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Resumen: Eriocaulon bilobatum es una especie acudtica que vive en humedales temporales del centro de México. Es una herbdcea
anual, enraizada emergente, con reproduccion sexual y asexual, monoica y polinizada por insectos. Es una especie rara y vulnerable
a la extincién debido a que sus hdbitats se encuentran amenazados. Los objetivos de este estudio fueron determinar la estructura y
diversidad genética de poblaciones de E. bilobatum a nivel regional, y conocer si éstas se relacionan con sus caracteristicas ecologi-
cas y de historia de vida en forma similar a plantas terrestres. Se analizaron 160 individuos en cuatro poblaciones con la técnica de
electroforesis de isoenzimas en geles de almidon. E. bilobatum presenta mayor diversidad genética (A=2.32, Ae=1.31, P=69.65,
Ho=0.134, He=0.197, H,=0.221) que especies con caracteristicas ecoldgicas y de historia de vida similares, endogamia moderada
(Fs = 0.312) y baja diferenciacién genética entre sus poblaciones (Fy. = 0.053 y Gy = 0.048). Su diversidad y estructura genética
estd determinada por el sistema de reproduccion y su historia de vida mds que el hecho de vivir en ambientes acudticos.

Palabras clave: diversidad genética, caracteristicas ecoldgicas, hdbitats aislados, historias de vida, plantas acudticas.

Abstract: Eriocaulon bilobatum is an aquatic species that inhabits temporary wetlands in central Mexico. It is annual, herbaceous,
emergent, with sexual and asexual reproduction, monoecious and insect pollinated. It is a rare and vulnerable species due to its en-
dangered habitats. The objectives of this study were to determine the diversity and genetic structure of E. bilobatum and to know if
there is a correlation with genetic diversity and its ecological and life history traits. Using horizontal starch-gel electrophoresis, we
screened 160 individuals from four populations. E. bilobatum has a higher genetic diversity (A=2.32, Ae=1.31, P=69.65, Ho=0.134,
He=0.197, H,=0.221) than species with similar ecological and life history traits, moderate levels of inbreeding (F,; = 0.312) and
low genetic differentiation among populations (F. = 0.053 y G, = 0.048). Its diversity and genetic structure are determined by the
mating system and life history traits, more than by inhabiting aquatic environments.

Key words: aquatic plants, ecological traits, genetic diversity, life history traits, isolated habitat.

as caracteristicas de historia de vida de las plantas deter-

minan los niveles de diversidad y estructura genética de
sus poblaciones (Hamrick ez al., 1979; Loveless y Hamrick,
1984; Hamrick y Godt, 1990). Por ejemplo, se ha sugerido
que especies con distribucién amplia, reproduccidn cruzada,
polinizacién por viento y tiempo generacional largo presen-
ten mayor variacién genética que aquellas con caracteristi-
cas opuestas. Estas generalizaciones se han hecho con base
en estudios de plantas terrestres ya que existen relativamen-
te pocos estudios sobre la diversidad y estructura genética
de plantas acudticas (Barrett et al., 1993; Elam, 1998). Las

angiospermas acudticas son generalmente mds polimorficas
que las plantas terrestres a nivel de especie, mientras que, a
nivel de cada poblacidn las plantas acudticas presentan me-
nos diversidad genética que las plantas terrestres (Barrett et
al., 1993; Laushman, 1993). La alta diversidad genética a
nivel de especie se puede deber a los altos niveles de dife-
renciacion genética entre poblaciones (Edwards y Sharitz,
2000), lo cual esta relacionado con la distribucion de sus
hdbitats, que se encuentran como “islas” dentro de paisa-
jes terrestres (Elam, 1998). Esta distribucién disminuye la
probabilidad de flujo génico entre las poblaciones y aumen-
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ta la diferenciacion a través de la deriva génica (Barrett et
al., 1993; Elam, 1998). Ademas, la destruccidn de los habi-
tats naturales ha sido determinante para que se manifiesten
algunos procesos genéticos como la erosién genética y la
endogamia, como consecuencia de la disminucion de los
tamafios poblacionales (Edwards y Sharitz, 2000; Rocha y
Gasca, 2007). Para este trabajo, se eligi6 a Eriocaulon bilo-
batum, una planta acudtica que presenta una forma de vida
enraizada emergente y vive en sitios fuertemente amenaza-
dos. Debido a sus caracteristicas florales y la distribucion
de sus poblaciones aisladas y escasas, consideramos que E.
bilobatum tendrfa una diversidad genética moderada o baja
dentro de sus poblaciones, bajo o nulo flujo génico y alta
diferenciacidn genética entre sus poblaciones. Los objetivos
de este estudio fueron determinar la diversidad y estructura
genética de E. bilobatum y conocer cémo se relacionan con
sus caracteristicas ecoldgicas y de historia de vida.

