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RESUMEN

Las especies de mayor tamafio de los bosques neotropicales son especialmente
susceptibles a la extincién local por caceria de subsistencia. Entre esag estdn
importantes dispersores de semillas, como Ateles paniscus, el principal dispersor de
Inga ingoides en la Reserva de 1a Biosfera Estacién Biolégica Beni. Debido a esa fuerte
interaccién, la extincién de 4. paniscus deberia ocasionar una reduccién en la cola de la
luvia de semillas; los cambios resultantes en distribucién ¥ posiblemente abundancia de
plantulas no deberian afectar Ia sobrevivencia de las mismas, por el hecho que semillas
y pléntulas se encontrarian en agregados tanto en presencia como en ausencia del
dispersor. Los cambios mas evidentes en el corto Plazo (plantulas) deberian darse en la
estructura genética de la poblacién de /. ingoides, debido a la reduccién en el flujo
génico postfertilizacién,

Como se predijo, se registraron cambios en Iz distribucién y abundancia de
pléntulas de 7 ingoides en ausencia de 4. paniscus, La sobrevivencia de semillas es
indistinta cerca y lejos de los arboles, pero la sobrevivencia de plantulas tiende a
aumentar a mayores distancias a los conespecificos adultos, La estructura genética se
hace evidente a nivel familiar, con agregados de plantulas mas emparentadas entre sf
debajo de l'as copas de los drboles en el sitio sin 4. paniscus que en el sitio con presencia
de ese primate. La estructura genética a nivel poblacional (diferenciacién de
subdivisiones poblacionales) fue igualmente detectada en ausencia de 4. paniscus, pero
no tan claramente como a nijvel familiar. Estos cambios demograficos y genéticos
podrian interactuar y originar profundos cambios en la poblacién de 7, ingoides en pocas

generaciones de ausencia de 4, paniscus.
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ABSTRACT

Larger species are especially vulnerable to local extinction by subsistence hunting in
neotropical forests. Among them are important seed dispersers like Ateles paniscus, the
main disperser of Inga ingoides at the Biosphere Reserve Estacién Biolégica Beni.
Because of this strong interaction, local extinction of 4. paniscus should produce a
shorter tail of the seed shadow. Resultant changes in distribution and possibly
abundance of seedlings should not affect their survival, because both seeds and
seedlings would be agregated in presence as well as in absence of the disperser. Most
evident changes in the short term (seedlings) should develope in the genetic structure of
the population of I. ingoides, due to a reduction in the postfertilization gene flow.

As predicted, changes in distribution and abundance of seedlings were observed
in absence of 4. paniscus. Seed survival did not differ close and far from the adult trees,
but seedling survival tends to increase with distance to conspecific adult trees. Genetic
structure developes at the family level, with agregates of related seedlings underneath
tree crowns at the site where 4. paniscus is absent, in comparison with the site where
this primate is present. Population genetic structure (differentiation of population
subdivisions) was also detected in absence of 4. paniscus, but was not as clear as at the
family level. Genetic and demographic changes could interact to generate deep changes

in the population of 1. ingoides in a few generations of absence of A. paniscus. _




INTRODUCCION

Las poblaciones humanas que habitan las regiones rurales del Neotrépico
dependen en gran medida del consumo de animales silvestres (Redford & Robinson
1987). En Bolivia y otros paises de América tropical, los animales ms apetecidos son
aquellos de mayor tamario, especialmente herbivoros y frugivoros de Ias familias
Tayassuidae, Tapiridae, Cebidae y Cracidae (Redford & Robinson 1987, Redford &
Stearman 1989, Peres 1990, Chichén 1992, Encarnacién et al. 1993). La cacerfa de
subsistencia puede reducir las poblaciones animales, llegando a 1a extincién local o
funcional de algunas especies (Peres 1990, Garcia & Tarifa 1991, Rold4n 1997). La
extinci6n de especies animales puede producir un “bosque vacio™; es decir, un bosque
aparentemente intacto en su vegetacion, pero alterado en sus interacciones planta-animai
(Redford 1992).

La extincién de mamiferos herbivoros puede ocasionar aumentos en la
dominancia de plantulas de algunas especies y por consiguiente la disminucién en su
diversidad especifica (Dirzo & Miranda 1991, Leigh et al. 1993), aunque estos efectos
1o son siempre evidentes (Terborgh & Wright 1994, Rolddn 1997). Los efectos de la
defaunacion se manifestarian a nivel poblacional, con aumento en el reclutamiento de
algunas especies y dismunicion para otras, ocasionando de esa manera cambios en Ja
estructura de la vegetacién; sin embargo, la intensidad de estos cambios dependeria del
grado de defaunacién que haya sufrido el bosque (Roldén 1997). Con respecto a Ia
dispersion de semillas se ha estimado que, mas del 4% de Ias especies dispersadas por
frugivoros en los bosques de Uganda podrian extinguirse ante la ausencia de éstos, por
la baja probabilidad de reclutamiento debajo de los parentales (Chapman & Chapman

1995). Sin embargo, un estudio detallado sobre las consecuencias de Ia pérdida de




dispersores de semillas parece no haber sido realizado (Wheelwright 1991, Willson
1993).

Las semillas dispersadas lejos de los parentales tendrfan mayor probabilidad de
sobrevivir, dado que asf escaparian a Ia accién de agentes de mortalidad distancia o
densodependientes (Janzen 1970). Los trabajos experimentales indican que dicho patrén
se cumple para algunas especies, mientras que el reclutamiento de la mayoria de las
especies estudiadas no es afectado por la distancia a los conespecificos adultos (Hubbell
1980, Condit et al. 1992), |

Los patrones de agregacion de las semillas, determinados por la accion de los
frugivoros, también son importantes para la demografia de semillas y plantulas. Las
especies dispersadas en agregados deberfan ser tolerantes a la competencia, ya que la
interaccién con otros individuos de la misma u otra especie se daria naturalmente tanto
para semillas dispersadas lejos de los parentales como para aquellas que caen debajo de
los mismos. Las semillas dispersadas en forma aislada deberian ser sensibles a la
competencia tanto intra como interespecifica, dade que el desarrollo de atributos que
den ventajas competitivas seria innecesario para especies que generalmente no
interactiian con otros individuos. (Howe 1989). Si Io anterior se cumple, las especies
dispersadas en agregados deberian ser menos vulnerables a la pérdida de sus dispersores
de semillas, ya que con o sin esos vectores las semillas formarian agregados debajo de
los parentales. Consecuentemente, la sobrevivencia de semillas y plantilas no deberia
ser afectada por la falta de dispersion de las semillas. En el caso de las especies que son
dispersadas en forma aislada, la ausencia de dispersi6n y consiguiente agregacién debajo
de los parentales implicaria aumentar las interacciones competitivas, por lo que deberia
producirse mayor mortalidad de semillas y plantulas; por tanto esas especies serian mas
vulnerables a .la extincion de sus dispersores (Howe 1989).

Los frugivoros que dispersan semillas en forma aislada generalmente son

aquellos de menor tamafio (< 3 kg), mientras que la dispersién en agregados la realizan




principalmente animales de gran tamafio (Foster & Janson 1985, Wheelwright 1985a, b,
1991, Howe 1989, 1990, Jordano 1983, 1992, Mack 1993). Dado que la cacerig. de
subsistencia se centra en los frugivoros de gran tamafio, son éstos los mas vulnerables a
la extincién. Entonces, serfan las especies dispersadas en agregados las que pierdan sus
dispersores mds frecuentemente, pero serian también las menos afectadas en su
demografia por ese fendmeno. La concecuencia inmediata de la extincién de los
dispersores seria un acortamiento en Ia cola de la sombra de semillas, lo cu;il produciria
agregados de semillas y plantulas debajo de los parentales y ausencia de las mismas
lejos de ellos. Sin embargo, si las semillas son dispersadas en agregados, su
sobrevivencia y la de las plantulas no deberia ser afectada por los cambios en
abundancia y distribucién de las mismas (Howe 1989),

Independiente de los patrones de agregacién postdispersion, la distancia a la cual
son dispersadas las semillas es importante, dado que 2 través de este mecanismo se
produce flujo génico (Antonovics 1968, Bradbeer 1988). Esto significa que la extincidn -
de los agentes dispersores no sélo afectard los patrones espaciales y demograficos, sino
también los patrones de flujo génico postfertilizacién y, por lo tanto, la estructura
genética de la poblacion de plantas.

En este contexto, la estructura genética es definida como Ia distribucién espacial
y/o temporal de las frecuencias alélicas (Nason et al. 1997). La estructura genética
depende de interacciones complejas entre factores tales como filiacidn taxondmica,
forma de vida, distribucién regional, sistema reproductivo, estado sucesional y los
mecanismos de polinizacién y dispersién de semillas (Loveless & Hamrick 1984,
Hamrick & Godt 1990, Loveless 1992). Las especies arboreas tropicales cuyas semillas
son dispersadas por agentes biticos generalmente muestran menor diferenciacién entre
poblaciones qile aquellas dispersadas por agentes abi6ticos, lo cual revela la importancia

de la dispersion de semillas por frugivoros como agente de flujo génico (Loveless 1992),




A nivel poblacional, et flujo génico reduce la posibilidad de gene;'ar estructura
genética, la cual podria lievar a la diferenciacién de subdivisiones poblacionales
(Antonovics 1968, Allendorf 1983, Chesser 1983, Liu & Godt 1983, Loveless &
Hamrick 1984, Hamrick et al. 1991, 1993). A menor escala, Ias limitaciones en flujo
génico pueden producir estructura genética familiar, o sea la subdivisién de la poblacién
en grupos genéticos familiares, independientemente de diferencias en microhabitat
(Schwaegetle et al. 1986, Schnabel & Hamrick 1990, Schnabel et al. 1991, Ellstrand &
Elam 1993, Slatkin 1993). Es decir, los individuos de especies con bajo potencial de
dispersién tendran individuos emparentados como vecinos con mayor frecuencia que las
especies con alto potencial de dispersién. Por ejemplo, en un estudio realizado en
Panama, la informacién genética compartida (evaluada como el Namero de Alelos en
Comim) fue mayor entre individuos vecinos que entre individuos escogidos al azar en el
espacio ocupado por la poblacién (Hamrick et al. 1993).

La formacidn de estructura genética aumenta la probabilidad de que los vecinos
mds cercanos sean emparentados y, por tanto también aumentars la probabilidad de
cruzamiento entre ellos. Esto podria generar un aumento de la endogamia, lo cual podria
disminuir a su vez la adecuaci6n biolégica de las plantas y sus posibilidades de
evolucién en el corto y largo plazo (Chambers 1983, Clegg & Brown 1983, Lande 1988,
Schoen & Latta 1989, Slatkin 1989, Foster-Huenneke 1991, Schaal et al. 1991, Hamrick
et al. 1993).

En este trabajo se propone que la pérdida de los dispersores biGticos de semillas
es un potencial causante de estructuracién genética al cambiar la dispersién por agentes
bidticos a dispersién por gravedad. En los ¢asos en que las especies no dependen sélo de
una especie de frugivoro y la extincion no afecte a todas las espec1es dispersoras, es
posible que la ex:stencla de otros dispersores pueda compensar esa pérdida,

especialmente cuando el dispersor extinto no es importante. Cuando el dispersor extinto




es muy importante para la especie dispersada, el flujo génico podria reducirse tanto
como para producir cambios en la estructura genética de la poblacién.

Recapitulando, se ha propuesto que las especies dispersadas en agregados serian
poco vulnerables, desde el punto de vista demografico, a 1a pérdida de sus agentes
dispersores (Howe 1989, 1990). Sin embargo, ese escenario podria cambiar si se
considera que los dispersores de gran tamafio tienden a depositar las semillas Iejos del
parental y su ausencia reduciria los niveles de flujo génico postfertilizacién. Entonces,
cuando una especie cuyas semillas son dispersadas en agregados es privada de sus
dispersores, los efectos inmediatos (reduccion en la cola de la sombra de semillas) se
harén més evidentes en la estructura genética de la poblacién que en sus caracteristicas
demogréficas. Es decir, las densidades de semillas més altas debajo del 4rbol parental,
resultado de la extincidn del dispersor, no deberian afectar la sobrevivencia de las
semillas y plantulas. Sin embargo, deberia generarse estructura genética familiar en el
corto plazo, al pasar la especie a ser dispersada por gravedad (Hamrick & Loveless
1986). M4s explicitamente, los efectos demograficos de la pérdida de los agentes de
dispersion de una planta cuyas semillas se dispersan en agregados deberian restringirse a
la distribucion espacial de semillas y plantulas, mientras que los efectos genéticos se
har4n evidentes en la formacion de estructura genética familiar, la cual deberia
desarrollarse a nivel de pldntulas en la primera generacién después de la pérdida del
dispersor. Si el flujo génico via polen es muy bajo en relacién al flujo via semilla,
entonces seria posible encontrar también estructura genética a nivel poblacional, con la
formacién de subdividiones poblacionales a nivel de plantulas, en aguellas poblaciones
donde falte el dispersor.

El objetivo de este estudio es evaluar en un una especie arborea neotropical
(Inga ingoides), los efectos demograficos y genéticos causados por la extincién local de

su principal dispersor de semillas, €l primate Ateles paniscus.




El sistema en estudio

Los primates son frugivoros de gran tamafio y que frecuentemente sufren
extincion local por cacerfa de subsistencia (Peres 1990, Garcia & Tarifa 1991). Los
primates neotropicales son principalmente frugivoros y frecuentemente actian como
dispersores de semillas (van Roosmalen 1985a, b, Chapman 1989, Terborgh 1986,
Benitez-Rodriguez et al: 1993, Estrada & Coates-Estrada 1993, Juliiot & Sabatier 1993,
Peres 1994}, dandose casos en que algunas especies dependen fuertemente de aquellos
para la dispersion de sus semillas. Este es el caso de Areles paniscus (Cebidae) y algunos
arboles neotropicales, como Rheedia sp., Brosimum parinarioides y Trichilia spp. (van
Roosmalen 1985a, b). Esto significa que Ia extincién de 4. paniscus equivaldria a una
reduccion significativa del proceso de dispersién para algunas plantas.

En los bosques de la Reserva de la Biosfera Estacion Biolégica Beni (EBB),
Bolivia, coexisten el arbol 7. ingoides (Mimosoideae) y el primate A. paniscus. Los
frutos de 7. ingoides son consumidos por 4. paniscus y sus semillas son dispersadas
principalmente por este primate en la EBB (L. Guareco, com. pers.). Ateles paniscus ha
sido eliminado en algunas re:giones de la EBB hac;e unos 10 afios por la caceria de
subsistencia practicada principalmente por pobladores Chimane y colonos, pero
permanece abundante en otras regiones de la misma donde lIa cacerfa es ocasional o
inexistente (Garcia & Tarifa 1991). La ruptura local de la interaccion entre 4. paniscus e
1. ingoides, proporciona un escenario adecuado para poner a prueba las predicciones
expuestas arriba.

