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Abstract

Amazon population genetics: the evolutionary history of the jaguar, ocelot, pink river dolphin, woolly monkey
and wattled curassow reconstructed through their genes.— The Amazon has more than the half of the
world’s biodiversity. Nevertheless, the major fraction of the Amazon species has unknown evolutionary
histories. This is also certain for mammals and birds. Population genetics, employing molecular markers
and theoretical mathematics models, can reconstruct these evolutionary histories and offer very powerful
tools for the application of correct conservation politics. Herein, we show a comparative view of population
genetics results obtained for Amazon populations of jaguar, ocelot, pink river dolphin, woolly monkey and
wattled curassow and provide recommendation for their biological conservation. Each species showed its
own specific evolutionary particularities, characteristics that were not shared by the other species. This
finding should be taken into consideration for any effective biological conservation program.

Key words: Amazon, Population genetics, Panthera, Leopardus, Inia, Lagothrix, Crax.

Resumen

Genética de poblaciones amazonicas: la historia evolutiva del jaguar, ocelote, delfin rosado, mono lanudo y
piuri reconstruida a partir de sus genes.— El Amazonas contiene mas de la mitad de la biodiversidad a
escala mundial. Sin embargo, muchas de las especies que alberga, poseen historias evolutivas totalmente
desconocidas. Esto incluye el caso de los mamiferos y de las aves. La genética de poblaciones, mediante
el uso de marcadores moleculares, modelos y metodologias matematicas, puede intentar reconstruir esa
historia evolutiva y ofrecer herramientas efectivas para la aplicacion de politicas correctas de conservacion.
Se muestra aqui un resumen de los estudios genético realizados en poblaciones amazonicas de jaguar,
ocelote, delfin rosado, mono lanudo y piuri y se proponen algunas recomendaciones para su conservacion
biolégica. En cada especie se observaron particularidades evolutivas propias no compartidas por las otras
especies. Este hecho debe ser recogido por cualquier programa de conservacion que pretenda ser efectivo.
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Introduccién

La genética de poblaciones es una disciplina que
se encarga de estimar y comprender la estructura
genética de las poblaciones y a partir de ésta inferir
los eventos evolutivos que han modulando la distri-
bucion de los genes en y entre las poblaciones. Los
fundamentos matematicos y moleculares de esta
disciplina son robustos y poderosos, constituyén-
dose en una herramienta fundamental para el apor-
te de conocimientos en aras de la conservacion
bioldgica.

El Amazonas constituye el punto neuralgico de
la biodiversidad en el planeta Tierra. La cantidad
de organismos que alberga es enorme. Se estima
gue mas de la mitad de toda la biodiversidad del
planeta se encuentra en esta regién del tropico
sudamericano. Se ha estimado un minimo de dos
millones de especies en esta region, aunque este
valor seguramente representa una subestimacion
considerable (Vanderlei Anselmi, 2004). El Ama-
zonas almacena el 8% del diéxido de Carbono de
la biosfera y de 20% del ciclo del agua dulce en el
planeta. Sin embargo, la intervencion humana
esta destruyendo amplias areas de este formida-
ble ambiente.

Los mamiferos y aves de la Amazonia, segura-
mente, son algunos de los grandes perjudicados de
esta accion antropica devastadora. Por ello, es muy
importante poder realizar estudios genético
poblacionales para determinar cual ha sido la historia
evolutiva de algunas de esas especies y cual es su
situacion actual de potencial evolutivo ante las nue-
vas condiciones impuestas por la especie humana.

En la ultima década, se han empezado a utilizar
nuevos marcadores moleculares denominados
microsatélites o STRP (Polimorfismos de Tandems
Cortos de Repeticion). La cantidad requerida de ADN
para la aplicacién de estos marcadores es minima.
Este tipo de marcador muestra cortos elementos
repetitivos que contienen tandems de repeticion de
dos a seis pares de bases. Ademas, se caracterizan
por ser sumamente abundantes en el genoma de los
eucariotas, al igual que por estar distribuidos de
forma aleatoria y ser sumamente polimoérficos. Se
han utilizado hasta el momento presente para multi-
ples propésitos. Por ejemplo, para analizar la es-
tructura social de la ballena yubarta (Megaptera
novaeangliae) (Amos et al., 1993), para diagnosti-
cos de paternidad en poblaciones de chimpancés
(Pan troglodytes) (Morin et al., 1993), o para identi-
ficacion individual con perspectivas forenses en fau-
na, como en el caso de los tigres (Panthera tigris)
(Xu et al., 2005). Pero, quiza, el uso mas frecuente
ha tenido que ver con la determinacién de la varia-
bilidad genética en especies de distribucion restrin-
gida como el tigre de Amur (Zhang et al., 2004) o en
especies que entran en conflicto con los humanos,
como el caso del puma (Puma concolor) en California
(Ernest et al., 2003). Igualmente, estos marcadores
se han utilizado para determinar la existencia de
cuellos de botella genéticos y fragmentacion
poblacional. Algunos casos notables son el del lobo

etiope (Canis simensis) (Gottelli et al., 1994), el del
0so andino (Tremarctos ornatos) (Ruiz—Garcia, 2003;
Ruiz—Garcia et al., 2005), el de los renos (Rangifer
tarandus) (Cote et al., 2002) o los efectos de fuertes
cuellos de botella en canguros, Macropus rufogriseus
rufogriseus (Le Page et al., 2000).

El objetivo del presente estudio es evaluar com-
parativamente los resultados genéticos que hemos
obtenido al aplicar marcadores STRP, en cinco es-
pecies amazonicas: dos felinos, el jaguar (Panthera
onca) y el ocelote (Leopardus pardalis), un cetaceo,
el delfin rosado (Inia geoffrensis), un primate, el
mono lanudo, o churuco, (Lagothrix lagotricha) y un
cracido, el piuri (Crax globulosa). Adicionalmente,
se presentan resultados con otro tipo de marcadores
moleculares, RAPD, en el caso del delfin rosado. Se
relacionan los resultados genéticos obtenidos con
definiciones tales como especie clave, indicadora,
sombrilla o paraguas, bandera, vulnerable o de
importancia econémica (Soulé, 1986; Power & Mills,
1995; Meffe & Carroll, 1997: 1. Una especie clave es
aquella que posee una importante funcion ecoldgica
en el ecosistema que habita; su desaparicion, o
alteracion, cambia significativamente las relaciones
troficas, la estructura de la comunidad, los patrones
de sucesién y la extraccion de recursos de un
ecosistema determinado; si desaparece, otras mu-
chas especies declinan o desaparecen también; 2.
Una especie indicadora es aquella que pertenece a
un nicho altamente especifico y que esta especial-
mente ligada a una comunidad biética muy particu-
lar; por fuera de esas circunstancias ecoldgicas tan
limitadas, la especie no esta presente; 3. Una espe-
cie sombrilla es aquella que requiere de grandes
espacios inalterados para mantener poblaciones via-
bles; 4. Una especie bandera puede ser aquella que
se relaciona positivamente con el agrado del publico
por razones estéticas o emocionales y que facilmen-
te puede desencadenar una fuerte reaccion de pro-
teccién; 5. Una especie vulnerable posee un tamafio
poblacional global muy pequefio, con poblaciones
muy fragmentadas y aisladas con escaso poder de
dispersion y especialmente afectada por la activi-
dad humana; y 6. Una especie econd6micamente
importante es aquella que se puede cultivar para
produccion y cuya presencia y comportamiento
reporta ganancias o pérdidas economicas a los
humanos —Meffe & Carroll, 1997). Sin embargo, los
resultados genéticos obtenidos muestran como las
historias evolutivas de cada una de las especies
estudiadas resultan muy diferentes y ninguna de
esas definiciones aplicada a una especie concreta
protege las particularidades evolutivas de cada una
de las otras.

