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1. RESUMEN

Debido a su papel en la polinizacién, las abejas desempefian un servicio ecosistémico vital.
Partamona bilineata (Apidae: Meliponini), por su comportamiento de forrajeo generalista, es un
importante polinizador de flora silvestre y cultivos de curcurbitaceas en el Corredor del Bosque
Nuboso de Baja Verapaz, Guatemala. Al igual que cualquier ecosistema con recursos con alta
demanda de explotacidn, el Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz ha recibido altas
presiones durante los ultimos 50 afios principalmente por el cambio del uso del suelo. Este cambio
tiene un impacto en la dinamica del ecosistema y la biodiversidad ya que puede limitar el flujo
génico entre poblaciones.

Por esta razodn, el estudio tiene como objetivo determinar la diversidad y estructuracion genética
poblacional de Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso, BV. Para esto se
colectaron 60 individuos forrajeros en los sitios: Bosque de la aldea Chipacay; Pueblo de Purulh3;
Pueblo de Chilascd; Bosque de Chilascé; Bosque de Montaina de Purulhd; Finca La Cabaia, Purulha.
Se obtuvieron los genotipos de los individuos con 8 loci de microsatélites disefiados para abejas sin
aguijén.

Con base en el muestreo de individuos, se estimé el nimero de colonias de P. bilineata esperadas
en cada sitio, encontrandose mayor cantidad de colonias en los sitios situados en pueblos o lejos
del bosque. Las poblaciones se encuentran en equilibro H-W, con mas del 50% de heterocigocidad
por sitio, a excepcién de la Aldea Chipacay. El analisis de covarianza determino que no hay
diferencias entre los sitios en cuanto a heterocigocidad y riqueza alélica. El indice de Fijacion Fy
mostré una diferenciacidon genética moderada en el sitio Pueblo Chilascé (0.23), mientras que las
demas poblaciones sugieren la existencia de una poblacién panmitica. Asi mismo, se comprobd
que no existe correlacion entre las distancias genéticas y las distancias geograficas entre
poblaciones. En congruencia, se encontré que la variacion genética (AMOVA) esta distribuida
mayormente entre los individuos, ya que las poblaciones comparten 55% de sus alelos (POSA). El
analisis de asignacién mostré dos grupos genéticamente homogéneos, el primero conformado por
los genotipos del sitio Pueblo Chilascé y el segundo por el resto de sitios.

En conclusion, se evidencia que Partamona bilineata mantiene una alta diversidad genética y baja
estructuracion genética a travez de todo el paisaje fragmentado del Corredor del Bosque Nuboso
de Baja Verapaz, indicando movimiento y conectividad genetica en toda esta drea. Este hallazgo
resalta la importancia de abejas nativas como Partamona bilineata, que por ser ecolégicamente
generalistas y encontrarse en altas abundancias visitando flores, tienen un alto potencial como
polinizadoras de plantas silvestres y cultivadas, aun en sitios fragmentados.



2. INTRODUCCION

Las abejas desempefan un servicio ecosistémico vital ya que actian como polinizadores de flora
silvestre y de ndimerosos cultivos que tienen un valor comercial. En las regiones tropicales las
abejas son responsables de la polinizacion de mas del 85% de plantas silvestres. El valor
econdémico de la polinizacion mundial es de 153 billones de euros, lo cual representa el 9.5% del
valor total de la produccién agricola mundial para consumo humano (Gallai, N., Salles, J.M.,
Settele, J., Vaissiérre, B.E. 2009, p. 811). En las ultimas dos décadas, se ha observado un
decaimiento de las poblaciones de abejas a nivel mundial, lo cual pone en peligro la polinizacién
de muchos cultivos de importancia econémica y el mantenimiento de la reproduccidn sexual de
plantas silvestres (Winfree, 2010). Se ha propuesto que existen diversos factores que determinan
el declive de las poblaciones de abejas, sin embargo alguno de los mds importantes son el uso de
pesticidas y la fragmentacidn; resultado de la intensificacion de la agricultura y otras formas del
uso de la tierra (Biesmeijer, M., Roberts,M., Reemer,R., Ohlemiller,M., Edwards,T., Peeters,A. P.,
Schaffers,S. G. Potts,R., Kleukers,C. D., Thomas,J., Settele,W. E., Kunin., 2006; National Research
Council. 2007 p303; Olroyd, 2007p168; Stokstad 2007). Los bosques nubosos tropicales de
Guatemala son un ecosistema primordial por sus recursos bioldgicos, forestales e hidricos
(Schuster J, Cano, E y Cardona, C. 2000), que reciben una demanda de explotacion, altas presiones
de cambio que pueden alterar el paisaje y consecuentemente la dindmica biolégica de los
organismos, entre ellas las abejas polinizadoras.

Existe una gran diversidad de abejas polinizadoras, por ejemplo las abejas pequeias generalistas
(subfamilias Halictinae, Megachilinae, Meliponinae) polinizan un gran nimero de plantas de la
familia Solanaceae. Por su parte, las abejas medianas a grandes y solitarias (subfamilias
Anthophoridae, Xilocopinae), actian como polinizadores especificos de importantes grupos de
plantas tropicales (Bawa 1990, p. 403-404). En los trépicos, particularmente Mesoamérica y en
especifico Guatemala, la diversidad de abejas polinizadoras es mayor a consecuencia de la gran
diversificacién de plantas que ocurrié millones de afios atras en el terciario tardio (Bawa, 1990,
p402; Richardson, J., Pennington, R., Pennington, R., Hollingsworth, P. 2001, p. 2242).

Partamona bilineata (Apidae: Meliponini) es un importante visitador de flora silvestre y cultivos de
curcurbitaceas en el Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz (Com. Pers. Eunice Enriquez). El
estudio de esta especie nativa, social y generalista cuyas colonias se dispersan a distancias
cercanas unas de otras y dependen de arboles con un didmetro caracteristico de bosques maduros
para sitios de anidamiento, ofrece una perspectiva y enfoque de estudio de flujo génico (Steffan-
Dewenter,l., Munzenber,M., Burguer,C., Thies,C., Tscharntke, T. ,2002; Brown, J.C., Albrecht, C,,
2001) en el paisaje fragmentado del Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz.

El conocimiento de cdémo la variacién genética estd dividida en un espacio y las causas de esta
variacion, tiene fuertes implicaciones no solo en la biologia evolutiva y la ecologia, sino también en
la biologia de la conservacidn. Asi, este conocimiento se torna en una herramienta importante



para el desarrollo de estrategias de conservacidon y en especial para el entendimiento de la
dinamica poblacional.

Por lo anterior, el presente estudio tiene como objetivo determinar la estructuracion genética
poblacional de Partamona bilineata en el corredor del Bosque Nuboso, Baja Verapaz, Guatemala.
Para esto, se colecté en 10 sitios a lo largo del corredor del Bosque Nuboso de Guatemala y se
analizd la estructuracion genética poblacional utilizando 8 microsatélites. Se espera encontrar
poblaciones genéticamente diferentes de otras y baja diversidad genética, sugiriendo la posible
existencia de un flujo génico limitado y falta de conectividad genética a lo largo del Corredor del
Bosque Nuboso de Baja Verapaz, Guatemala.



3. ANTECEDENTES
3.1. Pérdida del habitat por deforestacion en Mesoamérica.

La pérdida del habitat es considerada una de las fuerzas principales que conducen a la extincién de
las especies. Alrededor del mundo, el 40% de la superficie terrestre libre de hielo se ha convertido
en agricultura o asentamientos humanos; y 37% de los habitats semi-naturales remanentes estdn
embebidos en una matriz antropogénica (Ellis, E.C., Klein Goldewijk, K., Siebert, S., Lightman, D. y
Ramankutty, N., 2010, p589).

Desde el arribo de los primeros grupos humanos en Mesoamérica, los paisajes han cambiado de
forma radical. Estos cambios, incluyen la deforestacidn, la creacién de tierras de pastura y cultivo y
la urbanizacion, acelerandose en las ultimas décadas. Algunos de los cambios mas rapidos se han
dado en Yucatdn y en las fronteras norte y sur de Nicaragua (Lambin, E.F.; H.J. Geist y E. Lepers,
2003 p205; Lepers, E., Lambian, F., Janetos, A., DeFries, R., Achard, F., Ramankutty, N. y Scholes,
R.J., 2005 p155). Como consecuencia estos factores han dejado un paisaje mesoamericano
fragmentado donde el habitat nativo existe fundamentalmente en parches dispersos a través de
un drea rural intervenida por el ser humano (Brosi, B., Sihnh, T., Biladello, L. 2007).

La regidn mesoamericana es un punto conflictivo en el planeta en cuanto a la biodiversidad: por
un lado tiene altos niveles de biodiversidad, pero por otro presenta altas tasas de deforestacion.
Se estima que para el Corredor Bioldgico Mesoamericano la pérdida forestal fue de un 1,106 ha en
22 afios, con una tasa de deforestacion de 0,7%, donde los pastizales representaron el 70% de los
cambios. Debido a la tendencia actual de deforestacion, es uno de los cinco hot spots mas
vulnerables del mundo (Myers, N., Mittermeier, R., Mittermeier, G., da Fonseca, G., Kent, J.2000,
p853).

De la regidon mesoamericana, Guatemala es el pais mas poblado y soporta la segunda mayor
densidad de poblacional (131 individuos/km?), donde alrededor del 60% de la poblacién reside en
comunidades rurales, de las cuales el 74% se encuentra en pobreza. Desde 1990 hasta el 2010,
Guatemala ha perdido mas del 30% de la cobertura boscosa debido a la expansion de la frontera
agricola y rural por la ganaderia y agricultura de subsistencia (FAO, 2010; Lépez-Carr, D., Davis, J.,
Jankowska, M., Grant,L, Lépez-Carr, Ay Clark,M. 2012, p64). La FAO en el 2001 estimé que la tasa
anual de tala de bosques es 1.7%, superior a la observada en Brasil o Indonesia. Por otro lado, en
1950 aproximadamente el 65% del drea guatemalteca estaba cubierta por bosque, en el afio 2000
este porcentaje desciende a 26%. Asi mismo, se registra que hubo una pérdida de bosque de
aproximadamente 60% durante el mismo lapso de tiempo (Loening, L., Markussen, M. 2003, p 10).

Markussen (2003) investigd cambios pedoldgicos ocasionados por la deforestacién en los bosques
nubosos de Guatemala. Las investigaciones del paisaje en el bosque nuboso por medio de analisis
del suelo fisicos, quimicos y biolégicos muestran que ha ocurrido una degradacion del suelo
debido a la utilizacién agricola tradicional por parte de la poblacién Q’eqchi’. Dado que el suelo



determina en gran medida la composicion floristica del ecosistema, tiene un fuerte impacto sobre
el ecosistema del bosque nuboso. Sin embargo, recientes estudios muestran como el Sistema
tradicional de agricultura maya de quema y roza, utilizado en la peninsula de Yucatan, favorece la
diversidad. Esto debido a los métodos especificos de regeneracién y recuperacién que le proven al
suelo luego de quemar, limpiar y sembrar (Diemont, S., Bohn, J., Rayome, D., Kelsen, S., Cheng, K.
2011).

3.1.1 Destruccion del habitat y su efecto en abejas.

Desde hace varios afios ya, se ha reportado un declive en la riqueza y abundancia de especies de
abejas (Steffan-Dewenter, y otros. 2005, p653), siendo una de las principales causas la pérdida del
habitat. La mayoria de abejas depende en una variedad de habitats a lo largo de multiples lugares,
qgue proveen recursos florales y de anidamiento para completar su ciclo de vida (Westrich 1996;
Potts, S.G., Vulliamy, B., Roberts, S., O’'Toole, C., Dafni, A., Ne’eman, G. y Willmer, P. 2005, p78). Se
ha encontrado que la distancia del cultivo hacia los habitats naturales y seminaturales tiene un
efecto negativo en la rigueza de especies y abundancia de abejas en América (Kremen, C.
Williams,N., Bugg,R., Fay, J. y Thorp, R. 2004, p1109). Williams y otros, en el 2010, demostraron los
rasgos de la historia de vida que se ven afectados por los disturbios en el ambiente. Sus resultados
sostienen que las abejas sociales son afectadas fuertemente por el aislamiento de los habitats
naturales y pesticidas en comparacién a las abejas solitarias, y que el tamafio corporal no tiene
ninguna relacion a pesar de determinar muchos aspectos de la interaccion del individuo con el
ambiente (Williams y otros, 2010).

Asi mismo, varios estudios describen los efectos de la fragmentacién en abejas polinizadoras en
comparacién a habitats continuos. Aizen y Feinsinger (1994) encontraron menos especies de
abejas en fragmentos en comparacién con el bosque continuo subtropical seco en Argentina. La
diversidad y abundancia de euglosinos (Apidae: Euglossini) en el amazonas brasilefio, fue mayor en
el bosque continuo en comparacién a los fragmentos, incluso después de una deforestacion
experimental (Powell, A.H., Powel, G. 1987, p176). Al contrario de este resultado, dos estudios con
abejas euglosinas, en Brasil, no encontraron diferencias en cuanto a la riqueza o la abundancia de
especies en los fragmentos, en comparacién con la vegetacién continua en el Amazonas (Becker,
P., Moure, J., Peralta, F. 1991, p399) y en la regién del bosque atlantico (Tonhasca,A., Blackmer, K.,
Albuquerque, G. 2002, p18).

Tonhasca y otros en el 2002, no encontraron variacidn significativa en el nimero total de machos
de abejas euglosinas, como tampoco una diferencia clara en cuanto a la diversidad de especies en
el bosque maduro de crecimiento secundario en los habitats de bosque alterado y en fragmentos
de bosque de 14, 156 y 200 hectareas del atlantico brasilefio.

Cabe mencionar que Andren (1994), menciona que la creacién de nuevos tipos de habitats, como
resultado de la fragmentacion puede permitir un incremento en el total de diversidad de especies,
por lo que se puede esperar que algunas especies se vean favorecidas con la fragmentacion.



El aislamiento ha sido de poco interés en la mayoria de los estudios sobre polinizacion y
fragmentacién. Es probable que el aislamiento de los fragmentos sea mas dafiino para los
organismos muy dependientes del habitat nativo y que no se movilizan bien en la matriz. Powell y
Powell (1987) encontraron que los machos de cuatro abejas euglosinas (Eulema meriana, E.
bombiformis, E. mocsayri, E. chalybeata y Eufreisea Laniventris) no cruzaron el area deforestada de
100 metros de ancho entre fragmentos en Manaus, Amazonia Brasil debido a la incapacidad para
afrontar los cambios microclimaticos del area.

Ciertas caracteristicas antropogénicas pueden actuar como barreras para el movimiento de los
polinizadores, aun cuando las distancias sean cortas entre habitats. Bhattacharya, M., Primack, R.
Gerwein, J. (2003) encontraron en Boston que los abejorros prefieren no cruzar caminos a menos
que los recursos florales fueran muy escasos en su lado del camino, en Boston. Los caminos y
poblados entre habitats nativos y parches florales pueden, por lo tanto, inhibir la transferencia del
polen, incluso en distancias relativamente cortas. Sin embargo, ciertas estructuras lineales de
vegetacién hechas por el ser humano, como las cercas vivas, no siempre actian como barreras e
incluso pueden proporcionar valor alimenticio al habitat (Croxton, P., Carvell, C., Mountford., J.,
Sparks, T. 2002, p365)

3.1.2 Respuestas de meliponinos a la destruccion del habitat.

En general, se ha evidenciado que los meliponinos tienen una respuesta negativa ante la
deforestacion. Brosi, B. y otros (2007) compararon las comunidades de abejas segun el paisaje en
un ecosistema tropical de Costa Rica y encontraron que en el bosque el 50% de las abejas eran
meliponinos y lejos del bosque unicamente 20%. La diversidad de meliponinos aumento en los
sitios con bosque y su abundancia disminuyd al alejarse del bosque, la riqueza de especies estaba
correlacionada con la proporcidn de la cobertura forestal que rodeaba a los sitios de colecta en
escalas de 200m hasta 1200m. Brosi propone que los meliponinos dependen del bosque.