Inga es un género de 4rboles de flor hermafrodita con 61 especies registradas en
Bolivia (Saldias 1993). Inga ingoides alca{lza unos 20 m de altura, florece entre octubre
y noviembre y fructifica entre diciembre y marzo (obs. pers.). No se conoce su forma de
polinizacién, aunque podria ser similar a otras especies del género Inga, las que son
polinizadas principalmente por colibries y polillas, ademés de mariposas, abejas y

murciclagos (Koptur 1983, 1984, Schierenbeck et al. 1997). E1 100% (n = 6) de las




especies de /nga estudiadas en bosques nublados de Costa Rica son autoincompatibles
(Koptur 1984). Los frutos de Inga son consumidos casi exclusivamente por primates
(Charles-Dominique 1993). Los frutos de /. ingoides son vainas indehiscentes que
alcanzan 25-60 cm de longitud y 1,5-2 cm de ancho y contienen generalmente mas de 20
semillas de aproximadamente 1 cm de largo (obs. pers.). En la EBB, sus frutos son
consumidos por varias especies de primates (d/ouatta seniculus, Cebus apella, Aoutus
azarae y Saimiri boliviensis), pero A. paniscus parece ser el tinico que traga la semilla
(referencias locales y obs. pers.). Los frutos que caen al suelo son atacados por
coledpteros y patogenos, y las semillas germinadas son depredadas por pecaries
(Tayassu pecari y Pecari tajacu). No se conocen dispersores terrestres.

Ateles paniscus es uno de los primates neotropicales de mayor tamafio,
alcanzando hasta 9 kg (Symirnigton 1988). Su dieta consiste principalmente de frutos,
aunque también ingiere hojas y flores (van Roosmalen 1985b, White 1986). Se mueve
en pequefios grupos mixtos de hasta 15 individuos, los cuales son parte de un grupo
mayor que ocupa un drea de 153:231 ha, con movimientos diarios entre 200 y 4000 m
(White 1986, Fedigan et al. 1988, Symington 1988). En la EBB los grupos varfan entre
tres y 26 individuos, que consumen frutos de al menos 26 especies de arboles (F.
Méndez, datos no publ.). Se mueven ripidamente por el dosel del bosque y se les ha
visto trasladarse a distancias mayores a 1 km (en linea recta) en menos de 5 minutos
(obs. pers.). Las tasas reproductivas de Azeles son bajas, con intervalos entre
nacimientos de 25-42 meses, luego de una gestacion de 7,5 meses, lo cual loas hace muy
sensibles a las perturbaciones humanas (Eisenberg 1983, Symington 1988). De esta
manera, se tiene una especie de dispersor que es rapidamente exterminadg por cacerfa
de subsistencia y una especie de arbol que parece depender en gran medida de ese
agente para la. dispersion de sus semillas.

Las observaciones de campo indican que 4. paniscus dispersa las semillas de /.

ingoides en agregados. Ateles paniscus produce agregados de semillas a dos escalas:

e




semillas en las deposiciones y agregados de deposiciones en el bosque, esto iltimo por
su comportamiento gregario (obs. pers.). Si A. paniscus es el principal dispersor de I
ingoides, su ausencia deberia ocasionar que la sombra de semillas se restrinja al area
debajo del dosel de los parentales. Dado que las semillas son dispersadas en agregados,
esos cambios en distribucién y abundancia no deberian afectar la sobrevivencia de las
semillas y plantulas (Howe 1989).

En este contexto y bajo el supuesto que 4. paniscus es un dispersor “legitimo”
(sensu Bustamante et al. 1992) de semillas de /. ingoides, es posible explicitar las
siguientes hipotesis:

1) En ausencia de 4. paniscus (sitio Sin Dispersor = SD), la distribucién de
semillas y plantulas de I ingoides deberia estar restringida principalmente al 4rea debajo
de la col;a de los arboles, mientras que deberia extenderse lejos de los arboles en
presencia de A. paniscus (sitio Con Dispersor = CD; Fig. 1a).

2) De acuerdo a lo propuesto por Howe (1989), la sobrevivencia de semillas y
plantulas no deberia diferir a distancias cerca y lejos de los drboles parentales, ni entre
sitios (SD y CD).

3) Suponiendo que no existen diferencias genéticas entre sitios y que el flujo
génico via polen es similar en ambos sitios, la dispersidn por 4. paniscus en el sitioc CD
deberia impedir la formacion de estructura genética poblacional a nivel de plantulas
(diferenciacion de subdivisiones poblacionales), dentro del rango espacial en que las
semillas son dispersadas por ese primate (1 km). En ausencia de 4. paniscus (sitio SD),
la diferenciacion de subdivisiones poblacionales a nivel de plintulas deberia ser
evidente dentro esa escala espacial.

4 La cantidad de informacién genética compartida (medida en este estudio
como el Niimero de Alelos en Comin) por las plantulas recolectadas inmediatamente
debajo de los drboles (grupos infracopa) deberfa ser mayor en ausencia del t:iispcrsor

(sitio SD) que en presencia del mismo (sitio CD). Dado lo anterior y suponiendo que no




existen diferencias genéticas entre sitios, Ia cantidad de informacién genética
compartida por las plantulas recolectadas debajo de las copas de los 4rboles en el sitio
SD, deberia decrecer paulatinamente 2 medida que se aumenta el niimero de arboles
foco (el mimero de grupos infracopa) considerados en el anglisis. Es decir, cuando se
considera ¢l total de plantulas recolectadas debajo de todos los arboles en cada sitio, la
cantidad de informacién genética compartida por esos grupos de plantulas no deberia
diferir entre sitios (ver Fig, 1b).

5) Si 4. paniscus es el principal dispersor de 7. ingoides, la proporcidn de 4rboles
debajo de los cuales todas las plantulas que crecen son progenie del arbol debajo el cual
$€ encuentran, deberia ser significativamente mayor en el sitio Sf) que en el sitio CD. Es

decir, el flujo génico postfertilizacién deberfa ser mayor en el sitio CD.

LRVEN
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Fig. 1. a) Distribucion hipotética de plantulas de Inga ingoides con respecto a la
distancia a los arboles en sitios con presencia (CD) y ausencia (SD) de su principal
dispersor de semillas, Ateles paniscus. La linea por encima del eje correspondiente a
distancia desde el 4rbol representa la media del borde de la copa de los 4rboles. b)
Modelo hipotético de la variacién de la cantidad de informacién genética compartida
(Numero de Alelos en Comun) por plantulas en los agregados debajo de los arboles
(grupos infracopa), ¢on el mimero de grupos infracopa considerados, en los sitios SD y
CD (propuesto en base a los resultados de Hamrick et al. 1993).

1
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MATERIAL Y METODOS

El estudio se basé en la comparacién de un sitio en que 4. paniscus esta presente (Con
Dispersor = CD) con otro en que fue eliminado por caceria (Sin Dispersor = SD). Todas

las observaciones y experimentos se realizaron en ambos sitios.

AREA DE ESTUDIO

El estudio se realizd en la Reserva de la Biosfera Estacién Biol6gica Beni (EBB),
localizada dentro de las provincias Yacuma y Ballivian, Departamento Beni, Bolivia
(14°30'-14°50'S y 66°00'-66°40' O; Fig. 2). La EBB cubre una superficie de 13;5.000 ha,
ubicada sobre una llanura aluvial 2 210 m snm, la cual sufre inundaciones estacionales
que afectan hasta un 70% de su superficie. La vegetacion de la EBB es un mosaico de
varios tipos de formaciones boscosas que alternan con parches de zonas permanente
inundadas y sabanas estacionalmente inundables. Se han registrado aproximadamente -
2.000 especies de plantas vasculares, siendo las familias més importantes Palmae,
Moraceae, Leguminosae y Meliaceae (Miranda et al. 1991).

Ademas de 4. paniscus, estan presentes otfras cuatro especies de primates: 4.
seniculus, C. apella, S. boliviensis y A. azarae (Garcia & Tarifa 1991). Todos ellos son
potenciales corisumidores de /. ingoides, pero A..paniscus parece ser el principal, sino el

anico que ingiere las semillas (obs. pers.).
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Los sitios de estudio (Con Dispersor = CD y Sin Dispersor = SD) estan separados
unos 30 km. El sitic donde A. paniscus fue eliminado por cacerfa de subsistencia (SD)
estd simad; a unos 2 km al N del asentamiento Chimane "08", ubicado al sureste de la
EBB, a orillas del rio Curiraba. Este asentamiento fue establecido hace
aproximadamente 30 afios y 4. paniscus est extinto localmente hace unos 10 afios (L
Guareco, com. persi). El otro sitio (CD) fue llamado "Campo Mono" por Ia frecuente
presencia de A. paniscus. La vegetacion de ambos sitios corresponde a un Bosque
Tropical Aluvial de Inundacién Estacional, que se caracteriza por permanecer inundado
tres o cuatro meses al afio (Miranda et al. 1991). Sin embargo, en los sitios de estudio
ocurre solamente inundacion parcial, siendo més bien un bosque de terra firme
alternando con areas de bajio inundadas durante el periodo mas hiimedo (Roldan 1997).

Los bosques presentan un estrato emergente (mayor de 40 m), dos estratos
arbéreos (30 y 20 m) y uno arbustivo (5 m). Ambos bosques fueron descritos en detalle
por Roldén (1997), cuyos sitios Con Caceﬁa y Sin Caceria corresponden a los sitios SD
y CD de este estudio, respectivamente. Ambos bosques son similares floristicamente en
12 composicion de especies arboreas, siendo las familias mas importantes por el nimero
de especies Moraceae, Leguminosae, Meliaceae, Palmae, Rubiaceae y éapindaceae. Las
especies de drboles mas abundantes en ambos sitios son Astrocaryum gratum, Rheedia
sp., Pseudolmedia laevis, Trichilia sp., Celtis schippi, Virola sebifera y Chamaedorea

angustisecta. I. ingoides tiene densidades de adultos de 0,32 y 0,35 en los sitios SD y

CD, respectivamente (Roldan 1997).
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Ademas de A. paniscus, las poblaciones de otras especies de mamiferos grandes
presentes en el sitio CD estan localmente extintas (7. pecari) o reducidas (P. tajacu, A.
seniculus, C. apella, Mazama gouazoubira) en el sitio SD y estas diferencias son

atribuidas también a la caceria de subsistencia (Roldén 1997).

DEMOGRAFIA
Viabilidad de las semillas de Inga ingoides dispersadas por Ateles paniscus

Para determinar si 4. paniscus defeca semillas viables de L ingoides, supuesto
bésico del estudio, se hicieron pruebas de germinacioén para semillas recole‘ctadas de
heces. Se recolectaron frutos en los sitios de estudio y se ofrecieron 2 un ejemplar
cautivo de 4. paniscus en la ciudad de La Paz. Cuarenta y cinco semillas recogidas de
las heces se pusieron en una camara de germinacién a 30°C y humedad > 90% durante
cuatro dias, con revisiones diarias para contar las semillas germinadas. Las semillas se'
consideraron germinadas si los cotiledones estaban separados y la radicula emergiendo

mas de 1 mm del borde de la semilla.

Abundancia y distribucién de frutos -

Para evaluar la abundancia y distribucién de frutos en el suelo se escogieron 20
arboles de 1. ingoides (10 en el sitio CD y 10 en el sitio SD) y se hicieron conteos de los
frutos (vainas) cafdos a lo largo de un transecto de 30.x 1 m partiendo de la base de cada

arbol en una direccion escogida al azar, pero evitando que pasara cerca (20 m) de un
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conespecifico reproductivo. Los conteos se hicieron en marzo de 1997, al final del
periodo de fructificacién. La distancia a la cual se encontraron las vainas se midié en
intervalos de 1 m, pero las observaciones se agruparon para el analisis estadistico en dos
clases de distancia 0-10 m (bajo dosel) y > 10 m desde el parental, para facilitar las
comparaciones de abundancia en funcién a distancia y sitio. La clase de distancia de 0-
10 m fue definida en base al borde del dosel de los 4rboles (media=7,7m; d.e. =2,19;
n = 30). No se consideraron mas clases de distancia para el analisis dado que sélo se
encontrd una vaina a mas de 20 m del parental (27 m en CD). Para el andlisis estadistico
se utiliz6 un ANDEVA de dos vias, con densidad de frutos/secci6n de transecto como
variable dependiente (transformada a ¥x+0,5 para normalizar las variables) y con sitio y
distancia como factores. Para las comparaciones a posteriori se usé una prueba de

Duncan (Ott 1988).

Depredacién de semillas

Para evaluar si la depredacion de semillas es dependiente de la distancia a los
arboles, en marzo de 1997 se hicieron experimentos manipulativos. Se extrajeron
semillas sanas de frutos de 1. ingoides y se colocaron en grupos de 30 se;Ilillas
(simulando deposiciones agregadas) cerca (5 m) y lejos (30 m) de cuatro arboles adultos
de 1. ingoides por tratamiento en cada sitto. Los drboles focales para los tratamientos de
5y 30 m fueron los mismos (modificado de Howe et al. 1985, Howe 1990). Las

deposiciones simuladas se visitaron una vez al dia durante cuatro dias. Los datos de los
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conteos finales se analizaron con una prueba de Kruskal-Walllis (Ott 1988) con
distancia (cerca = 5 m y lejos = 30 m) y sitio (SD y CD) como tratamientos y el nfiimero
de semillas sobrevivientes como variable dependiente. Para las comparaciones a

posteriori se usé una prueba “tipo Tukey” no paramétrica (Zar 1984:199),

Abundancia y distribucién de pldntulas

La abundancia de plantulas se evalué por conteos, que se realizaron en
transectos de 30 x 1 m partiendo en una direccion al azar desde la base de un aduito
reproductivo, pero evitando pasar a < 20 m de otro adulto reproductivo. Los conteos se
hicieron en marzo de 1996 y marzo de 1997. Sélo se consideraron las plantulas inenores
de 1 afio, menores a 20 cm de altura o sin desarrollo de corteza. Las plantulas se
contaron en intervalos de 1 m, pero para el andlisis estadistico las observaciofies se
agruparon en tres clases de distancia: cerca (< 10 m), mediana (10 - 20 m) y lejos (20 -
30 m). La clase "cerca" incluye las distancias debajo de la copa de los 4rboles, la clase
"lejos” representa las distancias que se las semillas alcanzarian sélo con la participacidn
de un agente de dispersion distinto a la gravedad. No se consideraron distancias mayores
por la dificultad de evitar el ingreso a la influencia de la sombra de sem.illas de otro
arbol. El andlisis estadistico se realizé con un ANDEVA de dos vias, con el niimero de
plantulas/transecto (para cada clase de distancia) como variable dependiente
(transformada con V¥x+0,5), con sitio y distancia como factores. Las comparaciones a

posteriori se hicieron con una prueba de Duncan (Ott 1988),
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Para evaluar las diferencias en la distribucién de pl4ntulas entre el sitio SD y el
sitio CD, se graficé la proporcion de transectos (del total realizado para cada sitio) en
que se encontraron plantulas de /. ingoides para las tres clases de distancia antes
mencionadas. La frecuencia de transectos con plantulas lejos (20 - 30 m) de los 4rboles

se comparo entre sitios con una Prueba Exacta de Fisher (Zar 1984).

Sobrevivencia de plintulas

Para evaluar si la sobrevivencia es independiente de la distancia de la plantula al
adulto més proximo y comparar la sobrevivencia de plantulas entre sitios se procedio de
la siguiente forma. En marzo de 1996, se marcaron todas las pl4ntulas encontradas en un
transecto de 30 x 1 m partiendo de dos drboles en el sitio CD y cuatro arboles en el sitio
SD (Tabla 1). El seguimiento de esas plantulas (coliorte I) se hizo mensualmente hasta
Junio de ese afio, con un muestreo final en noviembre de 1996. Durante el censo de
abril, se marcaron todas las plantulas de semillas germinadas en ese periodo (cohorte IT)
y estas se siguieron como una cohorte independiente de la marcada en marzo.