Materiales y métodos

Especie de estudio. Eriocaulon bilobatum Morong. (Erio-
caulaceae) es una especie acudtica de amplia distribucion
que vive en humedales temporales aislados. Se eligié como
sitio de estudio la parte centro de México en los estados
de Guanajuato y Querétaro. Es una monocotiledénea her-
bacea anual, con forma de vida enraizada emergente, que
mide hasta 15 cm de largo incluyendo la inflorescencia
(Calderdn, 1996). Es una especie rara y amenazada ya que
sus hdbitats han sido alterados por la actividad humana. Lo-
calmente puede ser abundante y se reproduce tanto sexual
como asexualmente por medio de rizomas. E. bilobatum es
monoica, con el desarrollo de las flores femeninas antes que
el de las masculinas, por lo que no es probable que exista
autogamia (Magalldn, 2004). Una especie de mosca del gé-
nero Notiphila Fallén visita sus inflorescencias, estos dip-
teros se posan en la inflorescencia y se mueven por toda su
superficie; el tiempo que permanecen es variable, caminan
por el pedinculo de la inflorescencia hacia abajo y vuelan
hacia las inflorescencias de otros individuos de la especie.
Ni el polen, ni los 6vulos estdn en contacto directo con el
agua, ya que las flores maduran hasta que emergen del agua.
El polen presenta granos circulares, sincolpados, de 20-30
pm en ambos didmetros (polar y ecuatorial) y ornamenta-
cion escabrada (Magalldn, 2004), asociada a dispersion por
insectos (Moore ef al., 1991). Estas observaciones permiten
suponer que E. bilobatum tiene polinizacion entoméfila.

Caracteristicas de los ecosistemas de estudio. Los hume-
dales estudiados presentan una estacionalidad marcada, que
tiene un periodo de inundacién de a seis a ocho meses y uno
de sequia de cuatro a seis meses. Se forman en depresiones
poco profundas de suelos impermeables que se llenan tini-
camente por agua de lluvia, sin entradas de agua por drenaje
de rios o arroyos; el periodo de inundacion es cuando la
temperatura es ideal para el crecimiento de las plantas y el
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nivel de agua disminuye hasta secarse completamente entre
diciembre y marzo dependiendo de la precipitacion anual.
Las depresiones o cuencas en las que se establecen los hu-
medales de estudio tuvieron su origen gracias a la actividad
volcdnica, por lo que se distribuyen principalmente en el Eje
Volcanico Transversal, se trata de ecosistemas poco comu-
nes y en exploraciones de campo se registraron mayormente
en los estados de Querétaro y Guanjuato, México (Maga-
1lan, 2004). Los humedales en los que habita E. bilobatum
son ecosistemas muy importantes por la alta biodiversidad
de especies, formas de vida y procesos ecoldgicos, ademds
de contener varias especies raras o endémicas de México
(Novelo, 2000). Sin embargo, estdn siendo fuertemente
amenazados por actividades humanas (Magallan, 2004) ra-
z6n por la que es importante conocer la diversidad y estruc-
tura genética de especies de plantas representativas de estos
ecosistemas para sentar las bases que permitan proponer
estrategias de conservacion.