Finalmente, en el 2009 Brosi evidencid que la riqueza de especies de meliponinos y su abundancia
estan fuertemente relacionadas con la cobertura forestal y no con las variables de los recursos
florales. Estos resultados concuerdan con otros investigadores en diferentes lugares del mundo:
Brazil- Brown, J.C., Albrecht, C., 2001; Indonesia- Klein, A., Steffan-Dewenter, |., Tscharntke, T.
2003; Costa Rica- Ricketts, T.H., 2004, Brosi y otros 2007/2008. Este patron probablemente estd
impulsado por dos requerimientos en la historia de vida de los meliponinos: sitios de anidamiento
y necesidades de alimento. Muchas especies de meliponinos prefieren anidar en cavidades de
arboles, al ser una adaptacién en su evolucién en los habitats de bosque tropical. Sumado a esto,
algunos de los recursos florales en el bosque (como arboles tropicales de floracion masiva) pueden
soportar mayor riqueza y abundancia de especies de meliponinos (Brosi, 2009).

Por otro lado, en un estudio de nidificacidn segun el paisaje en Colombia (bosque, agroecosistema
y urbano) se encontré mas nidos de abejas sin aguijén en sitios urbanos (Palacios, E. 2004). Esto



sugiere una gran adaptabilidad a sitios urbanos, donde algunas especies de meliponinos
aprovechan cavidades abandonadas para nidificar.

3.2 Polinizacion: Polinizadores y su importancia.

En la polinizacién un animal, ya sea un insecto, ave o mamifero, lleva polen de una flor a otra
haciendo posible la fecundacidn de la planta; al mismo tiempo, el polinizador obtiene alimento de
recompensa en forma de polen, de aceites o de néctar de las flores (Meeuse, B. y Morris, S. 1984).

Las interacciones de mutualismo planta-animal como la polinizacién constituyen la base para el
funcionamiento de muchos ecosistemas, dado que de ellas depende gran parte de la reproduccién
y reclutamiento exitoso de muchas especies de plantas. Los bosques tropicales perderian sus
caracteristicas como ecosistemas si careciecen de las interacciones mutualistas de las que
depende la polinizacidn y dispersion de semillas. En diferentes ecosistemas, mas de un 60% y
hasta un 95% de plantas lefiosas dependen de los animales para su reproduccion exitosa (Jordano,
2000, p8). Estas interacciones sustentan la biodiversidad y funcionalidad de las comunidades
naturales y han tenido un papel central en la evolucién de la biodiversidad terrestre. Ademas,
sustentan nuestras sociedades, ya que estas dependen de las complejas interacciones planta-
animal. Con la interrupcién de la polinizacién se espera la reduccién de la reproduccién de las
plantas, y en casos extremos, podria llevar a la extincién de plantas y animales, llevando a cambios
en el paisaje y en el funcionamiento de los ecosistemas (Kevan, P. G. y Viana, B. F., 2003, p3)
causando graves pérdidas econdmicas.

Los insectos son el tipo de animal polinizador mds comun; sin embargo, segun los tipos de insectos
podemos esperar diferentes adaptaciones. En la actualidad el 65% de las angiospermas son
polinizadas por insectos, y el 20% de los insectos dependen de las flores para sobrevivir en algin
momento de su vida (Bawa 1992, p403-404).

Las abejas necesitan el polen y el néctar de las flores para alimentarse ellas y a sus crias. Esto las
ha llevado a modificar algunas partes de su cuerpo para la colecta de recursos florales, como
escopas y corbiculas. Estas caracteristicas hacen que sean polinizadores eficientes, por lo que son
reconocidas como los polinizadores mas importantes (Bawa 1990, p403-404).

Se ha considerado que las abejas sin aguijon (Meliponini) serian buenos polinizadores, en especial
de cultivos de origen neotropical como tomates, chiles, pimientos, aguacates y cucurbitdceas,
entre otros, ya que estas plantas y abejas han compartido una historia evolutiva en los trépicos del
nuevo mundo (Free, 1993; Cauich, O., Quezada-Euan, Macias-Macias Jo, Reyes-Oregel V, Medina-
Peralta S, Parra-Tabla V., 2004; Can-Alonzo C, Quezada-Euan, Xiu-ancona P, Moo-valle H,
Valdovinos-Nufiez Gr., Medina-Peralta. 2005; Gonzalez-Acereto,)., Quezada-Euan,)., Medina
[.,2006). Enriquez, E. y otros (2012), encontraron que Apis melifera (Apini), Bombus epiphiatus
(Bombini) y Partamona bilineata (Meliponini) son los principales polinizadores de Cuctrbita pepo
en el bosque nuboso de Baja Verapaz, Guatemala.



33 Meliponini: las abejas sin aguijon.

Meliponini, es una tribu del grupo de abejas corbiculadas de la subfamilia Apinae, comUnmente
llamadas abejas sin aguijon. Se distribuyen en las areas tropicales y subtropicales del mundo.
(Roubik, D. 1989). Presentan tamafios desde 2 mm hasta 1.5 cm y junto con las abejas meliferas
son las Unicas con comportamientos altamente sociales (eusocialidad). Probablemente sean el
clado mas abundante de abejas en la tierra (Roubik, D. 1992). Las abejas sin aguijon se
caracterizan por: un aguijon reducido, alas con venacion débil o reducida y ojos desnudos (a
excepcion del género Trigona) (Camargo, JMF. 1994). Los meliponinos también se caracterizan por
la construccién de nidos muy elaborados para el crecimiento de sus crias, sus entradas son
conspicuas, las cuales en general sirven para la identificacidn de especies. Al igual que todas las
especies de la subfamilia Apinae, los meliponinos poseen una corbicula, la cual es una adaptacién
de la tibia posterior disefiada para el almacenamiento y transporte de polen, ausente sélo en los
machos y las reinas de algunas especies. Asi mismo poseen un rastellum, una hilera de cerdas
rigidas ubicada junto al apice de la tibia con la que recolectan el polen en la corbicula. Los
meliponinos son verdaderos generalistas, colectan néctar y polen de una amplia variedad de
plantas (Biesmeijer J.C., Slaa E.J., Siqueira de Castro M., Viana B.F., Kleinert A., Imperatriz-Fonseca
V.L. 2005), pueden colectar polen floral de hasta 100 especies de plantas en un afio (Cortopassi-
Laurino, M. 1982). Por esta razon, son considerados uno de los taxones mas importantes en la
polinizacién de flora nativa en las partes tropicales y subtropicales del mundo. Asi mismo se ha
encontrado que contribuyen a la polinizacién de mas del 60% de los cultivos tropicales y plantas
silvestres (Heard T.A. 1999).

34 Biologia de Meliponinos.
3.4.1 Sociabilidad.

Existen muchos aspectos conductuales que han sido estudiados en la diversidad de abejas, entre
ellos la sociabilidad es uno de los temds con mas auge entre la ecologia conductual. Un aspecto
importante de la conducta de cualquier organismo son las relaciones intraespecificas, en un
sentido mas amplio es una conducta social. Existe toda una gama de comportamiento social,
algunas abejas son solitarias, otras viven en colonias y otras combinan ambas conductas en
diferentes momentos de su ciclo de vida (Wilson, 0. 1971).

Una abeja hembra solitaria construye su propio nido y provee de alimento a su descendencia; ella
no tiene ayuda de otras abejas y usualmente muere o deja el nido antes del desarrollo de su
descendencia. A veces, la hembra tiene un cuidado hacia la descendencia (provee alimento pero
no almacena comida para la descendencia), dicha relacidon se denomina subsocial (Michener, C.D.
2000, 9). Los abejorros (Tribu Bombini) y algunas especies de la Tribu Halictini (sweat bees)
presentan la conducta solitaria.



En abejas sociales, las colonias consisten de dos o mas hembras adultas viviendo en un mismo
nido, independientemente de sus relaciones sociales. Las hembras que constituyen una colonia
pueden dividirse en: (a) obreras, quienes forrajean, cuidan a las crias, son guardianas y a menudo
no se aparean; (b) una reina, quien deposita los huevos y se aparea. En el caso de género Apis y
meliponinos, las reinas y obreras son morfolégicamente diferentes, y la reina no puede vivir sola
ya que nunca forrajea; tampoco las obreras quienes dependen de una colonia viable ya que no se
reproducen. Estas son las abejas verdaderamente sociales. Solo las tribus Apini y Meliponini
presentan este tipo de comportamiento (Michener, C.D. 2000, 9).

En términos generales, el criterio para la Eusocialidad es la presencia de castas, que son grupos de
individuos que se tornan a un comportamiento irreversible en algin punto antes de su madurez
reproductiva. Las sociedades eusociales se caracterizan por: (1) superposicién de generaciones
adultas; (2) cooperacidn para el cuidado de la cria y (3) division del trabajo para la reproduccién
(Wilson, 0. 1971).

3.4.2 Especializacidn.

Dependiendo de su ecologia de forrajeo, las abejas se pueden clasificar en dos grupos funcionales:
(1) oligolécticas, cuyas especias colectan polen de una especie de planta o de varias especies
cercanamente emparentadas (Zayed, A., Packer, L., Grixti, J. C., Ruz, L., Owen, R. E., & Toro, H.
2006, p1018). Comunmente se les llama a estas abejas especialistas y representan 15-30% de
especies en regiones subtropicales y 43-60% en ambientes xéricos (Minkley, R. Roulston,T. 2006).
(2) Polilécticas, cuyas especies colectan polen de muchas especies de plantas, por lo que se les
considera generalistas. Se ha considerado a las abejas generalistas como especies clave en la
polinizacién del futuro, debido a la susceptibilidad de abejas especialistas a la pérdida del habitat
(Michener, 2000. 144).

3.4.3 Reproduccion: Haplodiploidia.

La determinacién del sexo en abejas ocurre mediante un mecanismo haplodiploide. Al igual que en
muchos Hymenoptera, los huevos de abejas que han sido fertilizados se desarrollan en hembras;
aquellos que no se fertilizan se desarrollan en machos. El sexo esta controlado por alelos en uno o
pocos loci; la heterocigocidad en el locus que determina el sexo (o loci) produce hembras. El
desarrollo sin ninguna previa fertilizacién, por ejemplo un nimero haploide de cromosomas
produce machos, debido a que la heterocigocidad en machos es imposible (Michener, C. 2000). Sin
embargo, existen “machos diploides” quienes son hembras que poseen alelos especificos para el
gen de determinacion del sexo. En ese caso son infértiles ya que su esperma no sufre meiosis y los
huevos fecundados son triploides y no viables.

El sistema haplodiploide hace que el parentesco genético entre parientes cercanos derive en una
via diferente al sistema diploide. En un sistema diploide normal una hembra estara relacionada
genéticamente de igual manera con su hermana que con su hija, ya que con ellas comparte el 50%



de sus genes. Pero en el caso de la haplodiploidia (Ver Figura no.1l), una hembra estarda mds
relacionada con su hermana (75%) que con su hija (50%) (Michener, C. 2000, 44).

Sistema haplodiploide

Basado en Oster, G.F, Wilson 1978. Tomado de Escudero, I.F., 1998.

Figura no. 1 Cruces en una familia donde los machos son haploides. Se indican los grados de parentesco

entre los miembros de la familia (flechas discontinuas) y los cruces entre ellos (lineas continuas).

Por razones genéticas Unicamente, las abejas estdn mas propensas a la extincién en comparacion
a otros taxa, ya que la determinacién del sexo por un solo locus, hace que sean particularmente
sensitivas a los efectos de el tamafio pequefio de la poblacidon a través de la producciéon de machos
diploides estériles (Zayed, A. y Packer, L. 2005).

3.4.3.1 Reproduccion de colonias en meliponinos.

En las abejas verdaderamente sociales (Meliponini), como Partamona bilineata y abejas meliferas
(Apini), las colonias se forman por enjambramiento (van Veen, J.W., Sommeijer, M.J. 1999).
Aungque estas dos difieren en la secuencia del proceso de enjambramiento. En las abejas meliferas
el enjambramiento es abrupto, ya que miles de obreras dejan la colonia original con la reina
antigua, se selecciona un nuevo sitio de anidamiento mediante las abejas exploradoras, que son
parte del enjambre que sale de la vieja colonia y se rompe la relacién con la colonia madre.
(Michener, 1974) En cambio, para las abejas sin aguijon es un proceso largo. Los siguientes pasos
se describen para las abejas sin aguijon (Meliponini):
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Las hembras obreras “exploradoras” buscan un sitio de anidamiento que se encuentre en el rango
de vuelo de la colonia, limpian el sitio y construyen la entrada tubular. De la colonia madre se
transfieren al nuevo sitio resinas, cerumen y polen, esta uUltima puede ser parcialmente colectada
en el campo. La hembra virgen llega al nido formado acompafiada de una muchas obreras (esto
puede variar), donde toma su vuelo nupcial junto con el macho elegido. La relacién con el
nido/colonia madre continta por varios dias hasta medio afio dependiendo de las especies. (Da
Silva et al., 1972; Engels and Imperatriz-Fonseca, 1990; Michener, 1974; Nogueira-Neto, 1954;
Sakagami, 1982; Terada, 1972; Willie and Orozco, 1975).

Los machos forman congregaciones alrededor de la nueva colonia, donde la hembra virgen vuela 'y
escoge Unicamente a un macho para copular. La procedencia de estos machos no es clara aun,
aunque estudios de reproduccidon de colonias de Tetragonisca angustula (Meliponini) revelaron
gue después que la hembra virgen sale hacia el nuevo nido, ningin macho de la misma colonia
deja la colonia (van Veen, J.W. , Sommeijer, M.J 1994). Para promover la exogamia, las abejas
meliferas y abejas sin aguijon han desarrollado un sistema de apareamiento en el cual la
inseminacién de la reina virgen usualmente toma lugar a una larga distancia de la colonia, en
lugares especificos donde los machos de muchas colonias se congregan (Fletcher, J.C. and K.G.
Ross. 1985; Sommeijer, M.J. and L.L.M. de Brujin. 1995). No se ha determinado si existe un rango
de vuelo diferencial entre machos y obreras, pero debido a este sistema de apareamiento se
hipotetiza que los machos vuelan largas distancias para congregarse. La hembra virgen solo se
aparea una vez (apareamiento Unico es una regla general en meliponinos y también se encuentra
presente en muchos Himendpteros). Cuando la hembra se aparea, almacena el esperma en una
cavidad llamada espermateca; normalmente recibe una carga espermatica que le dura toda la
vida. De esta forma, la reina puede controlar el sexo de cada huevo al liberar o no células
espermaticas desde la espermateca al momento de que el huevo pasa a través del oviducto
(Michener, C. D. 2000) En general en los meliponinos, menos del 10% de los miembros de la
colonia consiste machos (Roubick, D. 1983; Van Veen y otros., 1990a, 1992), aunque se ha
observado en Scaptotrigona postica hasta el 25% de la progenie son machos.

Para los meliponinos el esfuerzo reproductivo se indica basicamente por tres parametros: (i) la
inversién de la colonia madre en las obreras que forman el enjambrado que se convertird en la
colonia hija (ii) la cantidad de recursos transportados de la colonia madre hacia la colonia hijas y
(iii) la duracion de la dependencia de la colonia hija hacia el nido parental (Inoue, T. Sakagami, S.F.,
Salmah, S. y S. Yamane. 1984). Cabe mencionar, que durante el periodo de dependencia, la colonia
madre no puede producir otro enjambramiento. Debido a esto, la reproduccién de la colonia es
anual (univoltina) en meliponinos.