Uno de los transectos en el sitio CD (CD1) no pudo ser visitado durante el censo
final de noviembre y las plantulas marcadas del mismo pudieron ser recontadas s6lo en
marzo de 1997. Esto impidid considerar ambos transectos del sitio CD para la
comparacion entre sitios y ésta se hizo con Jas plantulas de los cuatro transectos del sitio
SD vs las plantulas del transecto CD2. Sin embargo, el seguimiento del transecto CD1

hasta marzo permiti6 obtener datos de 11 y 12 meses para la sobrevivencia de las
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pléntulas de las cohortes marcadas en ese transecto. Con las observaciones de cada
cohorte por separado y juntando las observaciones de todos los transectos de cada sitio
. s hizo el siguiente andlisis. La distancia de cada pléntula a la base del arbol del cual
partia el transecto se correlaciond (correlacién por rangos de Spearman) con el tiempo
que sobrevivié dicha plantula. Una correlacién positiva indicarfa que a mayor distancia
de Ia plantula al 4rbol adulto conespecifico mas préximo la probabilidad de
sobrevivencia es mayor. Este anélisis se hizo primero considerando 1a sobrevivencia
hasta el mes de junio (todos los transectos para ambos sitios), luego considerando la
sobrevivencia hasta el mes de noviembre (CD2 y todos los transectos para el sitio SD) y
finalmente hasta el mes de marzo para el transecto CD1, De esta manera se obtuvo
informacién sobre la sobrevivencia a corto plazo (marzo y abril hasta junio, cohortes I y
1I respectivamente) para plantulas en dos transectos en el sitio CD y cuatro transectos en
el sitio SD, informacién de sobrevivencia para ocho y siete meses (cohortes I y IT) con
un transecto en el sitio CD y cuatro en el sitio SD y, finalmente, informacién de
sobrevivencia de doce y once meses para las pléntulas de las cohortes Iy IT del transecto
CD1.

El tiempo de sobrevivencia (dias) utilizado para los analisis debe.entenderse
como un intervalo y no como ¢l tiempo exacto que sobrevivieron las Plantulas; Aquellas
pléntulas que no sobrevivieron al primer censo se les asigno sobrevivencia de cero dias,

pero esto no significa que murieron inmediatamente después de marcadas.
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Tabla 1. Ntimero inicial de pldntulas marcadas en cada fransecto y cada cohorte. CD
indica los transectos del sitio Con Dispersor y SD los transectos del sitio Sin Dispersor.
Cohorte I son aquellas plantulas marcadas al inicio del periodo de muestreo (marzo
1996) y que se supone son menores de 1 afio, Cohorte II incluye las plantulas marcadas
durante el primer censo de plantulas marcadas (abril 1996) y que tienen menos de 1 mes
de edad. Las cohortes del transecto CD1 no se visitaron en el mes de novienibre de
1996, cuando se hizo el censo final para el resto de las pléntulas marcadas en ambos
sitios, sino en marzo de 1997.

Cohotte CD1 CD2 SD1 SD2 SD3  SD4
I 45 98 16 26 18 21
1I 24 17 22 23 2 9

La comparaci6n entre sitios se realizé con las curvas de sobrevivenciz para el
total de las plantulas de cada sitio, independientemente de la distancia al arbol adulto.
Esta comparacion se hizo con las observaciones de sobrevivencia hasta el mes de
noviembre en los transectos CD2 en el sitio CD vs las observaciones de todos los
fransectos en el sitio SD, y para ambas cohortes. Las curvas de sobrevivencia se
compararon con la prueba de logrank de Peto & Peto (Pyke & Thompson 1986,
Hutchings et al. 1991).

La metodologia anterior entreg6 datos para un tiempo relativamente largo, pero
con un bajo nimero de arboles por sitio, lo cual hizo necesario apoyar los datoscon un
namero mayor de transectos para obtener informacioén menos afectada por posibles
eventos que afecten sobrevivencia en un transecto en particular (Howe 1993a). En
noviembre de 1996 se marcaron entre 21 y-30 plantulas en 10 transectos para cada sitio,
con un total de 300 plantulas marcadas en el sitio CD y 275 en el sitio SD. Todas

plé.ntulz-ts‘ marcadas correspondian al reclutamiento de marzo-mayo de ese afio. En lo
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posible, se marcaron pléntulas repartidas equitativ;mente a lo largo de los 30 m del
transecto. La menor densidad de plantulas en el sitio SD, especialmente a distancias
mayores a 10 m del adulto, obligd a marcar pléntulas fuera del transecto de 30 x 1 m,
ampliandose en ocasiones hasta 8 m de ancho. Las plantulas se censaron en tres i
oportunidades (enero, marzo y abril) a lo largo de un periodo de 136 dias. Las
observaciones se sometieron al mismo tipo de anélisis que las marcadas anteriormente,

pero en esta ocasién se consideraron todos los transectos de cada sitio para todos los

analisis.

GENETICA :

Para evaluar la formacion de estructura genética a nivel poblacional en plintulas
(diferenciacién de subdivisiones poblacionales) se procedi6 de Ia siguiente manera:

Se hicieron observaciones ad libitum sobre los movimientos de un grupo de 4.
paniscus en el sitio CD, con base en las cuales se definieron dos zonas frecuentadas por
ese grupo y sel;aradas una distancia aproximada de 1 km. Los 4rboles de /. ingoides
presentes en cada una de esas zonas se definieron operacionalmente como subdivisiones
poblacionales (CD1 y CD2). En el sitio SD se definieron de manera cqulivalente dos
zonas separadas también 1 km y los arboles de I. ingoides de cada zona se consideraron
también operacionalmente como subdivisiones poblacionales SD1 y SD2. Dentro de
cada subdivision poblacional, en ambos sitios, se escogieron 10 arboles (“individuos

focales™) a los cuales se les tomoé una muestra de hojas y corteza para su andlisis por
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electroforesis. Debajo de cada arbol y en un radio igual  la sombra de la copa del arbol,
se recolectaron 20 plantulas (raiz incluida), para el analisis de electroforesis. Las
muestras se recogieron en las mismas subdivisiones poblacionales en dos oportunidades:
agosto de 1996 y abril de 1997, aunque se utilizaron 4rboles distintos como individuos
focales en cada oportunidad. Las muestras se mantuvieron en hielo hasta la extraccion
de proteinas, la cual se realiz6 en el laboratorio de la Universidad de Chile, Santiago,
entre 3 y 10 dias después de la recoleccion. El total de plantulas recolectadas debajo de
los arboles en cada subdivision poblacional corresponde a las subdivisiones
poblacionales de plantulas. La estructura genética poblacional (diferenciacién en las
frecuencias alélicas entre las subdivisiones poblacionales) deberia evidenciarse a nivel
de plantulas, las que han suftido ya el efecto de la pérdida del dispersor y no a nivel de
arboles.

El “buffer” de extraccién se compuso de: Tris 0,05M; 4cido citrico 0,15%;
Cisteina HCI 0,1%; l-ascorbato de Na 0,1%; Polietilen-glicol 1%, peso molecular
15.000 - 20.000; PVP soluble, elevado ﬁeso molecular (360,000); Mercapto-etanol, 2
gotas/100 ml (D. Sepulveda, com. pers.). Los extractos se centrifugaror y se guardaron
inicialmente a -70°C y luego se pasaron a -20°C hasta la electroforesis. Para la
electroforesis se adsorbid el extracto en tiras de papel filtro de aproximadamente 1,5 x
12 mm y se corrieron tres geles en distinto “buffer”; “Buffer” A y “buffer” D (Conkle et
al. 1982) y “buffer” H (“Histidina-citrato discontinuo”; Murphy et al. 1990). Los

procedimientos generales de electroforesis y tincidn se basaron en Conkle et al. (1982).
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Se ensayaron un total de 14 sistemas enzimdticos, Para la tfncién se ensayaron algunas
modificaciones siguiendo las sugerencias de Wendel & Weeden (1989), pero los dos
sistemas enziméticos que finalmente se utilizaron para el analisis de datos (Peroxidasa =
PRX y Fosfoglucoisomerasa = PGI) se trabajaron enteramente con las indicaciones de
Conkle et al. (1982) y se corrieron en el “buffer” A. Se utilizaron sélo estos dos sistemas
por la consistencia en las interpretaciones de los geles y porque la informacién parcial

entregada por el resto de los sistemas no era suficiente para un anélisis adecuado.

Flujo génico postfertilizacién

Para evaluar si la ausencia de 4. paniscus afecté el flujo génico via semillas de 1.
ingoides en el sitio SD en relacién a CD, se compararon los genotipos para cada loci
analizado de cada plantula con el del adulto debajo del cual se habian recolectado. Las
plantulas que no compartfan al menos un alelo en cada loci con el adulto representan la
fraccién producto de dispersion de semillas. Cabe enfatizar que esta estimacion es
conservadora, ya que este procedimiento no permite reconocer aquellas pléntulas que,
sin ser progenie del arbol debajo del cual se recolectaron, comparten con este al menos
un alelo por locus. Con estas observaciones se compard (entre sitios) la proporcién de
arboles debajo de los cuales se encontraron plantulas que no eran su prc;genie. Esta
estimacidn de flujo génico no permite diferenciar si el flyjo es dentro de la poblacién o
entre poblaciones, pero muestra el efecto de la ausencia del dispersor de semillas. El
flujo génico asi definido no tiene relacién directa con el estimador Nm (Slatkin &
Barton 1989) que incluye flujo génico predispersién. El estimador Nm se utiliza en este
trabajo s6lo como un descriptor a la escala de sitios, como se explica en la siguiente

seccion.
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Estructura genética

Primeramente se calcularon los descriptores de estructura genética Fyg y Fsy
(Weir & Cockerham 1984) y los estimadores de flujo génico (Nm; Slatkin & Barton
1989) tomando todos los individuos de cada sitio (CD y SD) como poblaciones (arboles
y plantulas por separado). Esta informacién se presenta para evaluar el supuesto de
similar variablidad genética entre sitios y como informacién base para la especie. El uso
de los estimadores Fis y Fsr (no asi de Nm) para las pruebas de hipétesis sobre
formacion de estructura genética se detalla a continuacién.

La estructura genética se analiz6 considerando dos escalas espaciales (Fig. 3).
La primera escala corresponde a la evaluacidén de diferenciacion de subdivisiones
poblacionales (CD1 y CD2, SD1 y SD2) y la segunda corresponde a la formacién de
grupos familiares a nivel de pléntulas, ya que la distribucidn de los adultos ha ocurrido

antes de la extincion local de A. paniscus en el sitio SD.

Formacién de subdivisiones poblacionales.- La primera escala de anélisisdelesh'ucmra
genética corresponde a la evaluacion de formacién de subdivisiones poblacionales por
efecto de reduccién en el flujo génico en el sitio SD. Para esto se compar6 la
diferenciacion entre las subdivisiones poblacionales de plantulas CD1 y CD2 del sitio
CD y la diferenciacion entre las subdivisiones SD1 y SD2 del sitio SD. Se calcularon los
estimadores Fis v los Fsr (segin Weir & Cockerham 1984). Un Fig positivo indica
exceso de homocigotos dentro las subdivisiones consideradas en relacion a lo esperado
por el equilibrio Hardy-Weinberg (Hamrick et al. 1993) ¥ se proporciona como
informacién b_ase junto con el Fsr. El Fsr mide el exceso de homocigotos en relacidén alo

esperado por el equilibrio Hardy-Weinberg, causado por diferencias en las frecuencias




Sitios C

Subdivisiones
poblacionales

Arboles

O

Grupo Inﬁ‘acopa

Fig, 3. Escalas espaciales para el analisis de estructura genética de Inga ingoides. CD y
SD son sitios separados por unos 30 kin y su evaluacion entrega informacion base para
la especie. Las subdivisiones poblacionales (CD1, CD2 y SD1, SD2) estin separadas 1
km dentro de-cada sitio y se definen operacionalmente para evaluar diferenciacion
poblacional. Dentro de las subdivisiones poblacionales se evalia la estructura genética
familiar en los “grupos infracopa” (grupo de plantulas debajo de los drboles adultos).
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alélicas entre las subdivisiones consideradas y puede usarse, por tanto, como una medida
de diferenciacion entre las subdivisiones poblacionales consideradas (Hamrick et al.
1993). Como apoyo a los estimadores de diferenciacién poblacional (Fsp), se hl'cieron
las pruebas exactas de diferenciacién poblacional génica y genotipica propuestas por
Raymond & Rousset (1995a). Todos los célculos se hicieron con el programa
GENEPOP, version 1.2 (Raymond & Rousset 1995b). Valores Fgr significativamente
distintos de cero y probabilidades significativas de que existe diferenciacién génica y/o
genotipica (o = 0,05), mostrarian formacién de estructura genética a nivel poblacional o
diferenciacion de subdivisiones poblacionales.

Para comprobar si los valores calculados de los Fig y Fgr (por locus) diferian
significativamente de cero se utilizaron las pruebas de X2 propuestas por Li & Horvitz
(1953) y Workman & Niswander (1970) (cit. en Godt & Hamrick 1993, Hamrick et al.
1993 y Gibson & Wheelwright 1995). Los estimadores multilocus de Fgy se consideraron
significativos cuando las pruebas de diferenciacion génica o genotipica mostraron
diferencias significativas. Cuando los Fis 0 Fgy diferian significativamente de cero, se
estim6 su varianza con técnicas tipo "jacknife" (Weir & Cockerham 1984, Eguiarte et 4.
1992) sobre individuos (para las subdivisiones poblacionales de 4rboles) y grupos de
plantulas recogidas debajo de cada 4rbol (grupos infracopa). Es decir, en el caso de las
subdivisiones poblacionales de 4rboles se excluy6 un individuo a la vez para el cilculo
de cada psendovalor; en el caso de las subdivisiones poblacionales d;a plantulas se
excluyo6 un grupo infracopa a la vez para el cdlculo de cada pseudovalor. La informacion
de los 4rboles se utilizé6 como base de comparaci6n para la obtenida de las plantulas, Es
decir, algunas diferencias entre las subdiw-/isioncs poblacionales a nivel de plantulas
podrian estar explicadas por diferencias existentes a nivel de las subdivisiones

poblacionales de arboles.
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Formacién de grupos familiares.- Para evaluar la formacién de estructura genética
familiar se utilizd la segunda escala de andlisis (Fig. 3), que consisti6 en contabilizar el
Ntimero de Alelos en Comiin (NAC; Surles et al. 1990, modificado por Hamrick et al.
1993) para los individuos de los grupos infracopa. El pl"ocedimiento fue el siguiente:
dentro de cada grupo infracopa se tom¢ cada pléntula (i) y se compararon sus genotipos
para cada loci con otra plantula escogida al azar (j) del mismo grupo infracopa. De este
modo se obtuvo una observacién de NAC por locus para cada individuo. Estas
observaciones se sumaron por locus (desde 1 hasta el locus k) para todos los individuos
(desde 1 hasta el individuo ») dentro de cada grupo infracopa (desde 1 hasta el grupo
infracopa p) y para ambas subdivisiones poblacionales en cada sitio, Con estas
observaciones se obtuvo una media y varianza de NAC (en base al total “N” de

observaciones de NAC) para los grupos infracopa tomados de a uno para cada sitio:
p nk )
NAC=1/N lZIZ:;NACij ¢))

Para evaluar la estructura genética en relacién lo propuesto en la figura 1b, se
procedio a agrupar los grupos infracopa. Se agruparon dos grupos infracopa (al azar) y
se repitid el procedimiento, resultando en una nueva observacién de NAC por locus para
cada individuo en ambos sitios. Estas observaciones de NAC se sumaron nuevamente de
acuerdo a (1) y se obtuvo una media y varianza de NAC para los grupos infracopa
tomados de a dos (p se redujo al total resultante de la agrupacion de las grupos infracopa
de a dos). En los casos en que la agrupa(;ién de grupos infracopa dejé grupos
incompletos, estos se completaron con alguno de los ya trabajados, pero sélo hasta
completar las observaciones para los indivi.duos de los grupos infracopa del grupo
incompleto. Algunas de las observaciones NAC podrian resultar iguales a las anteriores
en caso que se repita el individuo con el cual se hizo la comparacién o el nuevo

individuo tomado al azar tenga el mismo genotipo que el escogido anteriormente. Esto
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produce una potencial dependencia estadistica de las observaciones, lo cual limité una
de las pruebas de hipdtesis. Este procedimiento de agrupar grupos infracopa se siguié
hasta que lo permiti¢ el tamafio de la muestra. La agrupacion de grupos infracopa se
hizo dentro de cada subdivisién poblacional (i.e. no se agruparon grupos infracopa de
distinta subdivision poblacional).

