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Title: Molecular characterisation of Canarian date palm (Phoenix 

canariensis) as an aid for its conservation 
 
 
Resumen: 
 
Electroforésis isonezimática de 18 sistemas enzimáticos fueron llevados a cabo 

para estimar los niveles y estructuración genética dentro y entre poblaciones 

naturales de la especie de palmera endémica de las islas Canarias (Phoenix 

canariensis), para evaluar su relación genética con su congénere ampliamente 

distribuido Phoenix dactylifera, y para determinar comparativamente la 

variación genética en las poblaciones donde las dos especies coexisten con 

plantas morfológicamente intermedias (poblaciones mezcla). Nuestro datos 

revelaron que el componente de variación genética intra-poblacional suponía el 

75% del total  de la variación genética detectada en P. canariensis. Tanto el 

dendrograma UPGMA basado en la distancia genética de Nei (1972) como el 

PCA basado en las frecuencias alélicas separaban claramente las poblaciones 

de P. canariensis y P. dactylifera. Además se mostraba una relación genética 

más cercana entre P. canariensis y las poblaciones en donde ambas especies 

estaban presentes (poblaciones mezcla), exhibiendo estas patrones de 

estructuración genética dentro de las poblaciones similares. El nivel de 

variabilidad genética reducido de P. canariensis respecto a los observados en 

P. dactylifera, el hecho de que los alelos encontrados en el endemismo canario 

(sin presencia de alelos únicos) sean un subconjunto de los hallados en P. 

dactylifera, y la alta identidad genética entre ambas especies sugiere 

fuertemente que estas especies se encuentran de forma genética 

estrechamente relacionadas. Por otra parte, utilizamos RAPD (Random 

Amplified Polymorphic DNA) para comprobar si los individuos 

morfológicamente intermedios entre Phoenix canariensis y P. dactylifera se 

corresponden con híbridos entre ambas especies. Solamente dos de las 54 

cebadores (OPM-8 y OPK-14) ensayados en 221 individuos analizados 

procedentes 7 poblaciones diferentes de diversas islas nos permitieron 

diferenciar sin ambigüedad ambas especies. Mientras que las muestras de P. 

canariensis amplificaban dos fragmentos exclusivos monomórficos 1000 pb y 



750 pb (para OPM-8 y OPM-14, respectivamente), las muestras de P. 

dactylifera se caracterizaron por dos fragmentos de 900 pb y 950 pb para los 

mismas cebadores. La presencia de ambos fragmentos especie-específicos en 

los individuos morfológicamente intermedios proporcionó la primera evidencia 

firme de existencia de híbridos entre ambas especies de Phoenix. Así, los 

marcadores de RAPD caracterizados pueden ser utilizados para estimar la 

posible incidencia de hibridación en las poblaciones naturales de P. 

canariensis. El uso de estos marcadores moleculares permitirá caracterizar los 

individuos y palmerales auténticamente canarios, determinar  rápidamente y sin 

ambigüedades los individuos jóvenes, identificar material para la creación de 

bancos de germoplasma, precisar material para programas de reforestación o 

reforzamiento de los palmerales. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 
Abstract: 
 

Electrophoretic analysis of 18 isoenzyme loci was used to estimate the 

levels and structuring of genetic variation within and among natural populations 

of the protected endemic palm species from the Canary Islands (Phoenix 

canariensis), to evaluate its genetic relationship with the widespread congener 

P. dactylifera, and to assess comparatively the genetic variation in the 

populations where the two species coexist with morphologically intermediate 

plants (mixed populations). Our survey revealed that the within-population 

component explains roughly 75% of the genetic variation levels detected in P. 

canariensis. Both the UPGMA tree based on Nei’s (1972) genetic distance and 

a PCA on allele frequencies consistently separate populations of P. canariensis 

and P. dactylifera and reveal a closer genetic relationship between P. 

canariensis and the mixed populations, that also display analogous patterns of 

short-range, within-population genetic structure. Reduced levels of genetic 

variation in P. canariensis respect to P. dactylifera, the fact that the genetic 

makeup of the Canarian endemic is a subset of that found in P. dactylifera (with 

no unique alleles), and the high genetic identity between both species strongly 

suggest that they are tightly related genetically. On the other hand, we used 

RAPD markers to test whether morphologically intermediate individuals 

between Phoenix canariensis and P. dactylifera correspond to hybrids. Only two 

of the 54 ten-mer primers (OPM-8 and OPK-14) tested in 221 individuals from 7 

localities in different islands enabled us to unambiguously identify both species. 

While P. canariensis possesses two exclusive monomorphic bands of 1000 bp 

and 750 bp (for OPM-8 and OPM-14, respectively), P. dactylifera is 



characterised by two bands of 900 bp and 950 bp for the same primers. The 

additivity of these taxon-specific bands in the individuals that were 

morphologically intermediate provided, for the first time, firm evidence for their 

hybrid origin. We suggest that RAPD markers be used to estimate the possible 

incidence of introgression in the scarce extant natural populations of P. 

canariensis. This procedure will provide a straightforward means to select target 

populations to implement the “in situ” conservation strategies suggested 

previously on the basis of allozyme research. 
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Introducción 3 

l .  1 Phoenix canareinesis 

La palmera canaria, Phoenix canariensis (Hort. ex Chab.) es una especie 

endémica de las Islas Canarias, encontrándose en mayor o menor medida en 

todas las islas mayores del archipiélago. Es una monocotiledonea arborescente 

de larga vida (hasta 200 años), perteneciente a la familia de las Aracaceae 

(Palmae), y como todas las especies del género Phoenix, es dioica, 

presentando de esta forma, un pie masculino y otro femenino, que se 

diferencian Únicamente en la morfología de su inflorescencia (Kunkel & Kunkel, 
. .. 4 n 7 A .  D q r r n a r r  4 nOQ\  1 1-m v n ~ . i n m + n  vn~tanmnm A n l  -Amnv-  Dhnnnk A f i m a A h a  1- 

I ¿11 7 ,  uai I U V V ,  I aauj.  UI la i cuci irc I cviaiui I uci yci ici u r r r u ~ i r i n  ucau iuc ia 

existencia de 13 especies (Barrow, 1998). 

Phoenix canariensis Hort. ex Chab., fue descrita por Chabaud en 1882. a 

partir de un' espécimen cultivado sin la asignación de un tipo. Posteriormente 

Moore (1971) designaría un lectotipo basado en las Figuras 66-68 del artículo 

de Chabaud. En la literatura clásica la referencia de P. canariensis es dada por 

Pliny (Hort, 1916) como Palmeta catyotas ferentia, el cual describe la 

observaciones de Juba: "...en Canaria también abundan los bosques de 

palmeras cargados de dátiles". Webb & Berthelot (1 847) fueron los primeros en 

reconocer las diferencias entre la palmera canaria y la palmera datilera, 

desc.ribiendo la primera como P. dacfyljfera yar. juba- W&b & Redhe!. 

Posteriormente Christ (1885) le- dio el estatus de especie denominándola P. 

jubae (Webb & Berthel.) D. H. Christ. Ninguno de estos nombres era utilizado 

comúnmente por los horticultores, los cuales tendían a llamarla como P. 

cycadifolia y P. canariensis (Neu bert, 1 873). 

El nombre de P. cycadifolia fue validado por Regel (1879) con una pequeña 

descripción y una ilustración de una palmera creciendo en Atenas. La 

denominación de P. canariensis fue legitimizada por Chabaud (1 882) con una 

descripción e ilustración de una palmera cultivada procedente de semillas 

originarias de las islas Canarias. A pesar, de la gran similitud entre la ilustración 

de Regel (1879) y la palmera canaria, Beccari (1 890) considera a P. cycadifolia 

un sinónimo de P. dactylifera. Sin embargo Moore (1971) considera P. 
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cycadifolia más similar a P. canariensis que a P. dactylifera, y la considera 

como un sinónimo de la primera. El nombre de P. cycadifolia es anterior al de 

P. canariensis en tres años, por lo que tendría preferencia en la nomenclatura, 

pero las dudas existentes alrededor de la identidad de P. cycadifolia y la gran 

familiaridad de los botánicos y los horticultores con el nombre de P. canariensis 

han hecho que se mantenga y acepte esta nominación para la palmera datilera 

de las Islas Canarias (Barrow, 1998; Moore, 1963). 

P. canariensis se describe con un tronco grueso (hasta unos 60 u 80 

centímetros, y a veces más de 1 metro) de entre 12 a 15 metros de altura, sin 

retoños en su base (Figura 1). La copa es densa, 60 a 100 hojas, de color 

verde intenso, que cae de forma elegantemente arqueada. Los frondes pueden 

alcanzar los 7 metros, presentando hasta 150 foliolos subcoriaceos y flexibles. 

Estos se convierten en espinas cortas y rígidas de color amarillento hacia la 

base de la hoja. Las flores tanto masculinas como femeninas se presentan en 

inflorescencias, en pániculas, densas de color blanquecino, de hasta 1,5 

metros de largo. La inflorescencia masculina es más cerrada y corta, 

asemejándose a la cola de un caballo, mientras que la inflorescencia femenina 

es mucho más abierta y los espádices mas largos. Los frutos (támaras o 

támbaras) son bayas en un principio de color verde, aunque cuando maduran 

presentan un color amarillento-anaranjado. Las támaras presentan forma 

ovoides de 2 cm de largo, con poca pulpa y de amargo sabor (Kunkel & Kunkel, 

1 974). 

