mexicana NOM-059-SEMARNAT-2010 (SEMARNAT, 2010).

El chileamate, Sapium macrocarpum, es una especie 
arbórea sucesionalmente intermedia que puede alcanzar 
35 m de altura (CONABIO, 2020). Sus frutos son en forma 
de cápsula, que son dispersados principalmente por aves y 
mamíferos (zoocoria) y también por gravedad (N. Ramírez-
Marcial, observación personal). Esta especie es utilizada 
como sombra en las plantaciones de café en la región del 
Soconusco, Chiapas (González-Espinosa et al., 2011). Se en-
cuentra listada en la Norma Oficial Mexicana NOM-059-SE-
MARNAT-2010 (SEMARNAT, 2010) como especie amenaza-
da, y de Preocupación Menor en la Lista Roja de árboles 
de bosques nublados de México (González-Espinosa et al., 
2011). 

Muestreo de material vegetativo
Las especies elegidas para este estudio estuvieron pre-
sentes en las tres localidades de muestreo, cuyos bosques 
tienen niveles de diversidad de especies similares, aunque 
las especies dominantes son diferentes. La especie más 
abundante en Emilio Rabasa es Pseudolmedia spuria (Sw.) 
Griseb., en Veinte Casas Louteridium donnell-smithii S. 
Watson; ambas especies son sucesionalmente tardías (Ra-

mírez-Marcial et al., 2017); en Nuevo San Juan Chamula la 
más abundante es la especie pionera H. appendiculatus. La 
distancia entre pares de localidades oscila entre 10 y 12 km, 
lo que permitió asumir que el conjunto de individuos para 
cada especie de las tres localidades de estudio representa 
una población y las muestras de cada localidad representan 
subpoblaciones.

En cada una de las tres localidades se obtuvieron 
muestras de 20 individuos de cada especie. Los individuos 
se eligieron al azar, cuidando que hubiera una distancia en-
tre ellos igual o mayor a 100 m (Nassar et al., 2011), para 
incrementar la probabilidad de colectar genotipos distin-
tos. Por árbol (individuo) de cada especie se tomó una hoja 
joven de las ramas próximas al suelo y sin daño aparente, o 
cuando no fue posible acceder a las hojas (debido a la altu-
ra de algunos de los árboles >1.5 m), se obtuvo una mues-
tra de cambium vascular del tallo. El cambium es el tejido 
meristemático específico de las plantas leñosas que está en 
regeneración continua (Plomion et al., 2001). Las muestras 
del cambium vascular (n = 78) se tomaron haciendo un cor-
te en la corteza de 9 cm2 y se retiró con cuidado para reco-
nocer el cambium y tomarlo asépticamente mediante un 
raspado con un hisopo o escalpelo esterilizados. Esta colec-
ta no representa afectación alguna en el desarrollo indivi-
dual o reproductivo de los individuos. Las muestras se con-
servaron en tubos Eppendorf con buffer CTAB 2× (bromuro 
de hexadeciltrimetilamonio). Las hojas tomadas de un total 
de 162 árboles de las diferentes especies se guardaron en 
sobres de papel secante y se etiquetaron para mantener la 
distinción del individuo de procedencia. Se transportaron 
en recipientes herméticos a una temperatura de 2 °C del 
campo al laboratorio de genética de El Colegio de la Fron-
tera Sur (ECOSUR Unidad San Cristóbal), en donde se con-
servaron en congelación (-70 oC) hasta realizar la extracción 
de ADN. El total de muestras fue de 240 (78 de cambium, 
más 162 de hojas). 

Análisis genético
La descripción de la variación genética de las especies de ár-
boles se hizo con base en la variación nucleotídica de dos 
regiones espaciadoras internas transcritas de ADN nuclear 
ribosomal (ITS, por sus siglas en inglés, Internal Transcribed 
Spacer): ITS 1-2 (TCCGTAGGTGAACCTGCGG) - (GCTGCGTTCTT-
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CATCGATGC), e ITS 3-4 (GCATCGATGAAGAACGCAGC) - (TCCTC-
CGCTTATTGATATGC) que recuperan regiones de ADN de 290 
pb y 330 pb, respectivamente (White et al., 1990). Este es 
un marcador con tasas de evolución lenta que se encuentra 
en hongos y probablemente en todas las especies de plantas 
vasculares, por lo que su principal uso es para la reconstruc-
ción de filogenias y código de barras genético para plantas 
(China Plant BOL Group et al., 2011; Qin et al., 2017). En este 
estudio se decidió por el marcador ITS por su posible ubicui-
dad en diferentes grupos de flora vascular, y porque en ensa-
yos piloto observamos variación nucleotídica, lo que permite 
obtener estimadores de diversidad genética para especies 
que carecen del diseño de marcadores específicos o de co-
nocimiento previo de secuencias (Álvarez y Wendel, 2003). 
Por lo tanto, los resultados de variación genética poblacional 
que se obtienen con los ITS son válidos; en tanto se puedan 
desarrollar marcadores específicos.