Después que se fundd la colonia, no se transportan materiales de construccion lo cual concluye la
relacidn con la colonia madre, aunque Wille, A. y E. Orozco. (1975) encontrd que para Partamona
bilineata (antes llamada Trigona cupira) colectaba polen de las flores durante los primeros tres
meses de fundacion. El criterio por el cual las abejas “exploradoras” escogen el sitio de
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anidamiento no se ha clarificado, aunque van Veen y Sommeijer 1993 proponen que dependen de
la disponibilidad de recursos a su alrededor y de la distancia a la colonia madre. Las distancias
entre el nido madre y nido hijo pueden variar, para T. angustula se han encontrado distancias
entre 15 m y 300 m en un experimento controlado (Nogueira-Neto, 1954). En concordancia, Engels
y Emperatriz Fonseca (1990) proponen que las habilidades de dispersion de las abejas sin aguijon
son limitadas, en base a las observaciones de las actividades de provision de la colonia.

3.5 Taxonomia del género Partamona.

El género Partamona, descrito por Schwarz en 1939, comprende 33 especies exclusivamente del
neotrépico, se distribuye desde el sur de México hacia el sur de Brasil (Pedro y Camargo, 2003). Es
un género de abejas sociales, sin aguijon, productoras de miel. Ocurre en bosques, regiones
montafiosas (cordilleras andinas y centro-americanas), llegando a mas de 2000 metros de altitud,;
algunas especies toleran el ambiente antrépico. Son abejas agresivas que nidifican en una amplia
variedad de sustratos: troncos de arboles, drboles muertos, paredes, termiteros etc.; siendo
muchas especies termofilas obligatorias. EIl nimero de individuos por nido varia desde los 1000
hasta los 3000 (Michener, 1946). Los caracteres antropomorficos principales del género son: la
tibia posterior de las obreras es casi la mitad de ancho que de largo; la corbicula es hueca desde el
apice hasta la base, con dos o tres pelos largos excediendo hacia el dpice, contorno anterior casi
tan convexo como el posterior (Schwarz 1938) (Ver Figura no. 2).

Corbicula

Tomado de: Bee Lab. Clasificacidn de abejas brasilefias. Recuperado de:
http://www.webbee.org.br/beetaxon/

Figura no. 2 Tibia y corbicula del género Partamona.

El género fue revisado por Pedro & Camargo en el 2003, quien separa a Partamona de
Parapartamona y Nogueirapis. Asi mismo, presentan una clave para la identificacion de especies
con sus caracteres morfoldgicos y una hipotesis filogenética basada en caracteres morfoldgicos. A
partir de esta hipdtesis se definen 4 grupos: bilineata/epiphytiphila (desde el oeste amazoénico
hasta México) (Ver Figura no.3); musarum (centro de Brasil, norte de sur América hasta Centro
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Ameérica); nigrior (Centro de Brasil hasta el noreste de Suramérica); cupira (sureste y centro de
Brasil).

En la revisién de Pedro & Camargo (2003) también se encuentra un analisis biogeografico del
género Partamona, en el cual discuten acerca de la concordancia con los patrones biogeograficos
de otros meliponinos. Presentan una descripcién detallada de la nidificacién de cada una de las
especies del género, siendo uno de los caracteres principales para su identificacidn. Las especies
de Partamona son las constructoras de nidos mas elaborados que se conoce, presentan una

diversidad de disefios y ornamentos en las entradas de los nidos, las cuales sirven como puntos de
orientacién para el vuelo.
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Tomado de: Pedro & Camargo (2003). P 368.
Figura no.3 Distribucion del grupo bilineata/epiphytiphila segin Pedro & Camargo 2003.

3.5.1 Partamona bilineata (Say, 1987).
En un inicio, Say describid esta especie como Trigona bilineata, posteriormente Silvestri en 1910 la

describié como Trigona cupira a partir de material colectado en Guatemala. Desde ese entonces,
la especie ha sido descrita con diversos nombres (Pedro & Camargo, 2013).
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Diagnosis: abejas de tamafo medio, largo maximo de cabeza 2.3-2.5 mm; longitud de el asa
anterior 5.3-6.1 mm. Integumento negro. Mandibula con la mitad de la porcién basal amarilla o
descolorida y la porcién distal castafio-oxidado o predominantemente amarillenta; apice rojo
oxidado oscuro, condilos negros. Flagelo castafio oscuro o amarillento. Estrias paraoculares
estrechas (ca. 6,6x de didmetro de 22 flageromero), levemente alargadas abajo (ca. 1,0-1,2x
didmetro 22 flagelomero) por encima nitidas hasta una altura interorbital superior o
desapareciendo en la interorbital maxima. Madculas del tdérax poco conspicuas. Pilosidad
predominantemente negras, en los esternos y region ventral, coxas y trocantes blancas.
Membranas de las alas levemente rojizas; microtriquias negras; venas meleas, oscurecidas por las
microtriquias. Cerdas del escapo mds cortas o a penas 1 o 2 cercas en la base un poco mas largas
que las demas (0,8-1). Cerdas erectas en las areas paraoculares, al lados dos alveolos, delgados,
mds cortas o tan largas como el didmetro del escapo. Cerdas del escutelo 0,9-1,0x. Area basal del
propodeo uniformemente pilosa (Pedro & Camargo, 2013).

Variacién: Ejemplares procedentes de la peninsula de Yucatdn son considerablemente menores
que de otras regiones de México, con alas mas cortas. En El Salvador y Guatemala ocurren
individuos con abdomen amarillo o rojizo, alas hialinas con microtriquias amarilla en la base o en
la parte mayor de las asas, con estrias paraoculares un poco mas largas, que llegan nitidas hasta el
tope. Sin embargo, estos caracteres no son estables, variando bastante en diferentes
combinaciones, en individuos de la misma localidad. Camargo propone estudiar la biologia de las
poblaciones de Guatemala para esclarecer la variacion (Pedro & Camargo, 2013).

Tomado de: Ricardo Ayala. IBUNAM.

Figura no. 4 Partamona bilineata.
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Distribucidn geografica y habitat: Tierras bajas y calientes de México hasta el norte de Honduras y
El Salvador. Dentro de las especies de Partamona es la que llega a mayores latitudes al norte (Ver
Figura no. 5). En Guatemala, Dardon y Enriquez (2007) reportaron la presencia de Partamona
bilineata en Petén, Chiquimula, Eco-Region Lachud y El Trifinio.

P bilineata

P. grandipennis

P aequatoriana

Modificado de Pedro & Camargo 2003. P 368
Figura no. 5 Distribucidn geografica de Partamona bilineata.

Segun Pedro & Camargo (2003), Partamona bilineata pertenece al grupo bilineata/epiphytophila
que incluye: P. grandipennis, P. xanthogastra P. orizabaensis P. peckolti P. epiphytophila, P.
subtilis, P. nhambiquara, P. batesi, P. yungarum y P. vitae. La distribucidon del grupo incluye el
centro de Brasil, norte de Suramérica hasta Centro América.

Por el tamafio corporal de Partamona bilineata se estima que la distancia de vuelo no es mayor de
800 metros (Greenleaf, S. Williams, N. Winfree, R. Claire Kremen. 2007); ademas Partamona
bilineata es una abeja eusocial y generalista, por lo que la distancia de forrajeo se ve disminuida
por estas condiciones.
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Nidificacion: Ocupa diversos tipos de cavidades y lugares protegidos, bajo puentes, galerias,
agujeros y grietas en paredes, arboles vivos y arboles muertos (Rau, 1943).

Fi: ; {

Tomado de: Pedro & Camargo (2003) p367.

Figura no. 6 Nidificacién de Partamona. a) Nidificacion sobre epifitas. b) Nidificacién sobre teja. c)
Nidificacidon sobre termitero.
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Tomado de: Pedro & Camargo (2003) p366.

Figura no. 7 Corte longitudinal de un nido de Partamona cupira sobre un termitero epigeo. Escala
2.0cm.
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3.5.2 Estudios en Partamona.

El género Partamona ha sido ampliamente estudiado a nivel morfoldgico, su taxonomia fue
revisada por Pedro y Camargo en el 2003. A nivel etoldgico, Azevedo (2003) realizd estudios de
actividades de vuelo en Partamona helleri; también fueron observados patrones de
comportamiento de postura, ovoposicion y aprovisionamiento para P. helleri, P. nigrior, P. mulata,
P. aiylae y P. vicina. A nivel citogenético, fueron estudiadas muchas especies, todas presentando
2n=34 cromosomas: P. pearsoni, P. seridoensis (Britto, 1998), P. mulata, P.aiylae, P. vicina y P.
nhambiquara (Brito-Ribon 1999) y P. peckolti (Brito, 2003). Para P. helleri fue observado un
sistema de cromosomas supernumerarios (Costa, MA., Pompolo, SG y Campos, Lao, 1992).

Las grandes abundancias de individuos y colonias de meliponinos en muchas regiones han
facilitado los estudios de variabilidad genética en poblaciones. Ademas, existen variabilidad de
marcadores moleculares, en especial microsatélites, para meliponinos. Sin embargo, a pesar de la
disponibilidad de marcadores, son pocos los estudios de Partamona a nivel genético-poblacional.

Brito, M. en el 2005 realizdé un analisis molecular poblacional de Partamona mulata y Partamona
helleri en Brasil, utilizando marcadores mitocondriales y nucleares (microsatélites), donde
encontrd bajos niveles de variabilidad genética y una estructuracién poblacional discreta en ambas
especies.

Posteriormente, en 2010 se estudid la variabilidad genética en cinco poblaciones de Partamona
helleri en el Estado de Minas Gerais por Andreia Borges y colaboradores, donde observaron bajos
niveles de heterocigocidad y estructuracidon poblacional discreta. Riviero, C., Moura, Feitosa M.,
Ferreira, K (2011) publicaron un estudio sobre la variacidon genética, diferenciacién poblacional y
estructura socio genética de los nidos de Partamona seridoensis, utilizando aloenzimids vy
microsatélites. Encontraron bajos niveles de variacidn genética y flujo génico interpoblacional.

En especifico, estudios moleculares en Partamona bilineata no se han desarrollado. Unicamente,
Ranger, S. y Odonel, S. (1999) encontro diferencias genéticas entre obreras que tenian diferencias
en comportamiento, en especial el comportamiento de forrajeo. Para esto uso RAPD-PCR
(Random Amplification of Polimorfic DNA- Polimerase Chain Reaction), y sus especimenes fueron
colectados en Costa Rica, donde esta especie no se distribuye, por lo que posiblemente exista un
error en la sinonimia utilizada.

3.6 Marcadores moleculares: una herramienta en estudios poblacionales de abejas.

La genética de poblaciones comenzd con trabajos basados en polimorfismos de caracteres
morfoldgicos, con observaciones en la segregacion de fenotipos. Posteriormente, los marcadores
moleculares de ADN fueron los mas utilizados para las subsiguientes investigaciones sobre
genética poblacional debido a que el ADN puede ser extraido de cualquier organismo (Dowling
T.E., Moritz, C., Palmer J.D., Rieseberg L.H, 1996). Desde entonces, los marcadores moleculares
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han sido ampliamente utilizados en biologia para abordar preguntas relacionadas a ecologia,
genética y evolucién. Los principales marcadores moleculares en el campo de la genética
poblacional han sido: RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism), AFLP (amplified
fragment-length polymorphism), RAPD-PCR, mtADN (ADN mitocondrial), Microsatélites y SNPs
(Single Nucleotide Polimorfism).

En abejas, los estudios moleculares que abarcan estos campos se han enfocado en el género Apis,
siendo Apis mellifera la especie mas estudiada. Los datos que se han obtenido han probado que
los marcadores moleculares son Utiles para inferir hipdtesis acerca de filogenia, dindmica
poblacional, taxonomia y la evolucion del clado de las abejas (Arias, M.C., Brito, R.M., Francisco,
F.O., Moretto, G., De Oliveira, F., Silvestre, D., Sheppard, W.S. 2006) Aunque Meliponini
desempena un importante rol ecoldgico como polinizadores en muchos ecosistemas (Rasnitsyn
A.P. 1988), este grupo de abejas es poco estudiado en comparacidn a Apini. Recientemente han
comenzado a abordarse preguntas a nivel de especies o poblaciones, asi como eventos de
especiacidon, migracion, flujo genético mediado por machos y/o hembras, diversidad genética y
endogamia, entre otros (Arias, M y otros, 2006). Por ejemplo, Moretto y Arias (2005)
caracterizaron el mtDNA de subespecies de Melipona quadrifasciata quadrifasciata and M. q.
anthidioides. Alrededor de 15 sitios de restriccion mostraron diferencias en las dos subespecies,
por lo que los autores sugieren un proceso de especiacion actual. Francisco, F.O. (2002) realizé un
estudio poblacional en Plebeya remota en dos localidades de Brasil con marcadores moleculares.
Las poblaciones mostraron estructuracion genética (F4= 0.686), sugiriendo que una poblacidn
(Prudentdpolis y Cunha) representan una unidad evolutiva independiente.

3.6.1 Microsatélites.

Los microsatélites son secuencias repetidas en tandem con motivos de 1-6 bases (Hancock, 1999)
distribuidas a lo largo de las regiones eucromaticas. Los diferentes alelos son caracterizados por la
longitud de un fragmento obtenido en pares de bases por medio de PCR, usando para eso
cebadores que flanquean una region de repeticiones en tandem (Schlétterer, C., Wiehe, T. 1999).

REGION MICROSATELITE
L (CAC) -l

LAGTCOGEGECCTEAACACCACCACCACCACCACCACCACTCCTTAACGGETAML
LWTCAGTCGEACTTG TGO TGO TGGTGGTGGTGGT GG TG AGEAATTGOCATT.

secuencia flangqueante secuencia flangqueante

Tomado de: Stallings, R.L. (1994). P166

Figura no. 8 Regidn Microsatélite en ADN nuclear.
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Los loci de microsatélites son considerados codominantes, selectivamente neutrales, altamente
polimérficos y con herencia mendeliana (Moritz C., y Hillis D.M., 1996). Debido a estas
caracteristicas han sido extremadamente utiles en estudios de analisis de parentesco, linaje,
variacion intraespecifica, hibridacion de especies, dindmica poblacional, mapeo genético y
fitogeografia (Moritz y otros, 1996; Chakraborty R., Kimmel M, 1999). Los microsatélites han sido
utilizados también para evaluar el impacto del comportamiento reproductivo, la estructura social y
la dispersién en poblaciones en peligro (Beaumont M.A., y Bruford, M.W. 1999). A nivel
poblacional, el alto polimorfismo de los microsatélites es considerado consecuencia de nuevas
mutaciones, deriva genética y seleccion de genes cercanamente ligados a sus repetitivas
secuencias (Schlotterer C., Wiehe T., 1999). Los microsatélites han tomado la directriz en muchos
estudios de genética poblacional debido a que (1) se han desarrollado cebadores de
microsatélites para muchas especies y que son compatibles para especies emparentadas, (2) se
conoce el mecanismo de recombinacién de los microsatélites en el ADN nuclear, (3) en la ultima
década se ha aumentado el estudio de microsatélites en multiples especies con fines de
conservacion (4) los microsatélites son marcadores moleculares codominantes.