La palmera canaria se encuentra muy emparentada con P. dactylifera 

(palmera datilera) la cual está presente también de forma significativa en el 

archipiélago. Sin embargo, la palmera datilera, presenta un tronco más delgado 

(de 30 a 40 centímetro generalmente, y sólo en algunos casos hasta unos 80 

centímetros), llegando a alcanzar una altura de hasta 20 metros, pudiendo 

presentar retoños en su base (Figura 2). La copa es abierta y menos densa 

que en la palmera canaria, entre 20 a 50 hojas, de color verde-glauco. Los 

frondes, de hasta 6 metros de largo, presentan la mitad de los foliolos que en la 

palmera canaria, estando la superficie de los mismos cubierta de un polvillo 
bianquecino y cerco. Hacia ia base de l a  ho,a se cUliuieeei-i e~ espigas co;tas 



Figura 1. a) Fotografía de una tlpica palmera canaria (Phoenix cmafjensis) mostrando 
los diferentes rasgos morfológicos caracterlsticos de la especie, b) dibujo esquemático 
de la hoja de palmera canaria, c) fotografía de la inflorescencia masculina, can la 
agnipacidn de las flores (espiga) en detalle, mostrando una de las flores en aumento, e) 
racimo de amaras (tambaras), con un grupo de estas en detalle y una semilla. 





Figura 2. a) Fotografia de una tipica palmera datilera (Phoenix dactylhm) mostrando 
los difetentes rasgos morfológicos característicos de la especie, b) dibujo esquemático 
de la hoja de palmera datilera, c) inflomscencia masculina, con la agrupaci6n de las 
flores (espiga) en detalle, mostrando una de las flores aumento, d) racimo de dátiles, 
mostrando un conjunto de estos en detalle y una semilla. 
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de color verdoso. Las hojas son erectas, suberectas o algo arqueadas. Las 

flores son blancas y fragantes, en inflorescencias de hasta 1,25 metros de 

largo. Los frutos (dátiles) son mayores y más carnosos que en el caso de la 

especie Canaria, generalmente de color anaranjado, aunque tanto el color 

como el tamaño de los mismo depende de la variedad. A diferencia del 

endemismo canario, ésta se encuentra ampliamente distribuida desde el Norte 

de Africa hasta el Suroeste de Asia, siendo su origen motivo de discusión en la 

actualidad. 

La similitud morfológica de ambas especies, la gran variabilidad 

morfológica que presenta la palmera canaria y la elevada fertilidad 

interespecífica que muestran las especies del género Phoenix a cruzarse entre 
~ n n ~ .  I I - - 1 - 1  ~nnir\ eiias (Comer, 1966; Barrow, 1998; Dei LariiLu, I Y Y  1, nuuei, I Y Y ~ ) ,  

describiéndose la existencia de individuos híbridos de P. canariensis y P. 

dactylifera en las islas Canarias (Kunkel & Kunkel, 1974; Ceballos & Ortuño- 

Medina, 1976; Montesinos, 1979; Morici, 1988; Niebla Tome, 1990; Naranjo & 

Cardona, 1995), que se ve facilitada por el hecho de que ambas especies 

presentan el mismo número de cromosomas,, 2n = 36 (Borgen, 1970), conlleva 

que actualmente la clasificación e identificación morfológica de las palmeras 

auténticamente canarias sea muy dificultosa y con un elevado factor subjetivo. 

Asimismo, en estado juvenil, las morfologías de ambas especies son 

exactamente iguales, y por tanto imposibles de distinguir por los métodos 

tradicionales. Este problema ha conducido a la plantación de palmeras jóvenes; 

consideradas canarias, que posteriormente y después de los años han 

demostrado su carácter híbrido o datilero. Todo esto se ve agravado por la 

introducción de especies exóticas en las islas, favoreciendo la hibridación y 

perdida de entidad genética de la palmera canaria. En palabras del profesor D. 

Jaime O'Shanahan: '!Es preciso sensibilizarnos ante el grito de angustia que la 

palmera canaria lanza ante su paulatina desaparición a base de ser atacada en lo 

más profundo de su ser al importarse ejemplares de otras variedades que, 

plantadas a su vera, con los años producen híbridos, materializando su 

destrucción genética, tiro de gracia a su definitiva destrucción" (Oliva-Tacoronte, 

1985). 
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1.2 Distribución 

La palmera canaria se encuentra en todas las islas mayores del 

archipiélago de manera aislada o formando palmerales, sin embargo en la isla 

de el Hierro los palmerales casi están ausentes, encontrándose sólo "algunas 

palmeras" aisladas tal y como describió Glass (1 764). En las otras destacan los 

palmerales de Valle Gran Rey, Vallehermoso, Tazo y Taguluche en la Gomera; 

Barranco de Tirajana, Barranco de Guiniguada, Fataga y Oasis de Maspalomas 

en Gran Canaria; Vega de Río Palmas y Pájara en Fuerteventura; Haría en 

Lanzarote; Las Breñas en La Palma y Rambla de Castro en Tenerife (Serrada 

et al., 1988; Oliva-Tacoronte, 1985), encontrándose los mayores palmerales en 

las islas de La Gomera, Gran Canaria, Fuerteventura y Lanzarote. Es en las 

dos primeras islas mencionadas, Gran Canaria y La Gomera, donde es mayor 

su presencia y está más ampiiamenie ia especie distribuida. 

En todas las islas la vegetación actual supone un relicto de la posible 

vegetación que existía en las islas antes de la conquista normando-castellana 

(1402-1496). La colonización, el cultivo, la urbanización y finalmente el turismo 

han reducido drásticamente la cubierta vegetal de las islas, concretamente, el 

bosque termófilo, piso de vegetación en la que se encuentra la palmera 

canaria, ha sido arrasado en casi todas las islas debido a que sus áreas 

potenciales corresponden a las zonas más favorables para el establecimiento 

de las grandes poblaciones y caseríos, así, como los cultivos que llevan 

aparejados. A esto hay que añadirle el interés económico, sobre todo en el 

pasado, que presenta !a palmera. canaria y su congénere africano, !a pa!mer=i 

datilera, que ha llevado a que el medio natural en el que viven estas plantas 

esté tan alterado que es difícil conocer con certeza la distribución original de 

Phoenix canariensis en el archipiélago Canario (Rodríguez et al., 1997). Sin 

embargo se sabe que su distribución primitiva era muy superior a la actual, 

como se desprende de las innumerables citas históricas existentes 

(Bethencourt, 1402; Nicoloso da Recco, 1341 ; Berthelot, 1839; Morales, 1984), 

sirva como ejemplo la mención que hace Escudero de la isla de Gran Canaria 

en 1639 (Morales, 1984): 
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"...toda la isla era un jardín, toda poblada de palmas, porque de un 

lugar que llaman Tamaraceite, quitamos más de sesenta mil palmitos y 

de otras infinitas y de todo Telde y Arucas " 

Fruto de la gran importancia que ha jugado, y sigue jugando, esta especie 

en el archipiélago Canario es el gran número de toponimias existentes al 

respecto. Es curioso observar como todos los nombres que hacen referencia a 

nuestra Phoenix lo hacen como palma y palmar y nunca como palmera o 

palmeral. Así, la ciudad de Las Palmas debe su nombre al gran número de 

palmeras que ahí existían y sobre todo a tres de ellas que eran muy altas 

(Oliva-Tacoronte, 1985). De igual manera, el nombre de Tamaraceite (barrio de 

Las Palmas de Gran Canaria) deriva de támara, fruto de la palmera canaria, 
pzli 12 gía;i csiitidad de ahi daban. iambieil e-,co-,i,=amos 

toponimias en Las Palmas de Anaga (Tenerife), Las Tres Palmas (barrio de Las 

Palmas de Gran Canaria), El Palmita1 (Guía, Gran Canaria), La Palmita (La 

Gomera y Barlovento en La Palma), Barranco de La Palma (Agaete, Gran 

Canaria), El Palmar (Buenavista, Tenerife), El Palmar (Arona en Tenerife, 

Hermigua en La Gomera y Teror en Gran Canaria), Palmarejo (Valle de 

Santiago, La Gomera), Vega de Río Palma (Betancuria, Fuerteventura) etc. 

1.3 Ecología 

Las manifestaciones naturales de la palmera canaria son las formaciones 

boscosas de palmerales, donde'la palmera es casi la única especie de porte 

arbóreo. Se muestra muy agresiva en la captación de agua, no permitiendo el 

arraigo de otras especies (en palmeral puro) que no sea la suya, aunque casi 

siempre se muestra en asociaciones o con'el intrusismo de especies de fácil 

arraigo o de rápido crecimiento (Delgado, 1986). 