Para el analisis estadistico se compararon entre sitios las observaciones NAC con
los grupos infracopa considerados de a uno y las observaciones NAC con el maximo de
grupos infracopa que se pudo agrupar (que fue distinto segin el tamafio de la muestra
para cada afio). Ambas comparaciones se hicieron con una prueba de Mann-Whitney
(Zar 1984). La tendencia general mostrada por el grafico y la razén enire el NAC para
cada punto (segun el niimero de grupos infracopa considerados) y el NAC para el total
de grupos infracopa se utiliza como descriptor de lo que sucede con la estructura

genética familiar, de manera analoga a lo hecho por Hamrick et al. (1993).
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RESULTADOS
DEMOGRAFIA

Viabilidad de las semillas de Inga ingoides dispersadas por Ateles paniscus

Las primeras semillas aparecieron en las heces de 4. paniscus aproximadamente
a las 4 horas desde que se ofrecio el alimento y continuaron apareciendo hasta 18 horas
después. Las primeras semillas germinaron al segundo dia de colocadas en la cdmara de
germinacién. A los cuatro dias, 49% (22/45) de las semillas habfan germinado y se dio
por terminado el experimento con el cual se comprobd que 4. paniscus es un legitimo
dispersor de semillas de I ingoides. —

Al momento de ofrecer frutos a 4. paniscus, se hizo lo mismo con un individuo
de A. seniculus y dos individuos de C. apella. Alouatta seniculus no consumié el fruto;

los C. apella si lo hicieron , pero escupian la semilla en lugar de tragaria.

Abundancia y distribucién de frutos en el suelo

Los frutos se restringen a las cercanias del !:)orde del dosel de los arboles (Fig, 4).
Agrupando las observaciones por clases de distancia al arbol, la densidad de frutos
difirié con la distancia (< 10 y > 10 m) a los drboles (ANDEVA, F136=7,64; P <0,01),
pero no entre sitios (Fy 36 = 0,61; P > 0,43). La interaccién entre los factores no fue
significativa (Fy 36 =0,01; P> 0,9). Las densidades de vainas por transecto fueron
mayores cerca del rbol para ambos sitios (46,6 + 16,99 vainas/transecto vs 14,2 + 13,87

en el sitio CD y 38,5 + 10,68 vs 3,1 + 2,56 en el sitio SD; Duncan, o = 0,05).

4 2




Frutos/m?
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—e— CD

Fig. 4. Abundancia de frutos de I ingoides en el suelo (Media +/- EE) con respecto a
la distancia al 4rbol mas préximo. CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor. Diez
transectos por sitio.
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Depredacion de semillas

La depredacion de semillas en las deposiciones experimentales no difirio con la
distancia (cerca = 5 m y lejos = 30 m) de la deposicién al adulto de 1. ingoides méis
préximo en ninguno de los dos sitios; pero fue mayor en el sitio CD que en el sitio SD
para ambas distancias. E1 0+ 0 % y 25 + 22 % de las semillas sobrevivieron a la
depredacion en €l sitio CD a distancias cerca y lejos de los adultos respectivamente,
mientras que el 100 £ 0 % y 98 £ 1 % de las semillas sobrevivieron en las deposiciones
en el sitio SD (Kruskal-Wallis H=11,14; P < 0,02 y prueba a posteriori “tipo Tukey” no
paramétrica, o = 0,05).

En las deposiciones experimentales de semillas se encontraron larvas y adultos
de Coleoptera, presumiblemente de la misma especie. En estos casos, las semillas
depredadas estaban total o parcialmente destruidas (reducidas a un polvillo). También se
observaron hormigas (Atta sp.) llevindose las semillas a su guarida. Los pobladores
Chimane indican que los pecaries (7. pecari y P. tajaci) comen las semillas y los

cotiledones que encuentran al hozar las pléntulas jovenes.

Abundancia y distribucién de plintulas

La densidad de plantulas difirié de un afio al otro en ambos sitios, aunque la
densidad fue mayor en el sitio CD que en SD para ambos afios (Fig. 5). En 1996, Ia
densidad de plantulas fue 5 veces mayor cerca (< 10 m) a los 4rboles que lejos (> 20 m)
de ellos en CD y 17 veces mayor cerca que lejos en SD, Las plantulas totales fueron 3,6
veces mas abundantes en el sitio CD que en SD en 1996. Un ANDEVA de dos vias
mostré que tanto el efecto distancia (F2,51 =22,8;, P <0,001) como el efecto sitio
(F 1,51= 26,36; P <0,001) resultaron significativos (la interaccion entre factores no fue

significativa, F2’51 =0,73; P> 0,19).
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Fig. 5. Abundancia de pléntulas de . ingoides (Media +/- EE) con respecto a distancia
al 4rbol mas préximo. CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor. a) 1996 (10 transectos
en CD y 9 en SD), b) 1997 (6 transectos en CD y 7 en'SD).
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La densidad de plantulas difiri6 entre todos los tratamientos para 1996. Es decir, la
densidad de plantulas es mayor en CD a todas las distancias desde el parental, y la
densidad fue mayor cerca a los adultos en ambos sitios en 1996 (prueba de Duncan,
a = 0,05).

En 1997, la densidad de plantulas fue nueve veces mayor en el sitio CD que en
SD, con un efecto significativo del factor sitio (F 1,33< 52,96; P <0,001), de manera
similar a lo encontrado para 1996. Sin embargo, las densidades de plantulas no
difirieron dentro de cada sitio en funcion a la distancia al parental (F2’33 =0,81;

P> 0,45; Fig. 5, pagina anterior). La interaccion entre ambos factores no fue
significativa (Fp,33=0,17,P>0,84).

La distribucion de plantulas difiri6 entre los sitios para ambos afios (Fig. 6). La
frecuencia de transectos en que se encontraron plantulas lejos del adulto focal (20-30 m)
fue significativamente mayor en CD que en SD para ambos afios (90% vs 20% para
1996 y 100% vs 40% para 1997, Pruebas exactas de Fisher P < 0,01 y P < 0,05 para
1996 y 1997 respectivamente). Entonces, las plantulas de I ingoides no fueron sélo més
abundantes en ¢l sitio CD, sino que se las encuentrd més frecuentemente lejos de los

arboles adultos en presencia de su dispersor 4. paniscus.
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Fig. 6. Porcentaje de transectos con plantulas de /nga ingoides en cada clase
de distancia al arbol mas préximo para dos sitiosenla EBB. 1=0- 10 m,
2=10-20m, 3 =20 - 30 m.CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor.
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Sobrevivencia de plintulas

En general, se observd una tendencia al aumento de la sobrevivencia con la distancia de
la pléntula al 4rbol de 1. ingoides més proximo para ambos muestreos, aunque esta
tendencia fue significativa sélo para el transecto CD1 del primer muestreo (Tabla 2,
Figs. 7-10). También se observé un aumento consistente en esa tendencia (medida por
el 1) con el tiempo de muestreo; con excepcién del realizado para la cohorte II del
transecto CD2, el resto de los andlisis realizados primeramente con la sobrevivencia
hasta junio y luego hasta noviembre (SD1 - SD4) y marzo (CD1) mostraron un
incremento en el r; (mayor tendencia a que la sobrevivencia de pléntulas sea mayor lejos
de los arboles conespecificos), para ambas cohortes (Tabla 2). Esto sugiere que la
tendencia a un aumento en la sobrevivencia para las pléntulé,s que crecen alejadas de los
adultos se haria mas importante a medida que pasa el tiempo. No se hizo un analisis
como éste con las observaciones del segundo muestreo por abarcar un periodo mas
corto. ,

Finalmente, la sobrevivencia de plantulas, independientemente de su distancia al
arbol mds préximo, fue mayor en el sitio SD para ambas cohortes del primer muestreo,
aunque significativamente sélo para la cohorte I (logrank X 2=6,29; gl =1; P < 0,025 y
Xi=194; gl=1; P> 0,1 para las cohortes I y I respectivamente; Fig, 11). En el
segundo muestreo la sobrevivencia fue mayor en el sitio CD (X 2 =5,21;

gl =1; P <0,025; Fig. 12).
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Tabla 2. Correlaci6n entre la distancia de las pléantulas al 4rbol mas préximo y el tiempo
de sobrevivencia. CD = sitio Con Dispersor, SD = sitio Sin Dispersor. Los nlimeros
indican el transecto considerado, los guiones indican agrupacién de las observaciones de
los transectos sefialados. Los datos son coeficientes de correlacién de Spearman (z,), “P”
es la probabilidad de que el r; sea distinto de cero y “n™ es el niimero de pléntulas
consideradas para el analisis, Las cohortes son grupos de plantulas marcadas en distinto
instante de tiempo y entre paréntesis se indica el periodo de muestreo.

Cohortes (Primer Muestreo) CD1

CD1-2 CD2 SD1-4
I (marzo a junio de 1996) 0,16 0,42 0,01 0,06
' P=0,05 [P<0,005 |P>0,9 |P>0,6
n=143 {n=45 n=98 |[n=81
II (abril a junio de 1996) 0,29 0,19 0,22 -0,13
P=0,06 |P>03 P>0,3 [P>0,3
n=41 n=24 n=17 |n=356
I (marzo a noviembre de - - 0,068 |0,15
1996) P>0,5 (P>0,1
n=98 [n=81
II (abril a noviembre de - -, 0,09 0,17
1996) P>0,7 [P>0,2
n=17 [n=56
I (marzo de 1996 a marzo de |- 0,59 - —
1997) P <0,001
n=45
II (abril de 1996 a marzo de |--. 0,32 - -
1997) P>0,1
n=24
Segundo Muestreo CD (1-10) SD (1-10)
(noviembre de 1996 a abril 0,07 -0,03
de 1997) P>0,2 P=>0,5
n =300 n=275
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Fig. 7. Sobrevivencia de plantulas en funcién a su distancia al adulto mas proximo
(transecto CD1). a) Cohorte I, r, = 0,59; n =45; P <0,001. b) Cohorte II, r,=0,32;

n=24; P >0,1. Cada punto es una pléntula. * son medianas por intervalo de tiempo.
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Fig. 8. Sobrevivencia de plantulas en funcién a su distancia al adulto més préximo
(transecto CD2). a) Cohorte Lr,=0,07,n=98 P> 0,5. b) Cohorte II, r, = 0,09;

n=17;P > 0,7. Resto igual que figura 7.




Sobrevivencia [dias]

b)

Sobrevivencia [dias]

300
250 -._.-....*“I.I -aem s [ 2 N ) [ ] - .
200 —
150 —
100 et o o - . = [}
- o .
50 —
- e mn
0 l | i i I

0 5 10 15 20 - 25 30
250

l---.“* [ BN BN N ) 4 086 &
200 —
150 —
100 —

*. - a

50 o
0 -~ I 7 i
0 5 10 15 20 25 30
Distancia al arbol [m]

Fig. 9. Sobrevivencia de plantulas en funcidn a su distancia al adulto mds proximo

(transectos SD1 - SD4). a) Cohorte I, r, = 0,15; n=81; P > 0,15. b) Cohorte II,

r,=0,17; n=56; P >0,2. Resto igual que figura 7.
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Fig, 10. Sobrevivencia de pldntulas en funci6n a su distancia al adulto mas préximo
(10 transectos por sitio). a) Sitio Con Dispersor, r,=0,07,n= 300, P>0,2.

b) Sitio Sin Dispersor, r, = - 0,03; n= 275, P > 0,5. Resto igual que figura 7.
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Fig. 11. Sobrevivencia de plantulas en dos sitios de la EBB, independientemente de su
distancia al 4rbol més proximo. CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor. a) Cohortes I,
marzo a noviembre 1996; n=98 (CD) y n = 81 (SD); Logrank X2=629;pl=1,P <025
b) Cohortes II, abril 2 noviembre de 1996; n = 17(CD) y n = 56 (SD); Logrank X2=
1,94;gl=1;P>0,L
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Un total de 14 sistemas enzimaticos fueron puestos a prueba, nueve de ellos con

un total de 17 loci resolvieron al menos parcialmente. Once de los 17 loci (en siete

sistemas) resultaron polimérficos; un locus se consider6 polimérfico si se encontr6

variacién en mas del 5% de los individuos (Hartl 1990:11). Los resultados fueron

interpretables s6lo para dos sistemas enziméaticos (PRX: tres loci en 1996 y dos loci en

1997, y PGI un locus ambos afios, Tabla 3). Los genotipos de todos los individuos

analizados se presentan en el Anexo L.

Tabla 3. Resultados de la electroforesis de /nga ingoides. Al final de Ias columnas de
alelos/locus y alelos/locus polimorficos se muestran medias + EE (s6lo con la
informacién de las enzimas apropiadamente caracterizadas).

Enzima N°de loci alelos/locus  alelos/locus Resolucion

foci polimérficos polimérfico :
AAP ? ? ? ? no
AAT 2 2 22,27 parcial
ACP 2 2 2,2 2,2 parcial
CAT 1 1 2 2 parcial
EST-FL 2 7 ? 7 no
IDH ? ? ? ? no
LAP . ? ? ? no
MDH 1 1 2 2 parcial
MNR 1 1 3?7 parcial
6-PGD 2 0 1,1 parcial
PGI 1 1 3 3 buena
PGM 1 0 T parcial
PRX 5 3 4,4,4,2.1 4,4, 4 ‘ buena
TPI 1 0 1 parcial
TOTAL 17 11 2,1+0,31 2,9+035
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Flujo génico postfertilizacién

El flujo génico postfertilizacién fue mayor en 1996 que en 1997 para el sitio CD
y mayor en 1997 que en 1996 para el sitio SD (Tabla 4). Para 1996, debajo de los
arboles de I. ingoides del sitio CD se encontré que, un promedio de 28 + 6% de las
plantulas de los grupos infracopa (aquellas recolectadas debajo de un arbol adulto) no
eran progenie del 4rbol debajo del cual fueron recogidas y se las denomino
“inmigrantes”. En 11 de los 13 grupos infracopa del sitio CD habian plantulas
inmigrantes, mientras que en ninguno de los nueve grupos infracopa del sitio SD se
encontraron plintulas inmigrantes en 1996 (Tabla 4).

En 1997, nueve de los 17 grupos infracopa del sitio CD y cinco de los 17 en el
sitio SD tenfan plantulas inmigrantes; la diferencia entre estas dos proporciones es
estadisticamente significativa (Prueba de proporciones, z= 1,7; P = 0,045). El promedio
de pléntulas inmigrantes en los grupos infracopa del sitio CD fue, al igual que para
1996, mayor que en el sitio SD (12 + 4% vs 6 £ 3%), pero esta diferencia no fue

significativa (Mann-Whitney, z= 1,34; P = 0,08, Tabla 4).