Material y métodos
Jaguar y ocelote
Dos felinos amazoénicos fueron caracterizados me-

diante el uso de marcadores microsatélites (STRP):
el jaguar y el ocelote. En el caso del jaguar (Panthera
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onca), se analizaron parametros y estadisticos
genético poblacionales en la subespecie P. 0. onca,
gue es la subespecie morfolégicamente descrita en
el area de la Amazonia colombiana y Llanos colom-
bianos y en otras partes de la Amazonia peruana y
boliviana. Un andlisis mas exhaustivo de la genética
de poblaciones y filogeografia del jaguar puede
verse en Eizirik et al. (2001), Ruiz—Garcia (2001, en
prensa) y Ruiz—Garcia et al. (2003, 2006b). Para
ello, se analizaron 12 STRP (FCA08, FCA24, FCA43,
FCA45, FCA96, FCA126, FCA136, FCA176, FCA225,
FCA294, FCA391 y FCA506) en 77 jaguares proce-
dentes de la distribucion geogréfica correspondiente
a la subespecie mencionada. Esas muestras fueron
recolectadas en Colombia (Departamentos de
Caqueta, Meta, Vaupés, Guaviare, Guainia y Ama-
zonas), Peru (ejemplares muestreados a lo largo de
los rios Napo, Curaray, Nanay, Ucayali, Canal del
Puinahua, Marafién, Samiria) y Bolivia (en las loca-
lidades de Villa Bella, St. Ana de Yacumo, St. Rosa
de Vigo a lo largo del rio Mamoré). Adicionalmente,
se analizaron 30 muestras procedentes de otras
subespecies (27 de centralis, 1 de paraguayensis y
2 de goldmani), sumando un total de 107 muestras
analizadas. Los objetivos especificos del analisis de
resultados con los jaguares fueron los siguientes:
1. Estimar y comparar la variabilidad genética entre
las subespecies onca y centralis; 2. Analizar la
posible existencia de equilibrio Hardy—Weinberg en
la poblacion amazénica considerada; 3. Determinar
el grado de heterogeneidad genética entre las pobla-
ciones de P. onca onca de Colombia, Pert y Bolivia,
y estimar el flujo genético entre ellas. 4. Determinar
el grado de asignacion poblacional de los perfiles
multi-genotipicos de los diversos jaguares analiza-
dos a sus respectivas hipotéticas subespecies
(Cornuet et al., 1999); 5. Analizar la posible inciden-
cia de cuellos de botella en las poblaciones
amazonicas estudiadas con dos procedimientos di-
ferentes (Cornuet & Luikart, 1996; Luikart et al.,
1998; Garza & Williamson, 2001), al igual que
posibles eventos de expansion poblacional (Reich &
Goldstein, 1998; Reich et al., 1999) y 6. Determinar
posibles nimeros efectivos histéricos para la pobla-
cién colombiana de jaguares mediante el método de
maxima verosimilitud de Nielsen (1997).

En el caso del ocelote (Leopardus pardalis), se
analizaron 14 muestras de L. p. maripensis, cuyo
rango de distribucién se encuentra en la zona mas
oriental de la Amazonia colombiana, ademas de
Brasil y Guyanas, y 49 muestras de L. p. aequatorialis
procedentes de diferentes puntos de la Amazonia
colombiana y peruana, frente a otras 70 muestras
de ocelotes representando otras subespecies defini-
das morfolégicamente, tales como L. p. mearnsi
(Costa Rica, n = 2), L. p. pseudopardalis (Colombia
y Venezuela, n = 42), L. p. pusaeus (Ecuador, n = 14),
L. p. steinbachi (Bolivia, n =11) y L. p. mitis (Para-
guay, n=1). En total 133 muestras. Se analizaron
los mismos 12 marcadores microsatélites que en el
caso del jaguar. Los procedimientos moleculares
particulares se detallan en Corrales—Duque & Ruiz—
Garcia (en prensa) y Ruiz—Garcia et al. (en prensa

b). Los mismos objetivos especificos que fueron
determinados para los jaguares, lo fueron, también,
para los ocelotes.

Delfin rosado

Otra especie altamente simbolica del Amazonas,
es el delfin rosado, boto, bugeo o bufeo (Inia
geoffrensis). En los Ultimos tres afios analizamos
200 muestras de delfines rosados procedentes de
diversos rios pertenecientes a la distribucién geo-
grafica de esta especie: Cuenca del Amazonas,
Peru (rios Napo, Curaray, Ucayali, Tapiche, Canal
del Puhinauva, Marafién y Samiria); Colombia (rios
Putumayo y Amazonas). Cuenca del Orinoco: Co-
lombia y Venezuela (rios Orinoco, Arauca, Guaviare,
Bita). Amazonas boliviano (rios Mamoré, Iruyafiez,
Securé, Tijamuchi, Itenez (= Guaporé), Ipurupuru).
Procedentes de la amazonia peruana y colombiana
se analizaron 109 individuos; procedentes de Boli-
via se estudiaron 70 delfines y de la Orinoquia se
obtuvieron muestras de 21 ejemplares.

El analisis molecular de los delfines rosados se
llevé a cabo con dos metodologias moleculares
diferentes. La primera hizo uso de cinco marcado-
res STRP (Ev37, Ev76, Ev94, Ev96 y KWM2b) con
los procedimientos reportados por Valsecchi & Amos
(1996) y Hoelzel et al. (1998, 2002). La segunda
metodologia utilizé la técnica RAPD (Random
Amplification Polymorphism DNA) con nueve mar-
cadores oligonucleotidos (A10, AA3, AK5, AK19,
Cl14, D16, G11, M9, OPGO03), que previamente
habian mostrado ser polimdrficos en esta especie.
Todos los procedimientos moleculares empleados
para ambas técnicas pueden ser obtenidos en Ro-
mero—Alean & Ruiz—Garcia (2006), Ruiz—Garcia &
Romero—-Alean (en prensa), Ruiz—Garcia et al. (en
prensa a, en prensa e).

Con ambos procedimientos se obtuvieron los
siguientes resultados: 1. Determinacion de los ni-
veles de variabilidad genética (Nei, 1973); 2. Ob-
tencion de estimas indirectas de flujo génico (Nm)
entre las poblaciones analizadas; 3. Estimacion de
identidades y distancias genéticas (Nei, 1972, 1978)
entre las poblaciones objeto de estudio; 4. A nivel
microgeografico, es decir, entre lagunas de un
mismo rio, se determiné la cantidad de flujo génico
para un sistema de lagos en el rio Ucayali, en el rio
Marafion y para el sistema fluvial Napo—Curaray en
el caso peruano y del rio Mamoré en el caso
boliviano. También se analiz6 si las distancias
genéticas entre los individuos de diferentes lagu-
nas estan correlacionadas con las distancias geo-
gréaficas entre las mismas (aislamiento por distan-
cia) mediante la prueba normalizada de Mantel
(Smouse et al., 1986).

Mono lanudo o churuco

El mono lanudo (Lagothrix lagotricha lagotricha) es
uno de los primates amazonicos mas conocidos ya
gue, por su gran porte, es cazado habitualmente y
las crias utilizadas como mascotas. Por ese moti-
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vo, el primer autor (M. R.—G.), en repetidos viajes a
las comunidades indigenas cercanas a Leticia (St.
Sofia, La Libertad, Zaragoza, El Vergel, Macedo-
nia, Mocagua, Palmeras, St. Martin de Amacayacu;
rios Amazonas y Loreto—-Yacu en la Amazonia co-
lombiana), recolecté 30 muestras de esta especie
(craneos, fundamentalmente, y algunas muestras
de pelo de crias mantenidas en cautiverio como
mascotas). Adicionalmente, se obtuvieron otras
25 muestras de la especie en la region de Loreto en
la Amazonia peruana (rios Napo, Curaray, Nanay,
Ucayali, Tapiche, Pacaya, Samiria, Marafién) al
visitar el primer autor (M. R—-G) diversas comunida-
des indigenas en los rios comentados (total
55 muestras). Se analizaron 10 STRP. Cuatro de
ellos, AP6, AP40, AP68 y AP74, fueron desarrolla-
dos para Alouatta palliata por Ellsworth & Hoelzer
(1998) y los seis restantes, D5S111, D5S117,
D6S260, D8S165, D14S51 y D17S804 fueron de-
sarrollados para humanos y previamente utilizados
para Saimiri boliviensis (Rogers et al., 1995; Zhong
et al.,, 1995). Los procedimientos de uso de esos
microsatélites pueden encontrarse en Ruiz—Garcia
et al. (2004, 2006a, 2007) y en Ruiz—Garcia (2005).
Los andlisis que se llevaron a cabo fueron los
siguientes: 1. Determinacion de los niveles de di-
versidad genética (H) para esta especie en la
Amazonia colombiana y peruana; 2. Deteccién de
posibles recientes cuellos de botella que afecten la
viabilidad de esta especie mediante la técnica de
Cornuet & Luikart (1996); y 3. Estimacion de nume-
ros efectivos y nimeros globales en el area estu-
diada a partir de los niveles promedios de
heterocigosis esperada (H = diversidad genética)
mediante el modelo mutacional de alelos infinitos
(IAM) (Kimura & Crow, 1964) y mediante el modelo
mutacional de pasos (SMM, "step—wise", Ohta &
Kimura, 1973). Se utilizaron dos posibles estimas
de u. Una de ellas determinada para STRP en
humanos (Weber & Wong, 1993), y que presenta
una tasa de mutacion elevada, 5,6 x 10%. La otra
es una tasa de mutacion menor, 7 x 10~ determi-
nada por Ellegren (1995) para STRP con repeticio-
nes dinucleotidicas en cerdos. Para obtener esti-
mas globales se asumieron valores de N,/ N = 0,15
y 0,5 (cociente entre el valor de los nimeros efec-
tivos respecto al nimero poblacional total). Dietz et
al. (1999) determinaron el primer valor para el
primate neotropical Leontopithecus rosalia del Bra-
sil. El segundo valor proviene de la media aritméti-
ca obtenida a partir de las estimas de primates del
viejo mundo (Kinnaird & O’Brien, 1991; Nozawa,
1972; Harpending & Cowan, 1986).