La extracción de ADN se realizó mediante el mé-
todo CTAB 2× (Doyle y Doyle, 1987). La amplificación de 
ADN fue mediante la Reacción en Cadena de la Polimerasa 
(PCR), cuyo protocolo fue una amplificación de 35 ciclos 
que constó de una desnaturalización inicial de 2 a 3 min a 
95 °C, un alineamiento de 30 s a 57 °C, una extensión de 
0.5 a 2 min a 72 °C, una segunda desnaturalización de 30 
s a 95 °C y una extensión final de 10 min a 72 °C (White et 
al., 1990). La cadena de nucleótidos producto de la PCR, 
se obtuvo mediante el método Sanger en un secuenciador 
ABI PRISM ANALYZER 3730XL (Macrogen Inc. Seoul, Ko-
rea), con la secuencia (oligo) iniciadora de ida (“forward”).

Análisis de secuencias y estimadores de diversidad
Las secuencias se revisaron visualmente para detectar erro-
res en un tamaño desproporcionado de la serie de nucleóti-
dos y la presencia de dímeros con sobre-amplificación o co-
pias del haplotipo blanco en una misma muestra. Cuando 
fue así, esta se descartó a pesar de que con ello se redujo el 
número de datos para el cálculo de parámetros genéticos. 
Las sucesiones de nucleótidos se editaron en CHROMAS v. 
1.45 (McCarthy, 1998) y posteriormente se alinearon en el 
programa CRUSTALX v. 2.1 (Thompson et al., 1997). 

Para determinar la diversidad genética capturada en 
las muestras, por localidad y por especie, se concatenaron 
las secuencias obtenidas para ambos marcadores ITS 1-2 

e ITS 3-4, lo que permitió analizar una región concatenada 
de 620 pb para B. alicastrum, 628 pb para C. peltata, 595 
para H. appendiculatus y 571 para S. macrocarpum. Se uti-
lizó el programa DnaSP v. 5 (Rozas et al., 2003) para estimar 
el número de sitios segregados o polimórficos (s), número 
de haplotipos (h), el número promedio de las diferencias 
nucleotídicas entre cada par de secuencias (K), la diversi-
dad de haplotipos (Hd) y la diversidad de nucleótidos (π) 
(Nei, 1987). Se aplicó la prueba D-Tajima (Tajima, 1989) 
para inferir si los sitios segregativos y el número promedio 
de diferencias nucleotídicas se ajustan a un modelo evolu-
tivo neutral, o corresponden a cambios demográficos de-
bido a presiones selectivas. Valores negativos de D-Tajima 
son esperados en poblaciones que han experimentado una 
expansión demográfica (crecimiento poblacional) relativa-
mente reciente o como resultado de selección purificadora; 
los valores positivos indican procesos de selección balan-
ceadora (o equilibrada) o reducción del tamaño poblacio-
nal (Tajima, 1989). La significancia estadística se obtuvo 
mediante la contrastación con el intervalo de confianza de 
95%, con base en la distribución beta de los valores de D-
Tajima (Tajima, 1989).

Para determinar cómo se encuentra repartida la va-
riación genética dentro y entre grupos de muestras por es-
pecie se realizaron análisis de varianza molecular por es-
pecie (AMOVA) en el programa Arlequín v. 3.1 (Excoffier et 
al., 2005), utilizando información de las secuencias de ITS 
1-2 e ITS 3-4 concatenadas. El AMOVA subdivide la varianza 
molecular de manera jerárquica entre los grupos a compa-
rar y a partir de esta distribución se calculó el estadístico 
Φst, que es análogo al estadístico Fst de Wright (Excoffier 
et al., 2005), el cual permite estimar el nivel de diferencia-
ción de conjuntos de muestras, en este caso entre las tres 
localidades o subpoblaciones para cada especie y entre in-
dividuos (dentro de las subpoblaciones). Asimismo, se hizo 
un análisis de agrupación basado en un modelo Bayesia-
no y simulación mediante Cadenas Markovianas de Monte 
Carlo implementado en el programa Bayesian analysis of 
population Structure v. 5.3 (BAPS) (Corander et al., 2003). 
El número de poblaciones o grupos genéticos hipotéticos 
se estima asumiendo una población base panmíctica (re-
presentada por el conjunto total de la muestra) y dividida 
en K subpoblaciones (Corander et al., 2003). Se declaró 
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K = 3 como límite superior de grupos genéticos o subpo-
blaciones, loci ligados, con intercambio genético entre los 
grupos genéticos. El periodo de inicio y simulación son los 
que el programa tiene por omisión (Corander et al., 2003). 
Adicionalmente, para identificar un posible patrón de la 
diversidad genética de cada especie se obtuvo, para cada 
una, la red de haplotipos no redundantes por el método 
de máxima parsimonia. Los parámetros declarados fueron 
épsilon igual a 0, peso de transiciones-transversiones 1/1 
y el criterio de costo de conexión. La red de haplotipos se 
obtuvo mediante el programa NETWORK v. 10.1.0.0 (Polzin 
y Daneschmand, 2003). 