También forma parte de los cauces de barrancos cercanos al mar, pero no 

directamente influenciadas por la brisa marina, alcanzando su óptimo desarrollo 

en el fondo y laderas de los mismos, donde hay suficiente humedad edáfica. 

La palmera canaria se encuentra distribuida en el piso basa1 y el bosque 

termófilo. En su estado climático, éste piso de vegetación está caracterizado 

por la presencia de: Juniperus phoenicea (sabinaj, Viea europea spp. 
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cerasiformis (acebuche), Bosea yervamora (hediondo), Maytenus canariensis 

(peralillo), Visnea mocanera (mocán), Dracaena draco (drago) y la propia 

palmera canaria (Phoenix canariensis) entre otras. Igualmente se encuentra 

muchas veces asociada con tarajales, almácigos y otras especies de 

condiciones mesófilas. La palmera canaria muestra una gran variabilidad 

ecológica, pudiendo subir hasta los 1000 metros de altitud, por lo se ha descrito 

como la especie del género Phoenix más resistente al frío, aunque tiene su 

óptimo desarrollo entre los 50 y los 300 metros; casi siempre en lugares 

pedregosos (Quintero, 1985). 

Dede el punto de vista fitosociológico, la palmera canaria se encuentra en 

la asociación Phoenix canariensis - Plocama pendula (balo o bufo), por lo que 

no resulta extraño encontrar ambas especies juntas en la naturaleza. 

Por otro lado, las palmeras constituyen desde el punto de vista ecológico, 

un excelente hábitat para muchas especies de la avifauna Canaria. Así, sus 

támaras forman parte de la dieta alimenticia de mirlos y cuervos, 

principalmente. Los caídos al suelo suelen ser roídos por ratas y ratones. 

Además, las propias palmeras suelen ser cazaderos, lugar de nidificación o 

dormidero de rapaces como el cernícalo, el búho y más raramente la lechuza. 

También nidifican en ellas especies como el mirlo, tórtolas, gorriones y otros 

paseriformes. Más esporádicamente se observan nidos de abubilla, 

mosquiteros o herrerillos buscando insectos a lo largo de sus escamosos 

troncos (Serrada et al., 1 988). 

Los palmerales de Phoenix canariensis han sido incluidos como hábitats 

naturales de interés comunitario para cuya conservación es necesario designar 

zonas especiales de conservación. La Directiva Hábitat de la Unión Europea de 

cnnse.wación (Directiva 92143lCEE de 21 de Mayo de 1992) tiene como 

objetivo garantizar una mínima conservación in situ de la biodiversidad que la 

Unión Europea tiene la obligación de preservar en el contexto mundial. 

1.4 Cultura de la palmera 

Debido a su gran aprovechamiento la palmera fue cultivada en Canarias 

desde la antigüedad, siendo los usos que de ella se hacían, y todavía se siguen 
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haciendo, muchos y variados. La támara, aunque su carne es pobre y amarga, 

fue utilizada en épocas de escasez, y sigue usándose hoy en día como forraje 
,,,, - 1  --,-A- 1 -- Le:-- para LJCIIICIUU. L ~ S  I I U J ~ S  eran empieaaas por ¡os aborígenes como 

vestimenta, utilizando las púas de las mismas como agujas. También eran 

utilizadas en las ceremonias religiosas llegando hasta nosotros casi de las 

misma manera aunque perdiendo los elementos religiosos, en la fiesta de La 

Rama, siendo la más conocida y pura la del Valle de Agaete en Gran Canaria 

(Oliva-Tacoronte, 1985). En la actualidad se siguen usando los palmitos para 

la realización de cestas, sombreros, esteras, sogas, etc., además de servir 

como alimento para el ganado. 

Los troncos fueron aprovechados para construir casas, como las primeras 

que se construyeron en la ciudad de Las Palmas de Gran Canaria (Torriani, 

1599), En !o actua!idad, se emp!ear! come se!niena o Y=" fa elaboración de 

bancos y taburetes. 

La inflorescencia al igual que la hoja de la palmera son usadas como 

escobas para barrer, incluso, la propia palmera en sí, se utiliza como linde para 

delimitar los terrenos. 

1.5 Introducción a la técnica de la electroforesis isoenzimática. 

La mayoría de los polímeros biológicos, tales como proteínas y ácidos 

nucleicos, tienen grupos ionizables que normalmente les confieren carga 

negativa en disoluciones acuosas. En el caso de las proteínas, esta ionización 

depende airectamente ae p~ de ia solucion donde se encuentran y de los 

grupos químicos capaz de ionizarse. 

En una extracción proteica existe una gran diversidad de proteínas en 

cuanto a carga y masas por lo que les confiere una migración diferencial al ser 

sometidas a un campo eléctrico, constituyendo la base de las técnicas 

electroforéticas aplicadas a proteínas. 

La electroforesis es muy versátil y constituye una de las tres técnicas más 

usadas en la separación de polímeros moleculares, junto con la cromatografía 

líquida de alta presión y la ultracentrifugación (Gordon et al. 1988). 

A pesar de su popularidad y del gran número de artículos y manuales, 
lc;,lllba (B ei, 1970; "L..--- "^'" describe a,Tp!i=me& la +A--;-- IVI~UIW, I Y  I I ;  
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Oelshlegel & Stahmann, 1973; Harris & Hopkinson, 1976; Carr & Jonhson, 

1980; Hames & Rickwood, 1982; Shields et al., 1983; Soltis et al., 1983; 

Weeden & Weedel, 1989; Kephart, 1990) ésta no se encuentra estandarizada 

para todos los organismos, debido fundamentalmente a la gran cantidad de 

variables que afectan la preparación, separación y resolución electroforética, 

siendo común que cada autor emplee una metodologia diferente, incluso a 

igualdad de organismos y tejido analizado (Kephart, 1990). 

1.6 Aplicación de las técnicas electroforéticas en la genética de 

poblaciones. 

El descubrimiento de las isoenzimas como una consecuencia de los genes 

en los organismos, hizo considerar la técnica de electroforesis isoenzimática 

como una metodología muy eficaz en la detección de mutaciones. Esta 

aplicación dio una nueva dimensión al estudio de la acción de los genes que 

anteriormente se basaba en alteraciones de los caracteres morfológicos, 

muchas veces difíciles de interpretar o realizar. 

Medir y caracterizar la diversidad genética a través de las variantes 

moríológicas presenta el principal inconveniente de que el fenotipo es el 

resultacio de ia acción conjunta del gei-iuliipu y el medi= arnhiefite, pm !o que er! 

muchos casos no sabemos en que medida la variedad que observamos en la 

especie se debe a factores genéticos y no ambientales (Falk & Holsinger, 1991; 

Hillis et al, 1996). De esta forma, organismos con idéntico genotipo en distintas 

condiciones ambientales pueden presentar diferente fenotipo, y viceversa, es 

decir, organismos con diferente genotipo, en las mismas condiciones 

ambientales pueden presentan el mismo fenotipo para un determinado carácter 

(Falk & Holsinger, 1991 ; Hillis et al, 1996). 

Por otro lado, determinar el genotipo de los organismos a través de la 

observación y el análisis de variantes morfológicas es un proceso que requiere 

crüces cuii:rolc;dos b2j:jo cmdicinnes an?bIentales homogéneas estrictas, y 
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observar al mismo tiempo que caracterizar la descendencia resultante y 

determinar el mecanismo de herencia de los caracteres en estudio. Pero 

realizar cruces controlados y esperar a ver la descendencia en especies 

vegetales no es siempre factible. Así, por ejemplo en la palmera canaria los 

individuos no presentan su primera floración hasta los 4 años y no adquieren el 

tamaño adulto hasta muchos años después. 

Además muchas de las variaciones fenotípicas observadas en poblaciones 

naturales no presentan una segregación Mendeliana simple (1:l ó 1:3), porque 

esas diferencias fenotípicas son medioambientales en su origen, y por tanto no 

se espera que presenten una herencia Mendeliana, es decir, el efecto 

medioambiental sobre los diferentes caracteres puede ser suficientemente 

fuerte como para enmascarar la segregación genética. Por otro lado, el factor. 
ger,éiic0 en aigürios deierminado por efecto conjunto 

de dos o más genes, y la segregación de uno de los genes estar 

"enmascarada" por la segregación de otros genes. Como sucede con la 

mayoría de los caracteres morfológicos, los cuales están controlados por 

múltiples genes (poligénica) por lo que su estudio resulta muy complicado (Falk 

& Holsinger, 1991 ; Hillis et al, 1996). 

Finalmente, la variación morfológica puede ser muy complicada de 

cuantificar en algunos caracteres y esta cuantificación puede ser muy subjetiva, 

depende del investigador, ya que en muchos casos la diversidad filogenética es 

cuantitativa más que cualitativa. 

La aplicación genética de la electroforesis isoenzimática se basa en la 

colinearidad "un gen - una proteína", considerando que las isoenzimas son las 

consecuencias bioquímicas se la sustitución, delección o adición de 

aminoácidos que afectan la migración electroforética de la enzima. Así, el 

análisis de las estructuras proteicas mediante electroforesis es, indirectamente, 

el análisis de un gen (Gottlieb, 1977; Ayala, 1982). Es precisamente esta 

simple relación entre las bandas detectadas en un gel y la secuencia 

nucleotídica de los genes la que hace a la electroforesis isoenzimática una 

potente herramienta analítica en genética. 