Muestro de las poblaciones y procedimiento de laboratorio.
En la zona de estudio (Querétaro y Guanajuato) se tienen re-
gistrados (Magalldn, 2004) doce humedales temporales, sin
embargo E. bilobatum tnicamente se encuentra en cuatro
de éstos. Se colectaron 160 individuos (40 por poblacién)
en los cuatro humedales donde se distribuye la especie (Fi-
gura 1). Las colectas se llevaron a cabo durante los meses
de agosto y septiembre, las plantas se colectaron de forma
aleatoria, separadas entre si al menos un metro, para evitar
colectar propdgulos por rizomas. Se transportaron a 4°C y
en el laboratorio se almacenaron en bolsas de pldstico a -70 °C.
Se us6 la técnica de electroforesis horizontal de isoenzimas
en geles de almidon (Cheliak y Pitel, 1984; Werth, 1985;
Wendel y Weeden, 1989). Para la extraccion de enzimas se
usé el buffer “YO:VEG” (Yeh y O’Malley, 1980; Cheliak y
Pitel, 1984), el procedimiento consistié en macerar las hojas
con dos gotas del buffer de extraccion y una pizca de arena
esterilizada, con el extracto obtenido, se impregnaron los
rectangulos de 3 mm de ancho por 14 mm de largo (wicks)
hechos con papel de cromatograffa Whatman 3MM. Los
wicks se almacenaron a -70°C para ser utilizados al siguien-
te dia. Los geles se prepararon a concentraciones del 12
% de almidén (Wendel y Weeden, 1989). Se usaron nueve
enzimas en tres sistemas: C (CPX, PGD y PGI), D (GDH,
PGM, SDH) y Morfolina (IDH, ME, MNR). El Sistema C
se corrié a 60 mA durante siete horas, el sistema D se corrio
a 30 mA por ocho horas y el sistema Morfolina a 60 mA du-
rante seis horas. Los geles se tifieron a 37°C. La nomencla-
tura de los loci y de los alelos se establecid de la siguiente
manera: a los loci que estuvieran mds cerca del dnodo se
les asign6 el nimero 1, los que seguian el nimero 2 y as{
sucesivamente conforme se acercaran al catodo, se uso el
mismo criterio para los alelos, asignando letras. Al momen-
to de introducir los wicks en el gel, también se colocaba un
wick testigo de un genotipo ya conocido, con el objetivo de
asignar correctamente la nomenclatura de los loci y alelos.
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Se usaron wicks impregnados con amido black para deter-
minar el frente de migracion. La informacién acerca de la
estructura cuaternaria de las enzimas, que sirvié para llevar
a cabo la adecuada interpretacion de las bandas, se obtuvo
de Wendel y Weeden (1989). Se llevé a cabo una primera
lectura de los patrones de bandeo con los geles en fresco,
éstos se fijaron en alcohol al 50 % o en una solucién 5:5:1
de metanol, agua y dcido acético.

Andlisis estadistico. Se obtuvieron los siguientes estadisti-
cos: Variacion genética dentro de las poblaciones locales
(Hartl y Clark, 1997; Hedrick, 2000): 1. Ndmero de alelos
por locus (A). 2. Numero efectivo de alelos por locus (Ae).
3. Porcentaje de loci polimdrficos (P), 4. Hetorocigosidad
observada (Ho). 5. Heterocigosidad esperada (He). Diver-
sidad genética dentro y entre poblaciones locales (Hedrick,
2000; Culley et al., 2002): 1. Diversidad genética total (H.,).
2. Diversidad genética dentro de las subpoblaciones (H,).
3. Diversidad genética entre las poblacione,s (Dgp). 4. Co-
eficiente de diferenciacion genética (Gy,). Indice de endo-
gamia y estructura genética (Hartl y Clark, 1997; Slatkin,
1987): 1. Indice de Fijacion (F). 2. Estadisticos F de Wright:
Coeficiente de endogamia entre individuos de una pobla-
cién local (F), coeficiente de endogamia entre individuos
en relacion a la poblacion total (F,)) y diferenciacion gené-
tica entre poblaciones (F). Para evaluar si F, F( y F _ eran
significativamente diferentes de cero, se llevo a cabo una
prueba de x> = F’N(k-1) con gl = [k (k-1)] / 2, donde F es el
coeficiente de endogamia, N es el tamafio de la muestra y k
es el nimero de alelos (Li y Horvitz, 1953). Para saber si los
valores de F  eran significativamente diferentes de cero se
hizo una prueba de > = 2NF_ (k-1) con gl = [(k-1) (s-1)],
donde N es el tamano de la muestra, k es el numero de alelos
y s es el nimero de subpoblaciones (Workman y Niswander,
1970). Flujo génico (Slatkin, 1987) (Nm). Identidades ge-
néticas (Nei, 1978; Hedrick, 2000) (I).

Para calcular los estadisticos, primeramente se obtuvieron
los genotipos individuales para cada poblacion y se confor-
maron matrices de datos. El programa Biosys-1 (Swofford y
Selander, 1981) se us6 para obtener las frecuencias alélicas,
los indices de variacidn genética dentro de las poblaciones
(excepto Ae), el indice de endogamia (F), los estadisticos F
de Wright y la matriz de identidad (I). Los demds indices
se calcularon con las frecuencias alélicas y sus respectivas
férmulas.