Resultados

Se logró la extracción de ADN de 240 muestras (162 co-
rrespondieron a hoja y 78 a cambium). Sin embargo, la 

amplificación fue efectiva para un total de 103 secuencias 
concatenadas (número de acceso en GenBank MW494456-
MW494517, Apéndice; Benson et al., 2013). Se obtuvieron 
19 secuencias de B. alicastrum, 32 de S. macrocarpum, 19 
de H. appendiculatus y 33 de C. peltata (Cuadro 2), a partir 
de las cuales se reconocieron ocho haplotipos para B. ali-
castrum, cuatro de ellos fueron únicos. Se registraron 12 
haplotipos para S. macrocarpum; nueve fueron únicos. En 
C. peltata se registraron seis haplotipos, solo uno fue único. 
En H. appendiculatus se detectaron cinco haplotipos, tres 
fueron únicos. 

También los diferentes estimadores de diversidad 
fueron variables entre especies y entre localidades (Cuadro 
2). El número de sitios segregativos fue ligeramente mayor 
en S. macrocarpum (s = 10) que en el de resto de las es-
pecies (entre 7 y 9). En esta misma especie se registró el 

Especie Localidad/ total N s h Hd π K D

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa 19 7 8 0.845 0.0041 1.649 -0.589NS

Veinte Casas - - - - - - -

Nuevo San Juan - - - - - - -

total 19 7 8 0.845 0.0041 1.649 -0.589NS

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa 16 6 6 0.717 0.0039 1.508 -0.568NS

Veinte Casas 11 3 5 0.818 0.0035 1.273 0.830NS

Nuevo San Juan 5 4 4 0.900 0.0046 1.800 -0.410NS

total 32 10 12 0.790 0.0047 1.730 -0.947NS

Cecropia peltata L. Emilio Rabasa 17 2 3 0.404 0.0007 0.426 -0.696NS

Veinte Casas 5 0 1 0 0 0 0

Nuevo San Juan 11 3 3 0.655 0.0022 1.418 -1.316NS

total 33 8 6 0.735 0.0048 2.898 1.397NS

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Emilio Rabasa 10 7 3 0.511 0.0026 1.556 -1.573NS

Veinte Casas 6 1 2 0.333 0.0005 0.333 -0.933NS

Nuevo San Juan 3 2 3 1.0 0.002 1.333 --

total 19 9 5 0.066 0.0059 3.474 -1.217NS

Total de muestras (especies y 
localidades) 

103 157 23 0.909 0.2406 76.271 5.089*

Cuadro 2: Parámetros de diversidad genética de Brosimum alicastrum Sw., Sapium macrocarpum Müll. Arg., Heliocarpus appendiculatus Turcz. y 
Cecropia peltata L., en tres localidades de la Reserva de la Biosfera Selva El Ocote (REBISO), Chiapas, México, con base en la concatenación de la 
región del ADN ribosomal nuclear ITS 1-2 e ITS 3-4. N = tamaño de muestra (número de secuencias analizadas), s = sitios segregativos, h = número 
de haplotipos, Hd = diversidad de haplotídica, π = diversidad nucleotídica, K = diferencias nucleotídicas promedio, D = prueba de Tajima; NS = No 
significativo; * = P = 0.001; - = no se obtuvieron secuencias de la especie; -- = no se calculó por el bajo número de secuencias.
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mayor número de haplotipos (12), es la segunda en índice 
de diversidad de haplotipos (Hd = 0.790) y la tercera en di-
versidad nucleotídica (π = 0.0047) y también en diferencias 
promedio nucleotídicas (K = 1.730). En B. alicastrum se ob-
servó el índice de diversidad de haplotipos más alto (Hd = 
0.845; Cuadro 2).

En cuanto al estimador de diversidad nucleotídica 
(π), H. appendiculatus fue la más diversa y B. alicastrum 
la menos diversa. Con relación a las diferencias promedio 
de diversidad (K), H. appendiculatus es la más diversa (K = 
3.474) y la menos diversa es B. alicastrum (K = 1.649). Los 
estimadores de diversidad genética para poblaciones fue-
ron en forma general más altos en la localidad de Emilio Ra-
basa, seguido de Nuevo San Juan y Veinte Casas para todas 
las especies (Cuadro 2).