Los estudios de genética poblacional en meliponinos comenzaron con marcadores moleculares
dominantes (RAPD y AFLP). Sin embargo, en la ultima década los estudios han avanzado con el
desarrollo de los microsatélites. Hasta el 2010, se han desarrollado cebadores de microsatélites
para ocho especies de abejas sin aguijon: Melipona bicolor (Peters JM, Queller DC, Imperatriz-
Fonseca VL y Strassmann JE.1998), Scaptotrigona postica (Paxton RJ, Weisschuh N, Engels W y
Quezada-Euan JJG, 1999), Trigona carbonaria (Green CL, Franck P y Oldroyd P., 2001), M.
rufiventris (Lopes DM, Silva FO, Salomao TMF, Campos LAO y Tavares MG, 2009), M. seminigra
merrillae (Francini IB, Sforca DA, Sousa ACB, Campos T, Cidade FW, Zucchi MI, Souza AP, Nunes-
Silva CG y Carvalho-Zilse GA, 2009), Tetragonisca angustula (Brito RM, Francisco FO, Domingues-
Yamada AMT, Goncalves PHP, Pioker FC, Soares AEE y Arias MC. 2009), Nannotrigona
testaceicornis (Oliveira EJF, Freitas GS, Fonseca AS, Sousa ACB, Campos T, Assis AF, Souza AP,
Contel, EPB y Soares, AEE., 2009) y M. mondury (Lopes y otros, 2010).

3.7 Implicaciones de la variacion genética en las poblaciones: flujo génico y conectividad
genética.

Un aspecto fundamental de la biodiversidad es la variacién genética de las poblaciones y especies.
Asi mismo, un aspecto fundamental en la conservacion de la biodiversidad es conocer el estado de
“salud genética” de las poblaciones, es decir si la variacién genética esta distribuida en todas las
poblaciones o si las poblaciones presentan un grado de endogamia. La endogamia es resultado de
la ausencia de movimiento de genes entre poblaciones, por lo que la poblacidon experimenta un
apareamiento selectivo no al azar. La tasa de movimiento de genes de una poblacién a otra afecta
de manera importante a las especies en términos evolutivos (Slatkin, M. 1994).
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El flujo génico o migracion se refiere a todos los mecanismos que resultan en el movimiento de
genes de una poblacién a otra y depende del nimero total de migrantes N, (Slatkin, M. 1994). No
obstante, el flujo génico no implica directamente una conectividad genética entre las poblaciones.
La conectividad entre poblaciones es un concepto que se basa en la dispersién de los individuos en
poblaciones discretas. Por lo tanto, esta conectividad esta mermada por la capacidad de
dispersion del organismo de estudio, y depende principalmente del ndmero absoluto de
dispersores entre las poblaciones (Lowe, W. H., & Allendorf, F. W. 2010). En el presente estudio la
conectividad genética depende las reinas de cada colonia. Por otro lado, la conectividad
demografica definida como el grado en que la dispersién esta afectada por las tasas vitales y el
crecimiento poblacional depende de las contribuciones relativas a las tasas de crecimiento
poblacional de los dispersores vrs. el reclutamiento local (supervivencia y reproduccion de los
residentes) (Lowe, W. H., & Allendorf, F. W. 2010). La conectividad demografica es importante
para el entendimiento de la biologia poblacional basica (Gotelli 1991; Nichols y otros. 2000; Runge
y otros. 2006) y para la sobrevivencia de las especies en sistemas con impactos antropogénicos
(Kauffman y otros. 2004; Griffin & Mills 2009; Peery y otros. 2010).

3.8 Los bosques nubosos de Guatemala.

Los bosques nubosos neotropicales se caracterizan por la presencia persistente de nubes o niebla
en movimiento, que aumenta la cantidad de humedad en la atmédsfera y el volumen de agua
depositada sobre la vegetacién y el suelo. Tipicamente, hay una banda de altitud relativamente
pequefia en donde el ambiente atmosférico es mas apto para el desarrollo de los bosques nubosos
(Ver Mapa no.9). Este se caracteriza por un rocio persistente o nubes a nivel de la vegetacién, lo
que resulta en una reduccién de la luz solar directa y por consiguiente de la evapotranspiracidn
(Foster, P. 2001).

Los bosques humedos de montafia de Guatemala, mejor conocidos localmente como “bosque
nuboso” han sido poco estudiados, a pesar de que representan los tipos de vegetacién mas
afectados por el impacto humano durante los ultimos 50 afios (Islebe, G., y Véliz, M. 2001). Su
origen y valor bioldgico hacen de estos bosques un sistema Unico dentro del estudio de
biodiversidad de Guatemala, ya que en gran parte han dominado el paisaje de los sistemas
montafiosos de la Sierra de los Cuchumatanes y Sierra Madre. (Islebe, G. 1996). El bosque himedo
montano es un sistema fragil y la tala inmoderada ocasiona que estos bosques sean reemplazados
por bosques de pino o fases sucesionales arbustivas (Islebe, G.A. 1993).

Un fendmeno frecuentemente encontrado en bosques nubosos es el endemismo, sea de flora o de
fauna. El endemismo se puede observar de forma mas pronunciada en los bosques nubosos que
limitan inmediatamente con zonas relativamente secas. Por esta razon, este ecosistema ofrece
una perspectiva diferente para su estudio, ya que funciona como una isla, donde sus organismos
tienen relaciones intra e interpoblacionales producto de un pasado que origind la dindmica que
observamos (Ver mapa no. 10) (Schuster, J. y otros. 2000).
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Figura no. 9 Distribucién de los bosques nubosos, laurisilvas y enclaves de habitat de nieblas.

Mapa 1. Divisién biogeogrifica de los bosques nubosos del pais. %ﬁrﬂmxgz&ﬁ
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Tomado de: Schuster J, y otros. (2000).

Figura no. 10 Bosques nubosos de Guatemala.
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3.8.1 El corredor del bosque nuboso de Baja Verapaz, Guatemala.

El Corredor del Bosque Nuboso (CBN) se localiza en los municipios de Purulha, Salama y San
Jerénimo, del departamento de Baja Verapaz (Mapa no. 11), entre 15.087° y 15.273° de latitud
norte y entre 90.078° y 90.331° de longitud oeste (Jiménez, J. 2009). El CBN pertenece a la Region
de las tierras Altas Cristalinas, que se extiende desde el norte de la depresion del Rio Motagua
hasta la depresidn del Rio Polochic, y se divide en la Sierra de Chuacus al oeste y norte y la Sierra
de las Minas al sureste. La altitud varia desde los 450 msnm en la parte baja del rio Panima hasta
los 2.340 msnm en el Cerro Quisis. Se encuentran dos montafias importantes: la Montafa de Santa
Rosa dividida en los cerros Quisis y Carpintero; y el Cerro Verde. (Jiménez, J. 2009).En el CBN se
encuentran parches grandes de bosque en la parte media y alta de las montaiias, zonas por lo
general cubiertas la mayoria del tiempo por nubes producto de la humedad proveniente del
Caribe. El clima es muy humedo, de tipo subtropical, con temperatura promedio de 18.1 °C,
humedad relativa de 93.9% y precipitacién anual promedio de 2.092 mm. Se encuentran cuatro
zonas de vida segun Holdrige: bosque subtropical muy humedo, bosque muy humedo montano
bajo, bosque himedo montano bajo y bosque subtropical seco (Jiménez, J. 2009).

De su total extensidon (292.91 km?), Unicamente el 12.4% se encuentra como area protegida.
(Jiménez, J. 2009). Actualmente el CBN tiene una cobertura boscosa del 50%, teniendo diferentes
usos del suelo como: cultivos, poblados, carreteras, ganaderia, bosque secundario y bosque (Com.
Pers. Eunice Enriquez.). Entre las principales amenazas a los bosques del CBN y los organismos que
los habitan se encuentran: la extracciéon de madera y lefia, los incendios producto de rozas mal
ejecutadas, la extraccidn de plantas y animales y la expansion de la frontera agricola, ya que esta
es la principal actividad econémica. Como producto de estos factores, se forman parches de
bosques aislados uno de otros. Esto puede provocar en las especies endogamia y pérdida de la
diversidad genética, consecuencia del aislamiento de poblaciones (Plan Maestro 1999).
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Figura no.11 Ubicacién del Corredor del Bosque Nuboso en Guatemala.
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4. JUSTIFICACION.

Se estima que en los ultimos 20 afios (de 1990-2010) Guatemala ha perdido mas del 30% de la
cobertura boscosa debido a la expansiéon de la frontera agricola por la ganaderia y agricultura de
subsistencia (FAO, 2010; Lopez-Carr y otros 2012). Asi mismo, en las dos ultimas décadas, la
evidencia del declive mundial de abejas polinizadoras se ha acumulado dramaticamente (Winfree,
2010). Este declive es motivo de gran preocupacion para la humanidad, ya que las abejas
polinizadoras son responsables de la estabilidad y produccién de mds de 60% de los cultivos
mundiales, valuados en 200 billones de ddlares por aino (Gallai y otros, 2009). Asi mismo, aportan
el beneficio de mantener la reproduccién sexual de mas del 85% de plantas con flores silvestres
(Ollerton, J. 2011).

Los ecosistemas dependen de sus polinizadores nativos, y la fragmentacién tiene un impacto
negativo en las poblaciones de polinizadores; sin embargo, se desconoce el mecanismo por el cual
las caracteristicas del paisaje afectan la demografia y diversidad genética de los polinizadores
nativos y la conectividad de sus poblaciones (Jha y Kremen 2013). La deforestacidon y
empobrecimiento en la calidad del habitat podrian ocasionar el aislamiento de poblaciones
resultando en cambio significativo de la riqueza y abundancia de especies de polinizadores,
particularmente abejas solitarias y especialistas, que anidan por encima del suelo (Winfree, R.
2011). La falta de informacién sobre este tema es mas evidente en los trépicos, donde la mayor
parte de la flora es polinizada por animales (Bawa, 1990), de los cuales el 80% son insectos y 60%
de estos son himendpteros (Sala, O.E., Chapin, F.S., Armesto, J.J., Berlow, E., Bloomfield, J., Dirzo,
R. y otros, 2000).

La fragmentacidn, considerada una de las principales fuerzas que atentan contra la biodiversidad,
implica para las abejas la reduccidn de sitios de anidamiento, especialmente para los meliponinos
gue anidan en cavidades de darboles con un didametro caracteristico de una sucesion vegetal
madura o bosque (Brown, J.C., Albrecht, C., 2001). Por otro lado, si la fragmentacidon aumenta el
recurso floral (ej. cultivos) puede tener un efecto positivo o negativo seglin el comportamiento de
forrajeo del taxdn, ya sea generalista o especifico.

Partamona bilineata es un es una importante abeja nativa ya que es uno de los principales
visitadores de flora silvestre y de cultivos de cucurbitaceas (glicoy, calabaza y meldn) en la region
del corredor del bosque nuboso de Baja Verapaz, Guatemala. Al igual que la mayoria de
Meliponinos, anidan en cavidades de arboles (Camargo, 1994; Kerr, W., Carvalho, G.A. &
Nascimento, V.A. 1999). Por esta razon, aunque Partamona bilineata sea un polinizador
generalista, podria verse afectado por la pérdida de sitios de anidamiento causado por la
deforestacién (Brown, JC. y otros 2001). Al reducir la cobertura boscosa para agricultura se cortan
arboles que contienen nidos, se destruyen las colmenas para extraccion de miel o se quema el
area y asi dismuyen las posibilidades de sobrevivencia de la colonia de estas abejas (Kerr y otros,
1999).
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Por estas razones, el desarrollo de el presente trabajo fue necesario para entender la distribucion
de la diversidad genética en el paisaje y la estructuracion genética de la poblacién de P. bilineata
en un ecosistema importante por sus recursos naturales como lo es el Bosque Nuboso de Baja
Verapaz. De esta manera, se espera contribuir a dar respuestas o llenar los vacios en el
conocimiento sobre la evolucidn, ecologia, ecologia del paisaje y la dinamica de Partamona
bilineata.

5. OBIJETIVOS
GENERAL

Determinar la diversidad genética y estructuracion genética poblacional de Partamona bilineata
en el corredor del Bosque Nuboso, Baja Verapaz, Guatemala.

ESPECIFICO
Caracterizar la diversidad genética Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso, BV.

Determinar la estructuraciéon genética y conectividad genética de Partamona bilineata en el
Corredor del Bosque Nuboso, BV.

Discutir la relacidn entre la estructuracidon genética de las poblaciones de Partamona bilineata con
la fragmentacién del paisaje en el Corredor del Bosque Nuboso, Baja Verapaz, Guatemala.

6. HIPOTESIS

Existe una baja diversidad genética y una estructuracion genética poblacional de Partamona
bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz, Guatemala.

7. MATERIALES Y METODOS
7.1 UNIVERSO

Poblacion: Colonias de Partamona bilineata del corredor del bosque nuboso de
Baja Verapaz.

Muestra: Obreras de Partamona bilineata colectadas sobre flores pertenecientes a
diversas colonias en 6 sitios del corredor del bosque nuboso de Baja Verapaz.
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7.2 MATERIALES

Colecta de especimenes

Redes entomoldgicas.

Alcohol al 70%.

Frascos de almacenamiento.
Tubos de centrifuga con cianuro.
Tubos eppendorf.

Marcadores.

Pinzas.

Agujas de diseccién.

GPS.

Etiquetas.

Analisis genético en Laboratorio

Reactivos

Marcadores tipo microsatélites para abejas sin aguijén (Tabla no.1).

Taq polimerasa. Promega. 500u.

Cloruro de Magnesio. Promega. 7.5mM

dNTPS. Promega. 10mM

Buffer 10x. Promega.

Agua ultrapura grado molecular. Biolabs.
Escalera molecular ET-Rox 20-500 bp. GeneScan.
Chelex ® 100. Promega.

Proteinasa K. Promega. 50ug/ml.
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Tabla no. 1 Cebadores de Microsatélite utilizados para genotipificacion de Partamona bilineata
en el Corredor del Bosque Nuboso de Guatemala.

Autores

Locus

Motivo

Secuencia 5’-3’

Tm

(°C)

Tamaiio del
producto

(bp)

Peters,].M.,,
Strassmann,J.E.
, Queller,D.C.
and Imperatriz-
Fonseca,V.

Mbi254

(AAG) 11

F: CAATCGTTGGAAGGGAAC
R:GGACCTATACCCAAGTCCAT

55

184

Oliveira,E.J.F.,
Freitas,G.S.,
Fonseca,A.S.,
Sousa,A.C.B.,
Campos,T,,
Assis,A.F.,
Souza,A.P.,
Contel,E.P.B.
and
Soares,A.E.E.

Ntes70

(GT)13

F: CCATTGTAAGGAGCAATATC
R: ATGTTATTACGTTCGCAGAG

55

220-280

Paxton, R.J., N.
WeiBSchuh &
J.J.G. Quezada-
Eudn. 1999a.

T8-40

(CT) 18

F: TCTCCCGCTGCTTCCCAT
R:
CCCGGGGATCCATTATATCGC

56

210- 290

Oliveira,E.J.F.,
Freitas,G.S.,
Fonseca,A.S.,
Sousa,A.C.B.,
Campos,T,,
Assis,A.F.,
Souza,A.P.,
Contel,E.P.B.
and
Soares,A.E.E.

Ntes-59

(AG)

F: ATTCGTCAAAGTGAAAGCAC
R:GAACTTGTTCCGTCATCTCTT

55

180-220

Peters,].M.,
Strassmann,J.E.
, Queller,D.C.
and Imperatriz-
Fonseca,V.

Mbi233

(GAA)s

F: ACGAGCACGGGCCATAA
R: GATCCATCGACCGCTTCTT

56

270-310

Paxton, R.J., N.
WeifBSchuh &
J.J.G. Quezada-
Eudn. 1999a.

T3-32

(CT)a

F:
GCGGGAGGGAAAGTCCTCTCG
R: CGTCTTCGTCAGGCGTGC

60

65-130

Paxton, R.J., N.
WeiBSchuh &

T7-5

(CT)zo

F:
GAGAGAGTCGGAGAAGAGGGC

60

81-119
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J.J.G. Quezada- R:TGGCGGAACCACTGGTCG
Euan. 1999a.
Green,C.L,, Tc4-287 (GAA)q F: 58 174
Franck,P. and TCCACCGCGATACGATGGTAC
Oldroyd,B.P. R:

GTAATACAACGCGGCTTCCTC

Equipo.
- Centrifugadora refrigerada FastTempro®Eppendorf 5430R.