Resultados

Se analizaron 14 loci de nueve enzimas en cuatro poblacio-
nes de E. bilobatum: CPX-1, CPX-2, GDH-1, IDH-1, IDH-
2, IDH-3, ME-1, MNR-1, PGD-1, PGD-2, PGI-1, PGI-2,
PGM-1 y SDH-1. De los 14 loci definidos, 13 fueron po-
limdrficos al menos en alguna de las poblaciones estudia-
das y un locus (IDH-3) result6 monomorfico en todas. Las
frecuencias alélicas de los 13 loci polimdrficos para cada

Cuadro 1. Frecuencias alélicas de los 13 loci polimérficos definidos
en las cuatro poblaciones de Eriocaulon bilobatum. N = Tamafo de
la muestra.

Locus Pob. 6 Pob. 9 Pob. 10 Pob. 12
CPX-1 N 28 40 35 37
A 0.000 0.125 0.057 0.149
B 1.000 0.863 0.929 0.824
C 0.000 0.013 0.014 0.027
CPX-2 N 28 40 35 37
A 0.071 0.100 0.343 0.297
B 0.893 0.875 0.657 0.703
C 0.018 0.025 0.000 0.000
D 0.018 0.000 0.000 0.000
GDH-1 N 32 40 40 38
A 0.000 0.000 0.025 0.026
B 1.000 0.962 0.975 0.934
C 0.000 0.038 0.000 0.039
IDH-1 N 39 40 40 38
A 0.000 0.000 0.000 0.039
B 1.000 0.925 0.938 0.961
C 0.000 0.075 0.063 0.000
IDH-2 N 40 38 40 39
A 0.000 0.000 0.013 0.051
B 1.000 0.763 0.938 0.936
C 0.000 0.237 0.050 0.013
ME-1 N 40 40 40 40
A 0.000 0.075 0.000 0.050
B 1.000 0.925 0.975 0.875
C 0.000 0.000 0.025 0.025
D 0.000 0.000 0.000 0.050
MNR-1 N 40 40 40 27
A 0.050 0.038 0.087 0.037
B 0.913 0.938 0.913 0.815
C 0.038 0.013 0.000 0.000
D 0.000 0.013 0.000 0.000
E 0.000 0.000 0.000 0.056
F 0.000 0.000 0.000 0.093
PGD-1 N 30 40 40 38
A 0.300 0.100 0.200 0.184
B 0.700 0.900 0.800 0.816
PGD-2 N 30 40 40 38
A 1.000 1.000 0.975 0.934
B 0.000 0.000 0.000 0.053
C 0.000 0.000 0.000 0.013
D 0.000 0.000 0.025 0.000
PGI-1 N 38 40 39 39
A 0.803 0.563 0.859 0.603
B 0.197 0.262 0.128 0.295
C 0.000 0.175 0.013 0.051
D 0.000 0.000 0.000 0.05
PGI-2 N 38 40 40 39
A 0.105 0.038 0.188 0.077
B 0.158 0.162 0.162 0.154
C 0.658 0.800 0.650 0.718
D 0.000 0.000 0.000 0.038
E 0.000 0.000 0.000 0.013
F 0.079 0.000 0.000 0.000
PGM-1 N 30 6 40 39
A 0.967 0.597 0.813 0.897
B 0.033 0.403 0.188 0.103
SDH-1 N 30 40 40 36
A 0.050 0.013 0.125 0.000
B 0.950 0.887 0.875 0.944
C 0.000 0.100 0.000 0.06
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Cuadro 2. Pardmetros de diversidad genética en cuatro poblaciones de Eriocaulon bilobatum. N = tamafio de la muestra, A = nimero de alelos
por locus, Ae = nimero efectivo de alelos por locus, P = porcentaje de loci polimérficos, Ho = heterocigosidad observada y He = heterocigosidad

esperada. Los errores estdndar estan entre paréntesis.

Poblaciones N A Ae P Ho He
Huimilpan 1 34.5 (1.4) 1.9 (0.3) 1.2 (0. 42.9 0.084 (0.037) 0.129 (0.048)
San Juan 2 39.6 (0.3) 2.4(0.2) 1.4 (0. 78.6 0.182 (0.049) 0.222 (0.046)
Amealco 3 39.2 (0.5) 2.2(0.2) 1.3 (0. 71.4 0.130 (0.033) 0.198 (0.042)
J. Rosas 4 37.5(0.9) 2.9(0.3) 1.4 (0. 85.7 0.138 (0.035) 0.239 (0.043)
Promedio 37.7 2.3 1.3 69.7 0.134 0.197

Cuadro 3. Heterocigosis total (H,), Heterocigosis a nivel de poblacién
local (H,) y diversidad genética entre las poblaciones (D)) y el coefi-
ciente de diferenciacién genética (G,,) para 13 loci dentro de cuatro
poblaciones de Eriocaulon bilobatum.

