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Resumen 

 

En la actualidad, se desarrollan proyectos de restauración ecológica que van desde la 

plantación de árboles en áreas urbanas hasta la restauración de ecosistemas completos. El 

conocimiento adecuado de las poblaciones o ecosistemas sobre los que se trabaja es de 

importancia para la correcta implementación de estrategias de conservación y restauración, 

ya que la información genética de las poblaciones puede ayudar a priorizar la restauración de 

áreas con reducidos niveles de diversidad genética y puede contribuir a mejorar la selección 

del germoplasma con mayor potencial genético para reforestación.  

Esta investigación se enfoca en la diversidad genética poblacional de la especie Cedrela 

odorata en una matriz agropecuaria de 50 000 ha del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. 

Las muestras de cambium de 164 árboles fueron recolectadas entre los meses marzo a mayo 

del 2017 y se analizaron con 10 marcadores microsatélites (SSR).  

Los resultados mostraron bajos niveles de heterocigosidad observada (Ho=0,40) y una 

riqueza alélica promedio A=18,90. Los criterios seleccionados a priori no mostraron valores 

de diferenciación genética grandes en la población; sin embargo, el análisis con el programa 

Structure identificó una mayor probabilidad para tres subpoblaciones interactuando en el área 

de estudio (ΔK=3). El AMOVA para este análisis mostró una diferenciación genética alta 

entre las subpoblaciones (FST = 0,30 y P<0,001). La prueba T determinó que una de las 

subpoblaciones era significativamente menos diversa (He=0,372) que las otras dos 

(He=0,745 y He=0,696). Cada subpoblación fue caracterizada con el uso de variables 

fenotípicas y ambientales; se determinó que el estado fenológico y la altitud (msnm), 

presentaban valores diferentes para la subpoblación con menos diversidad genética con 

respecto a las subpoblaciones con mayor diversidad. Se identificaron subpoblaciones que 

necesitan una priorización en cuanto a restauración de su diversidad genética y 

subpoblaciones con altos niveles de diversidad genética que pueden considerarse como 

posibles fuentes de germoplasma, si se comprenden adecuadamente las causas de la alta 

estructura genética.  

Palabras clave: Microsatélites, Paisaje Centinela, genética del paisaje, genética de la 

restauración, selección de germoplasma, estructura genética. 
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Abstract 

 

Currently, different ecological restoration projects are being developed, ranging from 

planting trees in urban areas to the restoration of complete ecosystems. Adequate knowledge 

of the populations or ecosystems on which work has been done is important for the adequate 

implementation of conservation and restoration strategies, as the genetic information on 

populations should help to prioritize the restoration of areas with reduced levels of genetic 

diversity and contribute to improve the selection of germplasm with a greater genetic 

potential for forest restoration. 

This study is focused on the population genetic diversity of the species Cedrela odorata 

in an agricultural matrix of 50 000 ha, located in the Sentinel Landscape of Nicaragua-

Honduras. The cambium samples of 164 trees were collected between March and May 2017 

and samples were analyzed with 10 microsatellite markers (SSR). 

The results show low levels of observed Heterozygosity (Ho = 0,40) and an average 

allelic richness A = 18,90. The criteria selected a priori have not shown large genetic 

differentiation values in the population; however, analysis with the Structure program has 

identified a high probability of three subpopulations interacting in the study area (ΔK=3). 

The AMOVA for this analysis shows a high genetic differentiation between the 

subpopulations (FST = 0,30 and P <0.001). A T-test has determined that one of the 

subpopulations was significantly less diverse (He = 0,372) than the other two subpopulations 

(He=0,745 y He=0,696, respectively). Each population was characterized with the use of 

phenotypic and environmental variables, determining that the phenological status and 

altitude (msnm) showed different values for the subpopulation with less genetic diversity in 

regard to subpopulations with greater genetic diversity. Subpopulations that need 

prioritization in terms of restoration of their genetic diversity were identified, as were 

subpopulations with higher levels of genetic diversity that may be considered as possible 

germplasm sources, if the causes of the high genetic structure are understood adequately. 

Key words: Microsatellites, Sentinel Landscape, landscape genetics, genetic restoration, 

germplasm selection, genetic structure. 
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1. Introducción 

1.1. Antecedentes 

Anualmente se degradan extensas áreas de bosque a nivel mundial. Entre el 2010 y 2015 

hubo una pérdida neta de bosque natural (bosques primarios y regenerados de forma natural) 

estimada en 6,6 millones de hectáreas por año aproximadamente (FAO 2015). Mientras que, 

en un contexto local, Nicaragua en el 2008 registró pérdidas de 85 329 ha de bosque por año 

(Marena 2016). La expansión de monocultivos como algodón, ganadería extensiva y 

agricultura migratoria son los impulsores de aproximadamente el 70% de dicha deforestación 

(Orozco y López 2013, Armenteras et al. 2015), lo cual dejó para el 2008 un 25% del 

territorio nacional cubierto por bosque (3 254 145 ha) (Inafor 2009, Armenteras et al. 2015). 

Como producto de la deforestación se han creado mosaicos con parches de bosques 

primarios, secundarios y riparios inmersos en una matriz de potreros y otros usos de suelo 

(Sánchez et al. 2004, Orozco y López 2013); dicha fragmentación provoca un aislamiento de 

las poblaciones e influye en la modificación de los patrones de diversidad, flujo y estructura 

genética poblacional (Templeton et al. 1990, Ledig 1992, Baucom et al. 2005, Hanson et al. 

2008, Davies et al. 2013). 

La pérdida de diversidad genética en poblaciones pequeñas y aisladas reduce la 

capacidad adaptativa, disminuye la aptitud reproductiva y modifica las frecuencias 

genotípicas poblacionales con un aumento en el número de homocigotos a causa del 

incremento en el cruzamiento endogámico (Frankham et al. 2004, Loo 2011). 

Dos factores que influyen en los cambios de las frecuencias alélicas y genotípicas a nivel 

poblacional son los cuellos de botella y la deriva genética aleatoria. El primero actúa 

reduciendo la cantidad de individuos de la población durante los procesos de fragmentación, 

dejando solo una pequeña muestra del conjunto de genes original; mientras que la deriva 

genética influye en la pérdida continua de genes en poblaciones que permanecen aisladas por 

largos periodos de tiempo (Wilcove et al. 1986, Young et al. 1996).  

Especies como Cedrela odorata, con alto valor comercial, sobreexplotadas y con bajos 

niveles de regeneración natural pueden mostrar efectos más significativos en la divergencia 

genética (estructura genética), que especies con grandes tamaños poblacionales (Ellstrand y 

Elam 1993, Vásquez et al. 1999, Cordero et al. 2003, Frankham et al. 2004, Inafor 2009). 

Sin embargo, los árboles de C. odorata fuera de los fragmentos de bosques remanentes 

pueden ofrecer importantes beneficios para el flujo de genes y pueden ayudar a mantener la 

viabilidad de las poblaciones y sus capacidades adaptativas, de igual forma como se ha 

comprobado en especies como: Swietenia humilis, Vochysia ferruginea, Dipteryx 

panamensis, Swietenia macrophylla, entre otras (Ellstrand y Elam 1993, White et al.1999, 

White et al. 2002, Céspedes et al. 2003, Hanson et al. 2008, Lander et al. 2010, Davies et al. 
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2013). Esto constituye una opción de conservación fuera del área natural, pero dentro de 

sectores de producción (conservación Circa situm) (Boshier et al. 2004). 

Las investigaciones genéticas desarrolladas para esta especie han indagado parámetros 

de diversidad alfa (riqueza alélica y diversidad genética) y beta (estructura genética), con el 

fin de comprender y explicar los efectos del aislamiento y los cambios ambientales en la 

variabilidad y estructura genética poblacional (Navarro y Vásquez 1986, Young et al. 1996, 

Navarro et al. 2005, Cavers et al. 2003, Eguiarte et al. 2010). 

 

1.2. Justificación 

La presente investigación se desarrolló en el Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras 

(NHSL), el cual forma parte de una red de siete paisajes distribuidos alrededor del mundo y 

que difieren en sus condiciones biofísicas, culturales y socioeconómicas. El objetivo de estos 

territorios es realizar investigaciones que permitan evaluar y comparar los procesos que 

provocan cambios en la cobertura arbórea, los efectos del cambio de uso de suelo y las 

alternativas para mejorar las condiciones ecológicas y sociales del territorio (NHSL 2016). 

Este estudio se enfoca en la especie Cedrela odorata dentro de dicho paisaje centinela, 

con el fin de entender la variación genética de una especie que ha sufrido reducción en el 

tamaño poblacional a causa de la tala selectiva, el cambio de uso de suelo y la fragmentación 

de los bosques (Marena e Inafor 2002, Cordero et al. 2003, Inafor 2009). 

La información genética generada en este tipo de investigaciones puede ayudar a 

identificar poblaciones con alta o baja diversidad genética, así como sitios con mayor 

cruzamiento endogámico. Esto ayudaría a mejorar la toma de decisión en cuanto a planes de 

manejo y programas de restauración forestal (Gallo et al. 2009, Azpilicueta et al. 2011), ya 

que se tendría el conocimiento acerca poblaciones frágiles en las que se necesite aumentar el 

tamaño poblacional para reducir la endogamia, mejorar la conectividad para evitar la erosión 

genética y seleccionar los sitios más adecuados para el establecimiento de semilleros con alta 

aptitud reproductiva (Frankham et al. 2004). 

Thomas et al. (2014), mencionan que es importante incorporar el componente genético 

en los procesos de restauración, ya que esto mejora la probabilidad de que los ecosistemas 

restaurados prosperen y continúen brindando servicios en el futuro. Por el contrario, si no se 

tiene en cuenta la diversidad genética, los ecosistemas pueden no ser autosustentables y las 

poblaciones pueden tener una capacidad limitada de adaptación a los cambios ambientales; 

además, la endogamia puede convertirse en un factor limitante de la restauración. 

La importancia de C. odorata para Nicaragua fue destacada en el Inventario Nacional 

Forestal (INF) del 2008, donde se le dio a conocer como una de las especies maderables más 
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demandadas por los productores y dueños de bosque para reforestar sus terrenos mediante 

plantación de árboles en fincas y mediante la creación de sistemas agroforestales (Inafor 

2009). Además de lo anterior, la especie se encuentra en el apéndice III de la lista roja de la 

Convención sobre el Comercio Internacional de Especies Amenazadas de Fauna y Flora 

Silvestres (CITES), propuesta por 38 países, incluyendo Nicaragua (CITES 2018). 

La necesidad de conocer cómo se estructura la variación genética de la especie en un 

paisaje fragmentado también es importante desde el punto de vista económico, debido a que 

históricamente C. odorata ha sido la segunda especie de mayor valor económico del 

continente después de Swietenia macrophylla (caoba) y países como Bolivia, Brasil y Perú 

logran exportar madera de cedro con precios hasta de US$996 el m3 (Pérez 2011). 