King & Ohta (1975), propusieron el término de electromorfo para designar 

las diferentes bandas, de procedencia genética, que aparecían en la 
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electroforesis, considerando que un electromorfo puede ser, en realidad, un 

grupo de isoalelos. 

El desarrollo de la técnica en el análisis genético llevó a algunos autores 

(Harris & Hopkinson, 1976; Gottlieb, 1977), a clasificar las isoenzimas no 

secundarias (isoenzimas secundarias son aquellas bandas isoenzimáticas sin 

una naturaleza genética demostrada), en dos grupos, denominando aloenzimas 

aquellas formas diferentes de una enzima que estuviesen especificadas por 

diferentes alelos de un único gen, manteniendo el termino de isoenzimas si sus 

polipéptidos están codificadas por más de un locus génico. 

Posteriormente el término isoenzima ha sido modificado por la Unión 

Internacional de Nomenclatura Bioquímica (1984), y las isoenzimas 

secundarias no son consideradas como tales isoenzimas, ya ,que en parte 

pueden aparecer debido exclusivamente a la técnica. Otros autores (Weeden & 

Wendel, 1989; Werth, 1989) diferencian el locus y el producto isoenzimático 

aplicando el término loci isoenzimático en vez de isoenzima. Por otro lado, el 

término aloenzima sólo se aplica cuando las bandas tienen una naturaleza 

genética demostrada (Kephart, 1990). 

Las ventajas de la técnica, así como su base físico-química han sido 

ampliamente descritas por varios autores, existiendo una amplia bibliografía 

dedicada a plantas superiores (Gottlieb, 1981; Ayala, 1982; Tanksley & Orton, 

1983; Soltis & Soltis, 1989; Kephart, 1990; Murphy et al., 1996; Weir, 1996; 

Griffiths, et al., 1997), aplicándose con éxito, no sólo en la identificación 

interespecífica (Siedlewska & Prus-Glowacki, 1994; Hedren, 1997; Gallagher et 

al., 1997), sino en la identificacion de variedades de una misma especie en un 

gran número de vegetales (Rieseberg et al., 1989; Francisco-Ortega et al., 

1992; Jenczewski et al., 1999). Así, esta técnica también ha sido utilizada en 

Phoenix dactylifera para identificar cultivos y variedades dentro de la especie. 

De esta forma Torres & Tisserat ya en 1980, utilizando la electroforesis 

isoenzimática describieron los primeros marcadores moleculares para P. 

dactylifera, para ello utilizaron cinco sistemas enzimáticos (alcohol 

deshidrogenasa, esterasa, glutámico oxalacético transaminasa, 

fofoglucoisomerasa y fosfoglucomutasa) que codificaban siete loci con 14 

alelos. Baaziz & Saaidi (1988), utilizan el bandeado producido por la actividad 

esterasa y peroxidasa para identificar ~ ü l i i v ~ s  dz palfiera datilera. E:: e! rnisrri~ 
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sentido, Booij et al. (1 995), caracterizan trece cultivos de Phoenix dactylifera en 

Arabia Saudi, Argelia y Marruecos mediante electroforesis isoenzimática, 

utiiizando cinco sistemas enzimáticos (alcohol deshidrogenasa, 6- 

fosfoglucónico deshidrogenasa, fosfoglucoisomerasa, glucosa 6-fosfato 

deshidrogenasa y esterasa). Estos autores encuentran genotipos 

isoenzimáticos que permiten diferenciar los distintos cultivos estudiados. 

Posteriormente, Bendiab et al. (1 998) realizan un estudio similar también en 

cultivos de palmera datilera de Marruecos analizando tres sistemas enzimáticos 

(esterasa, glutámico oxalacético transaminasa y endopeptidasa). Mediante los 

fenotipos generados en el bandeado de la electroforesis llegan a identificar los 

distintos cultivos de palmera datilera. Bennaceur et al. (1991) en su trabajo 

identifican cultivos de Phoenix dactylifrea en Argelia mediante los genotipos 

isvenzimáticos (siete enzimas-A6 fzlci), además de deie imimi  la diversidad 

genética de los mismos. 

En Phoenix canariensis Sosa et al. (1 998) mediante electroforesis 

isoenzimática identifican loci diagnósticos entre poblaciones de P. dactylifera y 

P. canariensis de Gran Canaria. Aunque nuestros ensayos posteriores 

demostraron que el numero de poblaciones estudiadas (dos poblaciones de 

palmera canaria y una de datilera) era muy bajo, y estos loci perdían su 

carácter de marcadores moleculares cuando se ensayaban en un mayor 

número de poblaciones. 

Buth (1984) revisa la aplicación de los datos de isoenzimas y aloenzimas 

para el problema sistemático en general, y Mabee & Humphries (1993) y 

Murphy (1993) proveen una reciente evaluación de los métodos y sugerencias 

para ei anaiisis fiiogenetico. En general, la filogenia basada en caracteres 

moleculares (isoenzimas) es más eficaz cuanto más cercanas sean las dos 

especies estudiadas 

Entre las ventajas que tiene la aplicación de la electroforesis isoenzimatica 

en plantas cabe destacar que la aplicación genética se basa en la correlacico 

directa entre isoenzimas y genes "un gen - una proteína", (Gottlieb, 1977; 

Wendel & Weeden, 1989; Griffiths, et al., 1997). Los genes que codifican las 

isoenzimas son codominantes lo que hace que no existan enmascaramientos 
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de genes debido a dominancia o recesividad (van der Bank et al., 2000). El 

análisis genético se efectúa en el mismo momento en que se realiza la 

electroforesis, sin necesidad de esperar la aparición de descendencias (van der 

Bank et al., 2000). Las enzimas que se estudian están escasamente influen- 

ciadas por el ambiente externo, pudiéndo en muchos casos, compararse 

enzimas, y por tanto genes, de lugares completamente diferentes, lo cual hace 

de la técnica una herramienta muy útil en el estudio de relaciones evolutivas 

entre diferentes poblaciones y especies. Es posible identificar genes 

isoenzimáticos que sean exclusivos de cada especie o población (genes 

diagnóstico), lo cual permitiría identificar en un corto espacio de tiempo (lo que 

dura la electroforesis), y con una pequeña porción de tejido, la pertenencia de 

una planta a una especie (o población) u otra. Se requiere sólo una pequeña 

muestra de material biológico para realizar el estudio, pudiéndose comparar 

una gran cantidad de individuos en un sólo análisis. Es, por tanto, una técnica 

no destructiva aplicable a cualquier estadío de la planta. Es posible utilizar 

individuos en el estadío de plántulas y retener solamente los genotipos 

deseados, lo que supone un ahorro de tiempo, espacio y dinero en los 

proyectos de repoblación. 

A estas ventajas hay que añadir que las tasas de evolución de los 

caracteres moleculares basados en isoenzimas son más constantes que los 

caracteres moríológicos (Soltis & Soltis, 1989; Weir, 1996; Hartl & Clark, 1997). 

Además estos caracteres son más objetivos, al contrario que sucede con 

muchos caracteres moríológicos. 

También, y debido a la consolidación de la electroforesis isoenzimática se 

ha desarrollo una fuerte base estadística con una soporte matemático sólido, 

así como multitud de programas de análisis de datos genéticos para el estudio 

de la diversidad genética dentro de las especies y poblaciones. Por ello, es 

posible cuantificar la divergencia genética entre poblaciones y especies 

mediante la aplicación de estadísticos desarrollados para tal fin, siendo el más 

empleado la Distancia Genética de Nei (1972), que calcula el porcentaje de 

genes diferentes entre dos poblaciones o especies. Finalmente, permite calcular 

el nivei de variabiiiaau genética existente dentro ae cada especie y conocer la 
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estructura genética de las poblaciones naturales, lo cual constituye un aspecto 

prioritario en los programas de conservación biológica (UNEP, 1992). 

i a  importancia de la documentación sobre los niveles y distribución de la 

diversidad genética en especies para designar estrategias de conservación 

óptimas está ampliamente reconocida por muchos autores (Frankel, 1974; 

1982; Brown, 1978; Hamrick, 1983; Soulé & Simberloff, 1986; Moran & Hopper, 

1987; Sampson et al., 1988; Eguiarte et al., 1992 ;.Eperson & Li, 1997; Greef & 

Triest, 1999; Francisco-Ortega et al., 2000) 

A pesar de las ventajas de la técnica, esta no se encuentra exenta de 

desventajas, entre las que podemos destacar: 

a 
nucleotidicos no hacen variar la secuencia de aminoácidos en las proteínas - 

m 

por lo que puede existir cambio nucleotídico sin alteración aminoácida en las 
- 
0 

m 

proteínas, y por tanto indetectable mediante electroforesis. E 

O 

n 

E 

Sólo se pueden detectar aquellas sustituciones de aminoácidos que hagan a 

variar la carga neta de las proteinas. Esto quiere decir que muchas de las n 

n 

bandas con igual movilidad en el gel no necesariamente indican una 3 
O 

secuencia de aminoácidos idéntica. 16 de los 20 aminoácidos son 

electroforéticamente neutrales en el rango de pH empleados en los 

tampones de los geles. Se ha estimado que la proporción de mutaciones 

puntuales detectadas por electroforesis es aproximadamente del 25-30% 

(King & Wilson, 1975; Weir, 1996). Por la tanto, la variabilidad genética 

detectaua por ¡as técnicas electroforeticas convencionales constituye una 

estima por defecto (Ayala, 1982). 