Piuri

Uno de los autores (D. A.—P.) obtuvo 58 muestras,
basicamente plumas, del piuri (Crax globulosa)
procedentes de tres islas del rio Amazonas, una
bajo jurisdiccion colombiana (Mocagua, n =46), y
las otras dos bajo jurisdiccién peruana (Cacao,
n =8; Yaumas, n =4), no separadas por mas de
40 km de distancia. Esas plumas se obtuvieron a

partir de recorridos sistematicos realizados junto
con indigenas ticunas y jaguas conocedores de
esas islas. Las muestras analizadas presentaron
perfiles multi-genotipicos Unicos, lo que mostrd
que representaban diferentes individuos. Se anali-
zaron cinco microsatélites trinucleotidicos
(CgAAT11, CgAAT32, CgAAT62, CgAATS82 y
CgAAT85; Hughes & Larson, 2000) para los 58 in-
dividuos muestreados. Todos los protocolos
moleculares empleados pueden verse en Alvarez—
Prada & Ruiz—Garcia (en prensa).

Se realizaron los siguientes analisis: 1. Determi-
nacion de los niveles de variabilidad genética con
STRP; 2. Estimacion de los niveles de heterogenei-
dad genética y flujo génico entre las muestras
analizadas procedentes de las tres islas referidas;
3. Calculo del estadistico 0 (= 4N u) mediante el
método de maxima verosimilitud de Nielsen (1997)
y estima de los nimeros efectivos historicos de esas
poblaciones de piuri, asumiendo un rango para las
tasas mutacionales de 5.6 x 10 a 5.6 x 10, ya
que este es un rango determinado para STRP en
aves; y 4. Deteccion de cuellos de botella mediante
microsatélites.

Resultados y Discusion

En la tabla 1, se muestra de forma comparativa los
niveles de variabilidad genética de todas las espe-
cies estudiadas, al igual que las estimas de nlime-
ros efectivos y totales encontradas con diversos
procedimientos y la posible incidencia de cuellos
de botella en cada una de las especies analizadas.

Jaguar

La muestra de jaguares amazoénicos procedente de
Colombia presenté un nimero promedio de alelos
por locus (n, = 11,667 + 0,015) mayor que las mues-
tras procedentes de Perl (n,= 7,167 + 1,467) y de
Bolivia (n,= 7,417 +2,539), pero esto se debe,
probablemente, al mayor tamafio muestral para el
primer pais. Una medida de riqueza genética me-
nos sesgada que la anterior, la diversidad genética
(= heterocigosis esperada) fue practicamente idén-
tica para las muestras de los tres paises
(H=0,85+0,08, H=0,86+0,07, H=0,86+ 0,05,
respectivamente). Nei (1978) demostré que el ni-
mero de alelos encontrado en una muestra depen-
de del tamafio de ésta, mientras que la diversidad
génica es mucho mas insensible al tamafio de la
misma. La subespecie onca presentdé mas variabi-
lidad genética que la subespecie centralis, tanto
para n,= 12,917 + 2,429 vs 7,334 +£ 2,103, como
para H =0,87 £ 0,04 vs 0,80 + 0,08, aunque en el
caso del ultimo estadistico esa diferencia no alcan-
z6 la significacion estadistica.

Cuando se analizé la posible existencia de equili-
brio Hardy—Weinberg en el seno de la subespecie
onca, mediante pruebas exactas, todos los marca-
dores presentaron un exceso significativo de
homocigotos, con la excepciéon de FCA391
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(p = 0,0653). Tomando todos los marcadores con-
juntamente, el exceso de homocigotos fue muy ele-
vado estadisticamente (y? = infinito, 24 gl,
P < 0,000000). Esto puede interpretarse de dos mo-
dos posibles. Existencia de una elevada endogamia
en esa poblacion, y/o existencia de una subdivision
geografica interna que permite la existencia de acer-
vos genéticos diferenciados en la subespecie onca.
Esta segunda posibilidad, probablemente, sea la
mas certera porque la endogamia, la cual esta
asociada con la deriva genética, reduce la diversi-
dad genética de forma sistematica, mientras que en
el presente caso los niveles de diversidad genética
son muy elevados. Por el contrario, si los diferentes
acervos genéticos incluidos en una sola muestra
representan cada uno de ellos poblaciones
reproductivamente grandes, el efecto de subdivision
reducira la heterocigosis observada pero no afectara
a la heterocigosis esperada (= diversidad genética)
como se da en el caso presente.

Cinco de los 12 STRP empleados mostraron
heterogeneidad significativa entre las muestras de
los tres paises (FCA96, p =0,00266; FCA136,
p = 0,0033; FCA294, p =0,00438; FCA391,
p = 0,00078; FCA506, p = 0,01495). Tomando si-
multdneamente todos los marcadores empleados,
la heterogeneidad también es estadisticamente sig-
nificativa (> = 85,219, 24 gl, P <0,0000). EIl valor
promedio de Fg; para los jaguares amazonicos de
Colombia, Pert y Bolivia fue 0,017 + 0,007. Apli-
cando un modelo isla infinito se obtuvo un flujo
génico, Nm, de 14,45, mientras que con un modelo
isla n—dimensional Nm fue de 6,42. Esos valores
de flujo génico son elevados aun cuando existe una
heterogeneidad genética significativa entre esas
tres muestras amazonicas. Para marcadores con
un elevado numero de alelos, como ocurre con los
STRP, un flujo génico elevado, como el encontra-
do, puede significar que la mayoria de los alelos
detectados se encuentren dispersos por las dife-
rentes poblaciones analizadas pero no necesaria-
mente con las mismas frecuencias alélicas. Esta
explicacion permite compatibilizar la existencia de
heterogeneidades significativas con flujos génicos
relativamente elevados.

El porcentaje de correcta asignacion poblacional
por subespecies resultd elevado. Con el procedi-
miento "as is" y con el método bayesiano (87,13%)
o con las distancias genéticas de Nei (1978)
(81,19%) o de Cavalli-Sforza & Edwards (1967)
(80,2%), mas del 80% de los individuos estuvie-
ron bien clasificados en sus respectivas sub-
especies geograficas. Es decir, aunque la hetero-
geneidad entre esas subespecies es relativamente
pequefia (Ruiz—Garcia et al., 2006b), los STRP
empleados tienen una cierta eficacia al clasificar
cada individuo a la correspondiente subespecie a
la que fue asignada "a priori" en funcion del origen
geografico de la misma.

La aplicacién de la técnica de Cornuet & Luikart
(1996) para detectar posibles cuellos de botella
genéticos recientes en las diversas poblaciones
analizadas de jaguares proporcioné los siguientes

resultados: El Gnico caso aparentemente claro de
cuello de botella genético reciente fue el de la
muestra amazoénica peruana. En el caso de la
poblacion boliviana, Unicamente el test de Wilcoxon
con el modelo mutacional IAM mostré un resultado
significativo (p = 0,00671). Por lo tanto, para esa
muestra no existe una evidencia conspicua en fa-
vor del fendomeno referido ya que Unicamente una
de siete pruebas analizadas presento un valor
estadisticamente significativo Para la poblacion co-
lombiana, y para la subespecie onca tomada
globalmente, no existio, tampoco, evidencia en fa-
vor de la existencia de cuellos de botella. También
se aplico el test de Garza & Williamson (2001), el
cual no evidencio la existencia de cuellos de botella
afectando a la poblacion colombiana de jaguares.
En el siglo XX, el jaguar fue intensamente cazado.
Unicamente entre 1968-1970, se cazaron 2.000
jaguares en la region amazénica peruana de Loreto
(Ruiz—Garcia et al., 2006b). Solo Estados Unidos
import6 en 1968, 13.516 pieles de jaguares y en
1969, 9.831 pieles de esta especie (Broad, 1987).
Aunque el jaguar fue altamente golpeado por la
caza de sus pieles, no parece mostrar sintomas
evidentes de haber atravesado un cuello de botella
genético con la excepcion de la poblacion peruana
comentada.