Además de contribuir al conocimiento sobre la influencia de la fragmentación en 

Nicaragua y cómo esta afecta los recursos genéticos de la especie, este estudio ayudará a 

sentar las bases para el cumplimiento de la meta 13 del plan estratégico para la diversidad 

biológica 2011-2020 y las metas de Aichi, en el cual se menciona que para el 2020 se deben 

desarrollar estrategias para reducir la erosión genética y salvaguardar la diversidad genética 

de las especies, en especial las que se encuentran amenazadas o con poblaciones en declive 

como es el caso de C. odorata (CBD 2010). 

La presente investigación se desarrolló en el Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras, 

específicamente entre los municipios Tuma-La Dalia y Rancho Grande, Matagalpa, 

Nicaragua. Se realizó un análisis de diversidad genética de la población de C. odorata; para 

lo cual se recolectaron 164 muestras de la población de cedros, las cuales fueron secuenciadas 

con 10 marcadores moleculares microsatélites (SSR) en el laboratorio de Biología Celular y 

Molecular de Czech University of Life Sciences Prague (República Checa). El principal 

objetivo de la investigación fue contribuir al conocimiento de la diversidad genética de las 

poblaciones de cedro de Nicaragua. 
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1.3. Objetivos de investigación 

1.3.1. Objetivo general 

Contribuir al conocimiento sobre estructura y diversidad genética de las poblaciones de 

Cedrela odorata en una matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras y 

determinar sus implicaciones para la restauración forestal. 

1.3.2. Objetivos específicos 

Identificar la estructura poblacional para la especie C. odorata en una matriz 

agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. 

Determinar los niveles de riqueza y diversidad genética para la población de C. odorata 

en el área de estudio. 

Determinar la influencia de factores ambientales en la estructura y diversidad genética 

de la población C. odorata en el área de estudio. 

 

1.4. Preguntas de investigación 

1.4.1. Pregunta de investigación 1 

• ¿Cuál es la variabilidad genética de una muestra de 164 árboles de C. odorata en una 

matriz agropecuaria? 

1.4.2. Preguntas de investigación 2 

• ¿Existe una estructura genética poblacional influenciada por el uso de suelo, estado 

fenológico, procedencia y DAP en la población de C. odorata del área de estudio?  

• ¿Hay una estructura genética poblacional determinada por la riqueza alélica y la 

diversidad genética en la población de C. odorata del área de estudio? 

1.4.3. Pregunta de investigación 3 

• Si existe una estructura genética grande en el área de estudio, ¿El uso de suelo, el 

estado fenológico, la procedencia, DAP, la altura y altitud pueden ayudar a explicar 

dicha divergencia poblacional?  
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1.5. Marco referencial 

1.5.1. Descripción de la especie 

Cedrela odorata L. 1753, es una especie de la familia Meliaceae nativa de 

Centroamérica, conocida comúnmente como “cedro amargo” (Costa Rica), “cedro cebolla”, 

“cedro real” (Nicaragua), “cedro colorado” (El Salvador), entre otros (Salazar et al. 2000, 

Rojas-Rodríguez y Torres-Córdoba 2013).  

La especie posee hojas lenticeladas, paripinnadas y raras veces imparipinnadas con 6 a 

12 pares de foliolos; las inflorescencias se disponen en panículas de 20-40 (50) cm de largo 

y con flores con un olor muy fuerte a ajo. La corteza del árbol adulto es fisurada 

longitudinalmente y pueden alcanzar alturas de 55 m y diámetros de hasta 1,5 m (Zamora 

2002). 

La fenología de la especie es variable y depende de la región en la que se encuentre. 

Según Cordero et al. (2003), la especie generalmente produce frutos entre febrero y abril, 

siendo abril el mes idóneo para recolectarlos. Rojas-Rodríguez y Torres-Córdoba (2013), 

establecen que las poblaciones del valle Central de Costa Rica desfolian de diciembre a abril 

y producen frutos de enero a abril, siendo este el momento propicio para recolectar las 

semillas. En Nicaragua se mencionan enero y febrero como los meses más adecuados para la 

recolección de frutos (Patiño 1997, Marena e Inafor 2002, Rivas 2004). 

La especie se distribuye desde el sur de México hasta el Norte de Argentina, incluidas 

las islas del Caribe, a una altitud entre los 0 y 800 msnm (Marena e Inafor 2002); sin embargo, 

en Costa Rica se puede encontrar hasta un máximo de 1200 msnm (Rojas-Rodríguez y 

Torres-Córdoba 2013). Se ubica en sitios con 1200 a 3000 mm de precipitación anual 

(Holdridge 1976, Cintrón 2000) y se desarrolla óptimamente en climas estacionalmente 

secos, con suelos bien drenados y derivados de piedra caliza (Cintrón 2000, Marena e Inafor 

2002, Pavón et al. 2003, Rivas 2004).  

C. odorata se encuentra en el apéndice III de la lista de especies CITES (Muellner et al. 

2009, CITES 2018), debido a que la sobreexplotación, la explotación selectiva, el avance de 

la frontera agrícola y la deforestación en general han causado considerables reducciones en 

sus tamaños poblacionales y es más fácil encontrar la especie en patios, cafetales, potreros u 

otros tipos de sistemas agroforestales que en bosques naturales (Patiño 1997, Navarro et al. 

2004, Esquivel et al. 2009, Almendarez et al. 2013, Amores 2015). 
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1.5.2. Diversidad genética 

La diversidad genética es entendida como la variedad de alelos y genotipos diferentes en 

un grupo de estudio, ya sea una población, una especie o un grupo de especies; la expresión 

de dichas variaciones puede ser a nivel morfológico, fisiológico o no existir manifestación 

fenotípica presentándose simplemente variaciones a nivel de genes no codificantes en el 

ADN (Young et al.1996, Frankham et al. 2004). 

La importancia de la diversidad genética no solo se relaciona con la capacidad adaptativa 

de las poblaciones o los procesos evolucionarios, sino también con diferentes procesos 

ecológicos como la productividad primaria, la competencia interespecífica y los flujos de 

energía y nutrientes (Hughes et al. 2008). Por esto, el conocimiento y la aplicabilidad de la 

diversidad genética está relacionada con la mejora en planes de manejo y procesos de 

restauración, siendo importante para asegurar la capacidad de adaptación de las plántulas y 

la autosostenibilidad de las poblaciones reforestadas (Azpilicueta et al. 2011, Thomas et al. 

2014). 

El riesgo de erosión genética se incrementa en las poblaciones con pequeños tamaños 

poblacionales, especialmente por la intensificación de la endogamia y deriva genética 

(Ellstrand y Elam 1993). Por esto, especies amenazadas o en peligro de extinción tienden a 

tener menor diversidad genética que especies no amenazadas (Frankham et al. 2004). Cuando 

se habla de restauración forestal es preferible la selección de germoplasma con alta diversidad 

genética, ya que la introducción de semillas con baja diversidad genética podría provocar en 

la población una reducción de la capacidad adaptativa (Thomas et al. 2014). 

No obstante, la erosión genética, la pérdida de variabilidad y la consecuente disminución 

de la capacidad adaptativa causada por la fragmentación (Azpilicueta et al. 2011), puede ser 

solventada en cierto grado con estrategias de conservación que tomen el ambiente 

antropogénico como oportunidad de conservación (conservación Circa situm). Altos niveles 

de conservación genética pueden ser alcanzados tomando en cuenta la disponibilidad de los 

finqueros para reforestar sus terrenos con especies tropicales (Boshier et al. 2004). 

La diversidad genética poblacional es comúnmente expresada en términos de riqueza 

alélica (frecuencias alélicas) y diversidad genética, la cual se relaciona principalmente con 

los niveles de heterocigosidad de la población, ya sea heterocigosidad esperada (He) o 

heterocigosidad observada (Ho). Donde la He muestra la cantidad promedio de individuos 

heterocigotos que deberían existir en una población en equilibrio de Hardy-Weinberg, 

mientras que la Ho muestra el promedio del conteo directo de la cantidad de individuos 

heterocigotos dentro de una población (Frankham et al. 2004). 

La estructura genética poblacional expresa el grado de divergencia que existe entre 

poblaciones; se calcula por medio del análisis de varianzas moleculares (ANOVA) y se 
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expresa por medio de un coeficiente de diferenciación genética (FST) (Peakall y Smouse 

2015). Según Wright (1965) el FST puede indicar una diferencia alta (FST>0,25), media (FST 

=0,15-0,25), baja o poco significativa (FST<0,05). 

1.5.3. Procesos evolucionarios que influyen en la diversidad genética 

La evolución de las especies implica cambios en las frecuencias de sus alelos debido a 

la mutación, flujo genético, deriva genética y selección natural (Curtis et al. 2006). Los 

marcadores microsatélites usados en este estudio permitieron entender la variación genética 

en el paisaje centinela, así como la estructura poblacional relacionada con el flujo genético y 

la deriva genética. 

• Mutación 

La mutación puede ser entendida como los cambios en alelos o cromosomas y constituye 

el origen de toda la diversidad genética; nuevas variantes genéticas pueden ser originadas por 

errores en la replicación de ADN, elementos genéticos móviles, roturas cromosómicas, etc. 

(Frankham et al. 2004). 

Las mutaciones pueden ocurrir al azar en cualquier momento y en cualquier célula de un 

organismo. Se clasifican según dos tipos: las mutaciones génicas que provocan cambios a 

nivel de alelos y generan nuevas variantes alélicas y las mutaciones cromosómicas que 

provocan cambios en secciones específicas de los cromosomas y en cromosomas enteros. 

Las mutaciones se pueden presentar tanto en células somáticas como o en células 

reproductoras y su manifestación fenotípica puede ser beneficiosa, neutra o dañina para el 

organismo (Griffiths et al. 2000). 

• Flujo genético 

Entre los problemas causados por la fragmentación y el aislamiento de individuos o 

poblaciones de una especie se encuentra las perturbaciones al flujo genético, el cual es 

definido como el movimiento de genes entre poblaciones. En las plantas es mediado por el 

movimiento de los gametos masculinos (dentro del polen) y de los zigotos (dentro de la 

semilla) (Loo 2011, Nora et al. 2011). 

Investigaciones han demostrado que barreras físicas como áreas de ganado, cultivos, 

infraestructura y el clima, entre otros, impiden el libre movimiento del polen entre las plantas, 

lo que promueve una diferenciación genética entre poblaciones aisladas (Cavers et al. 2003, 

Boshier 2011), Sin embargo, el aislamiento de los individuos puede ser reducido con la 

utilización de árboles en potreros. Por ejemplo, White et al. (2002), determinó la importancia 

de los árboles aislados en pasturas para el flujo genético de la especie Swietenia humilis, en 

un paisaje fragmentado en Punta Ratón, Choluteca, Honduras. En esta investigación se 

identificó un árbol de Swietenia humilis separado por 1,1 km del fragmento más cercano, el 
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cual contribuía activamente al flujo de polen hasta una distancia de 4,5 km. Similares 

resultados obtuvieron Hanson et al. (2008) en Costa Rica para la especie Dipteryx 

panamensis, con flujos genéticos de hasta 2,3 km de distancia en árboles ubicados en pastos 

aislados de fragmentos de bosques.  