Muchas veces la interpretación genética de las bandas es complicada si el 

número de genes que están actuando es elevado, siendo imprescindible la 

realización de cruces y análisis de la descendencia para poder entender 

bien la estructura genética del organismo. En ocasiones, la aparición de 

isoenzimas secundarias hace que el zimograma sea muy complejo 
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obligando a realizar gran cantidad de controles para distinguir las bandas de 

origen genético de aquellas que no lo son. 

4.- Los datos electroforéticos no nos indican el numero de sustituciones 

nucleotidicas que existen entre dos alelos o genes. 

5.- Sólo se pueden detectar genes estructurales que codifican para enzimas 

solubles, lo que supone solamente un 30% de las proteínas son 

susceptibles de análisis en electroforesis (Weir, 1996). 

Por último, la utilización de datos isoenzimáticos para establecer filogenias 

presenta una serie de problemas. Primero, no todos los cambios en el genoma 

se reflejan en la secuencia de aminoácidos de las proteínas, por lo que no 

podemos comparar tasas de evolución basadas en proteínas con aquellas 

establecidas mediante la variación directa de la secuencia de nucleótidos. 

Segunda, las isoenzimas son ineficientes para comparar organismos muy 

distantes en términos evolutivos (van der Bank et al., 2000). Tercero, las 

isoenzimas presentan otras fuentes de variación fenotípica, ya que pueden 

sufrir transformaciones citoplasmáticas, Óriginando bandas de diferente 

movilidad. 

A pesar de estas desventajas, la electroforesis isoenzimática ha sido una 

de las técnicas mas empleadas en el estudio genético de las poblaciones 

(Ayala & Powel, 1972; Crawford & Smith, 1982; Baaziz & Saaidi, 1988; Hamrick 

& Godt, 1990; Bennaceur et al., 1991; Shapcott, 1994; Elisiário et al., 1999; 

Franceschinelli & Kesseli, 1999; Takahashi et al., 2000), considerándose una 

técnica muy adecuada para la determinación de la variabilidad genética de las 

poblaciones (Ayala, 1982; Francisco-Ortega et al., 1992; Hogbin et al. 1997; 

Allphin et al., 1998; Godt & Hamrick 1998), así como la estructuración genética 

en el tiempo (Levin, 1976; Linhart et al., 1979; Caujapé-Castells & Pedrola- 

Monfort, 1997) y en el espacio (Schoen & Latta, 1991 ; Schnabel et al., 1991; 

Shapcott, 1995a, 1995b; Caujapé-Castells et al. 1999). Además, la técnica 

isoenzimática ha sido utilizada para caracterizar e identificar especeis 
1- - .! -1 - - -1.. - m - -  -ASz:-:- -- / D : - A ~ L ~ ~ ~  cercanas, varieciaaes ecoiógicas e ni briaos riaiuraies o ai iii i~ id lea {nicaevci y ef 
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al., 1989; Siedlewska et al., 1994; Booij et al., 1995; Beniab et al., 1998; Elisario 

et al., 1999). De hecho, una revisión de la literatura científica de mayor índice 

de referencias de impacto centrada en ios Uos úitimos años (i%% y 2000) 

podemos encontrarnos hasta 300 artículos que han empleado la variación 

isoenzimática para caracterizar la variabilidad genética en poblaciones 

vegetales. 

En el caso particular de la flora de Canarias constituye una herramienta ideal 

en el esclarecimiento de los mecanismos colonizadores y evolutivos de las 

especies desde su llegada a las islas. Siendo el archipiélago canario islas 

oceánicas, y comprobada la existencia de especiación mediante evolución 

radiativa y vicarianza, el estudio de la evolución de la flora en las mismas 

mediante electroforesis isoenzimática, las hace aún más atractiva. Un reflejo de 
&u son los ~ ~ l t i p l e s  estudies is=enzimátic=s de diversidad ge~&icu 

existentes en diferentes especies de la flora Canaria: Cistus L. (Batista et al., 

1999), Lobularia Desv. (Borgen, 1996), Lolium L. (Charmet & Balfourier, 1994), 

Argyranthemum (Francisco-Ortega et al., 1995, 1996, 1997), Chamaecytisus 

Link (Francisco-Ortega et al., 1992), Cheirolophus (Garnatje et al., 1998), 

Babcockia Boulos (Kim et al., 1 999), Lactucosonchus (Sch. Bip.) Svent. (Kim et 

al., 1999), Prenanthes L. (Kim et al., 1999), Sonchus (Kim et al., 1999), 

Sventenia Font Quer (Kim et al., 1999), Taeckholmia (Kim et al., 1999), 

Brrassica L. (Lázaro & Aguinagalde, 1998), Avena L. (Morikawa & Leggea, 

1990), Lolium (Oliveira et al., 1995), Androcymbium (Pedrola-Monfort & 

Caujapé-Casrells, 1994, 1 996), Dactylis L. (Sahuquillo & Lumaret, 1995). 

Así mismo, se han realizado diversos trabajos sobre diversidad genética en 

Phoenix mediante la técnica de la electroforesis isoenzimática; Bennaceur et al. 

( i 9 9 i  j anaiizan ia variabiiiaaa genética ae aiierentes cuiiivos de P. Úciaiyiiirea 

en Argelia mediante electroforesis isoenzimática utilizando siete sistemas 

enzimáticos (16 loci). Estos autores encuentran una muy alta diversidad 

genética en las poblaciones analizadas (A = 2.28; P = IOO), la cual estaba 

contenida principalmente dentro de las poblaciones (HT = 0.393; Hs = 0.367). 

Además, se utilizan los genotipos isoenzimáticos para identificar los diferentes 

cultivos analizados. 

En Phoenix canariensis Sosa et al., (1998) realizan un estudio de la 

diversidad genética en las poblaciones de palmera canaria. Aunque el número 
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de individuos analizados no es muy alto si detectan una elevada diversidad 

genética (A = 1.75; P = 58.3; He = 0.246). 

Fuera del campo de la genética de poblaciones encontramos, también, 

gran número de trabajos sobre diferentes aspectos de la genética en Phoenix 

dactylifera. Así existen trabajos sobre la composición de proteínas (Sekhar & 

Demason , 1988), estudios filogenéticos de bancos de germoplasma con 

marcadores moleculares (Trifi et al., 2000), publicaciones sobre aislamiento y 

análisis del ADN genómico y mitocondrial (Al et al., 1994; Benslimane et al., 

1994), estudio del polen mediante isoenzimas (Al, 1992), búsqueda de 

marcadores moleculares de detección y resistencia a enfermedades (Harrison 

et al., 1992; Bendiab et al., 1993), así como análisis genéticos de la 

germinación de semillas (Samarawira, 1988). 

1.7 Metodología de la electroforesis isoenzimática 

1.7.1 Tamaño muestra1 y número de loci 

Muchos autores (Lewontin, 1972; Brown, 1978; Weir, 1996; Baverstock & 

Moritz, 1996) consideran que para poder obtener una estima razonable de la 

variabilidad genética en poblaciones naturales por electroforesis isoenzimática, 

es esencial tener en cuenta las siguientes condiciones: 

Es necesario, tanto un adecuado tamaño de muestra, (entre 50 y 100 

individuos por lugar de recogidaj como ia aieatorieaaa aei muestreo, eiigiendo 

el mayor número de localidades posibles, con una amplia variedad de 

ambientes. Así, Chakraborty (1992) estima que una muestra de 50 individuos 

es necesaria para detectar alelos con una frecuencia menor a 0.05 (p > 0.05) 

en un loci hipervariable con una probabilidad del 95%. 

Debe analizarse un gran número de loci. Este aspecto es incluso más 

importante que el análisis de un gran numero de individuos, llegándose a 

demostrar que la estimación de la distancia genética se ve mucho más 
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afectada por el número de loci analizados que por el número de individuos 

muestreados (Gorman & Renzi, 1979; Nei, 1978). Cheney (1 985) estima que se 

han de analizar un mínimo de 15 a 20 loci, aunque en muchos trabajos el 

número de loci se reduce a 10 (Weir, 1996). El conjunto de loci analizados ha 

de ser diverso, y no debe elegirse condicionado por variabilidades ya 

conocidas, es decir, los loci estudiados deben elegirse totalmente al azar. 