Por el contrario, cuando se aplicé el test g
(Reich & Goldstein, 1998; Reich et al., 1999) para
detectar una posible expansion poblacional, ésta si
fue detectada (g = 0,0998, p < 0,05). Es decir, el
jaguar es una especie que muestra en su genoma
la firma inequivoca de una expansion poblacional.
Eizirik et al. (2001) también detectaron signos de
expansion poblacional en el jaguar a partir del
analisis de secuencias mitocondriales.

Mediante el procedimiento de maxima verosimi-
litud de Nielsen (1997), se determinaron nimeros
efectivos histéricos a largo plazo para esta especie
en territorio colombiano (tabla 1). Asumiendo una
tasa de mutacion de 5,6 x 104, esos valores 0sci-
laron entre 10.000 y 11.000 jaguares, mientras que
asumiendo una tasa de mutacion por generacion
de 2,5 x 1074, esos valores oscilaron entre 22.000 y
24.000 animales. Las muestras globales analiza-
das de jaguares colombianos provienen de todas
las eco-regiones y departamentos de ese pais
sudamericano donde el jaguar todavia habita, por
lo que las estimas poblacionales presentadas pue-
den ser representativas para toda Colombia.

Ocelote

La diversidad genética en el conjunto global de
ocelotes analizados, medida como el niamero pro-
medio de alelos encontrados por marcador (n,) y la
heterocigosis esperada (H), fue muy elevada
(n,,=17,33; H=0,905). Los valores de heterocigosis
esperada para las dos subespecies que encontra-
mos en la Amazonia colombiana fueron muy eleva-
dos (H=0,930, L. p. maripensis; H=0,914, L. p.
aequatorialis) y muy similares a los estimados en
otras poblaciones de ocelotes geograficamente di-
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ferentes (H = 0,868, L. p. pseudopardalis; H = 0,853,
L. p. steinbachi; H=0,941, L. p. pusaeus). Esto
significa que todas las poblaciones de ocelotes
analizadas poseen una enorme riqueza genética
desde esta perspectiva molecular.

Al aplicar diversos procedimientos (pruebas exac-
tas con cadenas de Markov) para determinar si
ambas poblaciones amazonicas de ocelotes estu-
vieron en equilibrio Hardy—Weinberg, se observo
gue la ausencia de este equilibrio se manifesté mas
profundamente en L. p. aequatorialis que en L. p.
maripensis. Para la segunda subespecie, Unicamen-
te FCA45 (p = 0,0002) y FCA96 (p = 0,0000) no
presentaron equilibro Hardy—Weinberg. Por el con-
trario, para la primera subespecie citada, 10 de los
12 marcadores no mostraron equilibrio. Concreta-
mente, FCA08 (p = 0,0000), FCA24 (p =0,0247),
FCA43 (p =0,0000), FCA45 (p =0,0000), FCA96
(p = 0,0000), FCA126 (p = 0,0180), FCA176
(p = 0,0001), FCA225 (p =0,0018), FCA391
(p =0,0343) y FCA506 (p =0,0000). En todos los
casos, la desviacion se produjo por exceso de
homocigotos. Desde la perspectiva genética
poblacional esto es interpretable, basicamente,
como la posible accién de dos eventos diferentes.
O bien, la subespecie L. p. aequatorialis presenta
niveles de endogamia muy superiores al acervo
representado por L. p. maripensis y/o existe mayor
fragmentacion (= subdivision geografica = efecto
Wabhlund) en la primera poblacion respecto a la
segunda. Si esta segunda opcién es la mas valida,
entonces, parece existir mas heterogeneidad en el
seno de la poblacién de ocelotes que se sitla al
oeste de la Amazonia colombiana y en la Amazonia
peruana que al este de la Amazonia colombiana.

La obtencion del estadistico Fg, permitio deter-
minar cual es el grado de heterogeneidad genética
entre ambas posibles subespecies de ocelotes en
la zona Amazonica objeto de estudio. Este valor
fue, Fq = 0,0011, lo cual significa que ambas
poblaciones de ocelotes compartieron un 99,89%
de la varianza genética detectada. Este resultado
aboga en favor de que ambas supuestas
subespecies, en realidad, constituyen una Unica
poblacion molecularmente hablando. Esto se ratifi-
ca cuando se obtuvieron estimas de flujo génico
entre ambas subespecies nominales. A partir del
estadistico 8 (= Fsp), el flujo génico fue Nm = 227,02,
Unicamente superado por el obtenido entre L. p.
aequatorialis y L. p. pusaeus, Nm = 499,75. Esos
valores de flujo génico son elevadisimos y denotan
gque esas poblaciones, en realidad, forman un con-
tinuo genético (maripensis, aequatorialis, pusaeus).

El fendbmeno comentado se manifiesta clara-
mente cuando se aplicd un andlisis de asignacion
poblacional mediante el programa Geneclass
(Cornuet et al., 1999). Con simulacién directa, esos
porcentajes oscilaron entre el 1,53% (con la distan-
cia genética 5,u2; Goldstein et al., 1995) y el 34,58%
(con la distancia genética de Cavalli-Sforza &
Edwards, 1967). Con simulacién bayesiana, los
resultados fueron similares. Entre el 0% (con la
distancia genética ou?) y el 39,23% (con la distan-

cia DAS). Esto es, en el caso méas propicio Unica-
mente el 39% de los ejemplares analizados pudie-
ron ser correctamente asignados a la supuesta
subespecie morfologica a la que fueron clasifica-
dos "a priori" por su origen geografico. Es una
evidencia mas de la inexistencia de grupos bien
configurados y definidos, posiblemente por la exis-
tencia de un flujo génico histérico elevado entre
esas poblaciones de ocelotes.

En el caso de L. p. maripensis y de L. p.
aequatorialis, se determind poca evidencia en favor
de un cuello de botella reciente con el metodo de
Cornuet & Luikart (1996). Exactamente, lo mismo
se determind para la otra subespecie colombiana
de ocelote (L. p. pseudopardalis). Cuando se ana-
lizaron exclusivamente los ocelotes procedentes de
Per, si se obtuvo evidencia de un cuello de botella
ostensible. Por lo tanto, la poblacién de ocelotes de
Pert, al igual que ocurri6 con la poblacién de
jaguares de la Amazonia peruana, podria estar
reflejando el fuerte impacto de la caceria por pieles
que azotd a esta especie en las décadas de los 60
y los 70 del siglo XX. Recuérdese que durante ese
periodo, mas de 200.000 pieles de ocelotes fueron
exportadas anualmente desde Latinoamérica
(Gieteling, 1972). De 1976 a 1983, un promedio de
24.600 pieles de esta especie se siguieron comer-
cializando desde Latinoamérica (Broad, 1987). Si-
milar presion recibieron otras especies de peque-
fios felinos manchados, incluso mas escasos, que
el ocelote. Broad (1987) registré un promedio de
13.934 pieles de margay (Leopardus wiedii) expor-
tadas desde América Latina hacia Norte América y
Europa. Igualmente, Broad (1988) registro la ex-
portacion, en 1983, de 84.500 pieles de tigrillo
(seguramente en esa categoria se retnen pieles de
todos los pequefios felinos manchados sudameri-
canos) Unicamente desde Paraguay. Por lo tanto, a
pesar de la elevada variabilidad genética determi-
nada para esta especie, no debe resultar extrema-
damente insélito detectar ciertas poblaciones de
ocelotes que registren la inequivoca firma de un
reciente cuello de botella afectando a sus genomas.
De hecho, el analisis global de 133 muestras de
ocelotes procedentes de toda Latinoamérica, con
dos procedimientos analiticos diferentes, mostro
rastros de la posible presencia de un cuello de
botella afectando a la especie como un todo en
cuestion (Ruiz—Garcia et al., en prensa b). Por lo
tanto, pese a encontrarnos ante una especie de
una amplia variabilidad genética, y de un fuerte
potencial evolutivo, también nos encontramos ante
una especie que sufre los efectos de un cuello de
botella, probablemente, por la devastadora accion
humana.