- Qiaxcel Advanced System de Qiagen QuiaGen- Electroforesis por capilares.

- Termociclador TT Profesional basic 96 gradient. Biometra.

- MegaBace 500-Genotipificador. Amersham biosciences.

- Pipetas eppendorf para Volumen: 2.5 uL, 20 uL, 100 uL, 200 uL, 1000 uL.

- Tubos eppendorf de 0.5ml, 1.5mly 2.0 ml.

- Tubos para PCR de 0.5 ml.

- Placa para genotipificacion PCR 96 pozos. AB-0800 bordeadas.
Thermoscientific.

- Congelador -202 National Lab. MedLab.

- Vortex IKA. MS 3 basic.

- Balanza analitica Denver instrument. S1 2344, 0.01g — 230g.

- Epoch. Nanodrop- cuantificacién ADN. Bioteck instruments.

- Software Gen5. V1.10.8 Copyright © 2006-2010 Bio/Tek instruments Inc.

- SoftwareQlAxcel® ScreenGel 1.10. 2010 QiaGen 2.0.

- Software MegaBace-Fragment Profiler v1.2. Copyright © Amersham
biosciences 2003.

- Termo sellador de placas. Alps 50V.

- Hojas térmicas selladoras de placas.

Analisis de genética poblacional.
- Software MSA version 1.2 (Dieringer,D. y Schl6tterer, C. 2003)
- Software MicroCheker version 1 (OosterHout, C., Hutchingson, W. Wills,
D., Shipley, P. 2004)

- Software Paquete Estadistico R version 2.14.2 (Stevan Z. Knezevic, Jens C.

Streibig, and Christian Ritz 2007).

- Software Colony version 2 (Jones, O., Wang, J. 2010).

- Software Structure version 2.3.4 ( Pritchard, J. Stephens, M., Donnelly, P.
2000).

- Software Arlequin version 3.5 (Excoffier, L. and H.E. L. Lischer. 2010)
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7.3 METODOS
7.3.1 Sitios de muestreo.

A partir de informacion geografica satelital SIG, se determinaron 13 puntos de muestreo a lo largo
del Corredor del Bosque Nuboso, Baja Verapaz, Guatemala (Anexos: Figura no. 17; Tabla no. 6).
Para este estudio se infirid que las colonias encontradas estaban distribuidas en un radio de 800m
alrededor de cada sitio de muestreo, ya que Greenleaf y otros (2007) estimaron un radio de 800m
(+/-200m) para el rango de vuelo del género Partamona. Esta estimacidn puede incurrir en algin
error, por lo que la localizaciéon espacial de cada una de las colonias con su respectiva
genotipificacion puede resolver este problema.

En cada sitio, se colectaron 60 hembras obreras de Partamona bilineata, durante una caminata de
aproximadamente 30 minutos en dreas con recurso floral, mediante una red entomoldgica de
mano. Las colectas en cada sitio se realizaron en diferentes dias para evitar la colecta de
especimenes provenientes de una misma colmena. Los especimenes colectados se almacenaron y
preservaron en alcohol al 70% para su transporte y manejo.

7.3.2 Identificacion taxondmica.

En la Unidad de Uso y Valoracion de la Biodiversidad se realizd la primera revisién de los
especimenes colectados con la ayuda de la Lic. Mabel Vasquez, Lic. Jorge Merida y Lic. Eunice
Enriquez. Posteriormente, en el Laboratorio de Zoologia de la Universidad Martin Luther Halle-
Weintenberg se realizé la identificacion taxondmica de los especimenes colectados, utilizando un
estereoscopio se identificaron los siguientes caracteres: corbicula en forma de cuchara, ausencia
de pelos frontales interoculares y color café claro en el vientre. Los especimenes que presentaron
las caracteristicas anteriores se identificaron como Partamona bilineata y se almacenaron en
viales de 3ml en un congelador a -20°.

7.3.3 Extraccion

Se extrajo el ADN nuclear de las patas de los especimenes de P. bilineata en cada uno de los 6
sitios (Ver Tabla no. 2) utilizando el protocolo de Chelex ® 100. Se elaboré una solucién de Chelex a
una concentracion 5% con proteinasa K 50ug/ml y se incubd con el siguiente ciclo: 60 minutos a
55°C, 15 minutos a 99°C, 1 minuto a 37°, 15 minutos a 99° y pausa a 4°; utilizando un
Termociclador ® TT Profesional basic 96 gradient Biometra.

Posteriormente con un individuo de cada poblacién se realizaron pruebas de amplificacion y
estandarizacién. Se determind el porcentaje de polimorfismo para cada uno de los microsatélites
(Anexos Tabla no.5). A los microsatélites se les afiadid al extremo 5’ un marcaje fluorescente. Se
estandarizaron 3 multiplex para 9 loci (amplificacién de varios microsatélites en una reaccion de
PCR). Los microsatélites utilizados y los volimenes de los reactivos para la Reaccion en Cadena de
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la Polimerasa -PCR- se muestran en la Tabla no. 2. Una vez estandarizados, se amplificaron 8

microsatélites en cada uno de los individuos de las seis poblaciones.

Tabla no. 2 Multiplex de Microsatélites utilizados para la genotipificacion de Partamona

bilineata.
Locus Marcaje Ta Reactivo Concentracion Volumen
(uL)
H,0 ultrapura 3
Mbi 254 TET MgCl, 7.5 mM 0.2
Buffer 5x 2
53  Cebador Mbi 254 F 10uM 0.27
Multiplex 1 Cebador Mbi 254 R 10uM 0.27
Ntes 34 FAM Cebador Ntes 34 F 10uM 0.23
Cebador Ntes 34 R 10uM 0.23
Cebador Ntes 70 F 10uM 0.25
Cebador Ntes 70 R 10uM 0.25
Ntes 70* dNTP’s 100mM 0.2
Taq 5U/uL 0.1
H,0 ultrapura 3.3
T8-40 TET MgCl, 7.5 mM 0.2
Buffer 5x 2
Cebador T8-40 F 10uM 0.18
Cebador T8-40 R 10uM 0.18
Multiplex 2  Ntes-59 FAM 60 Cebador Ntes-59 F 10uM 0.2
Cebador Ntes-59 R 10uM 0.2
Cebador Mbi233 F 10uM 0.23
Cebador Mbi233 R 10uM 0.23
dNTP’s 100mM 0.2
Mbi233 HEX Taq 5U/ul 0.1
H,0 ultrapura 2.88
T3-32 TET MgCl, 0.2
Buffer 2
Cebador T7-5 F 10uM 0.27
Cebador T7-5R 10uM 0.27
Multiplex 3 Cebador Tc4-287 F 10uM 0.27
T7-5 FAM 62  Cebador Tc4-287 R 10uM 0.27
Cebador T3-32 F 10uM 0.27
Cebador T3-32 R 10uM 0.27
dNTP’s 100mM 0.2
Tc4-287 HEX Taq 5U/uL 0.1

El volumen total por Reaccion fue de 10 ulL, el ADN aporto 3 uL al volumen total.

centigrados. dNTP’s: nucledtidos fosfatados. Taq: polimerasa Thermus aquaticus.

*Cebador amplificado pero eliminado de los analisis debido al ligamiento con loci Mbi34.

Ta: Temperatura de alineamiento en grados
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7.3.4 Genotipificacion

Con el objetivo de minimizar costos y recursos, ademds de comprobar si existe estructuracion
genética en las poblaciones dentro del Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz, primero se
realizé la metodologia de genotipificacion y andlisis de datos, que se describe a continuacidn. Con
las poblaciones de los sitios de muestreo que se encontraban mas lejanos -poblaciones 4A y 14
separadas por 23 km-. Se encontré un F,; de 0.035 entre dichas poblaciones, considerandose una
diferenciacién insignificante. Posteriormente, se genotipificaron las poblaciones mas cercanas -
12A y 12B con 540 metros de separacion- donde se encontré un Fy de 0.061, lo cual sugirié una
baja estructuracion genética a una escala espacial menor. Se genotipificaron dos poblaciones mas
a 6 km de distancia para tener una mejor vision de la estructuracion (Figura no. 12) y no se
prosiguid con la genotipificacion de las demds poblaciones ya que carecia de sentido hacerlo al
evidenciarse la ausencia de estructuracion.

Para obtener el genotipo de cada individuo se realizd un andlisis de tamafio de amplicon
utilizando el equipo MEGABACE DNA Analysis System Copyright © Amersham Biosciences 2003.
Para ello, en una placa de 96 pozos, se mezclé 2 uL del amplicén resultante del PCR con 0.1 ul de
escalera molecular ET-ROX 500 en cada pozo, se aforo con agua de grado molecular hasta un
volumen de 10ul. La placa se sell6é con una hoja térmica, en donde se anoté el nombre del sitio de
colecta y el multiplex amplificado. El equipo MEGABACE DNA di6 como resultado el tamafio de
cada amplicdn en pares de bases (bp) para cada longitud de onda de fluorescencia con el Software
MEGABACE Fragment Profiler v2.2. Copyright © Amersham Biosciences 2003. A partir de los
resultados, se realizd una base de datos en Excel 2007 con los genotipos (tamafio del fragmento
en pares de bases) para los 8 microsatélites de cada uno de los individuos en las 6 poblaciones.

Con la base de datos de los genotipos se realizd un analisis a posteriori de desequilibrio de
ligamiento con el Software Genepop on the web (Raymond M. & Rousset F, 1995). Con el
software MICRO-CHECK (Oosterhout, C. 2004) se realizé un analisis analisis para identificar los
errores de genotipificacién debidos a alelos no amplificados (alelos nulos), dominancia de alelos
cortos (gran pérdida del alelo) y la cantidad de stutters (errores de polimerasa). También se estimd
la frecuencia de alelos nulos y se ajustd las frecuencias alélicas y genotipicas de los loci
amplificados, depurando asi la base de datos genotipica para los andlisis poblacionales
posteriores. Se encontrd que el microsatelite Tc-184 estaba ligado al microsatelite T8-40, por lo
gue se eliminaron los datos del primero del resto de andlisis, quedando Unicamente 8 loci (Tabla
no.2).

7.3.5 Analisis de Datos.

Las colonias de los meliponinos eusociales, se comportan como un super-organismo, ya que las
obreras comparten un mismo reservorio genético -alrededor de mas de % partes de material
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genético- (Michener, C. 2000). Esta caracteristica hace que las colonias sean identificables por los
genotipos de las hembras forrageras y por lo tanto son la unidad de estudio en un analisis de
genética de poblaciones cuando tratamos con insectos sociales. Los individuos de Partamona
bilineata que se colectaron en este estudio son hembras forrajeras, por lo que se determiné si
provienen de una misma colonia con el software COLONY version 2 (Jones, O., Wang, J. 2010).
Como resultado se obtuvieron los genotipos independientes en cada uno de los 6 sitios de
muestreo (Figura no. 12), es decir el nimero de colonias presentes en cada sitio. Para cada una de
las colonias, se eligio el genotipo de la reina, generado también por el software COLONY versién 2,
y se eliminaron los genotipos de los individuos pertenecientes a la misma colonia. Los individuos
pertenecientes a la misma colonia compartian al menos 6 genotipos (%) a lo largo de los 8 loci. Los
genotipos de las reinas fueron los Unicos que se utilizaron para los andlisis genético- poblacional
posteriores. Posteriormente, se estimoé el nUmero de colonias esperadas en cada sitio de colecta
(Figura no. 12) por el método liberal de Cournet & Aries (1980) que se basa en la probabilidad de
distribucidn del nimero de alelos sexuales en una muestra n con k alelos, asumiendo igualdad en
las frecuencias de cada alelo;y por el método conservativo de Goulson (2005) “Trunc Poisson” que
toma en cuenta la frecuencia de individuos por colonia para realizar una distribucion de
frecuencias de Poisson y asi estimar el niUmero total de colonias. Se graficé el nimero de colonias
observadas y el niumero de colonias esperadas por los dos métodos utilizando el software R
(Figura no. 1).
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Sitios de colecta Partamona bilineata
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Figura no. 12 Mapa de Distribucion de sitios con muestras Genotipificadas en el Corredor del

Bosque Nuboso de Baja Verapaz.
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7.3.4. Andlisis genético-poblacional.
7.3.4.1 Anadlisis de diversidad genética

Con los genotipos de cada reina en cada sitio se calcularon los descriptivos de la diversidad
genética para los datos en general y para cada uno de los sitios de: riqueza alélica, heterocigocidad
observada y esperada, numero de alelos efectivos, el indice de informaciéon de Shannon, nimero
de alelos privados en una sola poblacién, nimero de alelos comunes locales por poblacién. Asi
mismo, se realizé la prueba de equilibrio de Hardy-Weinberg para cada locus por poblacién (chi?
para evaluar si la heterocigocidad observada es diferente de la heterocigocidad esperada segun el
modelo de equilibrio frecuencias alélicas p*+2pg+q?).

7.3.4.2 Estructuracion genética

Posteriormente, se realizdé un Anadlisis de CoVarianza (ANCOVA) con el objetivo de comprobar la
diferenciacién intrinseca entre los sitios, tomando en cuenta la covariabilidad de los loci y de las
diferentes poblaciones entre si por regresion lineal multiple (modelo linear de efectos mixtos). Se
utilizaron como variables dependientes la heterocigocidad observada y riqueza alélica y como
variables al azar los loci y las poblaciones. Posteriormente se realizd6 un ANOVA con los dos
modelos de regresién y se escogié el de mayor ajuste. Este andlisis se realizdé con el software R
2.14.2 paquete NLME (Stevan Z. Knezevic, Jens C. Streibig, and Christian Ritz 2007) y se graficd la
media y desviacion estandar de la heterocigocidad observada y riqueza alélica en cada sitio con el
paguete Lattice en R (Stevan Z. Knezevic, Jens C. Streibig, and Christian Ritz 2007).

Para analizar la estructuracion genética y dilucidar si la variacion es interpoblacional o
intrapoblacional, se calcularon los indices de fijacién Fy entre poblaciones utilizando el Software
MSA 1.2 (Dieringer,D. y Schlétterer, C. 2003). Por otro lado, con los genotipos se realizd un analisis
de varianza molecular (AMOVA) con el Software Arlequin 3.5 (Excoffier, L. and H.E. L. Lischer
2010), utilizando como parametro R (indice de fijacién para microsatélites). Con este mismo
Software, se calculd el indice de fijacion individual por subpoblacion Fis e indice de Fijacién Total
Fir.

Con el software Structure (Pritchard, J. Stephens, M., Donnelly, P. 2000) se puso a prueba la
hipotesis de la existencia de seis grupos (K) genéticamente diferenciados entre si pero
homogéneos dentro, k=6. Para ello, primero se calculd el nUmero de estos (K) seglin los genotipos
obtenidos. Para esto se utilizo un logaritmo bayesiano AK, basado en la tasa de cambio de Ia
probabilidad de alcanzar la K real de forma sucesiva en las cadenas de simulaciéon de un modelo
bayesiano. Cuando se esta cerca a la real K, el incremento de probabilidad se estanca produciendo
un pico que facilita el reconocimiento del mas probable K (Evanno, G., Regnaut, S., Goudet, J.
2005). Posteriormente, el programa realiza un andlisis de asignacion de genotipos y su
probabilidad de pertenencia segin el nimero de grupos (K) encontrados con el software
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Structure. Se representaron los resultados utilizando un grafico de barras que muestra la
probabilidad por individuos.