• Selección natural  

Son las alteraciones en la tasa de natalidad y reproducción que se ven alteradas debido a 

los cambios ambientales naturales. La reproducción diferencial y la supervivencia de los 

genotipos conducen a un cambio evolutivo adaptativo (Frankham et al. 2004). La selección 

natural determina cuales genotipos son más adecuados para la supervivencia y la 

reproducción de las especies y por ende los alelos que representen una mayor aptitud serán 

más frecuentes en la población (Griffiths et al. 2000). 

• Deriva genética 

Son los cambios en la composición genética de una población debido al muestreo 

aleatorio en poblaciones pequeñas. Conduce a la pérdida de diversidad genética, así como a 

la manifestación de divergencias entre poblaciones (Frankham et al. 2004). Se manifiesta 

más intensamente en poblaciones con un reducido tamaño poblacional (Rich et al. 1979, 

Cabrero y Camacho 2002) y como resultado final la deriva genética conduce a la fijación o 

eliminación de alelos por simple azar, lo que provoca aumentos en los promedios de 

homocigotos en las poblaciones (Griffiths et al. 2000). 

Una forma de deriva genética se observa cuando un grupo de individuos se separa de una 

población de mayor tamaño ya sea por migración, aislamiento (fragmentación), reducción 

poblacional (cuellos de botella) u otros. Al fundar una nueva colonia, estos individuos solo 

poseen una pequeña muestra del conjunto de los genes originales de toda la población (efecto 

fundador) y mientras las condiciones no permitan a la población aumentar el número de 

individuos el azar sigue fijando o eliminando alelos de la población (Griffiths et al. 2000). 

 

1.5.4. Variabilidad genética de C. odorata 

A nivel del continente americano, se han desarrollado diferentes investigaciones para 

tratar de entender la variabilidad genética de las poblaciones de cedro real, tomando en cuenta 

diferentes tipos de marcadores, desde rasgos morfológicos hasta marcadores moleculares. 

En poblaciones de C. odorata de ambientes mésicos y secos de Costa Rica Navarro et 

al. (2002), identificaron diferencias significativas en rasgos morfológicos como el peso de 

semillas, altura, DAP y tamaño de foliolos, entre otros. Esto mostró una separación 
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geográfica de las poblaciones, dividiéndose en poblaciones del Pacífico Norte y otras del 

pacífico sur y Caribe (Figura 1). 

Figura 1. Distribución de dos haplotipos para las poblaciones de C. odorata en diferentes ambientes de Costa 

Rica. Negro= haplotipo A y blanco = haplotipo B (Cavers et al. 2003). 

La diversidad genética difiere entre las poblaciones de C. odorata de Costa Rica. En las 

poblaciones del Pacífico Norte la diversidad genética es mayor que las del resto de Costa 

Rica, como lo demostraron Cavers et al. (2003) utilizando marcadores AFLP en 10 

poblaciones estudiadas previamente por Navarro et al. (2002). Además Cavers et al. (2003), 

identificaron que las poblaciones de cada ecotipo se fijaban para un solo haplotipo de 

cloroplasto (conjunto de variaciones de ADN presentes en un solo grupo poblacional) y 

niveles de heterocigosidad total HT=0,27. 

En la Amazonía peruana se han encontrado moderados niveles de diversidad genética 

(HT=0,22) con la utilización del mismo tipo de marcadores moleculares (AFLP). Esto ha 

sugerido que, a pesar de la deforestación y los altos niveles de perturbación circundante, la 

especie es capaz de mantener un flujo genético constante entre sus individuos (de la Torre et 

al. 2008). 
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Los marcadores microsatélites para el estudio de C. odorata fueron generados por 

Hernández et al. (2008), cuya investigación buscaba ayudar en el análisis sobre la genética 

poblacional de C. odorata. Los resultados de estos autores mostraron ámbitos entre 14 y 30 

alelos por locus, así como niveles de heterocigosidad observada entre 0,61 y 0,88. Además 

de estas investigaciones, Cavers et al. (2004) desarrollaron un estudio a gran escala en toda 

Mesoamérica utilizando ADN nuclear y de cloroplasto. Los resultados de su investigación 

mostraron una variabilidad de haplotipos presentes en toda la región; el primer haplotipo se 

encuentra comprendido entre Yucatán (México), Honduras, Nicaragua y Noroeste de Costa 

Rica y el segundo, entre el resto de Costa Rica y Panamá. Sin embargo, el ADN de cloroplasto 

mostró la presencia de cinco haplotipos en la región y que dividen a C. odorata en tres grupos: 

Norte, con dos haplotipos entre México y Guatemala; Central, con un haplotipo entre 

Honduras, Nicaragua y Noroeste de Costa Rica; Sur, con dos haplotipos entre el resto de 

Costa Rica y Panamá (Figura 2). 

Figura 2. Distribución de la variación de ADN cloroplástico en poblaciones de C. odorata para Mesoamérica. 

Círculos negros: haplotipos para México y Guatemala; círculos blancos: haplotipos para Honduras, Nicaragua 

y noroeste de Costa Rica; círculos grises: haplotipos para el resto de Costa Rica y Panamá (Cavers et al. 2004). 

En otro estudio realizado en Centro y Suramérica se utilizaron ribosomas nucleares y 

diferentes regiones de plásmidos para el estudio del género Cedrela. Se lograron identificar 

cuatro nuevas especies y comprobaron que para C. odorata hay poblaciones con preferencias 

a diferentes tipos de hábitats y distintos rasgos morfológicos, las cuales en un futuro podrían 

conducir a una mayor especiación de las poblaciones. Las cuatro nuevas especies 

identificadas se encuentran: una en las laderas Amazónicas desde los Andes de Colombia 

hasta Perú, otra en el Pacífico noroeste de Perú, una tercera al norte de Perú y una cuarta en 

el Pacífico norte de El Salvador (Muellner et al. 2009).  
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La diversidad genética de C. odorata en Nicaragua ha sido poco estudiada; no obstante, 

Tijerino et al. (2016), utilizaron marcadores RAPD en cinco poblaciones del pacífico 

nicaragüense y lograron identificar promedios de Ho=0,524 y He=0,347 y riqueza alélica 

promedio de 2,0 para poblaciones con una diferenciación genética moderada (FST=0,13) 

separadas por poco más de 60 km.  

 

1.5.5. Marcadores moleculares 

Un marcador genético o molecular es una sección de ADN con una ubicación física 

identificable en un cromosoma y cuya herencia puede ser rastreada; un marcador puede ser 

un gen o una sección de ADN (Cornejo et al. 2014). Los marcadores moleculares permiten 

identificar variaciones en el ADN de los individuos de una población (polimorfismo) y son 

ampliamente utilizados en la identificación y caracterización de la genética humana, vegetal, 

animal y microbiana. Para que un carácter se considere como marcador para flujo genético y 

deriva genética debe ser altamente polimórfico, insensible a los efectos ambientales, ser 

codominante, de rápida identificación y de análisis simple (Picca et al. 2004). 

Se pueden utilizar rasgos morfológicos para caracterizar la variación poblacional 

(Azofeifa-Delgado 2006). Variables como la altura del árbol, diámetro del tallo, forma del 

tallo, cantidad de raíces secundarias, tiempos de germinación, entre otros, pueden ser 

utilizados como marcadores morfológicos (Picca et al. 2004), Sin embargo, estos poseen un 

bajo nivel de polimorfismo, son afectados por el ambiente y muchos se expresan únicamente 

en plantas adultas. 

Los marcadores moleculares, por otra parte, pueden ser evaluados desde los primeros 

estados de desarrollo de un organismo, ser aplicables a cualquier tipo de material vegetal, 

independientes de la época del año y libres de efectos epistáticos, entre otros. Su principal 

limitante está relacionada con el alto costo de los análisis (Hillis 1987, Phillips-Mora et al. 

1995). 

Existen dos tipos de marcadores moleculares: las proteínas y los marcadores de ADN. 

Las proteínas, principalmente isoenzimas o aloenzimas, consisten en diferentes formas 

moleculares de una misma enzima que actúan sobre un sustrato en común, pero con diferente 

actividad electroforética; tienen como principal ventaja el bajo costo de utilización y como 

principales desventajas el bajo nivel de polimorfismo y la baja reproducibilidad de resultados 

(Phillips-Mora et al. 1995, Picca et al. 2004, Loo 2011). 

Por otra parte, existen diferentes tipos de marcadores de ADN. Seguidamente se 

describen los cinco más utilizados en la actualidad. 
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• Amplificación aleatoria de ADN polimerasa (RAPD), son marcadores que amplifican 

aleatoriamente segmentos de ADN; son altamente polimórficos, no requiere pruebas 

radioactivas y amplifican secciones codificantes y no codificantes del ADN; su 

principal desventaja es ser dominantes y poseer poca detección de alelos raros 

(Williams et al 1990, Alcántara 2014). 

• Polimorfismo en la longitud de fragmentos amplificados (AFLP), es una técnica que 

combina la utilización de dos enzimas de restricción en conjunto con análisis PCR, 

pero es más complicada que el RAPD y SSR (Azofeifa-Delgado 2006). 

• Polimorfismo en la longitud de fragmentos de restricción (RFLP), son marcadores 

codominantes que consisten en secuencias específicas de bases nitrogenadas que 

varían de longitud como producto de endonucleasas de restricción específicas, pero 

tienen como desventaja la alta complejidad técnica, su difícil automatización, altos 

costos y el uso de radioisótopos de vida corta. (Phillips-Mora et al 1995, Valadez 

2000, Picca et al. 2004). 

• Polimorfismo de nucleótidos simples (SNP), es un sitio polimórfico donde las 

variantes difieren por la eliminación, inserción o sustitución de un solo nucleótido 

(Picca et al. 2004, Loo 2011). 

• Microsatélites o secuencias simples repetidas (SSR), son secuencias de una a seis 

pares de bases repetidas en el ADN. Como principal ventaja tienen el generar una 

gran cantidad de información, alta sensibilidad, alto grado de polimorfismo, son 

codominantes; su principal desventaja es el alto costo económico para generar los 

iniciadores, ser específicos para grupos de especies y las propiedades estadísticas no 

se comprenden en su totalidad (Phillips-Mora et al. 1995, Loo 2011, Zane et al. 2002, 

Powell et al. 1996). 

Las secuencias de los microsatélites se pueden encontrar en regiones codificantes y no 

codificantes del ADN, son altamente variables y, por tanto, son útiles para medir similitudes 

inter o intraespecíficas. Las secuencias microsatélites varían entre las especies, en mamíferos 

las repeticiones más comunes son (GT)n y en los vegetales (AA)n y (AT)n (Philliph-Mora et 

al. 1995). 

Los microsatélites pueden ser mononucleótidos, dinucleótidos, trinucleótidos, hasta 

hexanucleótidos; además pueden estar compuestos por un motivo único, considerándose 

puros (AAAAAAAAAAA o (A)11 o pueden ser interrumpidos AAAAAAGAAAAAA o 

(A)6G(A)6. 