La distribución de la diversidad genética observada 
en S. macrocarpum, de acuerdo con el AMOVA, fue 77.8% 
entre individuos y 22.2% entre localidades o subpoblacio-
nes (Cuadro 3), con un valor de diferenciación genética de 
Φst = 0.22. En las especies H. appendiculatus y C. peltata, se 
observó que el mayor porcentaje de variación fue entre las 
poblaciones (>80%), con una estimación de diferenciación 
genética de Φst = 0.81 para H. appendiculatus y de Φst = 0.83 
para C. peltata. Este análisis no se realizó en B. alicastrum 
debido a que se tuvieron datos solo para una localidad. El 
análisis de agrupación basado en un modelo Bayesiano re-
conoció tres grupos genéticos para C. peltata. Las muestras 
de Veinte Casas y Nuevo San Juan se incluyeron en un mis-

mo grupo genético (Grupo 3), mientras que las muestras de 
Emilio Rabasa constituyeron otro grupo genético (Grupo 1) 
a excepción de un individuo que se reconoce como parte 
del Grupo 2 (Fig. 2A). En H. appendiculatus se identificaron 
dos grupos, Nuevo San Juan y Veinte Casas se asignaron a 
un mismo grupo genético (Grupo 1), mientras que Emilio 
Rabasa con una muestra de Nuevo San Juan constituyó el 
Grupo 2 (Fig. 2B). Para S. macrocarpum se observaron dos 
grupos, aunque uno de ellos se constituyó de únicamente 
un individuo (Grupo 2) (Fig. 2C)

La prueba de Tajima (D) fue negativa y no significa-
tiva para casi todas las poblaciones, excepto para S. ma-
crocarpum en Veinte Casas en donde fue positiva, pero no 
significativa. Para el conjunto total de muestras por espe-
cies el valor de D-Tajima resultó negativo y no significativo 
(Cuadro 2), lo que sugiere que los cambios nucleotídicos se 
ajustan a un modelo de evolución neutral. 

La red de haplotipos para B. alicastrum mostró una 
red de haplotipos simple, con una o dos mutaciones entre 
los distintos haplotipos (Fig. 3A). En el caso de S. macrocar-
pum, la red muestra que el haplotipo más frecuente (H2) 
se encontró en todas las localidades, la mayoría de los ha-
plotipos con una frecuencia menor (<2) se registraron solo 
en Emilio Rabasa. El análisis muestra que para establecer la 
relación genealógica entre los haplotipos H2 y H5, H12, H7 
de S. macrocarpum, se requiere de un haplotipo ancestral 
hipotético no identificado (H) en este estudio (Fig. 2B). Cua-
tro haplotipos de C. peltata se registraron solo en Emilio 

Especie Fuente de variación
Grados de 

libertad
Suma de 
cuadrados

Componente de 
varianza

% de variación

Sapium macrocarpum Müll. Arg. entre subpoblaciones 2 5.536 0.209 22.20

dentro de las subpoblaciones 29 21.276 0.734 77.80

total 31 26.812 0.943

Heliocarpus appendiculatus Turcz. entre subpoblaciones 2 23.696 2.001 80.89

dentro de las subpoblaciones 16 7.567 0.472 19.11

total 18 31.263 2.474

Cecropia peltata L. entre subpoblaciones 2 35.861 1.774 83.52

dentro de las subpoblaciones 30 10.503 0.350 16.48

total 32 46.364 2.124

Cuadro 3: Análisis de varianza molecular para secuencias de ITS 1-2 y 3-4 en tres especies de árboles de la Reserva de la Biosfera Selva El Ocote 
(REBISO), Chiapas, México.
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Rabasa, uno de ellos fue el más frecuente (H1), y el que le 
sigue en frecuencia, H2, en dos localidades, Nuevo San Juan 
y Veinte Casas. El haplotipo H5 únicamente se observó en 
Nuevo San Juan y se deriva de un haplotipo no identificado 
en este estudio (H; Fig. 3C). Para el caso de H. appendicula-
tus la red mostró también cierta asociación de los haploti-

pos con las localidades. Finalmente, resalta la cantidad de 
mutaciones (6) que se requieren para derivar el haplotipo 
H3 del H2, así como el hecho de que el haplotipo H3 solo se 
registró en Nuevo San Juan (Fig. 3D). 

Discusión

No obstante que el marcador ITS presenta una tasa de evo-
lución baja y se conserva en los linajes (Álvarez y Wendel, 
2003), se observó variación nucleotídica en las poblaciones 
en las cuatro especies estudiadas. Esto fue útil para obte-
ner una estimación aproximada de la diversidad genética 
de elementos arbóreos de la REBISO, y con ello se tuvo un 
acercamiento a la diversidad biológica de la reserva a nivel 
genético molecular (Rodríguez-Correa et al., 2017). Los da-
tos genéticos que se obtienen con los ITS se han utilizado 
escasamente para estudios poblacionales considerando es-
calas geográficas amplias, pero que incluyen sitios cercanos 
(Ornelas et al., 2016). En el presente estudio se encontró 
variación nucleotídica en las secuencias concatenadas de 
ITS, con lo que fue posible obtener parámetros de diver-
sidad genética, así como la identificación de variación ge-
nética entre subpoblaciones o localidades para algunas de 
las especies, a pesar de las cortas distancias geográficas, la 
distancia promedio entre pares de localidades es de 11 km.