Locus H, Hy Dy, G,

CPX-1 0.176 0.168 0.008 0.045
CPX-2 0.347 0.322 0.025 0.072
GDH-1 0.062 0.061 0.001 0.018
IDH-1 0.085 0.083 0.002 0.027
IDH-2 0.168 0.151 0.017 0.103
ME-1 0.108 0.104 0.004 0.037
MNR-1 0.198 0.193 0.005 0.026
PGD-1 0.315 0.305 0.010 0.032
PGD-2 0.045 0.043 0.001 0.031
PGI-1 0.448 0.422 0.025 0.057
PGI-2 0.465 0.457 0.008 0.017
PGM-1 0.298 0.259 0.039 0.130
SDH-1 0.161 0.156 0.005 0.033
Promedio 0.221 0.210 0.012 0.048

una de las cuatro poblaciones estudiadas se muestran en el
Cuadro 1.

Variacion genética dentro de las poblaciones. Se registraron
un total de 48 alelos en los 14 loci definidos. El nimero
de alelos por locus (A) fue de 2.3 con un intervalo de 1.9
a 2.9, mientras que el nimero efectivo de alelos por locus
(Ae) fue de 1.3 con un intervalo de 1.2 a 1.4 (Cuadro 2).
Se observa que en las cuatro poblaciones locales el indice
A fue mayor que Ae, lo cual indica la presencia de alelos
raros. El nimero promedio de individuos analizados para
las cuatro poblaciones locales fue de 37.7. El porcentaje de
loci polimérficos (P) fue de 69.7 con un intervalo de 42.9 a
85.7. El promedio de heterocigosidad observada (Ho) fue
de 0.134 con un intervalo de 0.084 a 0.138 y el de hetero-
cigosidad esperada (He) de acuerdo al equilibrio de Hardy-
Weinberg fue de 0.197 con un intervalo de 0.129 a 0.239.
En todas las poblaciones la heterocigosidad observada fue
menor que la esperada, indicando deficiencia de individuos
heterocigotos. El tamafio de muestra por poblacién asi como
los valores de A, Ae, P, Ho y He se muestran en el Cuadro 2.
Diversidad genética dentro y entre poblaciones. La pobla-
cion Huimilpan 1 presenta la menor diversidad genética
intrapoblacional (He= 0.129), mientras que la poblacién J.
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Rosas 4 presenta mayor diversidad genética (He= 0.239),
las poblaciones San Juan 2 (He= 0.222) y Amealco 3 (He=
0.130) presentan diversidad genética intermedias. La diver-
sidad genética total (H,) es moderada, siendo el promedio
igual a 0.221, con un intervalo de 0.045 en el locus PGD-2 a
0.465 en el locus PGI-2. La mayor parte de la diversidad ge-
nética se encuentra dentro de las poblaciones (Hy = 0.210) y
poca entre las poblaciones (Dg, = 0.012), lo cual indica que
las cuatro poblaciones locales comparten una gran propor-
cion de la diversidad total. El coeficiente de diferenciacion
genética (G, = 0.048) indica que el 4.8 % de la diversidad
genética se encuentra entre poblaciones y el 95.2 % den-
tro de las poblaciones. Los valores de H,, Hg, D,y G, se
muestran en el Cuadro 3.

Indice de endogamia y estructura genética. Se obtuvieron 45
valores de indice de fijacion o endogamia (F) en los 13 loci
polimorficos de las cuatro poblaciones estudiadas (Cuadro 4).
Se observé exceso de homocigotos en 15 loci (33.3 %) cuyos
valores fueron positivos y significativamente diferentes de
cero. De los valores restantes ninguno fue significativamente
diferente de cero, lo cual indica que el 66.7 % de los loci

Cuadro 4. indice de fijacién o endogamia (F) para cada locus po-
limérfico de cuatro poblaciones de Eriocaulon bilobatum. Los va-
lores significativamente diferentes de cero se denotan con asteris-
cos. *** P <0.001; **P < 0.01; *P < 0.05.