Hernández et al. (2008), desarrolló un conjunto de 26 marcadores microsatélites 

optimizados para PCR y seleccionados por ser altamente polimórficos, pero solo 9 fueron 

utilizados para estimar la diversidad genética de poblaciones de semillas de Mesoamérica. 

En esta investigación se utilizaron 10 de estos marcadores; en el Cuadro 1 se presentan sus 

principales características. 
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Cuadro 1. Caracterización de 10 marcadores SSR utilizados para el análisis de diversidad 

genética de Cedrela odorata (Hernández et al. 2008) 

Locus Motivo Secuencia del primer 5'-3' Tamaño (pb) 
T 

(ºC)  

No. de 

accesión 

GenBank  

Ced2 (GA)20 
F:TTTGCTTTGAGAAACCTTGT 

130-170 59 EF413962 
R:AACTTTCGAATTGGTTAAGG 

Ced4  
F:CTCTGTGTTAAACCCGAATC 

200-220 57 No 
R:GAATAAATCGAAACGCACTC 

Ced18 (GA)23 
F:CAAAGACCAAGATTTGATGC 

130-150 57 EF413963 
R:ACTATGGGTGGCACAACTAC 

Ced22  
F:CTTCGCCTTGGCCTTTCTAC 

120-140 59 No 
R:CGGAGGAGATCGCAGTTTAT 

Ced41 (TC)18 
F:TCATTCTTGGATCCTGCTAT 

120-160 57 EF413964 
R:GTGGGAAAGATTGTGAAGAA 

Ced44 (TG)14(AG)17 
F:ACTCCATTAACTGCCATGAA 

180-240 53 EF413965 
R:ATTTTCATTCCCTTTTAGCC 

Ced54 (GA)15(AG)6G(GA)5 
F:GATCTCACCCACTTGAAAAA 

180-230 59 EF413966 
R:GCTCATATTTGAGAGGCATT 

Ced65 (GA)7(CA)14 
F:GAGTGAGAAGAAGAATCGTGATAGC 

160-200 59 EF413968 
R:GAGGTTCGATCAGGTCTTGG 

Ced95 (CT)17(AC)13 
F:ATTTTCATTCCCTTTTAGCC 

190-250 53 EF413969 
R:TTATCATCTCCCTCACTCCA 

Ced131 (CT)16 
F:CTCGTAATAATCCCATTCCA 

80-120 53 EF413970 
R:GGAGATATTTTTGGGGTTTT 

T (ºC): Temperatura de annealing; valores de temperatura modificados para esta investigación 

 

1.6.  Resultados 

En toda la población se encontró un total de 189 alelos, con un nivel promedio de riqueza 

alélica A=18,90; además de niveles de heterocigosidad esperada (He) de 0,76 ± 0,01 y 

promedios de heterocigosidad observada (Ho) de 0,40 ± 0,04. 

El análisis de diferenciación genética para la categoría uso de suelo mostró diferencias 

genéticas pequeñas, FST de 0,026 (P=0,001). Mientras que el análisis para la fenología mostró 

un FST levemente mayor (0,052, P=0,001), siendo el estado vegetativo mayor en riqueza 

alélica al estado reproductivo (14,74 y 13,47 respectivamente). Sin embargo, estas 

diferencias genéticas son muy bajas, por lo que no se considera que el uso del suelo ni el 

estado fenológico influyen en la generación de una divergencia poblacional.  
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Los árboles con DAP mayor a 60 cm también fueron un poco más diversos (promedios 

de 15,15 alelos por locus), que los árboles con diámetros menores a 60 cm (promedios de 

14,11 alelos por locus), con FST de 0,03 y p=0,001. La procedencia también presentó niveles 

similares de diferenciación genética, siendo los árboles de regeneración natural ligeramente 

más diversos que los árboles plantados (12,9 y 12,59 alelos por locus respectivamente). 

El programa Structure calculó como número más probable, una cantidad de 3 

subpoblaciones interactuando en el área de estudio (ΔK=3), las cuales para efectos de esta 

investigación se denominaron subpoblación A, B y C. El análisis de diferenciación genética 

para las subpoblaciones mostró un valor de FST=0,30; P=0,001. 

La prueba T mostró diferencias significativas entre los promedios de diversidad genética 

(He) para la subpoblación C y las subpoblaciones A y B. La subpoblación C presenta los más 

bajos niveles de diversidad genética (0,372 ± 0,078), mientras que las subpoblaciones A y B, 

promedios mayores a los 0,6 alelos por locus. 

La caracterización de cada subpoblación mostró que no existían diferencias en cuanto al 

uso de suelo y a la procedencia de los individuos; sin embargo, el estado fenológico mostró 

tendencias similares a la variabilidad genética de las subpoblaciones, donde A y B 

presentaron una cantidad casi 50/50 de individuos reproductivos y vegetativos, mientras que 

la subpoblación C presentó más de un 80% de individuos en estado reproductivo.   

El ANOVA realizado al DAP de los árboles de cedro de cada subpoblación mostró 

diferencias significativas (F=15,24; gl=2; P<0,0001; α=0,01); el DAP de la subpoblación B 

fue estadísticamente mayor que el de A y C. La altura de los árboles para cada subpoblación 

indicó diferencias significativas (F=13,18; gl=2; P<0,0001; α=0,01) para las tres 

subpoblaciones; los árboles de la subpoblación B fueron más altos que los de A y C. 

La variable ambiental que se comportó más acorde con los resultados genéticos fue la 

altitud. Mediante el ANOVA se detectaron diferencias significativas (F=5,02; gl=2; 

P=0,0077; α=0,01) y con la prueba LSD de Fisher se observó que la subpoblación C se ubica 

a una menor altitud que la subpoblación A y B. 

 

1.7. Conclusiones  

El nivel de heterocigosidad esperada casi duplicó el nivel de heterocigosidad observada, 

lo que puede indicar una deficiencia de individuos heterocigotos en la población de cedro. 

Se encontró una divergencia genética alta a pesar de ser un área con una extensión 

territorial muy pequeña (50 000 ha). La explicación a la estructura encontrada es de difícil 
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respuesta con los datos recolectados en este estudio, así que se sugiere más investigación al 

respecto.   

Se identificaron tres subpoblaciones con diferentes niveles de diversidad genética, siendo 

las subpoblaciones A y B significativamente más diversas que la subpoblación C. 

Las variables fenotípicas y ambientales que presentaron una tendencia similar a los 

rasgos genéticos fueron la fenología y la altitud. La subpoblación C tiene una mayor cantidad 

de individuos en estado reproductivo, se ubica significativamente a una menor altitud y 

presenta los niveles de diversidad genética menores. Las subpoblaciones A y B poseen una 

cantidad casi 50/50 de individuos reproductivos y vegetativos, se encuentran 

significativamente a una mayor altitud y poseen los niveles más altos en diversidad genética. 

La recolección de semillas para procesos de restauración debe considerar la estructura 

genética poblacional para evitar la introducción de material con baja diversidad genética y 

con altos niveles de homocigosidad que podrían poner en riesgo la sostenibilidad de las 

poblaciones de cedro en el paisaje centinela. Sin embargo, es necesario el desarrollo de más 

investigaciones que ayuden a explicar qué factores han causado la estructura genética 

poblacional y que ayuden a comprender las relaciones entre las variables fenológicas y la 

estructura genética de la población de C. odorata en la matriz agropecuaria del Paisaje 

Centinela Nicaragua-Honduras. 
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2. Artículo: Diversidad genética de Cedrela odorata L. en una matriz 

agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras y sus 

implicaciones para la restauración forestal 

Palacios C.1 | van Zonneveld M.2 | Kalousová M.3 | Finegan B.1 | Somarriba E.1 | Lojka B.3 

1 Centro Agronómico Tropical de Investigación y Enseñanza (CATIE), Costa Rica. 
2 World Vegetable Center, Shanhua, Taiwan. 
3 Czech University of Life Sciences Prague, República Checa. 

2.1.  Resumen 

Cedrela odorata es una especie maderable de alto valor comercial. Debido a la 

sobreexplotación y a la deforestación de los bosques tropicales, las poblaciones de esta 

especie están siendo reducidas y aisladas dentro de un paisaje cada vez más fragmentado. En 

esta investigación se estudió la diversidad genética para reconocer sitios con alta diversidad 

genética que sirvan como fuentes de germoplasma para restaurar la conectividad de la especie 

en una matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. En la investigación 

se estudió una matriz agropecuaria de aproximadamente 50 000 ha, en la cual se recolectaron 

164 muestras de cambium vascular de la especie Cedrela odorata y se tomaron como 

criterios de clasificación: el uso de suelo, estado fenológico, DAP y procedencia. A pesar de 

lo pequeño del área de estudio el AMOVA realizado indicó una estructura genética con 

diferencias significativas entre las subpoblaciones (FST=0,30 y P=0,001); las subpoblaciones 

denominadas A y B son de mayor riqueza y diversidad genética que la subpoblación 

denominada C. Cada población fue caracterizada con el uso de variables fenotípicas y 

ambientales, determinándose que el estado fenológico y la altitud de cada subpoblación 

tienen tendencias similares a los valores genéticos de cada grupo. No obstante, las 

subpoblaciones A y B pueden ser consideradas como potenciales fuentes de germoplasma, si 

se comprenden adecuadamente las causas de la estructura genética y cómo las variables 

altitud y estado fenológico se correlacionan.  

Palabras clave: Genética de especies tropicales; microsatélites, restauración forestal; 

diferenciación genética en pequeñas poblaciones, conservación circa situm. 

 

2.2.  Introducción 

Los bosques son una fuente importante de la diversidad genética de las especies; sin 

embargo, la contaminación, degradación y fragmentación de los ecosistemas dividen las 

poblaciones en pequeños parches de bosques con tamaños poblacionales pequeños. La 

influencia de dicha fragmentación poblacional se manifiesta con el aumento de la endogamia, 
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la interrupción del flujo genético, el aumento en la erosión genética y manifestaciones más 

intensas de la deriva genética aleatoria (Ledig 1992, Bawa y Dayanandan 1998). 

Como producto de estos procesos de reducción poblacional se tiene una alteración de los 

patrones de diversidad genética y estructura genética (Templeton et al. 1990, Ledig 1992, 

Baucom et al. 2005, Hanson et al. 2008, Davies et al. 2013). Las poblaciones con pequeños 

tamaños poblacionales tienden a presentar un elevado cruzamiento endogámico, por lo que 

la reducción en los niveles de heterocigosidad son más intensos que en poblaciones grandes; 

de igual forma, la estructura genética manifiesta una mayor divergencia en pequeñas 

poblaciones (Ellstrand y Elam 1993, Cordero et al. 2003, Frankham et al. 2004). 

Cedrela odorata es una especie maderable que ha sido sobreexplotada selectivamente, 

lo que ha provocado una reducción de sus poblaciones y ha hecho de esta una especie 

amenazada (Patiño 1997, Cintrón 2000, Marena e Inafor 2002, Cordero et al. 2003). El 

impacto de la sobreexplotación se observa en la poca presencia de árboles de cedro en los 

bosques naturales, encontrándose más comúnmente asociada con sistemas agroforestales 

como plantaciones de café o formando parte de patios y potreros (Patiño 1997, Navarro et al. 