La mayor diversidad genética se registró en S. ma-
crocarpum, especie sucesionalmente intermedia, cuyos 
frutos son dispersados principalmente por aves, y también 
por gravedad; seguida de H. appendiculatus y C. peltata, 
especies pioneras con síndrome de dispersión anemócora 
y zoocora, respectivamente. La especie con la menor diver-
sidad genética, debido probablemente el tamaño de mues-
tra reducido, fue B. alicastrum, especie persistente durante 
la sucesión, cuyos frutos los dispersan aves y mamíferos 
terrestres y voladores (Galindo-González, 1998). La dife-
renciación genética entre poblaciones observada fue mo-
derada para S. macrocarpum y alta (F ~ 0.80) para las dos 
especies pioneras, H. appendiculatus y C. peltata.

En general, se registró la mayor diversidad genética 
y menor diferenciación entre poblaciones de S. macrocar-
pum, una de las especies de sucesión intermedia. En B. ali-
castrum, otra especie de sucesión avanzada, observamos la 
menor diversidad nucleotídica, pero no fue posible hacer 
estimaciones de diferenciación genética, ya que solo se lo-

Figura 2: Análisis de agrupación, para tres especies de árboles tropicales, 
Brosimum alicastrum Sw., Sapium macrocarpum Müll. Arg., Heliocarpus 
appendiculatus L. y Cecropia peltata Turcz., basado en un modelo 
Bayesiana implementado en el programa BAPS v. 5.3 (Corander et al., 
2003). Cada barra representa un individuo y el color de la barra indica al 
grupo genético al que pertenece.Especie Fuente de variación

Grados de 
libertad

Suma de 
cuadrados

Componente de 
varianza

% de variación

Sapium macrocarpum Müll. Arg. entre subpoblaciones 2 5.536 0.209 22.20

dentro de las subpoblaciones 29 21.276 0.734 77.80

total 31 26.812 0.943

Heliocarpus appendiculatus Turcz. entre subpoblaciones 2 23.696 2.001 80.89

dentro de las subpoblaciones 16 7.567 0.472 19.11

total 18 31.263 2.474

Cecropia peltata L. entre subpoblaciones 2 35.861 1.774 83.52

dentro de las subpoblaciones 30 10.503 0.350 16.48

total 32 46.364 2.124
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gró la amplificación de las muestras tomadas en la localidad 
de Emilio Rabasa, lo que seguramente resultó en una defi-
ciencia en el muestreo de alelos. No obstante, los valores 
del número segregativo (s), la diversidad nucleotídica (p) 
e índice de diversidad de haplotipos estuvieron en el or-
den de magnitud de los registrados por Cruz-Salazar et al. 
(2021), en muestras tomadas también en la REBISO para 

relacionar la diversidad genética con la riqueza de especies 
en cuatro comunidades locales de árboles de la reserva. 

En otras especies de árboles neotropicales de su-
cesión intermedia y tardía como Hymenaea courbaril L. y 
Aniba rosaeodora Ducke, se ha observado alta diversidad 
genética medida como heterocigosidad esperada con mar-
cadores microsatélites (He = 0.813 y He = 0.807, respectiva-

Figura 3: Red de haplotipos de: A. Brosimum alicastrum Sw.; B. Sapium macrocarpum Müll. Arg.; C. Cecropia peltata Turcz.; D. Heliocarpus 
appendiculatus L. registrados en muestras tomadas en cuatro localidades de la Reserva de la Biosfera Selva El Ocote (REBISO), Chiapas, México. 
Cada círculo representa un haplotipo, el tamaño refiere a su frecuencia (también se presenta entre paréntesis) y los colores indican la localidad. Los 
rombos rojos son haplotipos ancestrales hipóteticamente necesarios para derivar los haplotipos observados. 
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mente) (Feres et al., 2009; Lozano et al., 2011; Angrizani et 
al., 2013). En nuestro estudio los estimadores proximales 
de la diversidad genética son el índice de diversidad haplo-
tídica (Hd) y nucleotídica (π). En particular π es una me-
dida de heterocigosidad a nivel de secuencias (Nei, 1987). 
Los valores observados entre 0.0041 y 0.0059 se pueden 
considerar de moderados a altos, ya que representan una 
tasa de cambio de nucleótidos relativamente alta en una 
secuencia de ADN de 578 pb y que se reconoce altamente 
conservada (Álvarez y Wendel, 2003).