Aunque estas son las condiciones ideales para abordar un estudio de 

genética de poblaciones, el incumplimiento de alguna de ellas no invalida el 

estudio realizado ya que va a depender de la naturaleza del organismo 

estudiado y del objetivo propuesto. 

i .7.2 Eiección de¡ tejido 

El primer paso en el estudio isoenzimático es la extracción de las proteínas 

desde el interior celular. Para ello es necesario tener en cuenta qué tipo de 

material biológico elegir en el proceso de análisis. Este debe ser lo más fresco 

posible con el fin de evitar al máximo mecanismos de degradación celular, y 

consecuentemente enzimática. En general, cualquier parte de la planta puede 

ser elegida como objeto de análisis, aunque por razones de disponibilidad y 

accesibilidad se suelen elegir hojas (generalmente jóvenes, más fáciles de 

homogeneizar y con un metabolismo celular muy activo), semillas, polen, 

emhrinnec, pnrcinnes tern?ina!ee de ralces e /EC!I_ISC) ~ ~ f i ! e d ~ ) n e s .  Er! nanoral, Y" -'-' se 

observa que los tejidos jóvenes, con crecimiento vegetativo, son más válidos 

para el estudio molecular que los tejidos ya maduros (Werth et al., 1985). En 

las referencias existentes sobre electroforesis isoenzimática en Phoenix el 

tejido más utilizado para la extracción de las proteínas son las hojas jóvenes 

(Torres & Tisserat, 1980; Bennaceur et al., 1991 ; Booij et al., 1995; Sosa et al., 

1998; Bendiab et al., 1998;) 

1.7.3 Extracción enzimática. 

Una vez elegido - el tejdo, éste debe conservarse fresco hasta que sus 

enzimas sean extraídas. Por ello, la muestra debe mantenerse en frío durante 
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el momento de su recolección y almacenarlo lo antes posible en congelación. 

Existen varios métodos de realizar la extraccion de las proteínas enzimáticas 

de! cor?teni.'~ celular: 1) simp!p .mac-erac.iSn d e  tejidos con unas fijeras 

seguido de congelación, 2) homogenización manual con una mano y mortero 

de porcelana, 3) homogenización automática con un homogenizador electrice 

con punta de teflón o cuchilla. El uso de nitrógeno líquido suele facilitar la 

ruptura del tejido, sobretodo en aquellas especies con hojas muy secas y 

coriáceas, al mismo tiempo que conserva adecuadamente la actividad e 

integridad enzimática, ya que este se encuentra a una temperatura de -196' C. 

A continuación se añade un tampón de extracción el cual servirá para disolver 

las proteínas extraídas, y al mismo tiempo para estabilizar y conservar las 

enzimas en estado óptimo. La naturaleza de este tampón depende del tipo de 

tejido y de la especie analizada. Cada taxon y tejido posee su propia 

especificidad de extraccion, ya que durante la ruptura de las células se liberan 

también otros componentes celulares (taninos, fenoles, fenoloxidasas, etc.) que 

pueden inhibir y degradar las enzimas, al mismo tiempo que pueden generar 

artefactos durante el desarrollo de la técnica. 

Una vez que las enzimas se disuelven en el tampón de extracción, hemos 

obtenido un extracto crudo de la muestra y por tanto, de cada uno de los 

individuos objeto de estudio. Estos extractos se embeben en papeles de filtro a 

partir de los cuales se procede a su separación electroforética. Para ello, y con 

el fin de evitar la degradación enzimática, se almacenan en ultracongelación 

(-80°C) hasta su análisis. 

A la hora de llevar a cabo la extracción de proteínas a partir de tejidos 
\ I ; , , ~ C  v i v v a ,  tenemcs que tener eri cueritu que estames destruyet?dc! !a erganizaclSr! 

celular, por lo que las isoenzimas se van a encontrar en condiciones de pH, 

concentración iónica, presencia de agentes reductores, ausencia de cofactores, 

etc., que provocan la pérdida de la actividad enzimática. El empleo de 

diferentes tipos de tampones y pHs puede variar el numero de bandas y la 

resolución de las mismas (Young, 1970; Gottlieb, 1981 ; Kephart, IggO), siendo 

necesario determinar, en muchas ocasiones y de forma empírica, los tampones 

de extracción más adecuados para cada especie (Kephart, 1990) 
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La mayoría de los componentes añadidos a los tampones de extracción 

tienen la función de estabilizar las enzimas, reduciendo la interacción entre los 

compuestos secundarios, liberados como consecuencia de la ruptura de la 

compartimentalización celular, y las proteínas o sus productos de reacción 

(Carr & Johnson, 1980). 

Entre los compuestos más empleados en la extracción enzimática en 

plantas superiores destacan: 

- Los polímeros sintéticos PVP (Polivinilpirrolidona) y PVPP 

(Polivinilpolipirrolidona) que se unen por puentes de hidrógeno a los 

fenoles formando un complejo insoluble limitando la acción de los 

polifenoles y taninos (Loomis, 1974). 
- kyel,ies ~i i t iux i~dntes  (ÜET, ieidei dscóibicu, meiat;ils¿;lfiiG s8dieG, 

cisteína y mercaptoetanol) que inhiben la acción de la fenoloxidasa, la 

cual convierte fenoles en quinonas que interactúan con los grupos 

aminas de las proteínas inhibiéndolas (King, 1971 ; Kephart, 1 990). 

- Agentes quelantes (EDTA) que se unen a iones metálicos que pueden 

ser inhibidores potenciales de muchas enzimas. 

- Detergentes que aumentan la liberación de proteínas unidas a 

membrana (Tween-80, Tritón-X-100) (Soltis et al., 1983): 

- El suero de albúmina bovina (BSA) que actúa como competidor de los 

agentes inhibidores de las enzimas, uniéndose a fenoles de bajo peso 

molecular (Kephart, 1990). 

- Otros cofactores que ayudan a conservar o aumentar la actividad 

enzimática tales como NaCI, MgCI2, MnCI2, NAD y NADP (Malinowsky, 

1974; Coesel & Menken, 1986). 

En los trabajos sobre electroforesis isoenzimática existentes en Phoenix el 

tampón de extracción, en general, está compuesto por PVP, 2-mercaptoetanol o 

ácido ascórbico como agentes antioxidantes, suero de albúmina bovino o cisteina 

como competidores de los inhibidores isoenzimáticos, detergente Tween-80 o 

Tritón-x-100 (Torres & Tisserat, 1980; Bennaceur et al, 1991; Bendiab et al., 

1993; Booij et al., 1995; Sosa et al., 1998; Bendiab et al., 1998). Además, de 
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arena de playa y nitrógeno líquido para facilitar la rotura de tejidos debido a la 

dureza y fibrosidad que presentan las hojas de palmera. 

1.7.4 Separación electroforética 

Para la separación de las enzimas se emplea un gel (fabricado con almidón 

hidrolizado que actuará como maya) y un sistema de tampones que servirá 

como conductor de la corriente y como separador final de las enzimas. No 

existe un sistema de tampones universal para todas las enzimas de todas las 

especies, por el contrario, se han descrito una gran cantidad de sistemas de 

separación electroforética con diferentes componentes y pHs. Generalmente la 

elección del sistema de separación electroforética es un proceso empírico en el 

que se ensayan diversas enzimas con varios sistemas de tampones a varios 

pHs, escogiendo aquel sistema que tenga un óptimo de separación y 
ji 

resolución para cada enzima. Así, Torres & Tisserat (1980) utilizan geles de - 2 
z 

almidón Tris-Citrato pH 7.9, 0.019 M para la alcohol deshidrogenasa, = n 

fosfoglucoisomerasa y la glutámico oxalacético transaminasa, mientras que . U 

5 
para la esterasa y la fosfoglucomutasa utilizan el mismo tampón de gel pero a 

8 1 
h 

pH 8.0 y 0.016 M. Contrariamente, ~ennaceur et al., (1991) utilizan geles de 
A n 
n 

poliacrilamida Tris-Borato pH 8.3 para la endopeptidasa, y la glutámico 
8 

9 
5 

oxalacético transaminasa, y Tris-Borato pH 8.6 para la diaforasa. También 

utiliza geles de almidón Tris-Histidina pH 8.0 para la fosfoglucomutasa y LiOH- 

Borato pH 8.3 para la alcohol deshidrogenasa y la ieucina aminopeptidasa. 

Para las enzimas alcohol deshidrogenasa, 6-fosfoglucónico deshidrogenasa, 

fosfoglucoisomerasa, glucosa 6-fosfato deshidrogenasa y esterasa Booij et al. 

(? 995) utilizan geles de poliacrilamida (8-25%) en tampón Tris-Acetato pH 6.4. 

1.7.5 Interpretación genética de los patrones de bandas. 

La interpretación de las bandas obtenidas (zimograma) se realiza en base a 

los siguientes factores conocidos: 

a) Los individuos adultos, y por tanto, las hojas recolectadas de las especies 
- - . - a : - -  -. .- -Al- ..A -,,..r*emr~m vegetales son por io genera¡ aipioiaes, ¡o que irripiiw que ~ Ú I U  at; cnPicaaiái I 
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dos alelos de cada gen o locus enzimático. De esta forma, es relativamente 

fácil identificar aquellos genes homocigóticos y diferenciarlos de los 

heterocigóticos por el número de bandas obtenidas. En este sentido, un gen 

homocigótico dispondrá de una sola banda, mientras que uno heterocigótico 

dispondrá de más de una. Si los individuos son poliploides la interpretación de 

las bandas es más complicada, por lo que la ploidía de la especie analizada 

condiciona la interpretación del zimograma (Kephart, 1990; Murhpy et al., 

1996). 