Para ninguna de las poblaciones analizadas, se
detectaron eventos de expansion poblacional al
aplicar el test g de Reich & Goldstein (1998). Por lo
tanto, a diferencia de lo determinado para el jaguar,
las poblaciones de ocelote no muestran evidencias
de una expansién poblacional, lo cual se
correlaciona con la deteccién de los cuellos de
botella reportados para algunas poblaciones.
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Tabla 1. Analisis comparativo de los niveles de diversidad genética (heterocigosis esperada = H),
nimeros totales histéricos calculados a partir de numeros efectivos mediante diversos
procedimientos, existencia de cuellos de botella (CB) y de eventos de expansion poblacional (EP)
en cinco especies amazonicas (jaguar, ocelote, delfin rosado, mono lanudo y piuri) mediante
marcadores microsatélites (STRP): * Numeros efectivos calculados a partir del método de
maxima verosimilitud de Nielsen (1997) asumiendo diversas tasas de mutacion por generacion;
** Estimas mas probables; *** Nimeros efectivos calculados a partir de los niveles de heterocigosis;
IAM. Modelo mutacional de los alelos infinitos; SMM. Modelo mutacional por pasos ("step—wise").

Table 1. Comparative analyses of the gene diversity levels (expected heterozygosity = H), total
historical numbers estimated throughout the effective numbers by means of different procedures,
existence of bottleneck events (CB) and population expansion events (EP) in five Amazonian
species (jaguar, ocelot, pink river dolphins, woolly monkey and wattled curassow) by using
microsatellite (STRP) markers: * Effective numbers estimated by means of Nielsen's (1997)
maximum likelihood procedure assuming diverse mutation rates per generation; ** Most probable
estimates; *** Effective numbers calculated from heterozygosity levels; IAM. Infinite Allele Mutation
model; SMM. Step—wise mutation model.

Especies
Diversidad genetica NUmeros historicos CB EP
Jaguar (Panthera onca)
Colombia H = 0,84 10.000-11.000 total: No total: Si
(5,6 x 1074)* total: No
22.000-24.000 onca total: No
(2,5 x 1074)* onca Colombia: No

onca Bolivia: No
onca Peru : Si

Ocelote (Leopardus pardalis)

Total H = 0,905 39.168 total: Si total: No
(5,6 x 1074)*

maripensis: H = 0,930 87.410 maripensis: No

aequatorialis: H = 0,914 (4,5 x 107°)* aequatorialis: No

pseudopardalis: H = 0,868 656.495 pseudopardalis: No

steinbachi: H = 0,853 (3,34 x 1075)*** Peru: Si

pusaeus: H = 0,941 1.176.060

(1,86 x 1075)***

Delfin rosado (Inia sp.)

Bolivia H = 0,4586 No calculado Bolivia: Si No
Pert H = 0,6385 Resto: No
Putumayo H = 0,6003
Orinoco H = 0,6041
Mono lanudo (Lagothrix lagotricha)
Amazonia colombiana 5,6 x 1074 *** Si No
y peruana H = 0,538 IAM SMM
3.467 5.487
Ne /N = 0,15
1.040 1.646
Ne /N = 0,50
7 X 10—5 K%k
27.727 43.867
Ne /N = 0,15**
8.318 13.160
Ne /N = 0,50
Piuri (Crax globulosa)
Tres islas amazonicas 545 Probable: No Probable: Si
Mocagua H = 0,785 (5,6 x 10-%)*
Cacao H = 0,873 5.459

Yaumas H = 0,861 (5,6 x 1074)*
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A nivel global, se determinaron posibles nime-
ros efectivos historicos en la poblacién de ocelotes
mediante el procedimiento de maxima verosimili-
tud de Nielsen (1997) (tabla 1). A partir de la
estimacion del parametro 0 (= 4N_u) se utilizaron
dos tasas de mutacion reportadas por Ruiz—Garcia
et al. (en prensa d) especificas para ocelotes. Las
estimas obtenidas fueron 1.865 x 10°y 3.341 x 1075,
respectivamente. Los valores obtenidos de name-
ros efectivos pueden ser reconvertidos a nimeros
poblacionales totales si conocemos el valor de N,/ N.
Ludlow & Sunquist (1987) determinaron, mediante
procedimientos ecoldgicos, que una poblacion efec-
tiva de 500 ocelotes se corresponderia con una
poblacion total de 1.334 ejemplares. Esto ofrece un
valor de N,/ N = 0,4. Por otra parte, Emmons (1988)
estim6 una poblacién minima de ocelotes en los
bosques de Latinoamérica de unos 800.000 ejem-
plares. Ademas sugirié que los valores mas reales
podrian estar entre 1,5 y 3 millones de individuos.
Con esas tasas de mutacion, el nimero de ocelotes
oscilaria entre 657.000 y 1.176.000 de ejemplares,
lo cual coincidiria con el limite inferior de Emmons
(1988). La misma arrojaria cerca de un millén de
individuos, mostrando que la elevada diversidad
genética estimada en esta especie es paralela a la
existencia de grandes tamafios poblaciones toda-
via hoy en dia, pero que la incidencia de cuellos de
botella, podria revelar el peligro que se podria estar
cerniendo sobre esta especie.

Delfin rosado

Los resultados correspondientes al delfin rosado
mediante el uso de STRP fueron los siguientes. En
la tabla 1 se muestran los niveles de diversidad
genética, y otros estadisticos, para las poblaciones
de delfines muestreadas en los rios de Bolivia, de
la Orinoquia, de Pera y del Putumayo colombiano.
La poblacion peruana mostré el nimero promedio
de alelos mas elevado (n, = 6,5) y, también, la
diversidad genética mayor (H = 0,6385), aunque de
un orden similar, y no significativamente diferente,
a los valores encontrados en el Putumayo colom-
biano y en la Orinoquia. La poblaciéon boliviana,
por el contrario, presentd el menor numero prome-
dio de alelos por locus (n, = 4,4) y la variabilidad
genética menor (H = 0,4586). Las muestras de
delfines de los rios peruanos y del rio Putumayo en
Colombia mostraron una estima de Nm = 9,46, lo
que significa que existe una fuerte similitud genética
entre las poblaciones de delfines rosados de esos
rios. Este resultado pone de manifiesto claramente
que los delfines de la Amazonia occidental forman
un acervo genético bastante compacto y altamente
diferenciable de los acervos genéticos del Orinoco
y de la Amazonia boliviana. La figura 1 muestra un
arbol con el método Neighborg—Joining (NJ) y la
identidad de coancestralidad. Aunque la relacion
entre las poblaciones del Orinoco y Bolivia puede
ser espurea desde el punto de vista biolégico, ese
arbol muestra varios detalles interesantes. En pri-
mer lugar, la poblacion peruana y la poblacion del

Putumayo estan altamente relacionadas, pero esta
Gltima ha sufrido un mayor proceso de deriva
genética (o de algun proceso evolutivo diferenciador)
que la primera. Esa fuerte relacion genética podria
ser explicada por la existencia de puntos de co-
nexion entre el rio Putumayo y el rio Napo, o
algunos de sus afluentes, como ocurre a la altura
del rio San Miguel en la época de aguas altas. Los
delfines rosados son conocidos por su extraordina-
ria habilidad de nadar sin problemas en la selva
inundada donde obtienen buena parte de los peces
que constituyen sus presas en la época de aguas
altas. En segundo lugar, la poblacion boliviana es
la que mas deriva genética ha sufrido de todas las
poblaciones consideradas. Por eso la longitud de
su rama es la mayor. Eso confirma lo encontrado
con marcadores mitocondriales por Banguera—
Hinestroza et al. (2002). La poblacion boliviana
parece haberse originado por un efecto funda-
dor hace unos cinco o seis millones de afios
cuando se originaron los 400 km de rapidos y
cachuelas en la parte alta del rio Madeira y en la
parte baja de los rios Beni y Mamoré. Un recien-
te analisis de secuencias de un gen del Comple-
jo Mayor de Histocompatibilidad también dife-
rencia los individuos bolivianos de ejemplares
de otras zonas de la Amazonia y Orinoquia
(Martinez—Aguero et al., 2006).