Con base en el estadístico de D-Tajima se sugiere 
que los cambios en los sitios segregativos corresponden a 
cambios esperados bajo un modelo de evolución neutral, 
i.e. las mutaciones en las secuencias son aleatorias y han 
tenido un efecto neutro en la supervivencia y reproducción 
de las especies (Tajima, 1989). Los valores negativos apun-
tan hacia un cambio demográfico propio de una selección 
balanceada (polimorfismo estable). Este resultado puede 
proponerse como congruente con la observación de que en 
los sitios de estudio hay una comunidad vegetal en condi-
ciones óptimas de desarrollo estructural (Ramírez-Marcial 
et al., 2017). 

Los resultados de diferenciación (Φst) y variación ge-
nética entre poblaciones no coinciden con la hipótesis de 
que las especies de vida corta, como pueden ser las su-
cesionalmente pioneras en comparación con las sucesio-
nalmente intermedias, presentan menor variación entre 
poblaciones que las especies de larga vida (Hamrick et al., 
1992). Cecropia peltata y H. appendiculatus son especies 
sucesionalmente pioneras, cuyos estimadores de diferen-
ciación genética (Φst) fueron mayores que en la especie de 
afinidad sucesional intermedia (S. macrocarpum). Consis-
tentemente el análisis de agrupación basado en un mode-
lo Bayesiano mostró al menos dos grupos genéticos en C. 
peltata y H. appendiculatus y prácticamente un solo grupo 
para S. macrocarpum. Asimismo, el análisis de agrupación 
indica que para las dos especies pioneras las muestras de 
Veinte Casas y Nuevo San Juan constituyeron un mismo 
grupo genético, y otro, las muestras de Emilio Rabasa. La 
diferenciación genética entre localidades se muestra tam-
bién a través de la distribución de los haplotipos. En C. pel-
tata los haplotipos H3, H1, H6 y H2 se presentaron solo en 
Emilio Rabasa y en H. appendiculatus sus haplotipos H1, H3 

y H5 únicamente en Nuevo San Juan. Estas especies, al ser 
pioneras, requieren de la apertura de claros para su esta-
blecimiento exitoso (Garay-Arroyo y Álvarez-Buylla, 1997). 
Son generalmente especies de vida corta (<40 años) y al-
canzan su edad reproductiva entre 7 y 10 años, por lo que 
la dispersión de semillas es importante para la continuidad 
de las especies. En los sitios perturbados o “acahuales”, se 
espera que las especies pioneras estén en densidades más 
altas que en las áreas con bosques maduros, y esto permite 
que la variación genética tenga una distribución más homo-
génea en el espacio (Eguiarte et al., 1992; Álvarez-Buylla y 
Garay-Arroyo, 1994). Las especies pioneras persisten en las 
selvas conservadas por la formación de claros que ocurre en 
diferentes momentos y pueden ser también filtros distintos 
por la heterogeneidad microambiental que puede ocurrir 
a escalas locales (Dakwa et al., 2020). Esto genera una es-
tructura genética a escalas geográficas pequeñas, como se 
observó para H. appendiculatus y C. peltata, que es a su vez 
consistente con el estudio de Chávez-Pesqueira y Núñez-
Farfán (2016) con la especie pionera de claros Carica papa-
ya L. (Caricaceae) en el sur de México. Por otro lado, en pai-
sajes modificados por las actividades humanas, las especies 
pioneras llegan a presentar altas tasas de dispersión, como 
por ejemplo en Miconia affinis D.C. (Melastomataceae) en 
Panamá (Castilla et al., 2016), lo que promueve que espa-
cialmente sus poblaciones mantengan cohesión genética. 
La colecta de muestras de C. peltata y H. appendiculatus 
se realizó dentro de parches con vegetación madura y se 
evitó adquirir material vegetativo de árboles próximos para 
disminuir la probabilidad de colectar individuos emparen-
tados. Es posible que al estar inmersos en bosques con 
alta riqueza de especies de árboles (Ramírez-Marcial et al., 
2017), el intercambio genético entre poblaciones sea redu-
cido y por ello se detectó menor diversidad y más diferen-
ciación genética entre poblaciones. Esa diversidad arbórea 
limita el desarrollo poblacional de H. appendiculatus y C. 
peltata, lo que genera una diferenciación genética entre las 
poblaciones (Φst = 0.81) y una distribución heterogénea de 
los haplotipos.

Un resultado inesperado es que la mayoría de los ha-
plotipos de S. macrocarpum fueron únicos (7 de 10 haploti-
pos se registraron solo una vez) y el haplotipo más frecuen-
te se registró en todas las localidades. Esto puede significar 
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que hay una tasa evolutiva relativamente rápida, pero la 
distribución de los haplotipos entre las localidades puede 
estar relacionada a una dispersión limitada y azarosa, de 
manera que se observó que la distribución espacial de los 
haplotipos no es homogénea. Significa que los haplotipos 
no tuvieron la misma oportunidad de llegar a cada locali-
dad simplemente por azar, de lo contrario se habrían obser-
vado en todas las localidades. Por ejemplo, los haplotipos 
H5, H6 y H7 se encontraron únicamente en Emilio Rabasa. 
No obstante, el análisis de agrupación Bayesiano mostró un 
grupo genético para S. macrocarpum, lo que indica una co-
hesión genética ancestral entre los individuos muestreados 
en las distintas localidades.