2004, Esquivel et al. 2009, Almendarez et al. 2013, Amores 2015). 

Diferentes investigadores han indagado la variabilidad genética de C. odorata en 

Mesoamérica, Destacan los estudios de Cavers et al. (2003), con marcadores AFLP quienes 

identificaron tres linajes de la especie para Mesoamérica; Navarro et al (2002), estudió rasgos 

morfológicos para poblaciones de C. odorata en Costa Rica y Muellner et al. (2009), quienes 

identificaron cuatro nuevas especies para el género Cedrela, una gran variabilidad fenotípica 

y una amplia preferencia de hábitats. 

La erosión genética y depresión endogámica en poblaciones pequeñas y aisladas pueden 

ser contrarrestadas con el desarrollo de adecuadas estrategias de conservación y restauración. 

Para especies amenazadas como C. odorata cuyas poblaciones se encuentran en su mayoría 

fuera del boque natural y dentro de sectores productivos, es ideal un tipo de conservación 

basado en productores (Conservación Circa situm) (Gallo et al. 2009, Boshier et al. 2004).   

La información genética sobre especies amenazadas como C. odorata, además de 

proveer de herramientas para la toma de decisión en cuanto a estrategias de conservación y 

restauración (Gallo et al. 2009), ayuda a cumplir con la meta 13 del objetivo estratégico C 

de las metas de Aichi, que trata sobre la reducción de la erosión genética y la conservación 

de la diversidad genética de las especies cultivadas y silvestres (CBD 2010), y con el 

cumplimiento de estrategias de restauración relacionadas con el Desafío de Bonn y la 

iniciativa 20x20. 

En un contexto local, Nicaragua presenta altos niveles de deforestación. Se estima que 

para el 2008 tenía un 25% de su territorio cubierto por bosque natural; esto ha generado un 



25 

 

mayor interés en la creación de estrategias de restauración forestal, en especial para especies 

de interés económico. Es así como para el 2008, la mayoría de los finqueros encuestados por 

Inafor (2009), mencionaban a C. odorata como la principal especie maderable de interés para 

reforestar sus fincas. 

La información necesaria para la selección de germoplasma para el desarrollo de 

proyectos de restauración debe incluir el conocimiento genético del recurso (Gallo et al. 

2009), además del tipo y calidad de las semillas o plántulas a utilizar. Semillas con baja 

diversidad genética son un problema generalizado en los proyectos de restauración, en 

especial los vinculados con la reforestación de poblaciones para reducción de vulnerabilidad 

al cambio climático; por tanto, es ideal conocer los sitios adecuados de recolección de 

semillas de alta diversidad genética y así completar satisfactoriamente los objetivos de 

restauración (Jalonen et al. 2017). 

Los marcadores microsatélites utilizados en la presente investigación fueron 

desarrollaron por Hernández et al. (2008), quienes en colecciones de cedro de distintas 

procedencias obtuvieron riquezas alélicas de 14 a 30 alelos por locus y niveles de 

heterocigosidad observada entre 0,61 y 0,88. 

La presente investigación se desarrolló en una matriz agropecuaria del Paisaje Centinela 

Nicaragua-Honduras (NHSL por sus siglas en inglés), con la finalidad de contribuir al 

conocimiento sobre la diversidad genética y estructura genética de las poblaciones de C. 

odorata en una matriz agropecuaria del NHSL y determinar las implicaciones de dicha 

diversidad genética para la restauración forestal. Se determinó cuál es la variación genética 

de la población de C. odorata en la matriz y se investigó cuáles factores ambientales y 

fenotípicos pueden ayudar a explicar la divergencia genética en la población de estudio. 

 

2.3.  Metodología 

2.3.1. Área de estudio 

Esta investigación se desarrolló en el NHSL, específicamente entre los municipios 

Tuma-La Dalia y Rancho Grande, entre las coordenadas geográficas 13°17'02.3", 

13°13'02.7" latitud norte y 85°48'12.2”; 85°27'10.4" longitud oeste; en la región nor-central 

de Nicaragua y en las cercanías de la zona de amortiguamiento de la Reserva Natural Macizo 

Peñas Blancas (Reserva de Biosfera Bosawás) y Cerro Grande de Kuskawás.  

En el área de estudio (Figura 3), se presentan características de zona tropical húmeda y 

premontano (Holdridge 1982), con precipitaciones anuales entre los 2000 y 2500 mm, las 

temperaturas promedio oscilan entre los 22ºC y 24ºC en las partes bajas y menos de 20ºC 

promedio en las partes más altas, pudiendo llegar hasta una mínima de 5ºC, en los días más 
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fríos. La altitud va desde los 341 m hasta los 1745 m en el costado oeste del Macizo Peñas 

Blancas y con pendientes desde 8% hasta más del 75% en las zonas más altas del Macizo 

(Fundenic s. f., Amores 2015). 

2.3.2. Procedimientos metodológicos en campo 

La investigación se realizó entre marzo y mayo del 2017, en un área aproximada de 

50 000 ha. Se identificó un total de 728 árboles de cedro con un diámetro a la altura del pecho 

(DAP) >20 cm y mediante el software Diva Gis se logró aleatorizar un total de 164 árboles 

ubicados a una distancia mínima de 100 metros uno de otro para evitar individuos 

emparentados (Gillies et al. 1999). Los criterios de clasificación poblacional fueron el uso de 

suelo, estado fenológico, procedencia (nativo o plantado), DAP, altura del árbol y metros 

sobre el nivel del mar (msnm). 

De cada árbol se obtuvieron dos muestras de cambium vascular con un sacabocados de 

1 cm de diámetro como lo explica Colpaert et al. (2005). Las muestras fueron conservadas 

en 0,5 g de gel de Sílice de grado técnico, con tamaño de poro de 60 Å, 63-200 µm (Aldrich, 

USA), dentro de tubos Eppendorf de 1,5 ml. 

Figura 3. Matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras, Nicaragua. Gris: matriz agropecuaria, 

verde: áreas naturales protegidas; cuadros negros: ubicación de los 728 individuos identificados y puntos 

verdes: muestras seleccionadas. 
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2.3.3. Procedimientos metodológicos en laboratorio 

• Extracción de ADN 

De las 164 muestras analizadas se extrajo ADN en una concentración promedio de 258 

ng/µl de agua grado PCR (Reacción en Cadena de la Polimerasa). El protocolo consistió en 

la maceración de las muestras de cambium deshidratadas con 0,2 g de arena de mar 

esterilizada (tamaño de partícula de 0,1-0,5 mm). Posteriormente, el macerado se suspendió 

en 800 µl de solución tampón (CTAB: 2,8%; NaCl 1,3 M; EDTA 20 mM; TRIS 100 mM; 

PVP 1%; Mercaptoethanol 0,2%), se mezcló y se agregó 5 µl de proteinasa K (20 mg/ml) y 

se incubó a 65°C por 60 minutos, se volvió a mezclar cada 10 min y se dejó enfriar a 

temperatura ambiente. 

Posteriormente se agregaron 700 µl de cloroformo: IAA (24:1) y se mezcló por 10 min, 

se centrifugó a 14000 RPM (4°C) por 10 minutos; se extrajo el sobrenadante y se mezcló por 

5 min con 55 µl de CTAB 7%; se mezcló nuevamente con cloroformo y se repitió la 

centrifugación, para luego obtener otro sobrenadante que se mezcló con Isopropanol y se 

almacenó a 4°C por 12 horas. Luego se centrifugó y se eliminó el sobrenadante con dos 

lavados, el primero con 400 µl de EtOH al 96% y el segundo con 400 µl de EtOH al 70%. Se 

secó a temperatura ambiente y se agregaron 100 µl de agua grado PCR y 10 mg/ml de RNasa, 

se dejó disolver a 37°C. En Doyle (1987), modificado por Faleiro et al. (2002), se encuentra 

el protocolo más detallado. 

• Verificación de extracción 

Para visualizar la concentración de ADN extraída de cada muestra, se utilizó un 

espectrofotómetro NanoDrop 2000 (Thermo Scientific) y se procesaron las muestras en 

electroforesis al 0,8% en gel de agarosa con un tampón Tris-Borato-EDTA (TBE) (1,0 M 

Tris- borato, 20mM EDTA, pH 8,3), conteniendo bromuro de etidio (0,5 mg/ml). 

• PCR 

Los microsatélites fueron amplificados con algunas modificaciones del protocolo 

seguido por Hernández et al. (2008); se utilizaron 10 µl que contenían 5 µl QIAGEN 

Multiplex PCR Master Mix (Qiagen, Germany), 3 µl H2O, 0,5 µM Primer F, 0,5 µM primer 

R y 20 ng de ADN. Los grupos para el análisis múltiple fueron: multiplex 1 (ced2, ced22, 

ced65 y ced54); multiplex 2 (ced4, ced18, ced41) y multiplex 3 (ced44, ced95, ced131). Las 

reacciones en cadena de la polimerasa (PCR), se realizaron en un termociclador T100 de 

BIO-RAD con el siguiente protocolo: 15 minutos a 95°C, 35 ciclos de 60 s a 95°C, 60 s a la 

temperatura indicada en el Cuadro 1 para cada cebador, 60s a 72°C, 10 minutos a 72°C y 

finalmente una temperatura de reposo de 4°C. Para la visualización de la correcta 

amplificación de los microsatélites se procesaron nuevamente las muestras en electroforesis 

con gel de agarosa. 
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• Secuenciación 

Los resultados del PCR se separaron por electroforesis capilar en un secuenciador 3500 

Genetic Analyzer (Applied Biosystems, EEUU); para la secuenciación se mezcló 1µl de 

producto PCR con 0,2 µl de GeneScan-500 LIZ (Applied Biosystems, EEUU) y 12 μl de Hi-

Di formamida (Applied Biosystems, EEUU). El tamaño de los alelos se determinó con el 

programa GeneMarker versión 2.4.0 (SoftGenetics 2016). Un alelo de microsatélite se trató 

como dato faltante después de tres fallas de amplificación. 

2.3.4. Definición de grupos genéticos 

Se realizaron diferentes pruebas para determinar la diversidad y estructura genética de la 

población de C. odorata, como se muestra a continuación. 

El primer método consistió en clasificar los individuos de las poblaciones según rasgos 

fenotípicos y ambientales: 

• Uso de suelo: bosques, frutales, cacaotales, cercas, patios, tacotales, potreros y 

cafetal. 

• Fenología: se determinaron dos clases de estado: reproductivos (árboles en estado de 

floración o fructificación) y vegetativos (árboles sin estructuras reproductoras 

presentes). 

• Procedencia: se clasificó la población de acuerdo con el conocimiento de los 

productores: árboles plantados o de regeneración natural (no plantados). 

• DAP: se consideraron dos clases: árboles mayores a 60 cm y menores a 60 cm. 