Locus Poblaciones locales

Huimilpan 1 San Juan 2 Amealco 3 ). Rosas 4
CPX-1 -0.114 -0.064 0.001
CPX-2 0.638*** 0.777*** 1.000%** 1.000%**
GDH-1 -0.039 -0.026 -0.053
IDH-1 -0.081 -0.067 -0.041
IDH-2 -0.310 -0.055 0.789***
ME-1 1.000%** -0.026 0.781%%*
MNR-1 -0.071 0.162 -0.096 0.427*
PGD-1 1.000%** 1.000%** 1.000%** 1.000%**
PGD-2 1.000*** -0.058
PGI-1 -0.246 0.358* -0.149 0.482***
PGI-2 0.298 0.097 0.225 0.038
PGM-1 -0.034 -0.097 0.262 -0.114
SDH-1 -0.053 -0.113 -0.143 -0.059
F poblacional | 0.349 0.180 0.343* 0.423**
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Cuadro 5. Estadisticos F de Wright para 13 loci dentro de cuatro po-
blaciones de Eriocaulon bilobatum. Los valores significativamente
diferentes de cero se denotan con asteriscos. *** P < 0.001; **P <
0.01; *P < 0.05.

Locus F F. F.
CPX-1 -0.064 -0.016 0.045%**
CPX-2 0.906*** 0.9713%** 0.072%**
GDH-1 -0.043 -0.025 0.018
IDH-1 -0.067 -0.038 0.027**
IDH-2 -0.038 0.069 0.103***
ME-1 0.760*** 0.769*** 0.037%**
MNR-1 0.170 0.192%* 0.026%***
PGD-1 1.000*** 1.000%** 0.032*
PGD-2 0.240%** 0.263*** 0.031**
PGI-1 0.211** 0.256%** 0.057%**
PGI-2 0.176 0.191* 0.017*
PGM-1 0.009 0.138 0.130***
SDH-1 -0.105 -0.069 0.033**
Promedio 0.312%** 0.349*** 0.053***

Cuadro 6. Diferenciacion genética (F) y tasa de flujo génico esti-
mada (Nm) para 13 loci dentro de cuatro poblaciones de Eriocaulon
bilobatum

Locus Fg, (Gg) Nm
CPX-1 0.045 5.306
CPX-2 0.072 3.222
GDH-1 0.018 13.639
IDH-1 0.027 9.009
IDH-2 0.103 2177
ME-1 0.037 6.507
MNR-1 0.026 9.365
PGD-1 0.032 7.563
PGD-2 0.031 7.815
PGI-1 0.057 4.136
PGI-2 0.017 14.456
PGM-1 0.130 1.673
SDH-1 0.033 7.326
Promedio Calculado 0.048 4.925
Promedio Biosys 0.053 4.467

estdn en equilibrio de Hardy-Weinberg. Las poblaciones
Huimilpan 1 y San Juan 2 no presentan valores significati-
vamente diferentes de cero, indicando que se encuentran en
equilibrio de Hardy-Weinberg, mientras que las poblaciones
Amealco 3 y Juventino Rosas 4 presentan valores positivos
y significativamente diferentes de cero, lo que sefiala que
estas dos poblaciones tienen exceso de individuos homoci-
gotos (endogamia) (Cuadro 4). Los estadisticos F de Wright:
F F; v F,, se muestran en el Cuadro 5. Las estimaciones
de F  fueron significativamente diferentes de cero en cinco
loci (38.5 %), de los ocho valores restantes, ninguno fue
significativamente diferentes de cero, por lo que 61.5 % de
los loci se encuentran en equilibrio de Hardy-Weinberg. El
promedio de F( fue de 0.312 y fue significativamente dife-
rente de cero, indicando que existe endogamia entre indi-
viduos dentro de las poblaciones locales. Las estimaciones
de F,, fueron significativamente diferentes de cero en siete
loci (53.8 %), indicando que un poco mds de la mitad de los
loci presentan exceso de homocigotos, de los seis valores
restantes, ninguno fue significativamente diferente de cero,
por lo que 46.2 % de los loci estdn en equilibrio de Hardy-
Weinberg. El promedio de F,; presenté un valor de 0.349
y fue significativamente diferente de cero, sefialando que
la diferenciacion de las poblaciones locales con respecto a

la poblacion total se debe a la endogamia. Los valores de
F,, fueron significativamente diferentes de cero en doce loci
(92.3 %) y solamente un locus (GDH-1) no fue significativa-
mente diferente de cero. El promedio de F tiene un valor de
0.053 y tuvo diferencias significativas de cero, lo cual indica
diferenciacion genética moderada entre poblaciones locales
(Cuadro 5). Este valor concuerda con el indice G, sugirien-
do que la mayoria de la diversidad genética de E. bilobatum
se encuentra dentro de las poblaciones.

Flujo génico. El flujo génico entre poblaciones presenta
valores de 4.925 (calculado con el promedio de G) y de
4.467 (calculado con el promedio de F . obtenido de biosys)
(Cuadro 6). El valor de Nm mayor a uno indica que existe
alto flujo génico entre las poblaciones locales estudiadas de
E. bilobatum (Slatkin, 1987).