Tabla 4. Flujo génico postfertilizacién medido como la fraccién de plantulas
inmigrantes en cada grupo infracopa para dos afios y dos sitios en la EBB. G.I. CD =
Grupos infracopa en sitio Con Dispersor, G.I. SD = Grupos infracopa en sitio Sin
Dispersor, I/n = N° de plantulas inmigrantes (no son progenie del arbol bajo el cual
fueron recolectadas)/niimero de plantulas analizadas en la infracopa . En la Gltima fila se
muestran medias + EE de inmigrantes (porcentajes en base a las fracciones de la
columna correspondiente) por grupo infracopa por sitio.

1996 1997
GLCD ¥n GLSD I/n GLCD In GLSD In

1-2 1/7 1-2 0/11 1-1 1/16 1-1 0/16
1-3 2/10 1-4 0/11 1-3 7/16 1-2 3/15
1-4 5/10 1-6 0/11 1-4 0/16 1-3 0/16
1-6 4110 1-9 -0/ 1-5 2/16 1-4 0/20
1-8 0/10 1-10 0/10 1-6 0/15 1-5 1/15
1-9 1/10 2-4 0/10 1-7 0/16 1-6 1/16
2-1 2/10 2-5 6/10 1-8 0/15 1-7 0/13
2-2 5/10 2-8 0/10 1-9 4/16 1-8 0/16
2-4 1/8 2-10 0/10 1-10 0/16 1-9 0/16
2-5 4110 2-1 2/16 1-10 0/16
2-8 4/10 2.2 9/15 2-1 1/16
2-9 0/10 2-3 0/16 2-2 0/16
2-10 710 2-4 0/14 2-3 2/17
2-5 0/15 2-4 0/12

2-7 3/17 2-7 0/16

2-9 2/16 2-9 0/13

2-10 2/16 2-10  0/13

28+ 6 0+0 12+4 6+3

Estructura genética como consecuencia de la extincion local de A. paniscus

Los cambios en estructura genética como consecuencia de la extincion local de
A. paniscus se analizaron en dos escala espa;ciales. La correspondiente a la escala
poblacional se .evalﬁa en la diferenciacion de subdivisiones poblacionales dentro de cada

sitio. La estructura genética familiar se evaltia en la formacion de agregados de
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individuos emparentados debajo de la copa de los drboles. En ambds casos, la estructura
genética deberia evidenciarse a nivel de las plantulas, ya que las poblaciones de adultos
se generaron antes de la extincidon de 4. paniscus en el sitio SD. A continuaci6n se
presenta la informacion de estructura genética a nivel de sitios, la cual sirve para evaluar
el supuesto de no diferencias genéticas entre las poblaciones de ambos sitios y debe
considerarse como informacion base para la especie ya que incluye el mayor tamafio

muestral.

Diferenciacién de las poblaciones entre sitios (SD vs CD).- A la escala de sitios y
para ambos afios, ninguno de los estimadores de estructura genética calculados fue |
significativamente distinto de cero para las poblaciones de 4rboles y, 1a ausencia de
diferenciacién poblacional entre SD y CD (Fgr no significativos), est4 corroborada por.
las pruebas exactas de diferenciacién génica y genotipica (Tabla 5). Concordante con
esos resultados, el flujo génico (Nm) estimado tiende al infinito para las poblaciones de
arboles en ambos afios. ,

En el caso de las pldntulas se encontraron diferencias entre las poblaciones (Fsy
significativos), aunque indican una diferenciacién poblacional pequefia entre CD y SD,

segtn la escala de Hartl (1990:90). El flujo génico (Nm) estimado para 1996 fue 3 veces

mayor que para 1997 (Tabla 5).



Tabla 5. Estimadores de estructura genética para Inga ingoides a escala de sitios (CD
vs SD, separados 30 km en un bosque continuo) para adultos y plantulas en Ia EBB,
Bolivia. Los niimeros entre paréntesis después del nombre del locus indican los tamafios
muestrales para cada afio. Los estimadores Fis y Fgy fueron calculados en base a Weir &
Cockerham (1984). P Gén y P Gnt son las probabilidades de diferenciacién génica.y
genotipica respectivamente en base a las pruebas propuestas por Raymond & Rousset
(1995a). Los valores de Fyg y Fgy significativamente distintos de cero estdn indicados por
un * cuando P < 0,05. Para la estimacion de flujo génico (Nm) se utilizé la ecuacién Fgr
= 1/(4Nma + 1) (Nei 1973, en Hall et al. 1996), sdlo se utilizd el estimador multilocus.
No existen datos para el locus PRX1 para 1997.

ANO 1996 1997
ARBOLES

PGI (19, 34) 0,033 -0,050 0,999 0,999 .0,046 -0,010 0,617 0,600
PRX1 (22, --) 0,160 -0,046 0,947 0,941 - - -. -
PRX2(22,32)  -0,141  -0,016 0,634 0375 0,169  -0,009 0,643 0,591
PRX3 (22, 32) -0,251 0,046 0,090 0,054 -9,192 -0,001 0,397 0,305
Multilocus 0,068 -0,009 0,647 0441 -0,167 -0,005 0,677 0,619
Nm multilocus - -

PLANTULAS
LOCUS Fis Fsr P Gén P Gnt Fis Fgr P Gén PGnt
PGI (190, 502) -0,044 0,007 0,214 0,185 0,100% 0,000 0,128 0,156
PRX1 (207,~) 0,059  0,007* 0,046 0,046 -
PRX2 (208, 386) 0,146* 0023* <0001 <0001 0,105* 0,008* 0,109 0,188
PRX3 (211,389) -0,067  0,029%* <0001 <0001 -0,067 0007 0020 0,016
Multilocus 0,034 0,019 <0,001 <0,001 0,005 0,006 0,014 0,018
Nm multilocus 3,23

10,35

Diferenciacién de subdivisiones poblacionales.- La estructura genética a nivel de las

poblaciones de cada sitio se evalud estimando la diferenciacién entre dos subdivisiones

poblacionales para cada sitio.

En 1996, las subdivisiones poblacionales de drboles del sitio CD presentaron una

diferenciacion considerable (Fsr multilocus = 0,058), aunque no fue detectada por las

pruebas de diferenciacion génica y genotipica. Sin embargo, esa diferenciacién se ve
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muy reducida para las subdivisiones a nivel de plantulas (Fgr multilocus = 0,011; Tabla
6). Para las subdivisiones poblacionales de arboles del sitio SD no se encontraron
diferencias significativas, mientras que si se detectaron diferencias considerables (Fsr
multilocus = 0,053) entre las subdivisiones de plantulas, detectadas también por las
pruebas de diferenciacion génica y genotipica (Tabla 6).

Comparando entre sitios, la diferenciacién global (Fsr multilocus) entre las

subdivisiones poblacionales de plantulas del sitio CD (media de pseudovalores = 0,012;

LC. 95% [0,0151 - 0,0281]) fue menor que entre las subdivisiones del sitio SD (0,0694;
[0,0558-0,0829]); t = -7,75; gl = 22; P < 0,0001. Es importante notar que la diferencia
entre las subdivisiones de plantulas en el sitio SD no es reflejo de una diferenciacién

entre las poblaciones de parentales, como podria serlo en el sitio CD.




Tabla. 6. Estructura genética poblacional (diferenciacion de subdivisiones
poblacionales) de Inga ingoides en dos sitios de la, EBB en 1996. CD = Con Dispersor y
SD = Sin Dispersor; dos subdivisiones para cada sitio. Los valores de Fig y Fer
significativamente distintos de cero estan indicados por un * cuando P < 0,05 y dos **
cuando P <0,01. El resto de la leyenda es similar a la Tabla 5.

SUBDIVISIONES POBLACIONALES

SUBDIVISIONES POBLACIONALES

DE ARBOLES, SITIO CD DE A'RBOLES, SITIO SD
LOCUS F]s FST P Gén P Gnut F]s FST P Gén P Gnt
PGI (11, 8) -0,043 0,031 0,999 0,999 0,000 -0,067 0,999 0,999
PRX1 (13, 9) 0,283 0,214** 0,028 0,078 -0,186 0,002 0,635 0,490
PRX2(13,9) -0,047  -0,021 0,598 0,533 -0,256 -0,031 0,781 0,718
PRX3 (13,9) 0,044  -0,048 0,898 0,879 -0,504 0,038 0,538 0,287
Multilocus 0,048 0,058 0,433 0,577 -0,284 -0,003 0,934 0,801

SUBDIVISIONES POBLACIONALES SUBDIVISIONES POBLACIONALES

DE PLANTULAS, SITIO CD DE PLANTULAS, SITIO SD
LOCUS Fis Fst PGén PGnt Fis Fer PGén POnt
PGI(106,83)  -0,064 0,019* 0,172 0,135 -0,029 0,018 0,084 0,085
PRX1(117,8%) 0,075 0,021** 0,025 0,033 -0,026 0,068** <0,001 <0,001
PRX2 (117,90) 0,189 0,008 0,089 0,162 0,029 0,045** 0,024 0,020
PRX3 (120,90) -0,010 0,004 0,101 0,072  -0,159 0,045** <0,001  <0,001
Multilocus 0,073 0,011 0,010 0,011  -0,062 0,053 <0,001  <0,001

En 1997 no se encontraron diferencias entre las subdivisiones poblacionales de

érboles en ninguno de los sitios. En el caso de plantulas la diferenciacion global (Fsr

multilocus) entre las subdivisiones del sitio CD fue pequefia (segiin Hartl 1990: 90),

pero detectable por la prueba de diferenciacién génica (Tabla 7) . Sin embargo, el Fsy

multilocus para el sitio CD (media de pseudovalores = 0,005; 1.C. [0,004-0,007]) no
difiere del Fsr multilocus para el sitio SD (0,004; 1.C. [0,001-0,008]).

»




Tabla 7. Estructura genética poblacional (diferenciacién de sibdivisiones poblacionales)
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de Inga ingoides en dos sitios de la EBB (SD y CD) en 1997. La leyenda es similar a las

Tablas 5y 6.
SUBDIVISIONES POBLACIONALES S[IBPIVISIONES POBLACIONALES
DE ARBOLES, SITIO CD DE ARBOLES, SITIO 8D
LOCUS Fig Fer P Gén P Gnt Fig Fer P Gén P Gnt
PGI(17,17) -0,043 -0,044 0,999 1,00 -0,002 -0,027 0,653 0,67¢  _
PRX2 (16, 16) -0,297 -0,021 0,831 0,780 -0,011 0,011 0,433 0,668
PRX3 (16, 16) -0,123 -0,042 0,953 0,866 -0,233 -0,021 0,858 0,741
Mutltilocus -0,169 -0,035 0,999 0,992 -0,133 -0,011 0,809 0,900
SUBDIVISIONES POBLACIONALES SUBDIVISIONES POBLACIONALES
DE PLANTULAS, SITIO CD DE PLANTULAS, STIO SD
LOCUS Fig Fer P Gén P Gnt Fig Fer P Gén P Gnt
PGI (259, 243) 0,187*%* (,011** 0,031 0,051 0,011 -0,003 0,530 0,532
PRX2 (196, 190) 0,116 -0,003 0,174 0,294 0,092 0,004 0,132 0,092
PRX3 (197, 192) -0,110 0,009* 0,215 0,179 -0,025 0,004 0,409 0,381
Multilocus -0,007 0,005 0,030 0,066 0,015 0,003 0,321 0,241

-

Estructura genética familiar.- La estructura genética a nivel familiar se evalu6 en la

formacion de grupos de plantulas emparentadas debajo de la copa de los arboles de 1.

ingoides. Los resultados a esta escala fueron similares para ambos afios. El célculo del

Numero de Alelos en Comiin (NAC) tomando los grupos infracopa individualmente fue

mayor para el sitio SD que para el sitio CD en ambos afios (Mann-Whitney, z=2,17; P

=0,03 y z=2,72; P = 0,006, para 1996 y 1997 respectivamente). Ello indica que las

plantulas recolectadas debajo de los adultos en el sitio SD estaban mds emparentadas

entre si que aquellas recolectadas debajo los adultos en en sitio CD. Estas diferencias

tienden a desaparecer paulatinamente cuando se juntan los grupos infracopa en pares,

trios y asi sucesivamente hasta completar toda la muestra G" ig. 13).

Hay muy poca diferencia entre el NAC promedio con los grupos infracopa

considerados de a uno y el NAC promedio cuarido se consideran todos los grupos

infracopa en el grupo de muestreo para el sitio CD (NAC1/NAC6 = 1,061 para 1996 y
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Fig. 13. Bstructura genética familiar de /. ingoides medida por el Namero de Alelos
en Comiin (Media +/~ EE) para dos sitios y dos afios en la EBB. a) 1996, b) 1997.
CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor.
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NACI/NAC; = 1,046 para 1997), mientras que la diferencias entre los puntos
correspondientes para el sitio SD son mayores (NAC1/NACS = 1,218 para 1996 y
NAC1/NACSY = 1,088). No existen diferencias significativas entre los NACS5 (juntando
cinco grupos infracopa para el célculo del NAC en cada sitio) para 1996 (Mann-Whitney
z=0,56; P=0,57) y los NAC9 para 1997 (z= 0,84; P = 0,39).

El efecto de la dispersién de semillas a esta escala se hace evidente al producir
grupos infracopa con un grado de Parentezco similar al total de las subdivisiones
poblacionales en el sitio CD. No se presenta una prueba estadistica para esta
aseveracion, por la potencial interdependencia de las observaciones. Al reducirse el
flujo génico postfertilizacion en ausencia de A. paniscus en el sitio SD, la diferenciacién
entre los individuos de los grupos infracopa queda restringida principalmente a la
producida por el flujo génico via polen, lo cual resulta en que las plantulas de los grupos
infracopa df;l sitio SD estén mas emparentadas y se forme estructura genétic.a tipo

familiar,

Ead




DISCUSION

Comprobado el supuesto basico que A. paniscus defeca semillas viables de I ingoides,
esta discusion se basa en que las diferencias en los procesos estudiados se deben
principalmente a la ausencia de 4. paniscus en el sitio SD, suponiendo que las
diferencias fisicas entre los sitios no son importantes. Cuando corresponde, se discute el
papel que podrian tener los otros potenciales dispersores y 1a ausencia o reduccidn de las
poblaciones de otros mamiferos de gran tamafio en el sitio SD.

La dispersion de semillas de 1. ingoides lejos del parental parece no lil_)erarlas de
Ia accién de los depredadores, ya que la depredacién no difiere con la distancia a los
arboles. Avispas y coledpteros son conocidos como depredadores de semillas de Inga
(Koptur 1984), ambos grupos de gran movilidad y autonomta, lo cual podria facilitarles
el encuentro de las semillas. Observaciones de campo no cuantificadas indican que las
semillas tardan semanas en germinar si no son liberadas del fruto. Koptur (1984)
también encontré que las semillas de otras especies de Inga germinan casi
inmediatamente después que son liberadas de la vaina. Esto implica que las semillas
que quedan dentro del fI'_};tO permanecen mas tiempo expuestas a la accion de los
depredadores y patdgenos, abundantes en I(;s frutos debajo de los parentales (obs. pers.).
Entonces, al il;gerir las semillas y defecarlas en pocas horas, 4. paniscus probablemente

actiia disminuyendo el tiempo que las semillas estan expuestas a los depredadores y de
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esa manera podria tener un efecto positivo en la cantidad de semillas germinadas. Sin
embargo, este efecto serfa producido también por cualquier otro de los primates que
. consumen /. ingoides, ain cuando no traguen la semilla.