Con los marcadores RAPD, la poblacion de
delfines rosados del Orinoco mostrd el nivel de
diversidad genética mas elevado (H = 0,2921) con
una tasa de polimorfismo (tp) del 79,15%. La se-
gunda poblacién con mayor diversidad fue la de
Pert (H = 0,2113; tp = 85,31%). La poblacion mas
depauperada genéticamente fue la de Bolivia
(H =0,1192; tp = 38,86%). Este resultado coincide
basicamente con lo mostrado anteriormente para
los STRP y, también, concuerda con lo encontrado
mediante el estadistico 8 (= 4N u) con 10 marca-
dores microsatélites, ya que la poblacién boliviana
fue la que mostré siempre una menor riqueza
genética (Ruiz—Garcia et al., en prensa c). La
cantidad de heterogeneidad genética encontrada
entre todas las poblaciones estudiadas fue mode-
radamente elevada (G4, = 0,1942), aunque inferior
a la encontrada con otros marcadores moleculares
(secuencias de region de control del ADN
mitocondrial, ¢4;=0,97 entre las muestras del
Putumayo y Bolivia, ¢4, =0,92 entre Orinoco Yy
Bolivia, y ¢5;=0,76 entre Orinoco y Putumayo;
Banguera—Hinestroza et al., 2002), pero paralela a
la encontrada con los cinco marcadores STRP
referidos anteriormente. Las poblaciones mas simi-
lares entre si (identidad genética) fueron, de nuevo,
las correspondientes a diversos rios peruanos con
respecto a la poblacion del Putumayo colombiano
(I = 0,9709). Las poblaciones de delfines rosados
de la Amazonia occidental, en una escala
macrogeografica (rios amazodnicos peruanos, co-
lombianos y presumiblemente ecuatorianos), resul-
tan extremadamente homogéneas para marcado-
res genéticos nucleares. Esto significa que en el
momento de la colonizaciéon de esta regién
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Fig. 1. Arbol "neighborg—joining" utilizando la identidad de coancestralidad mostrando las relaciones
genéticas entre cuatro poblaciones de delfines rosados (Inia sp.) a partir de cinco marcadores

microsatélites.

Fig. 1. Neighbour- joining tree employing the coancestrality identity showing the genetic relationships
between four pink river dolphin (Inia sp.) populations by means of five microsatellite markers.

amazoénica por parte de esta especie, esta coloni-
zacion fue homogénea y procedente de un mismo
acervo genético ancestral. La convergencia de los
resultados entre marcadores RAPD y microsatélites
es notable y ratifica el aspecto mencionado.

A nivel microgeografico, se analizaron las pobla-
ciones de delfines en diferentes lagunas de Bolivia y
de Pert mediante RAPD. La heterogeneidad genética
entre 17 lagunas peruanas (sistema de rios Ucayali,
Marafion y Napo-Curaray) fue considerable
(G4y=10,2302), con un flujo génico pequefio entre
ellas (Nm = 0,836). En el caso de nueve lagunas
bolivianas (sistema de rios Mamoré e lIténez), la
heterogeneidad genética fue todavia superior
(G4y=10,3953), con un flujo génico, practicamente
inexistente, entre las poblaciones de delfines de las
diversas lagunas consideradas (Nm = 0,382). Esto
muestra que existe una limitada interconexion
genética entre los delfines de diferentes lagunas en
sistemas fluviales contiguos. Aunque no existen es-
tudios ecolodgicos u etoldégicos que muestren clara-
mente cual es la dinamica poblacional de los delfi-
nes rosados, los trabajos de Martin & Da Silva
(20044, 2004b) parecen mostrar una fuerte filopatria,
especialmente, en el caso de las hembras.

Se aplicé la prueba de Mantel (1967), para
determinar si la heterogeneidad genética detecta-
da a nivel microgeogréafico en los citados rios
peruanos y bolivianos seguia un modelo de aisla-
miento por distancia (Wright, 1943). En el caso
peruano, la situacion fue la siguiente. Cuando se
consideraron globalmente todas las lagunas de
los tres sistemas fluviales peruanos estudiados,
se detectd evidencia significativa de aislamiento
por distancia, tanto al utilizar la distancia geogra-
fica del gran circulo de Sphuler (1972) (r = 0,46917;
p = 0,001) como la distancia geografica lineal a lo
largo del curso de los rios (r = 0,45123; p =
0,001). Esto significa que, en ambos casos, la

distancia geografica explica el 22,01% y el 20,36%,
respectivamente, de las diferencias genéticas de-
tectadas entre los puntos de muestreo en los rios
peruanos. Por el contrario, dentro de cada siste-
ma fluvial peruano, no se detectd aislamiento por
distancia. Para el rio Ucayali, incluso, existié6 una
relacién negativa entre las distancias genéticas y
las distancias geograficas (las muestras mas dis-
tantes geograficamente resultaron las mas simila-
res genéticamente). En el caso boliviano, el aisla-
miento por distancia fue de mayor magnitud que
en el caso peruano. El aislamiento por distancia,
Unicamente en este rio, fue muy considerable
(distancia de Sphuler, r = 0,6743; p = 0,014), ya
que la distancia geogréfica explico el 45,47% de
las diferencias genéticas entre los delfines de
diversas lagunas. Cuando se analizaron conjunta-
mente los rios Mamoré e Iténez (= Guaporé), el
aislamiento por distancia fue extremadamente ele-
vado (r =0,89604; p = 0,001). La distancia geo-
grafica determin6 el 80,29% de las distancias
genéticas entre los puntos de muestreo. Esto
muestra claramente la existencia de estructura
espacial significativa a lo largo del rio Mamoré y
del Mamoré-Iténez. También se debe anotar que,
globalmente, las poblaciones peruanas mostraron
evidencia de aislamiento por distancia, pero se
necesitd evaluar los resultados obtenidos en tres
cuencas fluviales diferentes y donde las distan-
cias geogréficas implicadas estuvieron cerca de
los 1.000 km. Este resultado implica la existencia
de diferentes patrones demograficos e historicos
que han acontecido en los rios de ambos paises.
Una mayor antigiiedad de la poblacién peruana y
la inexistencia de barreras geograficas obvias en
los rios de la Amazonia de ese pais (rapidos,
saltos, etc) han podido evitar la formacion de
estructura espacial significativa para los marcado-
res RAPD estudiados. Por el contrario, la forma-
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cion mas reciente, en alopatria, de la poblacion
boliviana (Banguera—Hinestroza et al., 2002) y la
existencia de barreras geogréficas (cachuelas, ra-
pidos) en el entorno del rio Mamoré, y afluentes,
han podido impedir que el flujo génico histérico
haya homogenizado la distribucion de caracteristi-
cas genéticas entre las poblaciones de delfines
rosados en esos rios bolivianos. Igualmente, la
existencia de una heterogeneidad genética, relati-
vamente elevada entre diferentes lagunas de un
mismo rio, favorece la idea de una elevada filopatria
reproductiva en los delfines rosados.

Desde la perspectiva de la conservacion biologi-
ca, varios resultados son relevantes. En primer
lugar, la poblacion de delfines de la Amazonia
occidental parece saludable desde la perspectiva
genética y parece conformar un acervo, mas o
menos, homogéneo en la escala geografica mos-
trada, aunque la poblacion de delfines del Putumayo
parece evidenciar una mayor accion de la deriva
genética que las poblaciones peruanas. Igualmen-
te, este acervo genético se diferencia notablemente
de aquel del Orinoco y, especialmente, del encon-
trado en Bolivia, lo que refuerza que esta Ultima
poblacion constituye una entidad evolutiva inde-
pendiente de las otras poblaciones estudiadas de
delfines rosados, convergiendo con lo observado
mediante marcadores genéticos mitocondriales
(Banguera—Hinestroza et al., 2002). En segundo
lugar, la poblacién boliviana parece mas vulnera-
ble, desde la perspectiva conservacionista, ya que
su variabilidad genética es menor y, sobre todo,
porque existe menor interaccién genética entre sus
poblaciones, lo cual ha creado una estructura es-
pacial significativa.

Mono lanudo

En el caso del mono lanudo (Lagothrix lagotricha),
la diversidad genética estimada (H = 0,538) es
moderada, aunque superior a la encontrada en
otras primates neotropicales (ver Ruiz—Garcia,
2005). En la tabla 1 se muestran los nimeros
efectivos y totales historicos obtenidos mediante
los valores promedios de H, asumiendo un mode-
lo de alelos infinitos y un modelo de pasos, al
igual que asumiendo valores de N,/ N = 0,15y de
0,5. Para la tasa de mutacion de 5,6 x 1074, los
valores totales oscilarian entre 1.000 y 5.500 ejem-
plares aproximadamente, mientras que para la
tasa de mutacion de 7 x 107°, las estimas globales
oscilarian entre 8.000 y 44.000 individuos. Es
posible que estas Ultimas estimas pudieran estar
mas préximas a los numeros poblacionales actua-
les que las primeras, aunque, en realidad, no
tenemos certeza de esos valores porque no exis-
ten estimas poblacionales de monos lanudos en la
Amazonia peruana y colombiana. Si fuera asi,
eso significaria que la tasa de mutacién menor y
el cociente N /N =0,15 podrian situarse mas
préximos a la realidad.