Identidades genéticas. Las identidades genéticas de Nei
(1978) tienen un intervalo de 0.976 a 0.993 (Cuadro 7), con
un promedio de I = 0.986, indicando que las cuatro pobla-
ciones locales estudiadas son muy parecidas genéticamen-
te. Las poblaciones mds parecidas genéticamente son la
Huimilpan 1 y la Amealco 3, que no son las mds cercanas
geogrdficamente. La poblacion con mayor grado de diferen-
ciacién es la San Juan 2, la cual no es la mds alejada geogrd-
ficamente (Figura 1).

Cuadro 7. Matriz de identidad genética no sesgada de Nei (1978) para cuatro poblaciones de Eriocaulon bilobatum.

Poblacion Huimilpan 1 San Juan 2 Amealco 3 J. Rosas 4
Huimilpan 1 K

San Juan 2 0.976 ok

Amealco 3 0.992 0.980 ok

J. Rosas 4 0.991 0.984 0.993 HoHHK
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Figura 1. Ubicacion de las cuatro poblaciones estudiadas de Eriocaulon bilobatum de Querétaro y Guanajuato.

Discusion

Al comparar la diversidad genética total de Eriocaulon bi-
lobatum (H = 0.221), con los promedios registrados por
Hamrick y Godt (1990) para especies terrestres con his-
torias de vida similares, tales como especies anuales (H,=
0.330), con distribucién restringida (H = 0.300), con entre-
cruzamiento por animales (H = 0.310) y con reproduccién
sexual y asexual (H,= 0.305), se observa que sus niveles de
diversidad total son mas bajos que en especies terrestres.
Estos resultados contradicen la generalizacion de que, a ni-
vel de especie, las angiospermas acudticas presentan mayor
diversidad genética que las terrestres (Barrett et al., 1993;
Laushman, 1993). Por otro lado, al comparar la diversidad
genética a nivel de poblacién de E. bilobatum (A=2.32,
P=69.65, He=0.197) con el promedio registrados por Ha-
mrick y Godt (1990) para especies terrestres con historias
de vida similares, tales como especies anuales (A=1.48,
P=30.20, He=0.105), con distribucién restringida (A=1.45,
P=30.60, He=0.105), con entrecruzamiento por animales
(A=1.54, P=35.90, He=0.124) y con reproduccidn sexual y
asexual (A=1.47, P=29.40, He=0.103), se observa que E.
bilobatum presenta niveles mds altos de variacion genéti-
ca. Estos resultados contradicen la generalizacién de que,
a nivel de poblacidn, las angiospermas acudticas presen-
tan menor diversidad genética que las terrestres (Barrett et
al., 1993; Laushman, 1993). Los resultados de este estudio
muestran, que en comparacion con especies terrestres, E.
bilobatum presenta baja diversidad genética total y alta di-
versidad genética a nivel poblacidn, es posible que esto se
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deba a que las cuatro poblaciones locales estudiadas com-
parten una gran proporcién de la diversidad total, es decir,
la mayor parte de la diversidad genética se encuentra dentro
de las poblaciones (Hy = 0.210) y poca entre las poblaciones
(D, =0.012).

Por otra parte, al comparar los niveles de variacién ge-
nética dentro de las poblaciones de Eriocaulon bilobatum
con los registrados en los pocos estudios hechos en espe-
cies acuaticas con historias de vida similares, se observa
que E. bilobatum (A=2.32, Ae=1.31, P=69.65, Ho=0.134,
He=0.197) presenta valores parecidos a las especies acud-
ticas entomoéfilas tales como Limnanthes alba (A=2.04,
P=63.00), Sagittaria isoetiformis (A=2.33, P=67.61,
He=0.218) y Sagittaria teres (A=2.19, P=48.21, He=0.101)
(Elam, 1998; Edwards y Sharitz, 2000) y niveles mds altos
que los de especies acudticas autdgamas tales como Lim-
nanthes bakeri (A=1.20, P=22.00, He=0.114) y L. flocco-
sa (A=1.43, P=23.00, He=0.003) (Hickman, 1993; Elam,
1998). Los resultados muestran que existe endogamia mo-
derada dentro de las poblaciones de E. bilobatum (F g =
0.312), lo cual sin duda esta relacionado con su sistema de
reproduccion y puede explicarse por el comportamiento del
polinizador que visita flores contiguas que pueden ser del
mismo individuo. Sin embargo, los niveles de endogamia
también pueden ser el resultado de la falta de flujo génico
(transporte de polen, semillas, frutos y/o propdgulos clona-
les) entre poblaciones (Elam, 1998). Aunque los valores de
Nm indican que existe alto flujo génico (Nm =4.92 y 4.46),
no hay que pasar por alto que este estadistico se calcula a