El patrén de depredacion de semillas corresponde al propuesto por Howe (1989),
en sentido que las semillas dispersadas en agregados serian tolerantes a los factores de
mortalidad dependientes de la distancia a los arboles parentales. La rapidez con que
ocurre la depredacion de semillas puede explicar el que los depredadores no actiien en
funcion a la distancia. En el caso de las hormigas (A#f« sp.) esto es claro por la gran
movilidad de estos insectos y su amplio rango de accion (obs. pers.). En el caso de los
coledpteros, hay suponer que también son capaces de encontrar las semillas en e] bosque
rapidamente. Finalmente, los vertebrados que son conocidos depredadores de semillas
de I ingoides, estan reducidos (P. tajacu) o ausentes (. pecari) en el sitio SD (Roldan
1997), lo cual podria explicar la mayor depredacion de semillas en el sitio SD con
respecto al sitio CD. Los sitios libres de depredadores de semillas son generalmente
raros e impredecibles en espacio y tiempo (Whelan et al. 1991); sin embargo, las altas
tasas de depredacion de semillas en condiciones experimentales en el sitio CD no
conducen a una menor densidad de plantulas en ese sitio; al contrario, las plantulas son
menos abundantes en el sitio SD.

De acuerdo a lo propuesto originalmente, las plantulas fueron menos abundantes
y estuvieron mayormente restringidas a las cercanias de los 4rboles en el sitio donde A.

paniscus fue eliminado por la caceria de subsistencia. La menor abundancia de plantulas
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en el sitio SD podria ser atribuida a la ausencia de 4. paniscus en ese sitio por lo
siguiente. La densidad de adultos de /. ingoides no difiere entre los sitios (0,35 ind/m? en
CD y 0,32 ind/m? en SD, Roldén 1997) y 1a abundancia de frutos en.el suelo no difiere
entre los sitios con y sin dispersor. Por otro lado, la probabilidad de encontrar plantulas
de I ingoides lejos de los arboles es 2,5 - 4,5 veces may,or en el sitio CD. Dado que 4.
paniscus es el Gnico dispersor ausente en el sitio SD (los otros potenciales dispersores de
1L ingoides: C. apella, A. seniculus, A. azaraey S. boliviensis estan reducidos, pero no
ausentes en el sitio SD), es posible atribuir las diferencias en abundancia y distribucién
de plantulas entre los sitios SD y CD a la ausencia de 4. paniscus en el sitio SD. El
efecto positivo de 4. paniscus en la abundancia de plantulas de las especies que
consume ha sido propuesto para al menos otras dos especies arboreas en la EBB (7,
nobilis y Ampelocera ruizii), cuyas plantulas son més abundantes en el sitio CD, a pesar
que la densidad de arboles adultos no difiere entre los sitios (Roldan 1997).

Entre los otros potenciales dispersores de /. ingoides, Alouatta no es un frugivoro
especialista (Estrada & Coates-Estrada 1993) y su efecto, si existe, seria minimo;
mientras que C. apella y los otros primates mds pequefios parecen ser incapaces de
tragar las semillas de L ingoides (obs. pers.). El efecto de estas especies'como
dispersores de I. ingoides podria estar restringido al transporte de frutos y desecho de
semillas a distancias cortas desde los parentales. Por tanto, el potencial de los primates
de la EBB como dispersores de /. ingoides recaeria principalmente en A. paniscus.

Chapman (1989) estimd que, en Santa Rosa (Costa Rica), mas de 300 semillas grandes
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caen al suelo por hectarea de bosque por semana Como producto de las heces de
primates. La ausencia del aporte de A. paniscus se hace asf evidente en la abundancia de
pléntulas de 1. ingoides en SD.

Las inundaciones estacionales que afectan gran parte de la superficie de la EBB
no afectan los sitios de estudio, con excepeion de depresiones del terreno o “bajios”. El
bosque entero se inunda ocasionalmente, pero la distribucién de los frutos en el suelo,
restringida a las zonas cercanas a los arboles, sugiere que la dispersion secundaria por
agua debe ser insignificante.

Las semillas de . ingoides llegan eventualmente lejos (30 m 6 mas) de los
parentales en ausencia de 4. paniscus, pero tanto la densidad de pléntulas como la
frecuencia con que se las encuentra lejos de los adultos conespecificos es
significativamente mayor cuando A. paniscus estd presente. Es importante recalcar que
1a distancia de 30 m no representa el méaximo que alcanzan las semillas dispersadas por
A. paniscus; los movimientos de estos sobrepasan los 1000 m/dia (Symington 1988, abs.
pers.), mientras que el paso por el tracto digestivo de éste primate tarda varias horas
(Milton 1980 en White 1986, obs. pers.), lo cual implica que las semillas de I ingoides.
pueden ser dispersadas a gran distancia y constituir una importante via de flujo génico.

Contrariamente a lo esperado, en sentido que la sobrevivencia de plantulas seria
similar con respecto a la distancia a los arboles, los resultados de este.estudio sugieren

que la sobrevivencia de plantulas aumenta lejos de los adultos. Si bien Ia dispersion por

A. paniscus no es la tnica forma para las semillas de llegar lejos de los drboles, la
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probabilidad de hacerlo se reduce significativamente en ausencia de ese dispersor. Por
tanto, en ausencia del A. paniscus, una mayor proporcion de semillas germinara cerca a
los parentales, donde la sobrevivencia como plantulas podria ser menor en comparacién
a las que germinaron lejos. Sin embargo, el probable aumento en la mortalidad de
plantulas cerca a los parentales no significa que el reclutamiento cerca a los
conespecificos no sea posible en /. ingoides. Se observaron individuos adultos muy
cerca (2-3 m) uno del otro, lo cual corresponde més al patrén propuesto por Hubbell
(1980) que al de Janzen (1970). La minoria de las especies de arboles (n = 80)
estudiadas por Condit et al. (1992) muestran reduccién en el reclutamiento cerca a los
adultos, por lo que esos autores postulan que, la mayoria de las especies no estarian .
reguladas por efectos del vecindario {i.e. distancia al parental) en el reclutamiento.
Dado que el efecto distancia en la sobrevivencia de plantulas fue significativo
s6lo en un transecto (aunque la tenden;:ia fue general), es posible que la mayor
sobrevivencia de plantulas lejos del parental en el transecto CD1 se debaa un efecto del
vecindario de ese transecto en particular. Howe (1993b) indica que luego del
establecimiento de pldntulas de Virola surinamensis (> 12 semanas), es mas fuerte el
efecto del vecindario que el de la distancia al parental. Posiblemente Ia.rnayo_r
mortalidad cerca al adulto mas préximo en el transecto CD1 se deba a efectos del
ambiente particular y no a un efecto distancia. La susceptibilidad al ataque de
herbivoros, por ejemplo, es influenciada por el ambiente (luz, nutrientes y ataques

previos de herbivoria, Marquis & Braker 1994). La existencia de palmeras pequefias y
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otras especies de sotobosque disminuyen la sobrevivencia y crecimiento de plantulas de
dos especies de /nga en Costa Rica, en relacién a sitios en que las plantulas estan libres
de ese efecto (Denslow et al. 1991). Por tanto, la evidencia presentada aqui sobre un
efecto positivo directo de la dispersién de semillas en el reclutamiento de 7. ingoides
(aumento en la sobrevivencia de las plantulas que son alejadas de los parentales) no es
concluyente.

Las diferencias en sobrevivencia de plantulas de /. ingoides entre sitios son atin
mas complejas de explicar. La mayor sobrevivencia en el sitio SD para el primer
muestreo podria ser ocasionada por la reduccidn o ausencia de otros mamiferos grandes
en ese sitio ya postulada como explicacion para las diferencias en depredacion de
semillas, Esto coincide con lo encontrado en otro estudio realizado en los mismos sitios
en que, tanto la depredacién de semillas, como la mortalidad sobrevivencia de pléntulas
fue menor en el sitio SD con respecto al sitio CD (Roldan 1997). Las poblaciones de
Tayassu pecari, consideradas clave por Roldan (1997) como estructuradoras de la
vegetacion a nivel de plantulas, fueron reducidas hacia el final de ese estudio por caceria
ilegal y por lo que parecen ser migraciones normales (pero impredecibles) de 1a especie
(referencias locales). Nunca mas se observo esa especie con la abm@cia que se vio al
principio del estudio. Sin embargo, la reduccion de esa especie no explicaria por si sola
el cambio en la sobrevivencia de plantulas al compararla entre sitios. No tengo

explicacion para ese resultado.
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En resumen, las semillas de I ingoides son dispersadas viables por 4. paniscus y,
si bien el alejamiento de las semillas del parental no disminuye la depredacién de las
mismas directamente, las observaciones no cuantificadas sugieren que las semillas
liberadas del fruto germinan més rapidamente, lo cual disminuiria el tiempo que las
semillas estin expuestas a depredacion. La ausencia de 4. paniscus disminuye la
cantidad de semillas que germinan lejos de los parentales y ocasiona también una
disminiicién en la densidad total de plantulas de I. ingoides en el suelo del bosque.
Ademas, el germinar lejos de los adultos podria representar una ventaja adicional para la
sobrevivencia de las plantulas. Por tanto, la ausencia de 4. paniscus podria afectar la
demografia de /. ingoides, produciendo poblaciones menos densas y mas agregadas en el
largo plazo. Es decir, la mayoria de las semillas germinarian cerca los parentales y
probablemente en menor nimero. El reclutamiento lejos de los parentales disminuiria
produciendo 4reas con menor densidad de arboles y el reemplazo de individuos se
produciria principalmente cerca a los ya establecidos.

El efecto mas evidente de la pérdida de 4. paniscus en las poblaciones de 1.
ingoides demostrado en este trabajo es, sin duda, a nivel de la estructura genética. El
flujo génico via semilla se reduce significativamente en ausencia del di;persor. De igual
manera, se cumplié lo propuesto en relacion a la formacidn de estructura genética
familiar, la cual se detecté a nivel de plantulas en la primera generacion después de la
pérdida del dispersor. La estructura genética familiar se expresa en que, los individuos

de los grupos infracopa del sitio SD tienen més alelos en comtn que lo encontrado entre
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los individuos de los grupos infracopa en CD. De esta manera, los individuos en los
grupos infracopa de CD se comportarian andlogamente :a los individuos escogidos al
azar de la poblacidn y los de los grupos infracopa de SD serian analogos a los vecinos
mas préximos en el estudio de Hamrick et al. (1993). Es decir, los dispersores ocasionan
que los grupos infracopa sean agregados de individuos menos emparentados que cuando
aqllmllos faltan.

La estructura genética familiar a nivel de plantulas podria no mantenerse en
estado adulto, ya que los patrones de establecimiento de nuevos individuos no responden
necesariamente a los de dispersion, sino que estan afectados por otros factores
(competencia, depredacion, herbivoria; Hamrick & Loveless 1986, Hamrick et al, 1993).
Este no seria el caso en la EBB, ya que la estructura genética se forma s6lo donde falta
A. paniscus y, mientras ese efecto persista, las consecuencias seran las mismas. Por otro
lado, Alvarez-Buylla et al. (1996) indican que la estructura genética de las poblaciohes
de Cecropia obtusifolia a nivel de plantulas se mantiene hasta el estado adulto aunque
se hace menos evidente. El hecho que el flujo génico via semilla no sea nulo en el sitio
SD solo retardaria la formacidn de estructura genética en las poblaciones de adultos.

El flyjo génico tiende a variar de un afio a otro (Hamriék 1982), lo cual coincide
con lo encontrado en este estudio. Esta variacion se reflejo en los resultados de
estructuracion genética, pero significativamente sélo a nivel de subdivisiones

poblacionales (separadas 1 k). Si bien los resultados sugieren la diferenciacién de

subdivisiones poblacionales en el sitio SD para 1996, esto no fue evidente para 1997.
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Esto coincide con las estimaciones de flujo génico postfertilizacién, el cual fue nulo en
ausencia de 4. paniscus solo para 1996. Coincide también con lo encontrado en la
distribucion de plantulas con respecto al parental, que fueron mas frecuentes lejos de los
arboles en 1997 que en 1996 para el sitio SD. Es decir, el aiio en que se registraron mis
frecuentemente plantulas lejos de los drboles en ausencia de A. paniscus, también se
registro flujo génico postfertilizacién y no pudieron evidenciarse diferencias entre las
subdivisiones poblacionales de plantulas en el sitio SD. Es aceptado que una pequefia
cantidad de flujo génico a gran distancia por generacion puede ser suficiente. para evitar
la diferenciacién poblacional en ausencia de seleccién (Allendorf 1983, Loveless &
Hamrick 1984), lo cual puede explicar la diferencia en los patrones de estructura
genética subpoblacional entre afios. Una explicacion alternativa, pero no excluyente, es
que una generacion puede ser poco tiempo para que se detecten canibios en la estructura
genética a nivel poblacional, especialmente si el flujo génico via polen es considerable
(Hamrick & Nason 1996). Esto puede aplicarse al caso de I ingoides si consideramos
que la polinizacién de esta especie puede ser similar a 1a de otras especies de Inga en
Costa Rica, que son polinizadas por agentes tan diversos y méviles como colibrie‘s,
insectos y murciélagos (Koptur 1983, 1984).

A pesar que la formacion de estructura genética a nivel de las divisiones

poblacionales no es clara en ausencia de A4, paniscus, si 1o es la formacion de estructura

genética a nivel familiar.
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Cuando la estructura genética familiar se haga evidente en los individuos
adultos, se aceleraria el pro}:qso de estructuracion a nivel poblacional (subdivisiones
poblacionales) en pocas generaciones. Las poblaciones de 1. ingoides del sitio SD han
pasado a ser dispersadas casi solamente por gravedad y esto deberia generar el
considerable diferenciacion dentro y entre poblaciones, y un posible aumento en la
endogamia en el futuro (Loveless & Hamrick 1984, Hamrick & Loveless 1986, Slatkin
1987, Schnabel & Hamrick 1990, Hamrick et al. 1991, Hamrick & Nason 1996, Nason
et al. 1997).

Es posible predecir que la formacién de estructura genética familiar afectard a su
vez la demografia de 1. ingoides y su efecto diferira dependiendo de si la especie es o no
autoincompatible. La endogamia en plantas ocurre de dos maneras: autopolinizacion y
apareamiento entre parientes cercanos y, ocurre con mayor frecuencia si las
poblaciones son pequefias y/o cuando existe estructura genética espacial (Ellstrand &
Elam 1993). Koptur (1984) indica que la produccidn de frutos en varias especies de /nga
en Costa Rica es mayor cuando la fertilizacién ocurre con polen de un arbol lejano, que
cuando es de un vecino cercano y en ambos casos es mayor que la dada por
autopolinizacion. Ella encontré que las polinizaciones cruzadas entre é1:boles distantes
entre $i fueron también mds efectivas que las polinizaciones abiertas (naturales). Este
resultado sugiere que las polinizaciones en /nga serian en gran proporcion entre
individuos vecinos y emparentados, lo cual parece ocurrir en forma general (Hamrick &

Murawski 1990, Hamrick & Nason 1996). En ausencia de 4. paniscus, la probabilidad




62

de que el vecino més cercano sea un pariente se incrementa. Por tanto, si I ingoides es
autoincompatible, su adecuiacién biolégica se verd afectada (reduccién en el éxito de
polinizacién) por la estructura familiar. SiJ. ingoides es autocompatible, la
estructuracién genética se producira aun més ripido acelerando la diferenciacién de
subdivisiones poblacionales (Bawa 1990). Finalmente, el continuo cruzamienfo entre
individuos emparentados llevaria a un aumento en la endogamia, con la posible
depresion en las posibilidades evolutivas d;a la poblacion y los probables efectos
secundarios en la adecuacion bioldgica de los individuos (Clegg & Brown 1983,
Loveless & Hamrick 1984, Foster-Huenneke 1991, Ellstrand & Ellam 1993).