El segundo método consistió en la determinación de grupos genéticamente homogéneos 

mediante el programa Structure v.2.3 (Pritchard et al. 2000), utilizando únicamente los datos 

genéticos de la población (procedimiento explicado más adelante). 

Posteriormente se caracterizó cada población de acuerdo con variables categóricas (uso 

de suelo, fenología y procedencia); variables cuantitativas fenotípicas (DAP y altura de los 

árboles) y ecogeográficas (altitud). 

 

2.3.5. Análisis de diversidad genética 

El análisis de diversidad genética se realizó con los programas informáticos InfoGen 

(Balzarini y Di Rienzo 2004) y HP-rare (Kalinowski 2004). Con InfoGen se calcularon la 

heterocigosidad observada (Ho), heterocigosidad esperada (He) y el número efectivo de 

alelos por locus (NE), mientras que con HP-rare se calcularon por rarefacción la riqueza 

alélica y el número promedio de alelos privados (Kalinowski 2004). El índice de fijación (F) 

fue calculado con el programa GenAlex v.6.4. (Peakall y Smouse 2015). 
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El coeficiente de diferenciación genética entre subpoblaciones (FST) (Excoffier et al. 

1992), fue calculado con GenAlex v.6.4. (Peakall y Smouse 20015), a través de un análisis 

jerárquico de varianza molecular (AMOVA) basado en 10 000 permutaciones, para evaluar 

la hipótesis nula de uniformidad genética entre pares de grupos. 

Para la realización de inferencias sobre la estructura poblacional, se usó un análisis de 

asignación de individuos a grupos genéticamente homogéneos, sin tomar en cuenta ningún 

criterio de clasificación con el programa Structure v.2.3 (Pritchard et al. 2000). Este 

programa utiliza el método de Evanno (Evanno et al. 2005), y asigna a cada muestra la 

probabilidad de pertenecer a grupos similares, generando un valor del número más probable 

de subpoblaciones (K) en el área. 

El protocolo aplicado en Structure fue: periodo de quemado de 10 000 repeticiones, 

después de esto un número de100 000 repeticiones de Cadenas de Markov Monte Carlo 

(MCMC); se utilizó un modelo Admixture con frecuencias alélicas correlacionadas y se 

asumieron diferentes valores de FST. El ΔK más probable fue visualizado a través del 

programa en línea Structure Harvester (Earl 2012); la generación del análisis de clúster se 

realizó con el programa Clumpp 1.1.2. (Jakobsson et al. 2007). Finalmente, para la 

elaboración del gráfico de clúster para los diferentes K, se utilizó el programa Distruct 1.1. 

(Rosenberg 2004). 

Las pruebas de hipótesis relacionadas a la diversidad genética (He), de las 

subpoblaciones se realizaron con el programa InfoGen (Balazrini y Di Rienzo 2004). Para 

ello se utilizó una T pareada para comparación de pares de medias con un nivel de 

significancia de 0,05. 

Los análisis descriptivos y las gráficas de resultados fueron elaborados en Microsoft 

Excel 2016, mientras que el análisis de varianza (ANOVA) y el método de comparación 

múltiple LSD de Fisher aplicado a las variables cuantitativas (DAP, altura, altitud, 

coordenadas longitudinales y latitudinales), fue realizado en InfoStat (Di Rienzo et al. 2016) 

con un nivel de significancia de 0,01. El modelo ANOVA para cada variable fue el que se 

presenta a continuación. 

𝑌𝑖𝑗 = 𝜇 + 𝑃𝑖 + 𝜀𝑖𝑗 

Donde: 

µ: Media general 

Pi: efecto de la iésima subpoblación 

ɛij: error aleatorio, que se distribuye normal, independiente y con media cero. 

Donde i: 1,2,3 (diferentes subpoblaciones encontradas por Structure). 
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2.4.  Resultados 

2.4.1. Diversidad genética de C. odorata según rasgos fenotípicos y ambientales 

De los 728 árboles identificados se analizaron 164 y se obtuvieron 1640 

electroferogramas de los cuales un 5% presentaron mala amplificación. La diversidad 

genética en general para la población presentó un total de 189 alelos diferentes distribuidos 

en los 10 loci estudiados y una riqueza alélica promedio de 18,90 alelos por locus (Cuadro 

2). 

Cuadro 2. Análisis descriptivo de la diversidad genética de la población de C. odorata en una 

matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras 

Análisis N Alelos 

totales 

A NE (±) SE Ho (±) SE He (±) SE F (±) SE 

Población 164 189 18,90 6,10 1,57 0,40 0,04 0,76 0,01 0,44 0,04 

N: Número de árboles; A: riqueza alélica; NE: Número de alelos efectivos; Ho: media de heterocigosidad 

observada; He: media de heterocigosidad esperada; F: Índice de Fijación y SE: Error estándar. 

El análisis de varianza molecular (AMOVA), tomando el uso de suelo como criterio de 

clasificación, mostró bajas diferencias entre las subpoblaciones (FST=0,026; P= 0,0001), lo 

que significa un 3% de divergencia genética entre los árboles ubicados en los diferentes usos 

de suelo, en contraste con las diferencias entre los individuos (39%) y dentro de cada 

individuo (58%) (Figura 4). 

Figura 4. Análisis de varianza molecular (AMOVA) de la población de C. odorata en una matriz agropecuaria 

del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras según el criterio uso de suelo. Among Pops: diferencias genéticas 

de C. odorata entre los diferentes usos de suelo de la matriz; Among Indiv: diferencias genéticas entre los 

individuos; Within Indiv: variación genética dentro de los individuos. 

El análisis descriptivo del estado fenológico, las categorías por DAP y las procedencias 

de las muestras mostraron pequeñas variaciones entre cada una de las categorías para los 

niveles de riqueza alélica (12,59-15,15) y promedio de heterocigosidad esperada (0,69-0,79) 

(Cuadro 3).  

El índice de fijación (F) para cada categoría presenta valores de endogamia más bajos 

para los árboles con un DAP mayor a 60 cm, mientras que los valores más altos corresponden 

a los árboles plantados (Cuadro 3).  

3%

39%

58%

Among Pops

Among Indiv

Within Indiv
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Cuadro 3. Análisis descriptivo de la diversidad genética para el estado fenológico, 

procedencia y DAP de la población de C. odorata en una matriz agropecuaria del Paisaje 

Centinela Nicaragua-Honduras 

R: Individuos en estado reproductivo; V: individuos en estado vegetativo; Natural: árboles de regeneración 

natural; Plantados: árboles introducidos; N: tamaño de la muestra, A: riqueza alélica; NE: promedio de número 

efectivo de alelos por locus; Ho: media de heterocigosidad observada; He: media de heterocigosidad esperada; 

AP: Alelos privados; F: Índice de fijación y SE: Error estándar. 

El AMOVA determinó que el estado fenológico de los individuos es la variable que más 

explica la diferenciación genética entre las diferentes agrupaciones realizadas, con un FST de 

0,052, P=0,001; lo que se traduce en una diferenciación genética del 5% entre los árboles en 

estado reproductivo y vegetativo. Sin embargo, la principal fuente de variabilidad genética 

es la que existe dentro de cada uno de los individuos de la población (57%), seguido de la 

variabilidad dentro de cada subgrupo (38%) (Figura 5). 

También se evidenció que los árboles clasificados por procedencia y DAP mostraron 

niveles similares de diferenciación genética entre subgrupos (FST=0,029, P=0,001), lo que 

significó un 3% de diferenciación genética entre árboles mayores y menores a 60 cm; así 

como un 3% de diferenciación genética entre los árboles plantados con respecto a los 

procedentes de regeneración natural. No obstante, la principal fuente de variación genética 

sigue siendo la variabilidad genética dentro de los individuos (58%) y en menor medida la 

variabilidad dentro de cada subgrupo (39%) (Figura 5). 

Figura 5. Análisis de varianza molecular (AMOVA) de la población de C. odorata en una matriz agropecuaria 

del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras para los criterios 1) Estado fenológico (reproductivos y vegetativos); 

2) Procedencia (regeneración natural y plantados) y 3) DAP (menores a 60 cm y mayores a 60 cm). Among 

Pops: diferencias genéticas de C. odorata entre las diferentes categorías de cada criterio; Among Indiv: 

diferencias genéticas entre los individuos; Within Indiv: variación genética dentro de los individuos. 

 

Criterio Categoría N A NE (±) SE Ho (±) SE He (±) SE AP F (±) SE 

Fenológico 
R 97 13,47 4,35 0,97 0,39 0,05 0,69 0,07 2,82 0,45 0,04 

V 67 14,74 7,78 1,27 0,47 0,06 0,79 0,08 4,08 0,38 0,05 

Procedencia 
Natural 112 12,90 5,12 0,96 0,44 0,05 0,73 0,07 3,78 0,39 0,04 

Plantados 52 12,59 5,60 0,76 0,39 0,06 0,76 0,07 3,48 0,50 0,06 

DAP 
<60 cm 81 14,11 4,44 0,86 0,36 0,05 0,70 0,07 4,26 0,49 0,04 

>60 cm 83 15,15 6,30 0,91 0,48 0,06 0,77 0,07 3,22 0,37 0,04 
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39%

58% Among Pops

Among Indiv

Within Indiv
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2.4.2. Estructura genética poblacional 

El programa Structure identificó una mayor probabilidad de existencia de tres 

subpoblaciones de árboles genéticamente homogéneos en la matriz agropecuaria. La Figura 

6 muestra el ΔK más probable para la población en estudio. 

Figura 6. Identificación del ΔK más probable calculado por el programa Structure para la población de C. 

odorata en una matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. 

De acuerdo con el método de Evanno, en el NHSL se encuentran presentes tres 

subpoblaciones de C. odorata las cuales se denominaron “A, B y C”. La subpoblación A 

contiene 67 individuos, la B 37 y la C 60 (Figura 7). 

Figura 7. Asignación de probabilidades para las 164 muestras de C. odorata en cada grupo inferido por Structure 

para el número de poblaciones (K)=2-5. Cada muestra está representada por una línea vertical y su longitud 

indica la probabilidad de pertenecer a cada subpoblación; cada color en la gráfica representa una posible 

subpoblación.  
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El análisis de varianza molecular aplicado a las subpoblaciones identificadas por 

Structure (Figura 8), mostró una mayor diferencia genética dentro de cada individuo (52%); 

sin embargo, la diferencia genética entre subpoblaciones fue mayor a la diferencia genética 

entre individuos dentro de cada subpoblación (30% y 18% respectivamente). Con un FST de 

0,30 y un P = 0,001 se determinó que existe una diferencia genética significativa entre las 

subpoblaciones en estudio (Figura 8 y Cuadro 4). 

Figura 8. Representación gráfica del Análisis de Varianza Molecular (AMOVA) para las tres subpoblaciones 

de C. odorata identificadas por Structure en la matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. 

Among Pops: diferencias genéticas de C. odorata entre las subpoblaciones; Among Indiv: diferencias genéticas 

entre los individuos; Within Indiv: variación genética dentro de los individuos. 