Hamrick et al. (1992) mostraron que las especies 
cuyos frutos o semillas son dispersados por animales, por 
ser consumidas por ellos, tienen mayor heterocigosidad y 
sus niveles de diferenciación genética (estimado como es-
tadístico FST de Wright) son mayores que en especies cu-
yas semillas son dispersadas por el viento. La regularidad 
del movimiento y la distancia que recorre el dispersor, que 
consume los frutos o semillas, pueden generar una homo-
geneidad genética entre las poblaciones de plantas (Love-
less y Hamrick, 1984; Nathan y Muller-Landau, 2000). En 
este estudio encontramos que las especies pioneras, tanto 
las dispersadas por el viento como por animales, tuvieron 
la mayor diferenciación genética entre poblaciones, aun-
que su nivel de diversidad fue relativamente similar entre 
ellas. Aún para las especies que podrían ser dispersadas a 
grandes distancias por las aves, como S. macrocarpum y C. 
peltata, se encontró una diferenciación genética de consi-
deración. Por lo tanto, es posible que el síndrome de dis-
persión influye en los patrones de diversidad genética; sin 
embargo, no es el único factor y posiblemente las condicio-
nes físicas y ambientales locales, por ejemplo, el suelo, la 
radiación solar y la humedad pueden influir en el estable-
cimiento de ciertos genotipos. Los sitios de estudio se con-
sideran en buen estado de conservación (Ramírez-Marcial 
et al., 2017; Cruz-Salazar et al., 2021) y posiblemente con 
un ambiente físico al interior del bosque relativamente es-
table. No obstante, a nivel micro-espacial (decenas de km) 
puede haber diferencias en temperatura de 1-2 °C, y tam-
bién la humedad relativa es variable a escalas geográficas 
pequeñas (Muñoz-Alonso et al., 2017). Además, la precipi-

tación media anual es heterogénea a escalas relativamen-
te cortas (Manzanilla-Quiñones y Aguirre-Calderón, 2017). 
Estas condiciones pueden afectar el establecimiento de 
nuevos individuos de las especies, tanto de árboles del sitio 
como del ingreso a través de dispersión de sus semillas. Por 
otro lado, la forma de dispersión de polen y el sistema de 
apareamiento puede ser determinante del patrón de diver-
sidad genética observado (Loveless y Hamrick, 1984; Gam-
ba y Muchhala, 2020). Se sabe que la predictibilidad de los 
síndromes de polinización es mayor en especies tropicales 
dependientes de polinizadores especializados (Rosas-Gue-
rrero et al., 2014). Las especies de plantas con polinización 
por insectos pequeños y sistemas de reproducción mixta 
presentan poblaciones más diferenciadas (Gamba y Mu-
chhala, 2020). El sistema de reproducción es desconocido 
para las especies incluidas en el presente trabajo, aspec-
tos que deberían abordarse en futuros estudios para incre-
mentar nuestro conocimiento biológico y entender mejor 
los patrones de diversidad genética. La polinización de B. 
alicastrum y C. peltata es probablemente por viento (Berg, 
1972; Berg et al., 2005), lo que supondría un libre inter-
cambio de alelos siempre y cuando la diversidad de árboles 
de las selvas que habitan no represente barreras del movi-
miento del polen. La diferenciación entre grupos de espe-
cies se debe a múltiples estrategias de crecimiento y de di-
ferentes síndromes de polinización, lo cual representa una 
posible vía para la coexistencia de una alta diversidad de 
especies de una comunidad de árboles dada (Cortés-Flores 
et al., 2017), y posiblemente también de la diversidad ge-
nética que se observó en las especies del presente estudio. 
El síndrome de dispersión de las plantas se infiere a partir 
de la morfología de los frutos (Ibarra-Manríquez y Cornejo-
Tenorio, 2010). Sin embargo, no es suficiente para determi-
nar de forma fiable a los dispersores efectivos, así como los 
alcances geográficos de su dispersión, ya que la interacción 
planta-dispersor puede variar según la estacionalidad, dis-
ponibilidad de recursos y de las necesidades dietéticas de 
los dispersores (Muller-Landau y Hardesty, 2005). La inter-
vención de múltiples características morfológicas y ecológi-
cas en la determinación de los síndromes de dispersión, y 
las propias de los dispersores, posiblemente contribuye a 
que la relación entre la diversidad genética y el síndrome 
de dispersión sea difícil de establecer (ver Gelmi-Candusso 
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et al., 2017). No obstante que solo observamos dos síndro-
mes de dispersión, zoocoria y anemocoria, y que difieren 
poco en los niveles de diversidad, no se descarta una posi-
ble relación entre el síndrome de dispersión y los patrones 
de diversidad genética; por lo que sería valioso confirmar-
la en estudios posteriores con más especies y marcadores 
que recuperen una mayor variación genética. 