La endogamia permite la expresién de genes deletéreos y.acelera la pérdida de
heterocigosidad (Chambers 1983). La depresién por endogamia serd mas pronunciada en.
especies tipicamente fecundadas por exocruza, que en aquellas que aceptan
normalmente la endocruza (Ellstrand & Elam 1993). Inga ingoides podria ser
autoincompatible, al igual que las seis especies de Inga estudiadas por Koptur (1984),
por lo que un aumento en la endogamia, forzado por la estructuracién genética, podria
ser especialmente negativo para la adecuaci6n biolégica de los individuos.

Ademds, también pueden esperarse efectos indirectos en Ia derr;ografia de L
ingoides como consecuencia de la extincion local de A. paniscus. Por ejemplo, Coley &
Barone (1996) indican que la dispersion restringida en distancia por varias generaciones
puede conducir al desarrollo de patégenos mas virulentos y mejor adaptados al genotipo

paterno. Como consecuencia, la progenie genéticamente diferenciada del parental seria
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favorecida. En general, Ia distribucién espacial de la variabilidad genética dentro de las
poblaciones puede influir significativamente en la dindmica evolutiva de las poblaciones
(Wright 1982, Dewey & Heywood 1988, Linhart & Grant 1996).

Es posible especular sobre los efectos de la pérdida del dispersor en la seleccién
fenotipica a nivel de frutos de 1. ingoides. Si el sistema A. paniscus-1. ingoides funciona
de manera similar al estudiado por Wheelwright (1993), en que las aves dispersoras de
Ocotea tenera escogen los frutos de mayor tamafio, Ateles tenderia a escoger las vainas
de mayor tamafio y con més pulpa. Si estas vainas obtienen ventaja selectiva (son
conSL;rnidas con preferencia) de la presion del dispersor y existe heredabilidad en los
caracteres (grande y mucha pulpa), la cual fue encontrada por Wheelwright en O.
tenera, la ausencia del dispersor produciria diferencias en las frecuencias de fenotipos
de frutos. Suponiendo que las semillas dispersadas tienen ventaja sobre las no
dispersadas, la ausencia del dispersor eliminaria esa ventaja a las semillas en frutos
grandes y con mucha pulpa. Por tltimo, es posible que el mayor tamafio y cantidad de
pulpa del fruto sean una desventaja para la germinacion de las semillas dentro del fruto.
De esta manera, podria esperarse que la seleccién favorezca una reduccion en el tamafio
y cantidad de pulpa de los frutos en las poblaciones sin dispersor. Esto si las condiciones
de ausencia del dispersor persisten por varias generaciones y no existe compensacién
por otros frugivoros.

Dado las poblaciones de primates neotropicales de gran tamafio, como Ateles,

tienen poco potencial para recuperarse rapidamente de las perturbaciones (Robinson &
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Ramirez 1982, Symington 1988, Eisenberg 1983, Peres 1990) y las poblaciones
humanas en la EBB tienden a crecer (junto con sus demandas de caza), la probabilidad
que el efecto de la extincién local de A. paniscus persista y se extienda en 4rea es muy
grande. Este problema no se da solo en la EBB, la caceria de subsistencia ha afectado
también las poblaciones de primates de gran tamafio y otros mamiferos en otras regiones
del Neotrdpico (Peres 1990, Encarnacion et al. 1993, Bodmer et al. 199'}).

Los efectos de la ausencia (o reduccién de la poblacién) del dispersor de semillas
podrian extenderse a otras especies de plantas. Afeles paniscus consume frutos de al
menos 26 especies de drboles en 1a EBB (F. Méndez, datos no publicados) y este primate
es considerado dispersor exclusivo de al menos 11 especies en Surinam (van
Roosmalen 198;1, b). En general, si la defaunacién tiende a incrementarse otras
especies pueden desaparecer local o totalmente, Si pensamos en que cerca a 90% de las
especies de bosque maduro son dispersadas por animales (van Roosmalen 1985a, b), es
facil imaginar que la estructura (demogréfica y genética) del bosque Neotropical puede
cambiar enormemente. Es decir, la caceria de subsistencia practicada por los pobladares
rurales no s6lo afecta directamente las poblaciones animales, sino que sus efectos
indirectos pueden evidenciarse en los patrones de abundancia, distribu;:ién espacial y
estructura genética de las especies vegetales, como se comprobé para I, ingoides por la
extincién de su pﬁﬁcipal dispersor de semillas, 4. paniscus en este trabajo.

Los estudios sobre este mismo tema deberfan contemplar una comparacion de las

tasas de germinaci6n de semillas defecadas vs germinacion de semillas dentro del fruto,
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para evaluar adecuadamente el efecto del dispersor sobre la germinacién de semillas.
Para hacer la comparacion mas real, las semillas defecadas deberian mantenerse en la
materia fecal y la comparacién hacerse en el campo para controlar por el posible efecto
atrayente de la materia fecal para los depredadores (Chapman 1989). Los estudios de
sobrevivencia de plantulas deben incluir varios transectos (o unidades espaciales de
muestreo) y cubrir al menos 1 afio de seguimiento. La distribucién de plantulas no
corresponde a la de frutos, por lo que la Iluvia de semillas deberia evaluarse con
trampas, las cuales deben ser revisadas diariamente por la rapidez con que suele ocurrir
la depredacién. La estructura genética deberia evaluarse utilizando un mayor mimero de
loci, para facilitar las pruebas de hipétesis; para esto es necesario un método de
transporte del material desde el campo que asegure su conservacion.

Las preguntas mas interesantes sobre las consecuencias de la extincién de
dispersores ligan ahora la genética con la demografia. Un estudio sobre el sistema
reproductivo de L ingoides y estimaciones del flujo génico via polen son cruciales para
estimar el potencial del mismo como compensador de la ausencia de flujo via semilla.
;Cuél seria el efecto real del aumento en la probabilidad de que los vecinos mas
cercanos sean emparentados? ;Que ha sucedido con la genética de las imblaciones yla
adecuacién bioldgica de los individuos de las plantas que han perdido sus dispersores
hace varias generaciones? Finalmente, la pregunta mas interesanlte es posiblemente la
mds dificil de contestar ;Cuanto de la heterogeneidad (ecolégica v genética) del paisaje

puede explicarse por las actividades de subsistencia del hombre, tanto o més que por




otros fendmenos? Lo claro es que las actividades como la caceria de subsistencia son
mds importantes en la dindmica del paisaje que lo que se ha pensado y mas esfuerzos

deberfan hacerse para entender los efectos de las mismas.
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ANEXO 1

En las paginas siguientes se presentan Tos genotipos de cada uno de los individuos
analizados. Los grupos infracopa estan separados por una linea “POP”, Cada grupo
infracopa va precedido del 4rbol debajo el cual fueron recolectadas 1as plantulas, el cual
se indica por una “P”. Un gjemplo de lectura es: CD22P = arbol nimero dos, del la
subdivisién poblacional dos, del sitio Con Dispersor. Los ceros (0} indican los genotipos
que no pudieron leerse de los geles. Los genotipos para cada locus estan separados por
un cero. Ejs. 204 = heterocigoto para los alelos dos y cuatro; 101 = homocigoto para el

alelo uno.

No se requiere de un permiso especial para utilizar estos datos, ya sea para
cehacer el andlisis realizado en este trabajo o para otro objetivo. Sin embargo, se solicita
avisar al autor de esta tesis de suusoy hacerle llegar una copia del trabajo realizadoala

direccion:

Casilla 9641

La Paz, BOLIVIA



Con Dispersor 1 - 1996

INDIV. PGl PER1 PER2 PER3 INDIV., PGl PER1
CD18P 202 103 404 104 CcD19pP 202 303
CD18, 202 103 404 104 CD1s, 202 303
CD18, 202 203 204 104 CD19, 202 303
Cb18, 202 303 404 102 cD1s, 202 303
CD183, 202 303 404 102 cDh19, 202 303
CD18, 202 163 204 104 CD19, 202 303
cD18, 102 303 404 1014 CD18, 202 203
CD18, 203 303 404 101 CD19, 202 203
CcD18, 202 303 104 102 cD19, 202 303
CcD18, 202 303 404 101 CcD19, 202 303
cD18, 202 203 404 103 CD19, 202 303
POP PCP
CD16P 202 303 102 103 CD13P 0 304
CD186, 202 203 204 303 CD13, 0 103
CD16, 202 303 404 101 CD13, 0 303
CD18, 202 203 203 203 CD13, D 303
CD16, 202 103 303 203 CD13, 0 a3
CD1s, 202 303 204 103 CcD13, 0 1]
CD16, 202 303 404 101 CD13, 202 304
cD1s, 202 303 303 203 CD13, 202 304
CD1s, 202 303 203 103 CD13, 202 101
CD1s, 202 303 204 103 CcD13, 0 303
CD16, 202 103 0 304 CD13, 0 103
POP POP
cD12P 202 303 204 101 CD14p 202 203
CcD12, 202 303 202 203 CD14, 202 204
ch12, 202 203 404 101 CD14, 203 203
CD12, 202 203 404 104 CD14, 202 303
CcD12, 202 203 404 101 CD14, 202 203
ciz, 202 103 404 104 CD14, 202 203
cD12, 202 303 404 101 CD14, 202 203
cD12, 202 303 404 102 cD14, 202 202
POP CD14, 202 203
CD14, 202 303

CD14, 202 303

PER2
204
204
204
204
404
204
404
104
404
303
404

304
304

404
203
404
404
104
204
404
404

103
103
204
404
303
303
303
203
404
404
404

PER3
102
101
101
101
101
101
103
101
104
204
101

101
101

101
104
101
104
204
101
101
101

101
101
102
101
101
101
101
104
101
101
102
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Con Dispersor 2 - 1996

INDIV.
ch22p
cD22,
cD22,
cbz2,
cb22,
ch22,
cD22,
cD22,
cD22,
cD22,
cDz2,
POP
CD24P
cD24,
CD24,
CD24,
cD24,
CD24,
CD24,
cD24,
cD24,
POP
CD28P
cD28,
cD28,
cD28,
ch28,
cbzs,
ch2s,
cD28,
cD28,
cD28,
cD28,
POP
Ccbh25P
cD25,
CD25,
cD25,
cD25,
cD25,
cD25,
CD25,
CD25,
CD25,
cD2s,
POP

PGI
202
102
202
202
102
202
203
202
202
202
202

DD OGO OoOD OO

202
202
202
202
202
203
202
202
202
202
202

202
202
202
202
203
202
202
202
202
202
202

PER1
202
203
202

202

303
203
303
202
303
202
203

102
103
102
203
103
103

0
103
303

202
202
303
202
303
303

0
102
303
203

0

202
303
303
203
102
303
303
203

. 203

102

PER2
102
204
204
404
202
404
104

0
104
204

0

404
304
404
404
204
404
404
404
404

404
404
404
204
204
204
404
204
404
204
204

204
404
404
104
404
404
404
204
204

PER3
102
101
204
101
10%
101
203
102
102
101
204

101
102
102
102
101
101
101
101
101

103
103
101
102
304
102
103
102
102
104
102

104
101
101
101
101
101
101
102
101

INDIV.
CD29P
cD29,
cD29,
cD29,
cD29,
€D29,
CD29,
cb29,
ch29,
cD29,
cD29,
POP
cD21P
cbzt,
cD21,
ch21,
cD21,
cD21,
cD21,
cD21,
cb2t,
cb21,
cpz1,
POP
CD210P
cD210,
cD210,
cD210,
¢D210,
cD210,
cD210,
cD210,
€D210,
cb210,
cD210,

PGl
203
203
203
202
102
203
202
203
202
202
202

102
202
202
202
203
202
202
202
202
202
102

202
202
202
202
202
202
202
202

202 |

202
202

PER1
303
303
303
303
303
303
203
103
303
203
303

303
103
203
203
03
303
303
101
203
202
203

203
203
303
303
203
203

103
303
303

PER2
404
404
204
404
404
204
404
304
404
404
404

304
404
204
404
404
304
404
404
204

404

204
204
304
404
204
202
404
303
303
204
404
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Sin Dispersor 1- 1996

INBIV, PGl PER1 PER2 PER3 INDIV. PGl PER1
sD11oP 203 102 104 102 SD14P 202 103
sD110, 202 203 404 102 SD14, 202 103
sD110, 202 102 204 104 SD14, 202 101
SD110, 203 102 204 204 SD14, 202 303
SD110, 202 102 204 204 SD14, 202 203
sD11¢, 202 203 404 102 SD14, 202 101
8D110, 202 103 404 101 SD14, 202 101
SD110, 202 103 404 102 sD14, 202 102
sSP110, 203 103 404 102 SD14, 202 103
SD110, 202 203 404 102 SD14, 202 303
SD110, 202 203 104 102 8D14, 202 . 303
PoP SD14, 202 103
SD1sP 0 203 204 102 POP

sD19, 0 102 202 202 SD16P 202 303
SD1s, 0 0 404 104 SD18, 202 103
SD19, 0 0 404 102 8D1s, 203 303
sDts, 0 202 404 101 SD16, 202 203
SD19, 0 303 404 102 SD1s6, 202 303
SD19, 0 102 202 202 SD16, 203 303
Sb19, 0 203 404 104 SD16, 202 303
SD19, 0 203 404 101 §D16, 202 103
sD19, 0 0 0 o sD1s, 202 203
SD19, 0 203 404 101 8D1s, 202 303
SD19, 0 303 404 101 SD1s§, 202 203
POP sD1s, 202 103
sDiz2p 202 203 204 104

SD12, 202 0 204 102

8Dz, 202 303 404 101

sD12, 202 102 202 404

5D12, 202 102 204 204

Sb12, 202 102 204 204

sD12, 202 203 404 101

SD12, 202 103 404 102

SD12, 202 203 202 204

SD12, 202 203 204 204

sD12, 202 303 404 101

sSD12, 202 0 204 104

PoP

PER2
404
404
404
104
404
404
204
204
104
404

404

204
404
204
404
204
204

204
204
204
404
404

PER3
102
102
204
104
102
102
104
104
204
101

204

102
104
102
102
102
101

102
101
101
101
101
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Sin Dispersor 2 - 1996

INDIV. PGl
SD210P
sD210,
SD210,
SD210,
SD210,
sD210,
SD210,
sD210,
sD210,
SD210,
sD210,
POP
SD24P
8D24,
SD24,
SD24,
5D24,
SD24,
SD24,
SD24,
sh24,
SD24,
sD24,
poP
SD28P
SD28,
SD28,
SD28,
sD28,
SD24,
SD24,
SD24,
SD24,
sD24,
SD24,
POP

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

102
202
202
202
102
202
202
202
202
202
202

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

PER1

303
303
303
103
103
303
303
303
303
303
303

303
203
203
203
103
203
203
203
103
303
203

203
303
203
303
303
203
202
203
303
303
303

PER2 PER3
404 101
404 102
204 101
404 101
404 101
404 102
204 101
404 101
404 101
404 101
404 101
104 104
404 102
204 104
404 101
404 102
404 102
404 102
204 101
404 102
404 102
204 104
404 102
404 102
404 101
404 102
404 102
404 102
404 101
404 102
404 102
404 101
204 101