De trece especies analizadas de primates
neotropicales (Ruiz—Garcia, 2005), Unicamente la

muestra de mono lanudo, aqui comentada, mostro
evidencia robusta de haber atravesado un cuello de
botella reciente. Por lo tanto, esta es una especie
en una situacion claramente vulnerable en el area
amazoénica considerada. El cuello de botella por el
que puede estar pasando este primate es relativa-
mente facil de entender. Las comunidades indige-
nas y los colonos la utilizan como carne de monte.
Redford (1992) comenta un ejemplo altamente
diciente. Los 230 habitantes de tres comunidades
Waorani en la Amazonia ecuatoriana cazaron
562 monos lanudos en menos de un afio. Esta es
una especie con una capacidad reproductiva pe-
quefia y donde una generacion puede oscilar entre
siete y 10 afios. Por lo tanto, la presion de caza
directa, al igual que la destruccion del habitat, son
factores que explican fielmente el cuello de botella
genético detectado. Esta es una especie en la que
se deberian centrar muchos planes de conserva-
cion y de monitoreo genético para determinar si,
paulatinamente, se incrementan los efectos proce-
dentes del cuello de botella detectado y poder
proceder a neutralizarlos.

Piuri

A priori, se esperaba que los niveles de diversidad
genética en esta especie fueran bajos, ya que nos
encontramos con un organismo en una situacion
demografica critica. En la zona de estudio, un
censo conducido en 2004 (S. Bennett, com. pers.)
determiné, aproximadamente, la existencia de unos
150-200 ejemplares. Pero, contrariamente a esa
premisa, los niveles de variabilidad genética fueron
muy elevados para los 58 ejemplares analizados
con microsatélites. Los niveles promedios de
heterocigosis esperada para cada una de las tres
poblaciones analizadas fueron 0,785 + 0,093
(Mocagua), 0,873 + 0,036 (Cacao) y 0,861 + 0,127
(Yaumas), lo cual revela unos niveles de variabili-
dad genética extremadamente elevados en pobla-
ciones tan pequefias.

Al analizar la heterogeneidad genética entre las
muestras de las tres islas, se observd que tres
marcadores (CgAAT11, CgAAT62, CgAAT85) mos-
traron diferencias significativas entre esas pobla-
ciones. De hecho, el analisis de heterogeneidad por
pares de poblaciones revel6 que, en dos casos,
Mocagua—Cacao (p = 0,00986) y Mocagua—Yaumas
(p = 0,00298) se encontraron diferencias significa-
tivas utilizando simultaneamente todos los marca-
dores empleados. Curiosamente, las dos islas mas
lejanas (Cacao y Yaumas) no presentaron diferen-
cias significativas globales entre ellas. Pero, igual-
mente, es observable que el valor promedio de la
heterogeneidad es relativamente muy pequefio
(Fs7=10,027 £ 0,013). De hecho, las estimas teori-
cas de flujo génico encontradas muestran ese he-
cho. Para el valor promedio de Fg;, se estimé un
flujo génico, Nm =9, que se puede considerar no-
table. Por lo tanto, aunque se obtuvo una cierta
evidencia de heterogeneidad genética entre las
poblaciones estudiadas de piuri, podemos afirmar
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que las muestras estudiadas proceden, en reali-
dad, de una Unica gran poblacion. Por lo tanto,
existe evidencia clara que las poblaciones de estas
aves en esas tres islas estadn conectadas
genéticamente pese al tamafio poblacional regis-
trado tan pequefio y pese a que no se poseen
reportes de migraciones de este cracido desde la
isla Mocagua hacia la zona de tierra firme, o hacia
otras islas, durante la época de sequia del rio
Amazonas. Al aplicar el método de Nielsen (1997),
asumiendo tasas de mutacion por generacion que
oscilaron entre 5,6 x 102 a 5,6 x 1074, se obtuvo
que el nimero efectivo de la regién geografica
analizada varié entre 545 y 5.459 individuos (0,,,_
step = 12.229 £ 4.155; 0y giep = 14.094 £ 6.155).
Resulta evidente que los nimeros efectivos estima-
dos son mas elevados que el tamafio censal actual
de esa poblacion en el area estudiada (150-200 ani-
males). Esto nos induciria a pensar que la mencio-
nada poblacion debe haber pasado un cuello de
botella genético. Sin embargo, cuando se aplico el
método de Cornuet & Luikart (1996) para la detec-
cién de este fendbmeno, no se evidencié claramente
la existencia del mismo. Incluso, la distribuciéon de
parejas de secuencias (Rogers & Harpending, 1992)
evidencié una expansiéon poblacional para el gen
mitocondrial ND2 (resultados no mostrados). Estos
resultados podrian parecer paraddjicos ya que se
obtuvieron ndmeros efectivos bastante mas gran-
des que los nimeros censales actuales que son en
extremo pequefios y no se constatd evidencia con-
sistente de cuello de botella e, incluso, se determi-
nd una posible expansién poblacional. Sin embar-
go, debe diferenciarse conceptualmente entre un
cuello de botella genético y un cuello de botella
demografico. Resulta evidente que esta poblacion
experimenta un intenso cuello de botella demogra-
fico pero este hecho no parece haber tenido, toda-
via, repercusion a nivel genético. Desde el punto
de vista de la conservacion biologica este es un
hecho notable y afortunado. Pese a una reduccion
demografica notable, la riqueza genética del piuri
es enorme y no parece haberse visto afectada de
forma apreciable por el primer evento.

Por lo tanto, la poblacién analizada es aparente-
mente viable desde la perspectiva genética. Parece
que no es necesario introducir individuos de otras
localidades para aumentar la variabilidad genética
o realizar cria de individuos "ex situ" con cruza-
mientos entre animales de diferentes origenes para
una posterior reintroducciéon. Lo que se torna alta-
mente deseable es tomar medidas estrictas para
proteger a esta especie de la caza y de la introduc-
cion de posibles enfermedades (gripe aviar, por
ejemplo), asi como de una proteccion enérgica de
su habitat insular.

Es posible que algunas de las especies estudia-
das y que consideramos que son especies claves
(jaguar y delfin rosado, claramente; ocelote y, mas
improbablemente el mono lanudo, deberian ser es-
tudiadas desde esta perspectiva), ademas, sean
especies dirigentes, o conductoras, en el sentido de
Walker (1992). Esto es, especies que tienden a ser

responsables de la estructura y funcion del sistema
ecologico en el que habitan. Como comentabamos
anteriormente, el jaguar y el delfin rosado son espe-
cies claves, ademas, de especies sombrilla y bande-
ra (necesitan grandes espacios para vivir y son
emblematicos para los lugarefios, quienes poseen
cientos de historias y mitos en su entorno, y también
para los foraneos). Su importancia ecologica es del
mismo rango que otras especies claramente identi-
ficadas como claves. Seria el caso de la estrella de
mar (Pisaster ochraceus) de la costa Pacifica de
Ameérica del Norte (Payne, 1969), del elefante africa-
no (Loxondonta africana) (Owen—Smith, 1989), del
castor (Castor fiber) (Snodgrass, 1996), o de la
nutria marina (Enhydra lutris) (Estes & Palmisano,
1974). Definitivamente, el jaguar y el delfin rosado
son especies claves. Si el primero desapareciera, el
control biolégico de otras muchas especies (pecaries,
tapires, ciervos, primates, caimanes, tortugas, etc)
se veria drasticamente afectado y la presion de los
segundos por diferentes especies vegetales aumen-
taria considerablemente, cambiando la composicion
vegetal de la selva amazénica. Terborgh (1988)
describié que predadores de gran tamafio controlan
poblaciones de predadores de semillas y de este
modo preservan la estabilidad de la comunidad
vegetal. Si desapareciera el delfin rosado, uno de
los grandes predadores piscicolas de los rios
amazonicos y orinoquenses, se dejaria de controlar
las poblaciones de decenas y decenas de especies
de peces, cambiando la composicion ictiologica de
esos rios. Seguramente, al cambiar la composicion
ictioldgica, muchos ciclos biol6gicos y de nutrientes
de los rios neotropicales se verian afectados de
forma considerable. En general, la extraccion de
grandes vertebrados, especialmente los que ocupan
posiciones en la cuspide de la cadena tréfica, puede
causar fuertes oleadas de extincion en sistemas
naturales complejos (Pimm, 1991). Igualmente, las
especies de cuerpo grande acostumbran a tener
rangos de movimiento y dispersion mucho mayores
que las especies corporalmente pequefias y pueden
ser consideradas especies clave porque viven en
simpatria con muchas otras especies. Por ejemplo,
East (1981) comentd que la preservacion de pobla-
ciones viables de licadn (Lycaon pictus) y de guepardo
(Acinonyx jubatus), debido a sus grandes espacios
de caza, podria ser suficiente para la conservacion a
largo término de las comunidades de grandes ma-
miferos africanos.