Otro aspecto por abordar a futuro es conocer el efec-
to de la degradación del hábitat que se observa en la RE-
BISO (Flamenco-Sandoval et al., 2007) y la fragmentación 
en la reducción de los agentes de dispersión con posibles 
consecuencias en la estructura genética de las plantas (Cra-
mer et al., 2007), y en particular para B. alicastrum, S. ma-
crocarpum y C. peltata. Una dispersión limitada de semillas 
o polen conduce a una mayor estructuración genética de 
las poblaciones, por el reducido flujo genético (Lasso et 
al., 2011), que puede ocurrir para algunas especies, aun-
que cabe hacer notar para otras, la presencia de grandes 
áreas abiertas favorece la dispersión de alelos (Kamm et al., 
2010). Las especies que se dispersan por el viento como H. 
appendiculatus y B. alicastrum, son menos susceptibles a 
los cambios en el paisaje (Howe, 2016) y su evolución pa-
rece tener relación con un movimiento más bien aleatorio 
dentro de la REBISO.

El presente estudio aporta elementos para conside-
rar la importancia de planificar estrategias de conservación 
que permitan mantener la variación genética que natural-
mente ocurre en la REBISO. La recuperación de poblaciones 
de manera asistida en áreas degradadas por actividades 
humanas o por incendios forestales, que han ocurrido en 
la REBISO (Maldonado Méndez et al., 2009), deberá con-
templar la inclusión de variación genética que incremente 
la probabilidad del establecimiento y viabilidad a largo pla-
zo de las poblaciones de árboles tropicales que se forman 
artificialmente a través de estrategias de recuperación o 
restauración. 

En conclusión, S. macrocarpum (especie sucesio-
nalmente intermedia con dispersión zoocora) es la espe-
cie más diversa, con variación genética entre poblaciones 
moderada, mientras que las especies menos diversas, pero 
con mayor variación genética entre poblaciones, fueron las 
especies pioneras H. appendiculatus y C. peltata con dis-
persión anemócora y zoocora, respectivamente.
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Familia Especie Comunidad NAGB

Moraceae Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494456

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494457

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494458

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494459

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494460

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494461

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494462

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494463

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494464

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494465

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494466

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494467

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494468

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494469

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494470

Brosimum alicastrum Sw. Emilio Rabasa MW494471

Cecropiaceae Cecropia peltata L. Emilio Rabasa MW494472

Cecropia peltata L. Emilio Rabasa MW494474

Cecropia peltata L. Emilio Rabasa MW494477

Cecropia peltata L. Emilio Rabasa MW494478

Cecropia peltata L. Emilio Rabasa MW494480

Cecropia peltata L. Emilio Rabasa MW494483

Cecropia peltata L. Nuevo San Juan Chamula MW494475

Cecropia peltata L. Nuevo San Juan Chamula MW494476

Cecropia peltata L. Nuevo San Juan Chamula MW494481

Cecropia peltata L. Nuevo San Juan Chamula MW494482

Cecropia peltata L. Veinte Casas MW494473

Cecropia peltata L. Veinte Casas MW494479

Malvaceae Heliocarpus appendiculatus Turcz. Emilio Rabasa MW494486

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Emilio Rabasa MW494491

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Nuevo San Juan Chamula MW494484

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Nuevo San Juan Chamula MW494488

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Nuevo San Juan Chamula MW494489

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Nuevo San Juan Chamula MW494493

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Veinte Casas MW494485

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Veinte Casas MW494487

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Veinte Casas MW494490

Heliocarpus appendiculatus Turcz. Veinte Casas MW494492

Euphorbiaceae Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494498

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494499

Apéndice: Número de acceso en GenBank (NAGB; GenBank, 2021) de muestras de cuatro especies de árboles tropicales en tres localidades de 
la Reserva de la Biosfera Selva El Ocote, Chiapas, México. Se registraron secuencias únicas para ITS-1 e ITS-2 de Brosimum alicastrum Sw. (16 
secuencias) Sapium macrocarpum Müll. Arg. (24), Cecropia peltata L. (12) y Heliocarpus appendiculatus Turcz. (10).
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Euphorbiaceae Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494500

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494505

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494510

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494511

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494512

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Emilio Rabasa MW494517

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Nuevo San Juan Chamula MW494496

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Nuevo San Juan Chamula MW494504

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Nuevo San Juan Chamula MW494508

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Nuevo San Juan Chamula MW494516

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494494

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494495

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494497

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494501

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494502

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494503

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494506

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494507

Sapium macrocarpum Müll-Arg. Veinte Casas MW494509

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494513

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494514

Sapium macrocarpum Müll. Arg. Veinte Casas MW494515

Apéndice: Continuación.

Familia Especie Comunidad NAGB
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