INDV. PGi

SD25P
SD25,
sD25,
SD25,
SD25,
SD25,
sD25,
sD25,
SD25,
SD25,
SD25,

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

PER1
203
203
203
202
303
203
303
303
202
303
303

PER2 PER3
204 104
404 102
404 101
404 102
204 102
404 102
204 101
404 101
404 162
204 102

¢ 0
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éon Dispersor 1 - 1997

INDIV.
CD14P
cD14,
CD14,
CD14,
CD14,
cD14,
CD14,
CD14,
CD14,
cD14,
cD14,
CD14,
cD14,
cD14,
CD14,
cDi4,
CD14,
poP
cD11P
cDh11,
cbit,
cD11,
cD11,
cD11,
coit,
cD11,
cD11,
cDi1,
cD11,
chii,
cD11,
cot1,
cD11,
cD11,
cD11,
POP
CD13P
cD13,
cD13,
cD13,
cD13,
cD13,

PGl
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

202
202
202
202
202
202

PER2
204
404
404
204

0
0
204

204

204

204

202
204

204
303
202
404
202
204

204
404
404
404

204
202
304
204
404

404
404
404
101
404

PER3
104
104
103
101

]
0
103

101

10t

101

101

102
202
202
101
202
102

101
102
203
203

101
202
101
102
101

203
101

102
202
203

INDIV.
CD13,
CD13,
CD13,
CcD13,
cD13,
cD13,
CD13,
CD13,
CD13,
CD13,
CD13,
POP
CDisP
CcD19,
CD19,
CcD19,
cD19,
cD18,
cP19,
CD19,
cD19,
cD19,
CD19,
CD19,
cD19,
CcD19,
cD19,
CD19,
cD19,
POP
cD18P
CD18,
cD18,
cD18,
CDis,
CD18,
CcD18,
CcDi18,
CD18,
CD18,
cD18,
CD18,

PGl
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

102
202

202
202

202
202
202
202
102
202

PER2
404
404
404
102
404
404
202
404
204
404
204

404

404
404
404

404
404
404
202

404
404
404
404

404
404
404
404
404

404
404

404
404

204

PER3
101
203
102
204
102
101
203
103
102
102
101

304

104
104
103

203
204
204
204

104
101
102
101

103

203
204
102
102

102
203
203
102
102

102

INDIV.
cD18,
cDis,
cDi8,
cD18,
POP
CD16P
cDis,
CD16,
cbhts,”
cD16,
CD16,
cD16,
ch18,
cD1s,
cDi6,
cD16,
cD16,
cD16,
cD18,
cD18,
cD18,
POP
cD110P
cDi10,
cD110,
cb110,
cD110,
cDi10,
cD110,
cD110,
cDt10,
cD110,
cD110,
cDii0,
cD110,
cD110,
CD110,
cD110,
cD110,
POP

PGl
202
202
202
202

202
102
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

. 202

202
202
202
202

PER2

404
404
404

204
404
504
404
404
404
404
404
404

404

404
404
404

104

104
104
404

104

104

404
404
104
404
404

31

PER3

102
102
102

102
104
102
101
1m
101
1M
104
103

101

104
102
101

102

102
102
101

102
102

102
102
102
101
102




Con Dispersor 1 - 1997 (Cont.)

INDIV. PGl PER2 PER3
CD15P 202 204 101

CD15, 202 204 204
D15, 202 404 102
cD15, 202 404 102
cb15, 103 404 103
CD15, 202 404 102
cD1s, 202 0 0
CD15, 202 204 102
C¢D15, 102 404 101
CD15, 202 204 101
cD15, 202 0 0
CD15, 202 0 0
CD15, 202 204 104
CD15, 202 204 101
CD15, 202 204 104
CcD15, 202 404 103
cD15, 202 0 0
POP

CD17P 102 204 104
cD17, 202 404 102
cD17, 202 0 0
cbi17, 102 ] 0
cD17, 202 404 204
CcD17, 102 404 101
cD17, 202 204 {01
cD17, 202 204 104
CcDi7, 202 0 0
CDi7, 202 0 o
cDi17, 202 204 101
CcD17, 202 404 102
cDi7, 202 0 0
cD17, 202 404 101
cD17, 202 404 101
chi7, 202 404 101

cD17, 202 404 304
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Con Dispersor 2 - 1997

INDIV.
CD22pP
Cbz2,
ch22,
cD22,
cp22,
cb22,
CD22,
cD22,
chzz,
cD2z,
cD22,
cbzz,
cD22,
cD22,
CcD22,
cph22,
POP
cb2gp
ch2g,
CcD2s,
cD2g,”
CcD29,
CD29,
CD29,
CD29,
CD29,
CD29,
cDas,
cD29,
cD2g,
cD2g,
c©D2s,
CDz2g,
CcD29,
POP
Ch24P
CD24,
CcD24,
CD24,
cDz4,
cD24,
CD24,

PGl
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
203
202
202
202

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
203
303
202
202
202
202
202

202
202
202
202
202
202
202

PER2
404
204
404
404
204
404
404
404
204
404
404
204
204
404
204
404

404

404
404

104
204
404
404
404

404
404
404
404

404

404
404
404
404
404

404

PER3
203
101
104
101
102
102
102
102
104
101
102
104
101
101
101
102

101

0
103
203
101
102
101
101
103
101

0
104
101
101
102

0
101

102
101
104
103
10t

!
102

INDIV.
cD24,
cbz4,
CDz4,
cD24,
cD24,
CD24,
CD24,
cD24,
POP
cbzipP
cD21,
cn21,
cD21,
cb21,
cb21,
cD21,
cD21,
cD21,
cbz1,
cb21,
ch21,
cD21,
cb21,
cDh21,
cb21,
cD21,
POP
cD27P
cD27,
cD27,
cD27,
cbz7,
cp27,
cD27,
cD27,
cD27,
cD27,
cD27,
cbz7,
cDz7,
cD27,
cDz7,

PGl
202
202
202
202
202
202
202
202

202
202
102
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

202
202
202
202

102
101

202
102
202
202
202
202

202 -

202

PER2
404
204
404
404
404
404
404
404

204
204

303
404
204
303
204
204
404
404
204
404
404
404
404
204

204

404

404

204

204

204

404

404

PER3
102
203
102
101
101
102
102
102

104
101

203
101
102
204
i1
104
104
1
101
101
101
104
104
104

203

101

103

103

304

102

101

102

INDIV.
cD27,
cD27,
cD27,
POP
cb23P
cD23,
cD23,
cD23,
cD23,
cD23,
cD23,
cD23,
cD23,
chz3,
cb23,
cD23,
€D23,
cD23,
cD23,
cD23,
cb23,
POP
cD210P
cD210,
cD210,
cD210,
cD210,
cD210,
cD210,
cD210,
ch210,
cD210,
cD210,
cD210,
cD210,
cD210,
cD210,
cb210,
cb210,
POP

PGl
202
202
202

102
102

202
202
202
202

202
202
202
202
202
202

202

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

202

PER2
404
404

204
204
404

=]

404
204
404
404
204

204
404
204
204
204

404
404
404
404
404
204
404
204
404
404
204
404

204
204
404

83

PER3
102
102

102
102
102

o

102
102
102
101
101

101
101
101
101
101

101
102
104
103
102
103
204
102
102
103
104
204

103
i02
101




Con Dispersor 2 - 1997

INDIV. PG
cD25
CD25,
€D25,
cD25,
CD25,
€D25,
cD2s,
cD25,
cD25,
CD25,
cD25,
cD25,
cD25,
©D325,
cD25,
cD25,

202
202
202
202
203
202
202
203
202
102
102
202
102
202
203
202

CoO®MOO0CcCO0OO0OO0O0OO0 0060

PER2 PER3

QQOOQOQODOODDOO'D

——




Sin Dispersor 1 - 1997 .
INDIV. PGl PER2 PER3 INDIV. PGl PER2 PER3 INDIV, PGI
SD13P 203 404 102 5018, 202 0 0 SD16, 202
sD13, 203 404 101 - D18, 202 404 101 SD18, 202
sD13, 203 404 102 sDie, 202 404 203 POP

SD13, 203 404 10t sD18, 202 404 109 SD110P 202
SD13, 202 404 10t SD18, 202 404 102 sD110, 102
sD13, 202 404 102 SD18, 202 404 102 sD110, 202
SD13, 203 104 101 SD18, 102 404 102 sD110, 102
SD13, 203 404 101 sD1s, 202 0 0 sD110, 202
sD13, 203 404 101 sD18, 202 0 0 sbit0, 202
SD13, 203 0 0 SD18, 202 404 102 sD110, 202
sD13, 202 404 102 POP sD110, 202
SD13, 103 404 101 SD12P 202 404 204 SD110, 202
sD13, 202 404 102 sD12, 202 204 104 sD110, 202
sD13, 202 0 0 sD12, 202 0 0 sD110, 202
SD13, 202 0 0 sD12, 202 404 204 SD110, 202
SD13, 202 404 102 sD12, 202 404 104 sD1f0, 202
SD13, 202 404 101 SD12, 202 404 102 sD110, 202
POP SD12, 202 404 10t sD110, 202
SD19P 202 204 104 sD12, 202 0 0 sDY10, 202
sD18, 202 204 204 SD12, 202 404 104 sD110, 202
sD19, 202 404 101 sD12, 202 404 101 POP

SD1s, 202 404 102 sD12, 203 0 0 SDi7P 202
sD1s, 202 404 103 SD12, 202 404 204 sD17, 202
sD19, 202 404 101 sD12, 202 o 0 SD17, 202
SD19, 202 404 104 SD12, 202 404 104 sD17, 202
SD19, 202 404 102 sD12, 202 404 101 sD17, 202
sD19, 202 202 204 SD12, 203 404 204 sD17, 202
sD19, 202 204 104 POP sbi7, 202
SD19, 202 404 104 SD16P 202 404 101 SD17, 202
sD19, 202 304 101 SD16, 202 204 101 sD17, 202
sD19, 202 404 101 SD1E, 202 404 101 sD17, 202
sD19, 202 102 204 sDis, 202 404 101 sD17, 202
sb1g, 202 102 204 SD16, 203 404 101 8D17, 202
SP19, 202 404 101 SP16, 202 404 101 sD17, 202
SD19, 202 204 204 sb1s, 202 404 104 SD17, 202
POP SD18, 202 204 102 POP

SD18P 202 404 102 sD18, 202 404 102 SD14P 202
SD18, 202 404 104 SD18, 202 404 102 sD14, 202
SD18, 202 404 101 SD186, 202 0 0 sD14, 202
sSD18, 202 404 102 SD16, 202 404 101 SD14, 202
SD18, 202 404 102 SD16, 202 - AD4 101 SD14, 202
SD1s, 202 404 102 sD16,, 202 0 0 sD14, 202

SD18, 202 404 102 sD1e, 202 203 101 SD14, 202

PER2
204
404

104
104
404
404
104
204
404
204

404
204
404
404
404
404
404

404
404
404

404
404

(=B = R = R = R = o R = ]

404

204
404

404

404

35

PER3
101
101

104
204
101
101
204
102
101
102

104
101
101
104
104
104
i
204

102
203

102
203
101

0 000000

203

102
101

102

101

-




Sin Dispersor 1 - 1887 (Cont.)

INDIV.
SD14,
SD14,
sD14,
SD14,
SD14,
SD14,
SD14,
SD14,
SD14,
SD14,
SD14,
sD14,
POP
SD11P
sD11,
sD11,
sSD11,
sbid,
sD11,
sSD11,
sD11,
SD11,
sD11,
sD11,
sD11,
so11,
sD11,
sbi1,
sbi1,
sD11,
POP
SD15P
SD15,
SD15,
8D15,
SD15,
SD15,
SD15,
SD15,
SD15,
SD15,
SD15,

PGI

0
202
202
202
202
202
202
202
202
202

0
202

202
202
202
202
202
202
202
202
202
202
202

0
202
202
202
202
202

202
262
202
202
202
202
202
202
202
202
202

PER2
404

404
404
404
304
404
404
304

404
404

404
404
404
404
204
404

404
404
404

404
404

204
404
204

PER3
102
0
101
0
101
101
102
102
0

0
101

102
101
101
101
101
102
101

102
102

101
101
101
102
101
102

103
102
203

304
102

101
103
103

INDIV,
SD15,
SD15,
sD15,
sD15,
SD15,

PGl
202
202
202
202
202

PER2

204
204
204

PER3

102
101
204

86




87

Sin Dispersor 2 - 1997

INDIV. PGI PER2 PER3 INDIV. PGl PER2 PER3 INDIV. PGI PER2 PER3
sD22P 202 404 101 5023, 202 0 0 SD29p 202 204 101
sD22, 202 404 102 sD23, 202 404 103 sD2e9, 202 0 0
sD22, 202 404 101 5D23, 202 404 304 SD29, 202 0 0
sSD22, 203 204 102 8023, 202 404 304 SD2g, 202 0 0
SD22, 202 404 101 SDz23, 202 404 103 SD289, 202 404 101
SD22, 202 404 101 sD23, 202 0 0 8D29, 202 404 101
sb2z2, 202 404 101 8D23, 202 0 0 SD29, 202 204 101
sD22, 202 404 101 sD23, 202 404 103 s$D29, 202 404 101
SD22, 202 404 101 8023, 202 0 0 5D28g, 202 0 0
Sb22, 202 404 101 Sb23, 202 0 0 5D29, 202 404 101
sD22, 202 404 104 POP SD29, 0 204 101
*sDhz2, 202 404 104 Sp27pP 202 404 102 SD29, 202 404 101
sb2z, 203 404 102 sD27, 202 404 101 $D28, 202 404 101
sbh2z, 202 404 101 SD27, 202 404 101 5D28, 202 404 101
sDz22, 202 404 101 §D27, 202 404 102 PCP

8D22, 202 404 101 8D27, 202 404 101 sD210pP 202 1] 0
sD22, 202 404 101 sD27, 202 204 104 sD210, 202 0 0
POP sD27, 202 204 101 sD210, 202 0 0
SD21P 202 404 204 sD27, 202 404 101 sD210, 202 0 0
sD2t, 203 404 204 s027, 202 0 0 SD210, 202 0 0
s0z21, 202 404 104 sD27, 202 404 102 SD210, 202 0 0
S§D21, 202 0 204 SD27, 202 404 102 5D210, 202 0 0
sD21, 202 404 204 sD27, 202 404 102 SD210, 202 0 0
sD21, 202 0 0 SD27, 202 404 101 sp210, 202 o 0
8D21, 202 204 204 §D27, 202 404 101 sbD210, 202 0 0
sD21, 202 0 0 8D27, 202 404 101 sD210, 202 0 0
sD21, 202 0 0 sD27, 202 204 102 sD210, 202 0 0
sD21, 202 404 102 sDz27, 202 0 0 sD210, 202 0 0
sD21, 202 404 204 POP SD210, 202 0 0
SD21, 202 404 204 SD24P 102 102 1

SD21, 202 404 102 sD24, 102 0 0

sD21, 202 404 102 sD24, 202 0 o

sD21, 203 404 102 SD24, 202 0 4] )

sD21, 202 404 102 SD24, 202 0 0

SD2t, 202 404 101 SD24, 202 204 101

POP SD24, 202 204 101

SD23P 202 204 102 SD24, 202 102 101

SD23, 202 404 101 SD24, 102 102 101

8D23, 202 204 101 'SD24, 102 102 102

8D23, 202 204 101 5D24, 202 102 102

sSD23, 202 204 104 sD24, 202 - 102 101

sD23, 202 0 0 SD24, 102 102 101

8D23, 202 404 103 POP

5D23, 202 204 1