 

Cuadro 4.Análisis de varianza molecular (AMOVA) para 10 marcadores microsatélites y 3 

subpoblaciones de C. odorata en la matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-

Honduras 

Fuente de variación g.l. SS Est. Var % P 

Entre subpoblaciones 2 274,919 1,258 30 

0,0001 
Entre individuos dentro de las subpoblaciones 161 597,461 0,761 18 

Dentro de los individuos 164 358,991 2,189 52 

Total 327 1231,372 4,208 100 

g.l.: Grados de libertad; SS: Suma de cuadrados; Est. Var: Varianza estimada; %: Porcentaje de variación; P: 

probabilidad de que un valor aleatorio sea mayor al valor observado 

 

2.4.3. Diversidad genética de las subpoblaciones A, B y C 

El análisis de diversidad genética presenta un mayor nivel de diversidad para las 

subpoblaciones A y B, con valores promedio de heterocigosidad observada y heterocigosidad 

esperada de casi el doble que la subpoblación C. Sin embargo, con relación a los valores de 

riqueza alélica y alelos privados, la subpoblación A muestra valores superiores a las 

subpoblaciones B y C (Cuadro 5). 

El estadístico F, mostró un valor mayor para las subpoblaciones A y B, pero menor para 

la subpoblación C (Cuadro 5). La prueba T apareada, disponible en Info Gen, para la 

comparación de medias relacionadas con la heterocigosidad esperada, mostró que la 

30%

18%

52%

Among Pops
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subpoblación C es significativamente menos diversa que las subpoblaciones A y B, las cuales 

no presentan diferencias significativas entre ellas (P<0,05) (Figura 9). 

Cuadro 5. Análisis descriptivo de la diversidad genética para subpoblaciones de C. odorata 

identificadas por Structure en una matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-

Honduras. 

Subpoblación N A NE (±) SE HO (±) SE He (±) SE AP F (±) SE 

A 67 11,78 6,163 1,133 0,475 0,052 0,745 0,016 7,09 0,315 0,078 

B 37 7,92 4,818 0,777 0,486 0,034 0,696 0,049 2,15 0,211 0,063 

C 60 6,35 2,211 0,999 0,250 0,078 0,372 0,078 1,0 0,166 0,069 

N: Número de muestras por subpoblación; A: Riqueza alélica; NE: Media del número efectivo de alelos por 

locus; Ho: Media de heterocigosidad observada; He: Media de heterocigosidad esperada; AP: Media de alelos 

privados; F: índice de fijación y SE: Error estándar. 

Figura 9. Prueba T apareada disponible en Info Gen para la heterocigosidad esperada (He) en cada subpoblación 

de C. odorata en una matriz del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras Números diferentes indican diferencias 

significativas (P<0,05).  

2.4.4. Caracterización fenotípica y ecogeográfica de subpoblaciones 

De forma descriptiva, las poblaciones A, B y C de C. odorata presentan algunas 

diferencias en cuanto a uso de suelo, fenología, procedencia, DAP (cm), altura (m) y altitud 

(msnm).  

El uso de suelo en las tres subpoblaciones fue muy variable; sin embargo, las tres 

presentaron una mayor cantidad de individuos en cafetales, cercas y potreros y menor 

cantidad de individuos en bosques, cacaotales y frutales (Figura 10), lo cual es de esperar en 

el territorio debido a que los cafetales y potreros son los usos de suelo más abundantes. 
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Figura 10. Tipificación de la categoría uso de suelo para las subpoblaciones de C. odorata en una matriz 

agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. A, B y C representan las subpoblaciones identificadas 

 

De acuerdo con el estado fenológico, la subpoblación C presentó cerca de un 81% de 

individuos en estado reproductivo, mientras que las subpoblaciones A y B mostraron 

ligeramente una mayor cantidad de individuos en estado vegetativo (53,7% y 54,1% 

respectivamente) (Figura 11). Mientras que para la procedencia, los árboles regenerados de 

forma natural fueron más abundantes en las subpoblaciones B y C (Figura 11).  

Figura 11. Tipificación de variables categóricas para las subpoblaciones de C. odorata en una matriz 

agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. El gráfico izquierdo representa el porcentaje de 

árboles para la categoría estado fenológico (vegetativos y reproductivos) y el derecho el porcentaje de árboles 

para la categoría procedencia (plantados y regenerados de forma natural).  

El ANOVA para la categoría DAP mostró diferencias significativas entre las medias de 

las subpoblaciones (F=15,24; gl=2; P<0,0001; α=0,01). Con la prueba LSD de Fisher se 

determinó que el DAP de la subpoblación B difiere significativamente del de las 

subpoblaciones A y C (Figura 12). 
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La altura promedio de los árboles también mostró diferencias significativas mediante el 

análisis de varianza realizado (F=13,18; gl=2; P<0,0001; α=0,01). La prueba de 

comparaciones múltiples LSD de Fisher determinó que la subpoblación B posee una mayor 

altura, seguida de la subpoblación C y por último la subpoblación A con aproximadamente 

21 m de altura promedio (Figura 12). 

Figura 12. Prueba de comparaciones múltiples LSD de Fisher para las variables DAP (izquierda) y altura de los 

árboles (derecha) entre las subpoblaciones de C. odorata en una matriz agropecuaria del Paisaje Centinela 

Nicaragua-Honduras. Números diferentes indican diferencias significativas (P< 0,01). 

Por último, la variable altitud (msnm) fue la que mayor relación presentó con los valores 

genéticos de las subpoblaciones. Mediante el ANOVA se determinó que existen diferencias 

significativas entre las medias altitudinales (F=5,02; gl=2; P=0,0077; α=0,01). La prueba 

LSD de Fisher estableció que la subpoblación C se ubica en una altitud media, mientras que 

entre las subpoblaciones A y B no se detectaron diferencias significativas (Figura 13). 

Figura 13. Prueba de comparaciones múltiples LSD de Fisher para la variable altitud (msnm) entre las diferentes 

subpoblaciones de C. odorata en una matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. Números 

diferentes indican diferencias significativas (P< 0,01). 

2.4.5. Ubicación geográfica de subpoblaciones 

Los árboles de C. odorata de cada subpoblación identificada se encuentran muy 

dispersos en la matriz de estudio; sin embargo, el ANOVA realizado a los valores de latitud 

y longitud de las muestras indica que latitudinalmente (F=15,65; gl=2; P<0,001, α=0,01) las 

subpoblaciones presentan diferencias significativas. La prueba LSD de Fisher muestra que la 

subpoblación A es significativamente diferente a las subpoblaciones B y C. Mientras que las 
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coordenadas longitudinales no mostraron diferencias significativas entre las subpoblaciones 

(Figura 14 y 15). 

Figura 14. Representación de la Prueba LSD de Fisher aplicada a las coordenadas latitudinales (izquierda) y 

longitudinales (derecha) de los árboles de las subpoblaciones de C. odorata de una matriz agropecuaria del 

Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. Números diferentes indican diferencias significativas (P< 0,01). 

 

Figura 15. Ubicación geográfica de las subpoblaciones de C. odorata identificadas por Structure en una matriz 

agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. Círculos celestes: subpoblación A; círculos morados: 

subpoblación B; círculos naranjas: subpoblación C. Círculo grande celeste indica el sitio de mayor agrupación 

de la subpoblación A. 
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2.5.  Discusión 

2.5.1. Diversidad genética poblacional 

La variabilidad genética poblacional de C. odorata fue intermedia. Los resultados 

obtenidos indican una riqueza alélica promedio de 18,90 alelos por locus; una 

heterocigosidad esperada de 0,76 ± 0,01 y una heterocigosidad observada de 0,40 ± 0,04. 

Esto muestra que los valores de riqueza alélica se encuentran dentro del ámbito reportado por 

Hernández et al. (2008) (A= ámbito de 14 a 30 alelos por locus); mientras que el promedio 

de heterocigosidad observada se encuentra muy por debajo a los ámbitos publicados por estos 

autores (Ho= 0,61 a 0,88) para árboles de Costa Rica. 

Los niveles de heterocigosidad esperada no son muy diferentes a los encontrados por 

Soldati et al. (2013), quienes al estudiar con marcadores SSR la especie C. balanceae en una 

población con bajos niveles de divergencia genética, identificaron una He= 0,643, mientras 

que con marcadores AFLP identificaron una He= 0,222. Valores similares fueron reportados 

por de la Torre et al. (2008), quienes con marcadores AFLP estudiaron poblaciones de C. 

odorata con una moderada divergencia genética (FST=0,15) y encontraron valores de 

heterocigosidad total Ht=0,22. 

Zelener et al. (2001), lograron identificar niveles de He=0,643 para poblaciones de C. 

lilloi y C. balanceae con bajos niveles de divergencia genética (FST=0,049) en los Yungas 

bolivianos y la selva Tucumano-Bolivia. Mientras que para el Pacífico nicaragüense las 

poblaciones de C. odorata han presentado promedios de He=0,347 y Ho=0,524, en 

poblaciones con una diferenciación genética intermedia (GST=0,133) (Tijerino et al. 2016).  

En el presente estudio, la heterocigosidad esperada poblacional (0,76) fue casi el doble 

que la heterocigosidad observada (0,40), por lo que al analizar el F de Wright se tiene un 

valor de F=0,44, lo que indica una moderada deficiencia de individuos heterocigóticos 

respecto al equilibrio de Hardy Weinberg en la población; posiblemente causado por la 

presencia de cruces entre individuos estrechamente emparentados (Weir y Cockerham 1984). 

 

2.5.2. Factores fenotípicos y ecogeográficos como criterio de clasificación 

En una población pequeña la selección de caracteres a priori como criterios de 

clasificación y estructuración poblacional, no muestra en todas las ocasiones el grado de 

divergencia real entre las poblaciones de un territorio, por lo que se considera importante el 

análisis de estructura utilizando únicamente el componente genético como se muestra en el 

acápite 2.5.3.  
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Los rasgos fenotípicos y ecogeográficos como criterios de estructuración genética en la 

población de C. odorata mostraron bajos niveles de FST. El uso del suelo, el estado 

fenológico, la procedencia y el DAP tuvieron un ámbito entre 0,026 y 0,052, donde el estado 

fenológico presentó el mayor valor de diferenciación genética. No obstante, la variabilidad 

genética de la población fue mejor explicada por la variabilidad dentro de los individuos 

(57% a 58%), y la variabilidad dentro de cada subgrupo (38% a 39%); por lo que, a pesar de 

ser estadísticamente significativos (P=0,001), no se consideran criterios que estén generando 

una divergencia en la población. 

Además de lo anterior, los factores fenotípicos pueden generar resultados sesgados 

debido a su interacción con factores ambientales, lo que puede provocar que simplemente se 

esté midiendo la plasticidad fenotípica o epigenética de la especie y no divergencias genéticas 

(Hillis 1987, Phillips-Mora et al. 1995, Powell et al. 1996). 