Con el programa estadistico R 2.14.2 paquete Vegan (Stevan Z. y otros 2007) se realizé una prueba
de mantel, para analizar la relacidon entre las distancias genéticas (Fsr) versus las distancias
geograficas entre los sitios. Las distancias geograficas entre pares de poblaciones se calcularon con
la herramienta Distance en Quantum GIS 2.4, la cual arroja distancias elipsoidales en grados con el
logaritmo K*Nx3.
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8. RESULTADOS

Se encontraron un total de 128 colonias distribuidas en los 6 sitios genotipificados (Fig. 13). El sitio
4A presenté la menor cantidad de colonias y también el menor de individuos procesados (Anexos:
Tabla no.6). Se encontré una mezcla de genotipos pertenecientes a 12A y 12B en una misma
colonia, lo cual indica que el sitio 12 se comporta como una misma poblacién/grupo de colonias. El
sitio 8B, que se encuentra en Purulhd, presentd el mayor nimero de colonias. En general, el
esfuerzo de muestreo casi logré la captura del nimero de colonias esperadas (Fig. 13); la mayor
diferencia entre las colonias observadas-esperadas se obtuvo en el sitio 12B con un valor de 4.

30 -
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10 -
B Observadas
M Cournet & Aries
Poisson
O i T T T T T
12A 12B 14A 4A 8B 9B

Figura no. 13 Numero de colonias observadas y esperadas en cada poblacion genotipificada de

w
1

P. bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso, BV. Las barras representan el nimero de colonias
observadas y esperadas segliin dos métodos de estimacién.

8.1 Anadlisis de diversidad genética

En este estudio para P. bilineata se encontré que la riqueza alélica promedio (AR) (nimero de
alelos promedio para todos los loci por poblacién) para todos los sitios es de 8 alelos (Figura
no.13). En todos los sitios, al menos 3 alelos mostraron frecuencias mayores a 5%. La diversidad
genotipica (Indice de Shannon Figura no.13) oscilé entre 1y 2 a lo largo de todos los sitios. La
heterocigocidad promedio observada fue de 0.45, indicando que casi la mitad de los genotipos en
un sitio son heterocigotos. El andlisis de equilibrio Hardy-Weinberg (Chi® heterocigocidad
observada vrs. heterocigocidad esperada) mostré valores de similitud estadisticamente
significativos para todos los sitios y loci sugiriendo la existencia de un equilibrio; con excepcién de
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la poblacién 4A y loci Mbi 233 en sitios 12B, 14A, 8B; Ntes 59 en sitio 12A; T7-5 en sitio 14A y T8-
40 en sitio 9B (Anexos: Figura no.7).

Los datos de Riqueza alélica (AR) y heterocigocidad observada (Ho) no estan correlacionados (R’
0.0333). La poblacidn 9B presentd la menor riqueza alélica y menor heterocigocidad, mientras que
las poblacidnes 12A y 8B presentd la mayor riqueza alélica y heterocigocidad observada (Figura

no.3).
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Figura no. 14 Patrones alélicos poblacionales de P. bilineata en el corredor del Bosque Nuboso,

BV. La riqueza alélica (AR) estd representada por el numero de alelos en promedio para todos los loci (barra azul).
Unicamente el niumero de alelos con frecuencia mayor o igual al 5% se representan (barra roja). El nimero de alelos
efectivos representa el nimero de alelos iguales en frecuencia que se requieren para mostrar la heterocigocidad como
se muestra en el arreglo de alelos con representacion desigual (barra verde). La diversidad de Shannon representa la
diversidad genotipica encontrada (barra morada). El nimero de alelos privados muestra el nimero de alelos Unicos a
una poblacién (barra turquesa). La heterocigocidad esperada se calculd a partir del calculo 2pg para el modelo Hardy-
Weinberg (Linea rosada en la parte superior). La heterocigocidad observada se muestra en una linea verde. Las lineas
verticales muestran la varianza intrapoblacional.
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Los analisis de covarianza mostraron que no hay diferencias entre las poblaciones aun eliminando
la varianza de las covariables loci y poblacidn para las variables dependientes riqueza alélica y
heterocigocidad (riqueza alélica-poblacion p 0.6818; riqueza alélica-loci p 0.622; heterocigocidad
observada-poblacién p 0.06; heterocigocidad observada-loci p 0.232) (Anexos: Figuras 19-22). Por
lo tanto, este andlisis indica que las poblaciones no difieren en cuanto a la riqueza alelica y
heterocigocidad.

8.2 Estructuracion y Conectividad genética

El indice de Fijacidn poblacional F,; no evidencié una diferenciacién genética poblacional marcada
entre sitios. El sitio 9B (situado en Chilascé) mostré una diferenciacién moderada al compararla
con las demas y tiene los valores mas altos de Fg, el resto de poblaciones mostraron una
diferenciacidn genética muy baja (Tabla no.3).

Aportando mds evidencia a este hecho, la proporcion de alelos compartidos muestra que en
promedio se comparte el 50% de los alelos en todas las poblaciones (Tabla no.3), lo cual sugiere
gue hay flujo génico entre las poblaciones y una baja estructuraciéon poblacional. Sin embargo, la
poblacién 8B y 12A comparten Unicamente el 20% de sus alelos. Debe mencionarse que estas
ultimas dos poblaciones soportan la mayor riqueza alélica (Figura no.13).

Tabla no. 3 Matriz de pardmetros de estructuracién poblacional: Indice de Fijacion Estructural F;
y Proporcién de Alelos Compartidos —POSA-.

F. \ POSA 12A 12B 4A 14A 8B 9B
12A - 0.457 0.519 0.508 0.475 0.608
12B 0.050 - 0.543 0.420 0.289 0.675
4A 0.061 0.089 - 0.641 0.597 0.757
14A 0.043 0.034 0.092 - 0.483 0.636
8B 0.046 0.044 0.108 0.043 - 0.68
9B 0.184 0.208 0.263 0.180 0.122 -

Wright (1978) propuso que los valores Fst>=0.25 indican una fuerte diferenciacion entre poblaciones; Fst 0.15-0.25
indican una diferenciacidn moderada mientras que la diferenciacion es insignificante si es menor a 0.05.

El Andlisis de Varianza Molecular —AMOVA- también evidencié que no hay estructuracion genética
entre las poblaciones, ya que Unicamente el 18.20% de la varianza se encuentra distribuida entre
las poblaciones, mientras que el 81.8% de la variacidn esta distribuida entre los individuos dentro
de las poblaciones y entre los individuos con respecto al total de la poblacién (Ver Tabla no. 4). El
indice de Fijacidn de los individuos entre las subpoblaciones Fis= 0.599, p 0.001 (después de 108
permutaciones) al ser positivo muestra una deficiencia de heterocigocidad en los individuos. El
indice de fijacion global Fr= 0.673, p 0.002, nos informa acerca endogamia de un individuo en
relacién a la poblacion total, ya que al desviarse de 0 (panmixia) representa que los individuos
mantienen una homocigocidad en relacién al resto de la poblacién.

37



Tabla no. 4 Analisis de Varianza Molecular de P. bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso, BV.
El método de distancia es la suma de la diferencia cuadrada en el tamafio de Ry (andlogo de Fy exclusivo para
microsatélites).

Fuente de d.f. Sumadecuadrados Componentesde % de variacion
Variacién varianza
Entre las 5 71847.33 311.49 Va 18.20
poblaciones
Entre individuos 115 257530.09 839.481 Vb 49.05
dentro de las
poblaciones
Entre individuos 121 67812.00 560.43 Vc 32.75
Total 241 397189.41 1711.40

Se corrobord la correlacion entre la diferenciacién genética (F.) y la distancia geogréfica entre
poblaciones mediante un test de mantel (Figura no. 15), mostrando un R? 0.207 sin significancia
(p=0.206), lo que significa que la diferenciacidn genética entre las poblaciones no esta influenciada
por la distancia geografica que existe entre las mismas.

Fst

0.00 0.05 0.10 0.15 0.20 0.25

Distancia Geogrdfica ®

Figura no.15 Prueba de Mantel para datos genotipicos poblacionales de P. bilineata en el

Corredor del Bosque Nuboso de Guatemala, BV. La distancia geogréfica (eje x) se muestra en una distancia
elipsoidal en grados. La distancia genética (eje y) se muestra con valores de 0-1 correspondientes al indice de Fijacion F.
La linea muestra la correlacidn hipotetica entre las dos variables, como se observa los puntos se dispersan lejos de la
linea lo que indica que los datos no se adaptan al modelo de correlacién lineal.
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El analisis de agrupacion de individuos en la poblacién (Evanno, G., Regnaut, S., Goudet, J. 2005)
mostré dos grupos k=2 (Figura no. 16) al contrario de los seis grupos propuestos en la hipétesis de
6 sitios representando 6 grupos diferentes. Por lo tanto, el analisis de asignacién de genotipos se
realizd para los dos grupos detectados. Se evidencia claramente que el primer grupo (k;) contiene
con mayor probabilidad los genotipos de los sitios 12A, 12B, 4A, 14A y 8B (Figura no. 17). Los
genotipos de todos estos sitios tienen un 85% de similitud. Por otro lado, el sitio 9B presenta
mayormente genotipos del otro grupo (k), con solo 23% de sus genotipos perteneciendo al
primer grupo (k;). Esto demuestra una leve diferenciacién genética en el sitio 9B y sugiere cierto
grado de conectividad genética con el resto de sitios, ya que aunque la mayoria de los genotipos
gue se encontraron en el sitio 9B pertenecen al segundo grupo (k,) también se encuentran
genotipos pertenecientes al primer grupo (k;) (Figura no. 17).

DeltaK = mean(|L"(K}]) / sd(L(K|))

70}
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Delta K

\
20} \
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Figura no. 16 Determinacion de grupos genéticamente homogéneos (k) seguin genotipos de P.

bilineata en el corredor del Bosque Nuboso, BV. Se observa que un K=2 tiene una mayor tasa de cambio
(Delta K) en la probabilidad logaritmica de los datos genotipicos.
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Figura no. 17 Andlisis de asignacion de genotipos de P. bilineata por sitio a dos grupos genéticamente homogéneos (k).

Los grupos genéticamente homogéneos (k) se diferencian por el color: grupo verde (k;) y grupo rojo (k,). Para cada sitio se estimé el porcentaje de genotipos que
pertenece a cada grupo (k), expresdndose en un grafico de pie. Por ejemplo, en el sitio 12B 96% de los genotipos encontrados mantienen un 85% de similitud
agrupandose con el (k;) verde, mientras que 4% de sus genotipos mantienen un 85% de similitud y se agrupan en el (k,) rojo. El grafico de barras (abajo centro) muestra
la probabilidad (eje y) de cada individuo con su respectivo genotipo (eje x) de pertenecer al grupo verde (k;) o al grupo rojo (k). La probabilidad de cada individuo
observada en el grafico de barras fue utilizada para calcular el porcentaje de pertenencia a cada grupo (k).

40



9. DISCUSION

La alta diversidad genética de Partamona bilineata junto con la baja estructuracién genética entre
los sitios muestreados en el Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz sugiere que existe
conectividad genética, lo cual podria deberse a la posible existencia de flujo génico entre las
mismos. Esto es apoyado por el parentesco entre colonias y la existencia de grupos genéticamente
homogéneos observados a lo largo del Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz.

9.1 Densidad de Colonias

El esfuerzo de muestreo que se realizd en los 6 sitios del Corredor del Bosque Nuboso de BV (60
abejas forrajeras) recuperd en promedio el 94% de las colonias esperadas en cada sitio (Fig.13),
aun con estimaciones de las colonias esperadas por métodos conservativos como Poisson. La
determinacién de numero de colonias a posteriori utilizando los genotipos de las abejas
capturadas, ofrece una alternativa para estudios en lugares donde es muy dificil la localizacién de
las colonias. No obstante, es importante la localizacidn de las colonias para evaluar el sustrato de
nidificacion y el tipo de habitat donde ocurre P. bilineata, para conocer las diferencias entre las
entradas nidos y numero de obreras por colonia. Se ha reportado que estas caracteristicas
cambian segun la diversidad de otras abejas en el sitio y la amenaza que esta diversidad
representa para la colonia (Couvillon, M., Wenseleers, T., Imperatriz-Fonseca, T.L., Nogueira-Neto,
P y Ratnieks, F. 2008).

El sitio 12B- Finca La Cabaia Purulhd junto con el sitio 8B-Purulhd presentan la mayor cantidad de
colonias en comparacion al resto de sitios (Fig. 13). Estos sitios, se encuentran en poblados (8B) o
muy cercanos a estos (12B) que tienen fragmentos de bosque cercano como es el Cerro de la Cruz
y Cerro Verde respectivamente (Figura no. 12). Eltz, T., Brihl, K., van der Kaars, S. y Linsenmair, K.
(2002) encontraron que el factor que determina la densidad de colonias en diversas especies de
meliponinos es principalmente la disponibilidad local de recursos florales, al haber una correlacién
positiva entre las diferencias entre recursos polinicos y densidad de nidos. Ademds encontraron
qgue los meliponinos se benefician del efecto de borde ya que incrementa la diversidad de habitat
para forrajeo. Las practicas comunitarias observadas a lo largo del Corredor del Bosque Nuboso de
Baja Verapaz ofrecen un recurso floral para el forrajeo de abejas (Com. Pers. Enriquez, E. 2013).
Los huertos familiares, jardines de patio y vegetacidon secundaria para delimitacidon de terrenos
(cercos vivos) poseen flores con néctar rico en azlcares, que ofrece una recompensa para el
servicio de polinizacion de Partamona bilineata y otras abejas (Armas, G. 2014). En la ultima
década, se ha acumulado evidencia de la importancia de las practicas comunitarias nativas en el
manejo de los ecosistemas, ya que ademas de incluir a los habitantes de la region como actores de
la conservacidon y permitir la regeneracién del suelo con especies nativas, se ofrece un recurso
para especies claves como los polinizadores y dispersores (Toledo, M. 2004; Fabricius, C., C. Folke,
G. Cundill, y L. Schultz. 2007; Diemont y otros, 2013) inclusive en temporadas donde la floracidn en
el bosque es baja (Enriquez, E. 2013).
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Varios estudios resaltan la importancia de las practicas nativas para el mantenimiento de la
biodiversidad. Por ejemplo, estudios en la peninsula de Yucatan también evidencian la importancia
de las practicas mayas para el mantenimiento y sucesién del bosque (Diemont y otros, 2013).

En los sitios estudiados, no se encontraron diferencias en cuanto al nUmero de colonias. Eltz y
otros (2002), encontraron que la densidad de colonias de Meliponinos es mayor (8 colonias/ha) en
fragmentos de bosque aledafios a cultivos o vegetacion secundaria en comparacién a bosque
continuo. Batista, M., Ramalho, M. y Soares, A. (2003) compararon las distribuciones de las
colonias de Meliponini (n=137) en 3 habitats heterogéneos: Bosque maduro, Bosque en
recuperacion y Bosque empobrecido; en 11.5 ha del Bosque Lluvioso del Atlantico, Bahia, Brasil. El
género Partamona representd el 9% del total de colonias de meliponinos, encontrandose en los 3
habitats. Por esta razén se puede explicar las cantidades similares de colonias en sitios con
cobertura boscosa y en sitios con algun grado de impacto atropogenico encontrados en este
estudio. Por lo tanto, los datos encontrados sugieren que Partamona bilineata no depende
totalmente del bosque para sitios de anidamiento, ya que la cobertura boscosa en el corredor del
Bosque Nuboso de BV aun ofrece arboles para anidamiento y recurso polinico en sitios con algun
grado de perturbacion (pueblos, cultivos, granjas etc).

El andlisis de agrupacion de genotipos pertenecientes a una misma colonia (Software Colony
versidon 2) agrupo genotipos pertenecientes a colectas en los sitios 12B Finca Santa Teresa-Purulha
y 12A Finca La Cabaifa-Purulhd, lo cual sugiere que estas dos poblaciones se comportan
genéticamente como una, debido a la cercania de los sitios (540m). La agrupacién de genotipos de
diferentes sitios de colecta en una misma colonia también se observé con sitios que estaban
lejanos: los sitios 4A-Chipacay y 8B-Pueblo de Purulha con una distancia euclidiana 5.8 km. Este
hallazgo evidencia que hay genotipos similares encontrados a distancias mas grandes que el rango
de vuelo reportado para el género Partamona.