Se conoce la estructura cuaternaria de la mayoría de las enzimas analizables 

por electroforesis (Kephart, 1990; Murhpy et al., 1996). Así por ejemplo 

fosfoglucoisomerasa o málico deshidrogenasa, son enzimas con estructura 
dimerica la de las especies .vegetales analizadas, mientras 

PGM o EST suelen tener estructuras monoméricas. De esta manera, los 

genes heterocigóticos que codifican para las enzimas diméricas presentarán 

tres bandas, frente a los genes heterocigóticos de las enzimas monoméricas 

que sólo presentarán dos bandas. 

c) Algunos sistemas enzimáticos se encuentran compartimentalizados, esto es, 

existen loci exclusivamente citosólicos y loci cloroplásticos (ejemplo, PGI). 

Generalmente la compartimentalización hace que los productos génicos sean 

considerablemente diferentes, y por tanto se separarán en el gel de una 

manera más clara (Kephart, 1.990). 

Partiendo de estas premisas, se pueden interpretar adecuadamente los 

zimogramas obtenidos en la mayoría de las enzimas ensayadas, y por tanto 

diferenciar el número de genes y alelos analizados. De esta manera, Torres & 

Tisserat (1 980) identifican dos loci para la glutámico oxalacético transaminasa y 

la esterasa en Pheonix dacfylifera. Igualmente Booij et al. (1995) también 

detectan dos loci para estos sistemas enzimáticos. En P. canariensis, Sosa et 

al. (1998) identifican dos loci para las enzimas: esterasa, fosfatasa ácida, 

fosfoglucoisomerasa y superoxido dismutasa, tres loci para la 

fosfoglucomutasa, y un solo locus en la enzima málica y la glucosa 6-fosfato 

deshidrogenasa. 
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1.8 Análisis de datos 

1.8.1 Medidas de la variabilidad genética 

Se han propuesto diversos estadísticos para cuantificar la variabilidad 

genética de un organismo o población y resumir la información a términos más 

precisos. Cada estadístico aprecia diferentes aspectos de la variabilidad 

genética siendo los más empleados los siguientes: 

1.8.1.1 Proporción de loci polimórficos 

La proporción de loci polimórficos (P) constituye una de las formas más 

simples de cuantificar la variabilidad genética. Se calcula dividiendo el número 

de loci polimórficos entre el número de loci totales. Para evitar el error de 

muestre0 es necesario adoptar un criterio de polimorfismo (Ayala, 1982). Los 

criterios más usados son dos: Cuando la frecuencia del alelo más común es 

igual o menor que 0.95 (criterio del 95%) o cuando es igual o menor que 0.99 

(criterio del 99%). 

La proporción de loci polimórficos tiene varios inconvenientes: La utilización 

de cualquiera de los criterios es meramente subjetiva y ello repercutirá en la 

medida. Además, no tiene en cuenta las frecuencias alélicas, de tal forma que 

un locus ligeramente polimórfico cuenta tanto como otro locus muy polimórfico. 

A pesar de estos inconvenientes, esta medida nos da un importante aspecto de 

la variación génica dentro de las poblaciones (Nei, 1987). 
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1.8.1.2 Heterocigosidad observada 

La heterocigosidad observada es la frecuencia media de individuos 

heterocigóticos por locus. Se obtiene dividiendo el numero de individuos 

heterocigóticos para cada locus por el número total de individuos analizados y 

calculando posteriormente las frecuencias para todos los loci. 

La heterocigosidad observada es una buena medida del grado de variación 

genética porque estima la probabilidad, en organismos con cruzamiento al 

azar, que dos alelos escogidos en una población sean diferentes. Sin embargo 

no refleja bien la cantidad de variación genética en las poblaciones de 

organismos que se reproducen asexualmente o por autofecundación (Ayala, 

1 982). 

Esta dificultad se puede evitar calculando la heterocigosis esperada, a 

partir de las frecuencias alélicas, como si los individuos en la población se 

cruzaran unos con otros al azar. 

1.8.1.3 Heterocigosidad esperada 

Una medida más apropiada de la variación genética lo constituye la 

heterocigosidad esperada o diversidad génica (Nei, 1987). Esta medida no 

depende de la arbitrariedad de la definición de polimorfismo y puede ser 

definida sin ambigüedad en terminos de frecuencias alélicas. Nei (1973) 

denominó este valor como índice de diversidad génica, pudiéndose emplear 

para la valoración de todo tipo de organismos, sean estos haploides, dipioides 

o poliploides. Asimismo, puede emplearse para cualquier tipo de sistema 

reprod~rctivo, asexual o sexual, lo que permite comparar los niveles de 

variabilidad genética de todas las fases del ciclo biológico de los seres vivos. 
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1.8.1.4 Número medio de alelos por locus 

El número de alelos totales detectados dividido por el número total de loci 

analizados (número medio de alelos por locus) constituye otra de las medidas 

empleadas en cuantificar la variabilidad genética de las poblaciones. 

Las reducciones de variabilidad que se producen en las poblaciones como 

consecuencia del "efecto fundador" o "cuello de botella" afectan 

fundamentalmente a los alelos que están en baja frecuencia en la población, 

(Nei et al. ,1975; Sytsma & Schaal, 1985) que, pese a su importancia, tienen 

poca influencia en la medida de la heterocigosis (Zapata, 1987). El número 

medio de alelos por locus es un estadístico de gran utilidad para medir estas 

reducciones. 

1.8.1.5 Número medio de alelos por locus polimórfico 

El número medio de alelos por locus polimórfico (NMAP) es una medida 

más del grado de variación que presentan las poblaciones. Nos determina la 

variabilidad dentro del polimorfismo detectado. 
1 

1.8.2 Distancia genética 

La evolución consiste en cambios en las frecuencias génicas así como 

cambios en ¡as asociaciones existentes m i re  aielos de Uistiritos loci génic~s 

(Dobzhansky et al., 1983). 

Uno de los mayores logros de la electroforesis isoenzimática es la 

posibilidad de detectar los cambios en las frecuencias génicas y establecer 

relaciones filogenéticas entre diferentes organismos. En este sentido, la 

transformación de las frecuencias alélicas y genotipicas detectadas en un sólo 

parámetro, que evalúa el grado de similitud (o divergencia) entre cada par de 

poblaciones analizadas hace de la técnica una medida "casi universal" para 

cualquier organismo, permitiendo la comparación directa de los resultados 

entre especies. 
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El concepto de "distancia genética" fue usado por primera vez por Sanghvi 

(1953) en un estudio de clasificación de las poblaciones en términos de 

caracteres cuantitativos. Posteriormente, Cavalli-Sforza & Edwards (1 964, 

1967) emplearon una distancia genética basada en una transformación de 

frecuencias génicas para construir un árbol filogenético con razas humanas. A 

partir de este año muchos genéticos se interesaron en el problema, 

apareciendo diversos estadísticos al respecto (Balakrishnan & Sanghvi, 1968; 

Lledrick, 1971 ; Nei, 1972; Rogers, 1972; Prevosti, 1974; Thorpe, 1979). 

Según Fontdevila (1987), estos estadísticos deben cumplir varias 

condiciones entre las que destacan: Utilizar una muestra aleatoria de genes, 

ser independientes de las causas que han producido las divergencias, ser 

independientes del número de alelos por locus y del número de taxones 

anaiizados, reíiejar io más íieimenie posibie e¡ número de cambios geneiicos 

producidos (sustituciones nucleotidicas) y poder caracterizar su distribución 

estadística (Prevosti, 1974). De todos ellos, el único que cumple estas 

condiciones y es por tanto el más empleado, es el de Nei (1972). Nei (1972) 

define la identidad genética (1) entre dos poblaciones como la probabilidad de 

que dos alelos, uno de cada población, sean, idénticos. El valor de la Identidad 

de Nei varía de cero (cuando las poblaciones son completamente diferentes) a 

uno (cuando son genéticamente idénticas). La distancia genética según Nei, se 

calcula a partir de la identidad genética empleando la fórmula: 

Por tanto, la distancia genética puede tomar valores de cero a infinito. 

La distancia de Nei tiene el inconveniente de no ser métrica, y por tanto no 

satisface la desigualdad del triángulo, lo que tiene incidencia en la elaboración 

de dendrogramas en los que no haga falta suponer que las tasas evolutivas 

sean homogéneas, como lo presupone Nei. 