 

2.5.3. Identificación de subpoblaciones por Structure 

El análisis de estructura genética aplicado a la población de C. odorata tomando en 

cuenta únicamente la información genética de la especie, mostró más claramente la presencia 

de una estructura genética poblacional ΔK= 3. 

El coeficiente de diferenciación genética FST=0,30 indica una alta divergencia genética 

entre las subpoblaciones identificadas (A, B y C); sin embargo, estos altos niveles de 

divergencia genética son más conocidos en poblaciones separadas espacialmente por grandes 

distancias y con reducidos niveles de flujo genético. Por eso, la existencia de una estructura 

genética bien definida en un área delimitada del paisaje centinela (500 km2), implica la 

existencia de uno o más factores ecogeográficos, ecológicos o humanos que contribuyen a la 

formación de esta variación genética.   

Cavers et al. (2003), encontró valores de diferenciación genética entre 0,20 y 0,47 en 

poblaciones de C. odorata separadas por barreras montañosas y con condiciones climáticas 

diferentes; mientras que en esta investigación los árboles más distantes se encontraban a una 

distancia de 38 km unos de otros y las condiciones ambientales no se mostraron muy 

diferentes.  

Por su parte, De la Torre et al. (2008), encontraron una diferenciación genética 

intermedia (FST=0,15) para poblaciones de C. odorata; no obstante, estas de igual forma se 

encontraban separadas por más de 217 km, al igual que las poblaciones de Pinus greggi 

(Fst=0,379) estudiadas por Parraguirre et al. (2002). 

En Nicaragua, las poblaciones del ecotipo seco de C. odorata evaluadas por Tijerino et 

al. (2016), indicaron niveles de diferenciación genética intermedios (GST=0,133) para 
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poblaciones separadas por más de 60 km. Además, encontraron niveles promedio de 

heterocigosidad observada (Ho=0,524), mayores a los niveles promedio de heterocigosidad 

esperada (He=0,347). Esto muestra que las poblaciones del pacífico del país poseen también 

una estructura genética en un pequeño territorio y además con muy bajos niveles de 

diversidad genética al compararlos con las poblaciones estudiadas en esta investigación. 

Típicamente valores de FST> 0,15 se consideran diferenciaciones genéticas grandes entre 

las poblaciones (Wright 1965, Frankham et al. 2004); esto significa que a pesar de la pequeña 

extensión territorial del área de estudio (50 000 ha), hay factores humanos o ambientales que 

están influyendo en la divergencia genética poblacional (Frankham et al. 2004). 

La diversidad genética de las subpoblaciones también es un rasgo muy particular de esta 

población, debido a que, a pesar de la distribución espacial y la aparente interacción de las 

subpoblaciones en el paisaje, la diversidad genética de la subpoblación C es 

significativamente menor que la de las subpoblaciones A y B; lo que podría ocasionar una 

mayor susceptibilidad de la subpoblación a la erosión genética y a la pérdida de capacidad 

adaptativa (Frankham et al. 2004, Gallo et al. 2009). 

Los resultados obtenidos podrían reflejar los efectos de la deriva genética aleatoria 

actuando en la población de cedro, ya que esta afecta usualmente de dos formas a las 

poblaciones con reducido número de individuos: primero, es la pérdida de heterocigotos y 

segundo, el incremento en la diferenciación genética entre las poblaciones (Ellstrand y Elam 

1993, Lander et al. 2010). 

Las diferencias en cuanto a fenología y estructura genética podrían mostrar la presencia 

de diferentes variedades de C. odorata en el paisaje, similarmente a lo encontrado por Cavers 

et al. (2013), aunque a una escala menor. Es decir, existe la posibilidad de que varios 

haplotipos o subespecies se encuentren interactuando en una matriz agropecuaria con 

diferentes usos de suelo. La forma de comprobar esto podría ser con el desarrollo de 

investigaciones de ADN cloroplástico. 

Sin embargo, debe considerarse también el efecto de la altitud en la fenología de las 

subpoblaciones. Fischer y Lüdders (2002), identificaron que las diferencias altitudinales en 

cultivos de Physalis peruviana L. producían una influencia en el crecimiento y desarrollo de 

estos. Vera (1995), también encontró diferencias fenológicas causadas por la altitud para 

taxones arbustivos de las familias Leguminosae y Ericaceae. La influencia de la altitud en la 

generación de microclimas puede afectar, por ende, los periodos de floración de los 

individuos, pudiendo producir pequeños grupos que solo se reproducen entre ellos durante 

periodos de tiempo específicos. 
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2.5.4. Aplicación de resultados genéticos para el manejo poblacional de C. 

odorata en un paisaje fragmentado, considerando el componente genético 

como una fuente potencial de semillas para restauración y conservación 

Circa situm 

La UICN reconoce la importancia de la diversidad genética para la conservación de los 

recursos naturales, principalmente por la importancia que presentan para la evolución de los 

organismos, así como por la relación directa existente entre diversidad genética y 

adaptabilidad de las poblaciones (Reed y Frankham 2003). 

De acuerdo con Caballero y Toro (2002), la diversidad genética (He) es uno de los 

indicadores más aptos para establecer un criterio de conservación. En este sentido, la 

diversidad genética encontrada en la población de C. odorata indica que los árboles de las 

subpoblaciones A y B son los más diversos genéticamente y pueden ser considerados como 

fuentes potenciales de germoplasma.  

La obtención de germoplasma con baja diversidad genética es un problema generalizado 

en los proyectos de restauración; en especial en los vinculados con la reducción de la 

vulnerabilidad al cambio climático. En muchas ocasiones la falta de fondos económicos 

influye en la compra de plántulas en función del precio más bajo, lo que genera la utilización 

de plántulas o semillas de baja calidad. Sin embargo, es necesario realizar más investigación 

que ayude a comprender los patrones de diversidad genética adaptativa (Jalonen et al. 2017).  

Los resultados de esta investigación respecto a los niveles de diversidad genética altos 

pueden servir para considerar las subpoblaciones A y B como grupos con una buena aptitud 

poblacional en comparación a la subpoblación C (Reed y Frankham 2003), pudiendo de esta 

forma ser aprovechadas como fuentes de semillas para la generación de estrategias de 

restauración forestal (Gallo et al. 2009). 

Además, si se tiene presente que la utilización de material genético nativo es una de las 

mejores estrategias para obtención de germoplasma (Broadhurst et al. 2008), las 

subpoblaciones A y B (en especial la A por su delimitación geográfica), podrían ayudar a 

proveer semillas locales y adaptadas a las condiciones ambientales del área de estudio. Pero 

debido a que no se comprenden claramente las causas de la alta estructura genética de la 

población, la recomendación no es muy acertada y, se hace necesario profundizar la 

investigación para explicar el porqué de la divergencia genética encontrada. 

Por otro lado, la subpoblación C, al presentar los niveles más bajos de diversidad genética 

no puede ser considerada como fuente de semilla para llevar a cabo procesos de restauración 

forestal. Sin embargo, es un área de especial atención ya que sus niveles bajos de diversidad 

y riqueza genética aumentan los riesgos de una extinción local (Templeton et al. 1990), 

haciendo ideal el desarrollo de programas de recolonización para conservar su diversidad 

genética (Gallo et al. 2003). 

Las estrategias de conservación y reforestación basadas en fincas o áreas productivas son 

de especial importancia por ser sistemas de conservación Circa situm. Este tipo de 

conservación es relevante en el territorio debido a la poca existencia de árboles de cedro en 
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las áreas boscosas, así como a la creciente expansión de monocultivos y pastizales (Boshier 

et al. 2004). 

En el área de estudio se constató que los árboles de C. odorata son prácticamente 

inexistentes en los bosques naturales de las áreas naturales protegidas del Macizo Peñas 

Blancas y El Cerro Kuskawás, por lo que la conservación de los recursos genéticos está 

desarrollándose únicamente en las fincas del territorio (conservación Circa situm). El 

desarrollo de programas de conservación con sistemas agroforestales ayudaría a potencializar 

este sistema de conservación basado en los productores. 

 

2.6.  Conclusiones y recomendaciones 

A nivel poblacional se encontró una riqueza alélica moderada, pero con bajos niveles de 

heterocigosidad observada, lo que podría indicar una deficiencia de individuos 

heterocigóticos en la población posiblemente causada por el apareamiento entre individuos 

estrechamente relacionados. 

La selección de caracteres a priori como criterios de clasificación puede no ser siempre 

la mejor forma de medir la estructura genética poblacional; sin embargo, el estudio de la 

estructura genética tomando como criterio de clasificación únicamente las frecuencias 

genéticas puede mostrar resultados interesantes en cuanto a la divergencia genética en 

territorios pequeños (50 000 ha en esta investigación). 

Los niveles altos de diferenciación genética no son comunes en territorios tan pequeños 

y con bajas diferencias climáticas; por lo que se estima que la divergencia genética puede 

estar siendo influenciada por los efectos de una deriva genética producida por cuellos de 

botella creados a causa de la explotación selectiva de la especie. No obstante, es necesario 

realizar más investigación al respecto. 

Las subpoblaciones identificadas mostraron diferencias significativas entre los niveles 

de diversidad genética, siendo las subpoblaciones A y B más diversas y la subpoblación C 

menos diversa. La única explicación de estas diferencias es el comportamiento descriptivo 

en los estados fenológicos de las subpoblaciones y las diferencias estadísticas en altitud 

(msnm). 

La relación entre el estado fenológico de los árboles y la diversidad genética de cada 

subpoblación podría ser una manifestación de diferentes subespecies o poblaciones con 

haplotipos diferentes interactuando en este pequeño paisaje. 

La altitud, por su parte, podría sugerir condiciones microclimáticas diferentes que pueden 

afectar al mismo tiempo la fisiología de los árboles al modificar los estados fenológicos de 

estos. Como producto final se pueden estar generando subgrupos que únicamente tienen la 
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posibilidad de reproducirse con otros individuos a la misma altitud y que presentan los 

mismos periodos de floración. Para corroborar estas aseveraciones es necesario el desarrollo 

de investigaciones fenológicas con periodos de observación en campo mayores. 

En cualquiera de los contextos mencionados, la subpoblación C tiene los niveles más 

bajos de diversidad genética y difícilmente puede considerársele como una fuente adecuada 

de semillas para procesos de restauración; por tanto, la atención debe centrarse en evitar que 

esta subpoblación desaparezca, desarrollando estrategias de reforestación especialmente 

llevadas a cabo por los productores (conservación Circa situm). 

En los procesos de recolección de semillas para restauración debe considerarse la 

estructura genética poblacional. De lo contrario, podrían generarse estrategias de 

reforestación que introduzcan material con baja diversidad genética y con altos niveles de 

homocigosidad que podrían poner en riesgo la sostenibilidad de las poblaciones de cedro en 

el paisaje. 

Sin embargo, es necesario el desarrollo de más investigaciones que ayuden a explicar 

qué factores han causado la estructura genética poblacional y que ayuden a comprender las 

relaciones entre las variables fenológicas, la altitud y la estructura genética de la población 

de C. odorata en la matriz agropecuaria del Paisaje Centinela Nicaragua-Honduras. 
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