Este hallazgo se atribuye principalmente al movimiento de los machos en la Tribu Meliponini, que
tienen distancias de vuelo mds largas en comparacién a las hembras. Por lo tanto, se cree que
representa un mecanismo para evitar la endogamia (Cameron, E.C., Franck, P y Oldroyd, B.P.
2004). Cameron, E.C y otros (2004) realizaron un andlisis genético con 8 microsatélites a 3 machos
tomados al azar en una congregacion de Trigona collina (Apidae: Meliponini) y demostraron que
los machos no tenian relacion de parentesco con colonias cercanas al lugar de agregacion.
Ademas, los genotipos de los machos se encontraban en 132 colonias distribuidas a lo largo del
sitio de estudio (Chanthaburi, Thailandia). Powel y otros (1984) sugieren que esto es debido a que
los machos forman agregaciones al momento de la reproduccién con la reina y dichos machos
provienen de diferentes colonias con genotipos diferentes a la reina de la colonia con la que se
aparean.

En el presente estudio para Partamona bilineata, se observa un patrén similar donde algunos
genotipos son similares y provienen de sitios diferentes y distantes, por lo que el analisis de
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maternidad y hermandad de hembras agrupa a dichos genotipos similares en una colonia. Este
fendmeno conforma la primera evidencia de la alta conectividad genética, sugiriendo un posible
flujo génico entre las poblaciones de Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso de
BV, lo cual puede ser atribuido al movimiento de los machos en la reproduccidn de las colonias
como un mecanismo para evitar la homocigocidad. Sin embargo, estudios mas especificos en el
cual se analice la dispersion del cromosoma Yy la informacién maternal son necesarios.

9.2 Diversidad genética de Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso, BV.

El primer descriptivo de la diversidad genética es el nUmero de alelos y su respectiva frecuencia.
Como se menciond en promedio se encontraron 8 alelos en promedioy 9 alelos por cada loci (Fig.
14). Francisco, F. Brito, R. y Arias, C. (2006) encontraron en promedio 3 diferentes alelos en
Partamona mulata y Partamola helleri utilizando microsatélites especificos de Melipona bicolor; y
5 alelos en promedio utilizando microsatélites especificos de Scaptotrigona postica donde varios
de ellos fueron monomdrficos. Estos microsatélites también fueron utilizados para Partamona
bilineata en el presente estudio (Tabla no. 2 y 5) y en comparacion se encontraron en promedio
mayor numero de alelos en los diferentes sitios de muestreo y loci.

Nei (1987), en un estudio realizado con chimpanzes demostré que hay una correlacién entre el
numero de alelos detectados y el nimero de individuos analizados al aumentarse la probabilidad
de deteccidn. Esta relacidon podria explicar el nimero menor de alelos encontrados en el Sitios 4A-
Aldea Chipacay- ya que se trabajé con un menor nimero de abejas obreras (Fig.14). Asi mismo, el
sitio 9B-Pueblo Chilasco- también mostré heterocigocidad y riqueza alélica baja en comparacioén al
resto (Fig. 14) indicando cierto grado de endogamia en el sitio. Sin embargo, el anadlisis de
covarianza para la heterocigocidad observada y la riqueza alélica indica que no hay diferencias
significativas entre los sitios de muestreo (Anexos Figura 19-22), lo cual sugiere que la
diferenciacion del sitio 9B es leve.

Alrededor del 50% de los genotipos de cada sitio son heterocigotos para todos los loci analizados
(Ho promedio: 0.46) (Fig.14). Partamona bilineata muestra alta heterocigocidad en comparacién a
otros estudios: Partamona helleri (Ho=0.122) por Borges, A. y otros 2010 en Minas Gerais State,
Brasil; Partamona mulata (Ho= 0.16) y Partamona helleri (0.17) por Brito y otros (2006) quien
utilizo 5 de los loci utilizados para este estudio; Partamona seridonensis (Ho=0.259) por
Fernandes, C. (2012); Melipona bicolor (Ho=0.40) por Peters y otros., 1998); Plebeia remota (Ho =
0.24) por Francisco y otros., 2006; Melipona rufiventris (Ho = 0.07) y Melipona mondury (Ho =
0.12) por Tavares y otros., 2007.

Se encontraron alrededor de 2 alelos privados en cada sitio de muestreo, es decir alelos exclusivos
del sitio. Esto demuestra que al menos el 75% de alelos se comparten entre sitios, lo cual indica un
movimiento de alelos entre poblaciones. En concordancia, el indice de diversidad de Shannon (Fig.
14) es similar a lo largo de los diferentes sitios de colecta, lo cual sugiere un pool genético en
comun entre las poblaciones (Sherwin y otros 2006; Rossetto y otros, 2008).
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En general, se encontré que no hay diferencia significativa (equilibrio Hardy-Weinberg) entre la
heterocigocidad observada (Ho) y la esperada (He) a lo largo de los 8 loci utilizados (Anexo Tabla
no.7) para la mayoria de los sitios estudiados en Partamona bilineata (Fig.14). En concordancia,
Fernandez, C. y otros (2012) encontraron poblaciones de Partamona seridonensis en equilibrio
Hardy-Weiberg que se encontraban a 64 km de separacién, mas del doble de distancia para el
presente estudio (Anexos Fig.18). No obstante, con el andlisis de chi’ se observo que en el sitio 4A
-Aldea Chipacay- hay diferencias entre Ho y He para los 8 loci utilizados (Tabla no.7), posiblemente
el bajo numero de individuos genotipificados modelen esta observacion.

El equilibrio entre Ho y He sugiere que hay un apareamiento al azar entre las abejas reinas y los
machos de diferentes colonias a lo largo del Corredor del Bosque Nuboso de BV; por lo tanto no se
esperaria que el apareamiento selectivo, mutacion, deriva génica estén afectando las frecuencias
alélicas de las colonias. Este hallazgo es de suma importancia para Partamona bilineata en el
Corredor del Bosque Nuboso de BV, ya que indica que las poblaciones mantienen un grado de
“salud genética” y son capaces de contrarrestar los efectos negativos a los cuales pueden estar
sujetos y les provee de resistencia a los posibles cambios dramaticos que puedan ocurrir en su
ambiente, como por ejemplo la pérdida de habitat por deforestacion.

Por todo lo anterior, se resalta que Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso de BV
presenta una alta variabiliad genética. Esto puede ser posible gracias a los mecanismos que tienen
las abejas sin aguijon para evitar la endogamia (e.j. mayor movilidad de los machos,
reconocimiento de parientes por hidrocarburos cuticulares similares (Smith, BH y Ayasse, M.
1987)), ya que son particularmente suceptibles a la pérdida de variabilidad genética debido al
sistema haplodiploide para la determinacion del sexo (Pamilo y Crozier 1997; Chapman y Bourke
2001).

9.3 Estructuracion génica de Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso, BV.

Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso de BV muestra variabilidad genética y
heterocigocidad en equilibrio (Fig.14), por tanto no se observa una estructuracién genética
marcada entre los sitios de estudio (Tabla no.3). En cambio se observa conexién genética entre
poblaciones. Los indices de F; entre pares de sitios oscilaron desde 0.043-0.263, indicando una
diferenciacion genética de suave a moderada, siendo esta ultima Unicamente en el sitio 9B-Pueblo
de Chilascé (Tabla no.3).

Los indices F,; pueden estar modelados por los detalles de la biologia e historia de cada especie. En
estudios que contemplan una menor area geografica se puede esperar menor diferenciaciéon
medida como F; que en estudios que abarcan un drea muy grande (Roseiberg, L.H 2001). La falta
de correlacién entre las distancias geograficas y las distancias genéticas (F;) de P. bilineata mostré
que la estructuracidn genética no esta modelada por la distancia entre los sitios de muestreo en el
Corredor del Bosque Nuboso de BV (Fig.15). Este hallazgo pone de manifiesto que Partamona
bilineata puede mantener una variabilidad genética homogénea en escalas geograficas de al
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menos 23 km, lo cual es asombroso para una abeja de tan pequefio tamafio. Valores similares de
F: se han encontrado aun en escalas geograficas mds grandes para el género Partamona.
Fernandes, C. (2012) para Partamona seridonensis encontré un valor insignificante de
estructuracion genética (F,; 0.039) entre sitios distantes (60 km). Brito, R. (2005) encontrd valores
similares a P. bilineata (0.020-0.3496) en poblaciones de Partamona helleri con distancias entre
sitios desde 15m a 18 km. Valores auin mas bajos (F,; 0.019-0.085) se encontraron para Partamona
mulata en nidos localizados a 54 km de distancia, sugiriendo que la distancia genética no presenta
relacidn con la distancia geografica.

El indice de Fijacidn total de Individuos en la poblacion (Fi;= 0.374) al igual que el indice de Fijacion
de Individuos en las subpoblaciones (Fis=0.244) representan un valor de endogamia bajo de los
individuos en la poblacién total y de los individuos en las subpoblaciones respectivamente por lo
gue describe la existencia de una gran variabilidad genética y baja estructuraciéon genética de
Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso de Guatemala.

La baja estructuracién genética encontrada en P. bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso de
BV es apoyada con la proporcién de alelos compartidos entre los sitios de colecta (Tabla no.3), ya
gue se comparten mas del 50% de alelos entre los sitios, lo cual sugiere intercambio de alelos
entre poblaciones por un apareamiento al azar. En concordancia, el andlisis de varianza molecular
muestra la baja estructuracién poblacional, ya que Unicamente el 18% de la varianza esta presente
entre las poblaciones (Tabla no.4). Este porcentaje es reflejo de la diferencia entre Ia
heterocigocidad del sitio 9B-Pueblo de Chilascé en comparacion al resto de sitios. La variabilidad
genetica de Partamona bilineata esta representada entre los individuos, es decir entre todas las
colonias y no entre las colonias en cada sitio de muestreo como se observa en el analisis de
varianza molecular (Tabla no. 4).

Estos resultados concuerdan con lo encontrado en otros estudios genético-poblacionales para el
genéro Partamona, donde la variacién mayoritariamente se encuentra entre los individuos (97%
para Partamona seridonesis a una escala de 60 km en Caatinga, Brasil). Esta variacion entre las
colonias de P. bilineata representa una fuerza de resiliencia ante posibles cambios abruptos que
puedan ocasionar un aumento en la homocigocidad de las poblaciones (cuellos de botella). Es
decir, cambios abruptos podrian eliminar un gran numero de los genotipos. Sin embargo, la
presencia de alta variacion genetica actua como fuente de genotipos que podrian ser
seleccionados y consecuentemente adaptarse favorablemente a los cambios.

Por otro lado, la baja estructuracion poblacional se puede deber al nicho ecolégico generalista que
tiene Partamona bilineata. Este cardcter generalista promueve la baja diferenciacién genetica
poblacional en muchas especies, ya que no tienen especificidad por un recurso. Zayed, A. y otros
(2005) encontraron que las abejas especialistas y solitarias mostraban una mayor diferenciacion
genética y menor variabilidad genética en comparacidn a las abejas eusociales y generalistas,
haciéndolas mas susceptibles a extincién por efectos demograficos y razones genéticas. Cane,
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J.H. 2001 resaltd la importancia de las abejas sin aguijén (Meliponini) eusociales y generalistas en
la polinizacion de plantas pioneras y plantas caracteristicas de una vegetacidon secundaria.
Ademads, se ha determinado que las especies generalistas que mantienen interacciones
mutualistas contribuyen de mejor manera a la regeneracién de los bosques por su tolerancia a la
fragmentacion (Reis, A. y Tres, D. 2004; Reis, A. y Kageyama, P. 2003; Meli, P. 2003). Ante la crisis
de polinizadores a nivel mundial, se estima que las especies generalistas salvaran la polinizacién de
aquellas especies que han perdido sus polinizadores especialistas (Kearns CA, Inouye DW and
Waser NM 2008).

El analisis de la agrupacion de individuos en las poblaciones sugirié que en el Corredor del Bosque
Nuboso de BV existen 2 grupos genéticamente homogéneos que podrian considerarse dos
poblaciones (Fig. 16). Por lo tanto, el Unico sitio de colecta que representa una poblacidn
genéticamente homogénea es el sitio 9B-Pueblo de Chilascd, mientras que el resto de sitios
representan una sola poblacién que comparte un pool genético (Fig. 17). Sin embargo, hay
colonias en el sitio 9B-Pueblo de Chilascé que comparten genotipos con el resto de colonias, por lo
gue aunque existe algun grado de diferenciacién genética se evidencia conectividad genética con
el resto. El método de Evano (2005) para determinacidén de k, es uno de los métodos mas
utilizados y eficientes. Sin embargo se ha discutido mucho sobre la incapacidad del método para
mostrar cuando solo existe un solo grupo homogéneo. Por lo tanto, mucha precaucién debe
tenerse en cuanto a las conclusiones que ser formulen a partir de la existencia de dos clusters
(Gilbert, K y otros 2012).

La leve diferenciacion genética del sitio 9B-Pueblo de Chilascé- se observo en varios analisis: Indice
de Fijacion Poblacional —F- (Tabla no.3); Proporcién de alelos compartidos (0.67% de alelos
compartidos en promedio con el resto de poblaciones, Tabla no.3); Andlisis de Varianza Molecular
(18% de la varianza entre poblaciones, Tabla no.4); Analisis de Asignamiento y Estructuracién (9B
representa un grupo genéticamente homogéneo, Fig.17).

Chilascé que muestra una leve diferenciaciéon genética se encuentra al inicio del Corredor del
Bosque Nubosos de BV y conforma uno de los sitios situados en el extremo sur del disefio
experimental final (Fig.19). Esta leve diferenciacién quiza ejemplifique un problema de escala. Si el
espacio de estudio y muestreo es mas grande que la delimitacién del Corredor del Bosque Nuboso
de BV (23 km) podria encontrarse una diferenciacion mas marcada. Dicha hipdtesis se podria
corroborar si se evaluan sitios al sur de Chilascé o el bosque nuboso a lo largo de Sierra de las
Minas.

Debido a la variacion en el gradiente altitudinal al sur del Corredor del Bosque Nuboso, Chilascé
representa la transicion de bosques de pino-encino a bosques nubosos hasta bosques de cimas
creando una micro-regiéon al sur de la Sierra de las Minas. Esta micro-regiéon favorece el
endemismo de muchas especies, como el Liquidambar (Liquidambar styraciflua) por lo que denota
una historia evolutiva Unica (Veliz, M. 2014). De esta manera se observa que Chilascé ofrece
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caracteristicas Unicas que podrian influir en la disminucidon de la conectividad genética de P.
bilineata con la poblacidn del Corredor del Bosque Nuboso de Guatemala. Los bosques nubosos se
pueden interpretar como islas que promueven la especiacidn por vicarianza, donde sus
organismos comparten una historia en comun (Schuster J,y otros 2000). Este hecho se ha
evidenciado para los bosques nubosos de Guatemala con varios taxones. Schuster J, Cano, E &
Cardona, C. en el 2000 evidenciaron diferencias entre especies de Passalidos (Scarabidae) entre el
bosque Nuboso de Purulhd y el bosque nuboso de Sierra de las Minas. Vazquez, C. (2011) ha
documentado diferencias haplotipicas entre salamandras del Bosque Nuboso de Sierra de las
Minas. Es posible que Partamona bilineata en el sitio de Chilascé pertenezca a un complejo
poblacional que se encuentra en un proceso de diferenciacién del Corredor del Bosque Nuboso de
BV, por lo que esta diferencia se comienza a manifestar en sus genotipos nucleares. Por lo tanto,
es interesante evaluar los complejos poblacionales en los bosques nubosos de Guatemala
mediante otros marcadores moleculares como SNPs o mitocondriales, para comprobar si esta
diferenciacién es apoyada por un muestreo mayor del genoma nuclear o es observada en otra
linea evolutiva como lo es el ADN mitocondrial indicando que se debe a una historia evolutiva
diferente.