La clasificacion del ocelote y del mono lanudo
como especie clave es mas conflictiva. El primero
no es un predador de gran porte como el jaguar y es
bastante mas abundante. Sin embargo, es posible
que controle buena parte de la fauna de pequefios
mamiferos, aves e invertebrados y que su desapari-
cién tuviera una fuerte repercusion en el ecosistema
a través de esas especies. El mono lanudo es un
dispersor de semillas y, por lo tanto, ejerce una
importante funcion en el mantenimiento del bosque
amazonico, aunque otras especies de mamiferos
también lo hacen de forma similar (Ateles, Alouatta,
Pithecia, Cacajao, perezosos, Agouti y Dasyprocta).
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Todas las especies estudiadas son especies
sombrilla (quiza con la excepcién del piuri) porque
necesitan grandes espacios, muchas veces
inalterados, para sobrevivir. Todas, efectivamente,
son especies bandera porque son llamativas,
apreciadas estéticamente, y conmueven los
corazones de muchas personas interesadas por su
supervivencia (el piuri también podria ser una
excepcion). Sin embargo, este Ultimo es una especie
indicadora y de enorme valor econémico y cultural
en el pequefio entorno amazonico donde sobrevive.
El concepto de especie bandera es interesante
porque es mas facil vender al gran publico la
imagen de una especie nacional espectacular que
intentar transmitirle las mdltiples interacciones de
complicadas redes ecoldgicas, como ocurre en el
bosque himedo neotropical (Mallinson, 1991). El
ejemplo del oso panda como simbolo de "World
Wide Fund for Nature" habla en este sentido. La
utilizacion del concepto de especie bandera aplicado
"Iin situ" ha dado buenos resultados en algunos
casos, aungque generalmente son excesivamente
costosos. Kleiman et al. (1991) estimé que la
proteccién del titi dorado (Leontopithecus rosalia)
costé anualmente 136.000 ddlares $USA durante
una década. Es posible que especies como el
jaguar o el delfin rosado necesiten esas cantidades
para su conservacion efectiva, aunque genética-
mente parecen estar en una buena condicion. Sin
embargo, la proteccion del jaguar, del mono lanudo,
o del delfin rosado, ya sea porque son especies
clave, sombrilla o bandera no incorpora la
conservacion de trazos genéticos y evolutivos
caracteristicos de las otras especies estudiadas.
Por ejemplo, las dos especies mas similares desde
la perspectiva filogenética (jaguar y ocelote)
muestran notables discrepancias en su dindmica
evolutiva. Ambas especies se caracterizan por
poseer diversidades génicas elevadas y numeros
efectivos importantes, aunque en una magnitud
considerablemente superior en el caso del ocelote.
No obstante, existi6 una considerable mejor
asignacion poblacional entre las diversas
subespecies de jaguares presente en Colombia
que entre las subespecies de ocelote. Esto significa
gue la translocacion, o re—introduccion, de ocelotes
en el area amazonica conlleva menos problemas
genéticos (no se encontraron diferencias genéticas
entre las poblaciones amazénicas de ocelotes de
Colombia, Pert y Ecuador) que en el caso del
jaguar, especie en la que se determiné hetero-
geneidad significativa entre las poblaciones
amazénicas de Colombia, PerG y Bolivia. Por lo
tanto, se deben tener muchas mas precauciones
en el posible intento de reubicacion de jaguares en
el entorno amazonico respecto a lo que ocurriria
con los ocelotes. En este Ultimo se detectd evidencia
mas conspicua de la existencia de cuellos de botella
recientes que en el jaguar. Esto es, en areas
geogréficas donde una poblacién de jaguares podria
estar en una situacion relativamente adecuada, la
correspondiente poblacion de ocelotes puede estar
atravesando un cuello de botella genético y necesitar

de medidas de proteccién urgentes que el jaguar
podria no estar necesitando. Por el contrario, el
jaguar muestra un sello inequivoco de una
expansion poblacional, mientras que el ocelote no
lo hace. Esto induce a pensar que el jaguar es una
especie mucho mas moderna en la Amazonia que
el ocelote, que puede representar un linaje de
felinos mucho mas antiguo en esta area. Sin
embargo, ambas especies parecen haber sido
mas afectadas genéticamente en la Amazonia
peruana que en otros lugares, lo que induce a
pensar que la caza de estos felinos y la destruccion
de habitat ha podido ser mas importante en
territorio peruano que en la Amazonia colombiana
0 boliviana.

Discusidon comparativa

Los resultados obtenidos muestran como la histo-
ria evolutiva de cada una de las especies estudia-
das esta llena de particularidades Unicas, lo cual
obliga a que cualquier politica de conservacion
tenga que ser especifica para cada una de ellas. Lo
que parecen tener en comun todas las especies
estudiadas es que ninguna de ellas necesita de
programas "ex—situ”, o de introduccién de animales
con caracteristicas genéticas diferentes, para ele-
var los niveles de diversidad génica en sus respec-
tivas poblaciones naturales. Por lo tanto, lo que es
prioritario es la no destruccion del habitat acuatico,
en el caso del delfin rosado, més estrictas medidas
de control de la caza y la no alteracién del habitat
terrestre para las otras cuatro especies. Para ello,
es indispensable la aplicacion de programas y
recursos para educar convenientemente a las co-
munidades indigenas y de colonos que ejercen una
fuerte presién depredadora en las especies referi-
das en el contexto amazdnico.

Los resultados genéticos mostrados aqui pue-
den ayudar a consolidar estrategias de proteccion
especificas para las poblaciones amazoénicas de
las especies reportadas. Este hecho es importante
ya que, como reconocen Meffe & Carroll (1997), la
persistencia de poblaciones dentro de sistemas
locales puede ser mas importante que la simple
persistencia global de especies porque la pérdida
de poblaciones locales representa una declinacion
importante en la biodiversidad si esas poblaciones
contienen trazos genéticos o fenotipicos Unicos.
Por ejemplo, mientras que en términos de especie
no se ha perdido biodiversidad en la familia de los
rinoceréntidos en los dos Ultimos siglos porque
ninguna especie se ha extinguido, desde el punto
de vista poblacional, la pérdida de biodiversidad ha
sido mayuscula. En el mejor de los casos han
desaparecido mas del 95% de las poblaciones que
existian hace un siglo (Ashley et al., 1990; Dinerstein
& McCracken, 1990; Santiapillai, 1992). Por lo
tanto, la biodiversidad poblacional se ha reducido
espectacularmente aun cuando las especies no se
han extinguido como un todo. Todas las especies
amazonicas estudiadas poseen niveles elevados, o
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muy elevados, de diversidad genética y, con la
excepcion del piuri, son demograficamente consi-
derables: jaguar, entre 190.000-410.000 ejempla-
res a partir de las estimas de Collins (1990), Aranda
(1990), Rabinowitz (1991), Swank & Teer (1987);
ocelote, entre 800.000-3.000.000 de ejemplares a
partir de las estimas de Emmons (1988); delfin
rosado, entre 3.000.000-5.000.000 de espe-
cimenes, Da Silva (com. pers.); mono lanudo, unos
40.000 ejemplares en la zona amazdénica muestreada
a partir de los datos genéticos obtenidos. Sin em-
bargo, localmente algunas poblaciones pueden es-
tar sufriendo una reduccion de variabilidad genética
y de tamafio demografico, ya sea por la destruc-
cion de habitat o por su caza directa, y las técnicas
genético poblacionales pueden ayudar a detectar
las poblaciones que estan perdiendo biodiversidad,
aun cuando la especie como un todo no presente,
aparentemente, ningun problema grave. Este po-
dria ser el caso del ocelote y del mono lanudo tal
como hemos reportado.
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