partir de los valores de F 0 G, , asumiendo que la diferen-
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ciacién o similitud entre poblaciones es el resultado directo
del flujo génico. Sin embargo, el hecho de que las pobla-
ciones estudiadas son muy parecidas genéticamente (F =
0.053 y G, = 0.048), también puede deberse a cuestiones
historicas (polimorfismos ancestrales), es decir, existe la po-
sibilidad de que los genotipos colonizadores provengan de
una misma fuente.

Al analizar las frecuencias alélicas (Cuadro 1) se observa
que no existen loci exclusivos en ninguna poblacién, por lo
que no existen indicios de una divergencia inicial. Se ob-
serva que las poblaciones con mayor grado de aislamiento
geografico (Amealco 3 y Juventino Rosas 4) (Figura 1) son
las que presentan valores significativos de endogamia, lo
cual puede indicar que en realidad existe poco flujo génico
entre poblaciones. Si Eriocaulon bilobatum se dispersara
por medio de propdgulos clonales, ademds de la baja dife-
renciacion genética, existirfa baja diversidad genética den-
tro de las poblaciones, situacion que no se presenta en este
estudio. Tampoco es probable que el flujo de genes a larga
distancia sea por polen, ya que, por cuestiones energéticas,
generalmente los insectos pequefios tienen patrones de mo-
vimiento restringido (Loveless y Hamrick, 1984). En cuanto
a los mecanismos de dispersion, se descartan el agua y las
actividades humanas, ya que no existen corrientes de agua
que unan a los humedales temporales y no se conoce algin
uso humano para esta especie. Por lo que es muy probable
que el flujo génico sea por medio de las semillas y que éstas
sean dispersadas a través del viento y aves. Se esperaba que
la deriva génica fuera un proceso determinante en la estruc-
tura genética, ya que muchas plantas acudticas anuales que
estan adaptadas a ambientes efimeros (como los humedales
de estudio), pasan regularmente por “cuellos de botella” y
ciclos de colonizacion - extincion (Barrett ef al., 1993). Sin
embargo, no se encontré evidencia de la accion de la deriva
génica en la estructura poblacional de E. bilobatum, ya que
no existe alta diferenciacion ni baja diversidad genética, que
son dos consecuencias importantes de esta fuerza evolutiva.
Es probable que la presencia de un banco de semillas esté
jugando un papel importante en el reclutamiento de nuevos
individuos, debido a que los humedales temporales de estu-
dio pasan por periodos de sequia - inundacidn, es necesario
que las plantas tengan mecanismos que les permiten sobre-
vivir de un periodo a otro (banco de semillas). La persisten-
cia del banco de semillas amortigua los “cuellos de botella”
y permite que la diversidad genética alta se mantenga en las
poblaciones (Edwards y Sharitz, 2000).

Al confrontar los resultados con la hipdtesis inicial, se
observa que la diversidad genética dentro de las poblacio-
nes de Eriocaulon bilobatum es mayor a la que esperada,
probablemente su sistema de reproduccion sea el factor mads
importante en el incremento de su diversidad genética. De-
bido a la presencia de alelos raros, también es posible que
la mutacion sea un proceso evolutivo que esté incrementan-
do la diversidad genética. Los resultados en cuanto al flujo

génico son contrarios a los planteados en la hipdtesis, sin
embargo, debido a los niveles de endogamia dentro de éstas,
consideramos que en realidad existe bajo flujo génico entre
poblaciones y que probablemente la similitud genética se
debe a factores historicos.

La diversidad y estructura genética de Eriocaulon bilo-
batum estd determinada por el sistema de reproduccién y
su historia de vida mds que el hecho de vivir en ambien-
tes acudticos. Los resultados obtenidos en este estudio son
contrarios a los resultados de la mayoria de los estudios en
plantas acudticas, en los que se ha encontrado un patrén ge-
neral de baja diversidad genética a nivel poblacional, alta
diversidad a nivel de especies y alta diferenciacién pobla-
cional (Barrett et al., 1993; Laushman, 1993). Por el con-
trario, E. bilobatum presenta alta diversidad genética a nivel
de poblacién, menor diversidad a nivel de especie y baja
diferenciacién poblacional.
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