Se necesitan estudios adicionales (e.j. determinar la distancia de dispersion de una colonia madre
a una hija; parentesco entre colonias, parentesco entre reinas de una colonia) para mejorar el
conocimiento sobre la dinamica poblacional de Partamona bilineata y el modo de reproduccion e
intercambio genético de la colonia y asi integrarlo al estudio de la conectividad genética
poblacional en el Corredor del Bosque Nuboso de Guatemala.

9.4 Diversidad y Conectividad genética de Partamona bilineata en el Corredor del Bosque
Nuboso de Baja Verapaz y las implicaciones para la conservacion del bosque nuboso.

Partamona bilineata mantiene una diversidad y conectividad genética a lo largo del Corredor del
Bosque Nuboso de BV, pero mostrando una leve diferenciacién con el Pueblo de Chilascé. En
conjunto, la presente investigacién arroja datos que pueden servir para comparar la diversidad
genética y estructuracién poblacional de Partamona bilineata en otros bosques nubosos u otros
ecosistemas. El conocimiento sobre abejas generalistas como P. bilineata, que sus poblaciones
mantienen un contacto con factores antropogénicos y aun asi mantienen una conectividad
genética da paso al entendimiento de la distribucion de la diversidad genética en una matriz
compleja. Esto hace mas factible el desarrollo de planes de manejo para especias claves en
bosques nubosos y da lugar a la utilizacidon de evidencia cientifica para la conservacion.

Partamona bilineata es uno de los principales visitantes y potencial polinizador de cultivos nativos
como Cucurbita Pepo (Enriquez, E. 2012) y de flora silvestre en el Corredor del Bosque Nuboso de
BV. En México, Partamona bilineata se maneja para polinizar cucurbitaceas (Aguilar, A. 2011) por
sus caracteristicas de abundancia y generalismo ecolégico. Por esto, Partamona bilineata es una
especie clave para polinizar plantas pioneras en la regeneracién natural de los bosques, ya que es
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una especie que mantiene una “salud genética” y podria polinizar plantas que han perdido sus

polinizadores especialistas. Medidas de manejo para la conservaciéon de los bosques nubosos

deben de tomar en cuenta el potencial y las caracteristicas de especies claves en el ecosistema,

como polinizadores y dispersores, ya que sus atributos ecoldgicos como generalismo ecolégico son

importantes para la promocién de la regeneracién natural del bosque.

10. CONCLUSIONES

Partamona bilineata en el corredor del Bosque Nuboso muestra alta riqueza alélica y
heterocigocidad en comparacion a otros estudios a escalas mas grandes en el género
Partamona.

El equilibrio Hardy-Weinberg entre heterocigocidad observada y esperada sugiere que
hay un apareamiento al azar entre las abejas reinas y los machos de diferentes
colonias y que no hay un efecto fuerte de deriva génica y mutacion. Ademas la
conectividad genética se mantiene por lo que hay un nimero poblacional suficiente
para mantener la diversidad genética a lo largo del Corredor del Bosque Nuboso de
BV.

Los sitios de muestreo comparten alrededor del 50% de sus alelos lo cual sugiere
conectividad genética.

El Indice de Fijacidn Total de Individuos (F;r=0.374) muestra la alta varialidad genética
de Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso de BV.

No se observa efecto de las distancias geograficas sobre las distancias geneticas entre
poblaciones de Partamona bilineata a lo largo del Corredor del Bosque Nuboso de
Baja Verapaz.

Partamona bilineata no presenta estructuracion genética poblacional en el Corredor
del Bosque Nuboso de Baja Verapaz, Guatemala.

El sitio 9B, localizada en Chilascd, presenta una diferenciaciéon genética leve a
diferencia de los demas sitios, donde 23% de los genotipos encontrados son similares
a los encontrados al resto de sitios sugiriendo conectividad genética.

El analisis de agrupaciones de genotipos sugiere la existencia de dos grupos
genéticamente homogéneos: 77% de los genotipos del sitio 9B-Pueblo Chilasco- vy el
resto de sitios. Por lo que estos dos grupos se consideran poblaciones genéticamente
diferentes.

Existe conectividad genética entre las poblaciones de P. bilineata en los sitios
muestreados.

Las poblaciones de Partamona bilineata mantienen un grado de “salud genética” por
lo que pueden ser capaces de resistir los efectos negativos del cambio de habitat.
Partamona bilineata es un importante visitador generalista y potencial polinizador que
puede llevar a cabo sus funciones en paisajes fragmentados y que mantiene una alta
diversidad y conectividad genética en el Corredor del Bosque Nuboso de Baja Verapaz.
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11. RECOMENDACIONES

Localizar las colonias en cada area a muestrear y tomar una abeja obrera de dicho
nido para determinar su genotipo. Asi, se puede hacer una estimacidon mads precisa de
la estructuracién genética incluyendo la distancia entre los nidos.

Desarrollar marcadores moleculares especificos para Partamona bilineata para tener
una mayor precision en la medicién de la riqueza alélica.

Realizar este mismo estudio con marcadores mitocondriales y cromosoma Y para
comprobar si se observa el mismo patréon de diferenciacién genética en el sitio 9B
Pueblo de Chilascé.

Determinar la estructuracién genética de Partamona bilineata en una escala mayor a
23 km en los bosques nubosos de Guatemala.

Determinar la estructuracién genética de Partamona bilineata en otros bosques
nubosos de Guatemala y comparar con lo encontrado en el Corredor del Bosque
Nuboso de Baja Verapaz.

Realizar estudios sobre la dindmica poblacional y reproduccién de colonias de
Partamona bilineata.

Estudiar la estructura de nidificacion y elaboracién de nidos en Partamona bilineata
para entender la etologia de la colonia.
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13. ANEXOS

Tabla no. 5 Cebadores de Microsatélite probados para genotipificacion de Partamona bilineata
en el corredor del Bosque Nuboso de Guatemala.

Autores

Locus

Motivo

Secuencia 5’-3’

Tm
(°C)

Tamaiio del
producto

(bp)

Peters,].M.,
Strassmann,J.E.
, Queller,D.C.
and Imperatriz-
Fonseca,V.

Mbi254

(AAG)1

F: CAATCGTTGGAAGGGAAC
R:GGACCTATACCCAAGTCCAT

55

184

Oliveira,E.J.F.,
Freitas,G.S.,
Fonseca,A.S.,
Sousa,A.C.B.,
Campos,T,,
Assis,A.F.,
Souza,A.P.,
Contel,E.P.B.
and
Soares,A.E.E.

Ntes70

(GT)13

F: CCATTGTAAGGAGCAATATC
R: ATGTTATTACGTTCGCAGAG

55

220-280

Paxton, R.J., N.
WeiBSchuh &
J.J.G. Quezada-
Eudn. 1999a.

T8-40

(CT)is

F: TCTCCCGCTGCTTCCCAT
R:
CCCGGGGATCCATTATATCGC

56

210- 290

Oliveira,E.J.F.,
Freitas,G.S.,
Fonseca,A.S.,
Sousa,A.C.B.,
Campos,T,,
Assis,A.F.,
Souza,A.P.,
Contel,E.P.B.
and
Soares,A.E.E.

Ntes-59

(AG)y/

F: ATTCGTCAAAGTGAAAGCAC
R:GAACTTGTTCCGTCATCTCTT

55

180-220

Peters,].M.,
Strassmann,J.E.
, Queller,D.C.
and Imperatriz-
Fonseca,V.

Mbi233

(GAA)1s

F: ACGAGCACGGGCCATAA
R: GATCCATCGACCGCTTCTT

56

270-310

Paxton, R.J., N.
WeiBSchuh &
J.J.G. Quezada-

Euan. 1999a.

T3-32

(CT)as

F:
GCGGGAGGGAAAGTCCTCTCG
R: CGTCTTCGTCAGGCGTGC

60

65-130
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Paxton, R.J., N. T7-5 (CT)2o F: 60 81-119
WeiBSchuh & GAGAGAGTCGGAGAAGAGGGC
J.J.G. Quezada- R:TGGCGGAACCACTGGTCG
Eudn. 1999a.
Green,C.L., Tc4-287 (GAA)q F: 58 174
Franck,P. and TCCACCGCGATACGATGGTAC
Oldroyd,B.P. R:
GTAATACAACGCGGCTTCCTC
Paxton, RJ., N. | T4-171 (CTw | F: 55 129-148
WeifSchuh & GGTGCCGTCCGAGTCATTAGC
J.J.G. Quezada- R:TGAATCAGTGAAAAATGGGA
Euan. 1999a. ACGC
Oliveira,E.J.F., Ntes 34 (GA)17 F: TGCCCCGGCAGTAAGTATAA 56 63-167
Freitas,G.S., R:TGCCCTCTAACTATCGGTCTT
Fonseca,A.S., T
Sousa,A.C.B.,,
Campos,T,,
Assis,A.F.,
Souza,A.P.,
Contel,E.P.B.
and
Soares,A.E.E.
Green,C.L., Tc1-20 (CTT)10 F: CGCGAGTCCGAGAGTGG 55 226-309
Franck,P. and R: CTTGTCATGCTCAGCGACG
Oldroyd,B.P.
Green,C.L., Tc4-349 (TAA)s F: 55 166
Franck,P. and (ATT), CCAATAATTATAGTACATTCGC
Oldroyd,B.P. ACT(ATT), | R:
ATAATCTATAGTGAATCTGACC
Green,C.L., Tc3-56 (TC)q F: 114-116
Franck,P. and ACACGTTAGAGACGGGCGAAC
Oldroyd,B.P. R:CCACTTTCGCGTGCGGATACA
Green,C.L., Tc4-63 (GT)y7 F: 58 134-183
Franck,P. and GAGATGGTGTGGGACAACGTG
Oldroyd,B.P. R:
TGACGAGACGCCTGACAGAAC
Green,C.L., Tc7-13 (CAA),, | F: 58 139-154
Franck,P. and GTAACGTGCCACCAGCTTTCG
Oldroyd,B.P. R:
GAGCGATCAAAGTGACCAGTC
Peters,J.M., Mbil3 (GTC), | F:CCCCTAACAGCCAAAGCTAT 57,5 129

Strassmann,J.E.

, Queller,D.C.

and Imperatriz-

Fonseca,V.

R:CGATGCCCACTTCGAC
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Peters,).M., Mbi32 (GGA)4(G | F: CTTTATCCGGTGCGTCGAA 65 154
Strassmann,J.E. GAGAA); | R:GAAGGCATTCCGGGTTGTT

, Queller,D.C.
and Imperatriz-

Fonseca,V.

Peters,).M., Mbi36 (CTC)1oTT | F: GCATCGGCGTCAGCCAG 60 125
Strassmann,J.E. TCTCC(TT | R: GCGTGTCAGGCGGTGAAG

, Queller,D.C. CCT),TTC
and Imperatriz-

Fonseca,V.

Tm: Temperatura de alineamiento.

Figura no. 18 Distribucion de puntos de Muestreo en el Corredor del Bosque Nuboso de Baja
Verapaz.
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64



Tabla no. 6 Sitios de muestreo para Partamona bilineata en el Corredor del Bosque Nuboso Baja

Verapaz.
Sitio Aldea N 0 Capturas

1A Castillo, Don Alfredo. Purulhd, Purulh3 15°14'21.0" 90°13'11.0" 60
1B Tienda, Centro Purulha Purulh3, Purulhd  15°14'22.39" 90°13'46.47" 60
El Repollal, 60

2A Gancho, El Repollal Purulha. 15°15'35.40" 90°13'13.10"
Arriba (iglesia y casa Juan El Repollal, 60

2B Shol) Purulha. 15°15'35.40" 90°13'13.10"
3A Bosque Panzal Camelia, Panzal 15°15'40.6"  90° 08'37.6" 60
3B Camelia Panzal Camelia, Panzal 15°15'36.63" 90° 8'12.44" 60
4A Antena, Bosque Chipacay 15°17'24.65" 90°13'18.36" 32
4B Escuela/ Don Ermelindo Chipacay 15°17'09.5"  90°13'02.3" 60
Don Eugenio & Flory 58

8B Guzman Purulhd, Purulha 15°23'879" 90° 24'012"
9B Edin Piedra Blanca Chilascé 15°7'18.16" 90° 6'8.78" 60
12 A Finca Santa Teresa Km 156, Purulhd.  15°11'31.88" 90°12'51.88" 59
Don Margarito, Finca La 48

12 B Cabana 15°11'17.80" 90°12'55.94"
14 A Don Chilo Chilasco 15°06°23.9" 090°05°40.0" 63
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Figura no. 19 Distancias geograficas (km) entre poblaciones genotipificadas.
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Tabla no. 7 Prueba de chi’ para Equilibrio de Hardy-Weinberg.

Poblacion Locus DF  Chi’  Probabilidad Significancia

12A T8-40 36 80.640 0.000 oAk
12A Ntes-59 3 0.875 0.832 ns
12A Mbi233 28  65.000 0.000 oAk
12A T3-32 253  362.222 0.000 *Hk
12A T7-5 105 130.917 0.044 *
12A Tc4-287 45 102.006 0.000 *HK
12A Mbi254 21  100.983 0.000 *HK
12A Ntes70 15  65.027 0.000 ok
12B T8-40 120 169.976 0.002 *ok
12B Ntes-59 3 23.012 0.000 oAk
12B Mbi233 190 199.578 0.302 ns
12B T3-32 36 81.572 0.000 *HK
12B T7-5 36 74.231 0.000 HEk
12B Tc4-287 36 128.826 0.000 *HK
12B Mbi254 15  51.169 0.000 *HK
12B Ntes70 10  45.483 0.000 oAk
4A T8-40 10 21.086 0.020 *
4A Ntes-59 6 7.778 0.255 ns
4A Mbi233 1 0.041 0.839 ns
4A T3-32 21 28.778 0.119 ns
4A T7-5 6 7.000 0.321 ns
4A Tc4-287 15 17.570 0.286 ns
4A Mbi254 15 14.778 0.468 ns
4A Ntes 70 6 14.086 0.029 *
14A T8-40 105 138.449 0.016 *
14A Ntes-59 21  52.865 0.000 Ak
14A Mbi233 55  64.248 0.184 ns
14A T3-32 91 126.379 0.008 ok
14A T7-5 15 14.617 0.479 ns
14A Tc4-287 36  95.338 0.000 ok
14A Mbi254 3 27.375 0.000 ok
14A Ntes 70 6 50.014 0.000 Ak
8B T8-40 91 236.488 0.000 Ak
8B Ntes-59 10  60.992 0.000 Ak
8B Mbi233 105 74.125 0.990 ns
8B T3-32 136 266.396 0.000 ok
8B T7-5 153 343.313 0.000 ok
8B Tc4-287 171 499.864 0.000 ok
8B Mbi254 21  130.953 0.000 ok
8B Ntes70 28 198.049 0.000 HAk
9B T8-40 1 0.021 0.885 ns
9B Ntes-59 1 13.000 0.000 HAk
9B Mbi233 Monomorphic

9B T3-32 36 53.444 0.031 *

9B T7-5 91 108.694 0.100 ns



9B
98B
98B

Tc4-287 91 157.444 0.000
Mbi254 3 13.047 0.005
Ntes 70 1 13.000 0.000

* %k *x

* %k

% % %k

ns=no significante, * P<0.05, ** P<0.01, *** P<0.001

Figura no. 20 Varianza de la Riqueza Alélica por Poblacion.
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Figura no. 21 Varianza de la Riqueza Alélica por Loci.
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Figura no. 22 Varianza de la heterocigocidad observada poblacional.
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Figura no. 23 Varianza de la heterocigocidad observada por loci.
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