La aplicación de la distancia o identidad genética con fines taxonómícos ha 

sido puesta de manifiesto por gran numero de autores (Ayala et al., 1974; 

Avise, 1975; 1980; Gottlieb, 1977; 1981 ; Thorpe, 1979; 1982; Crawford, 1983). 
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Ayala et al., 1974 determinaron las identidades genéticas entre diferentes 

grupos taxonómicos de Drosophila encontrando que poblaciones coespecíficas 

tenian valores de I de 0.97. Posteriormente, Thorpe (1982), elaboró la 

distribución de probabilidades de I para comparaciones entre géneros 

confamiliares, entre especies congenéricas y entre poblaciones conespecíficas 

permitiendo establecer amplios intervalos de confianza para valores de I dentro 

de cada taxón. Entre poblaciones de la misma especie, el 98% de las 

observaciones tenian valores de I mayores a 0.85. A su vez, Gottlieb (1977; 

1981a) y Crawford (1983) comparando el valor de I en más de 30 especies de 

plantas superiores, estimaron que las identidades genéticas entre dos 

poblaciones de la misma especie variaba entre 0.87 y 1.00, con una media de 

0.95. Estos valores elevados de identidad entre diferentes poblaciones de una 

misma especie se han encontrado en otros organismos (Avise, 1975; 1980). 

Por otro lado, estos valores de identidades disminuyen considerablemente 

cuando se analizan especies congenéricas (Gottlieb, 1977; 1981 a; Crawford, 

1983; Thorpe, 1979; Avise, 1975; Ayala et al., 1 972), detectándose un valor 

medio de 0.67 para plantas superiores (Gottlieb, 1977; Crawford, 1983). En 

Phoenix no encontramos trabajos que a partir de datos isoenzimáticos calculen 

distancias genéticas entre poblaciones, sí hay estimaciones de distancia 

genética a partir de datos obtenidos mediante RAPD (Random Amplified 

Polymorphic DNA) (Sedra et al., 1998). Pero en especies Canarias si existen 

diversos trabajos que estiman la distancia e identidad genética. Así, Francisco- 

Ortega et al. (1992) calculan la distancia genética (Nei, 1987) entre las 

poblaciones de Chamaecytisus proliferus de las diferentes islas, obteniendo 

valores desde 0.008 hasta 0.1 35. 

1.8.3 Estructuración genetica de las poblaciones 

La estructura genética de un grupo de poblaciones es una consecuencia de 

los patrones de cruzamiento dentro de las poblaciones y de la magnitud del 

intercambio génico entre las poblaciones (Eanes & Kohen, 1978). Altas tasas 

de flujo génico entre las poblaciones y una tendencia de cruzamientos al azar 

disminuirán la cantidad de estructuración genética, mientras que una 

obstrucción, de cualquier índole, en ei movimiento de genes generara ü n á  
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diferenciación genética y una estructuración diferenciada (Wright, 1943; Levin & 

Kerster, 1974; Berg & Hamrick, 1995). Por otro lado, una heterogeneidad 
puede forzar desarrüiio de peqüe~,as esirüduras 

genéticas (Bradshaw, 1 972). 

Las especies autofecundantes como muchas plantas vasculares, presentan 

un mayor grado de diferenciación interpoblacional que las especies con 

cruzamiento al azar (Brown, 1979; Hamrick et al., 1979; Hamrick & Godt, 1990), 

mientras que muchas especies, anuales o perennes presentan.diferenciación 

genética en pequeñas distancias espaciales (Levin, 1977, 1978; Schaal, 1974; 

Linhard, 1974; Hamrick & Godt, 1990). 

Aunque no encontramos en Phoenix trabajos sobre la estructuración de las 

poblaciones, si existen citas sobre especies de la misma familia. Así, Eguiarte 

ef U!. (1 993) determinar! e! tamañn de! área de "nelghhnrhnndl' er! pnh!acimes 

de Astrocaryum mexicanum, mediante métodos directos e indirectos, 

obteniendo unas dimensiones de 63.3 y 782 m*, respectivamente. 

1.8.3.1 lndices de fijación de Wright 

La estructura genética de una población subdividida en subpoblaciones 

puede analizarse por medio de los estadísticos de Wright (1 951; 1978). Este 

autor propuso medir las desviaciones de las frecuencias genotipicas en una 

población subdividida en términos de tres parámetros, FST, FIT, y FIS. En la 

terminología de Wright, FIT se define como la correlación entre los gametos 

combinantes dentro de los individuos con relación a la población total. Si la 
pobiació" ioiai se e" panmixia íca& indiu.iduo tiene ia misma 

probabilidad de cruzarse con cualquier otro de la población), entonces FIT es 

cero. Fls es el componente "no al azar" de FIT y describe la correlación entre los 

individuos que se cruzan respecto a sus subdivisiones, pudiéndose interpretar 

como una medida de la desviación del cruzamiento al azar dentro de las 

subdivisiones. Fis puede variar de 1 a -1. Un valor de Fis positivo o negativo 

indica, respectivamente, un defecto o un exceso de heterocigóticos en la 

población con respecto a las proporciones esperadas en el equilibrio de Hardy- 

Weinberg. Por tanto, indica la desviación neta de las proporciones de Hardy- 
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Weinberg debido al efecto de la unión de todas las fuerzas que están actuando 

sobre el patrón de variación genética de las subpoblaciones, incluyendo 

selección, cruzamiento no al azar y mutación (Worman & Niswander, 1970). 

Además, FST ha sido interpretado como una medida de diferenciación genética 

o de flujo genético entre las poblaciones (Nei, 1973) por lo que se ha 

denominado coeficiente de diferenciación genética. Para un locus con dos 

alelos FST es la varianza en la frecuencia alélica entre las poblaciones 

normalizada por la frecuencia alélica media. Así, el valor de FST varía de O a 1. 

Un valor de cero indica que las frecuencias alélicas son iguales en las 

poblaciones analizadas, mientras que un valor de 1 señala que las frecuencias 

alélicas están fijadas y son diferentes en las poblaciones analizadas. Así, 

valores de FST entre 0.00 y 0.05 se consideran bajos, FST comprerididos entre 

0.05 y 0.15 indican una diferenciación genética moderada, un rango entre 0.1 5. 

y 0.25 se denota como una diferenciación genética alta, mientras que valores 

mayores de 0.25 señalan que la diferenciación genética existente entre las 

poblaciones analizadas es muy alta (Wright, 1943). 

Estos tres parametros son conocidos como lndices de h~ación o F-  

estadísticos y están relacionados mediante la formula: 

1 - FIT = (1 - Fis)(l - FST) 

La idea inicial de Wright se basaba en el análisis de un locus con sólo un 

par de alelos neutrales y otras simplificaciones, como un número infinito de 

subpoblaciones. Los cálculos de los índices de Wright sólo son aplicables a loci 

polimórficos y existe gran controversia respecto a la forma de realizar sus 

cálculos (Weir & Cockerham, 1984; Soltis & Soltis, 1988). 

La diferenciación genética de las poblaciones (FST) se ve limitada por la 

tasa de migración (Nm). De forma que cuanto más flujo genetico existe entre 

dos poblaciones menor es la diferenciación existente entre estas (Hark & Clark, 

1997). La relación existente entre estos dos parámetros se ve reflejada en la 

fórmula: 
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Un flujo genético superior a 1 se considera suficiente para evitar la 

diferenciación entre las poblaciones (Wright, 1931). 
/ , i n n A \  ---..--L-- Beññaceür ei al. ( I YY 1 )  ~ ~ I I L U C Z I I L I ~ I I  eii r" t i~ei i ix icacfyÍifera üna alta 

diferenciación genética ( 0 . 3 1 ~  FST <0.47) entre los cultivos de una misma 

región, pero una baja diferenciación (FST = 0.06) cuando consideran todas las 

poblaciones independientemente de la región. En especies canarias la 

diferenciación genética entre las poblaciones varía considerablemente, como 

era de esperar, entre las especies estudiadas (Francisco-Ortega et al., 2000). 

Estos valores van desde cero, para especies como Androcymbium hierrense A. 

Santos (Pedrola-Monfort & Caujapé-Casrells, 1994, 1996), Androcymbium 

psamophilum Svent. (Pedrola-Monfort & Caujapé-Casrells, 1994, 1996) y 

Sonchus acaulis Dum.-Cours (Kim et al., 1999), hasta valores de FST superiores 

a 0.5 como !OS dpscrifos para Bahc~ckia platylepis (Kim ef al., 19991, Sonchus 

brachylobus Webb & Berthel. (Kim et al., 1999), Sonchus canariensis (Sch. Bip) 

Boulos (Kim et al., 1999), Sonchus congrestus Willd. (Kim et al., 1999), 

Sonchus hierrensis (Pit) Boulos (Kim et al., 1999) y Taeckholmia pinnata (L.0 

Boulos (Kim et al., 1999). 

1.8.3.2 Análisis de autocorrelación espacial 

Algunos procesos de la genética de poblaciones como son el flujo genético, 

debido a una baja dispersión de semillas o polen, la deriva génica o la 

selección, pueden producir patrones genéticos espaciales detectables. La 

distribución en estructuras genéticas dentro de las poblaciones, en la que los 

individuos se encuentran más genéticamente relacionados que los de otras 

estructuras vecinas, es común en poblaciones de plantas (Crawley, 1997). Una 

distribución de este tipo potencia una selección heterogénea del medio y un 

flujo genético restringido entre unidades. El análisis de autocorrelación espacial 

nos permite identificar estos modelos de distribución espacial de la variabilidad 

genética dentro de las poblaciones (Epperson, 1993). Para ello se calcula la 

distancia genética existente entre cada par de individuos y se compara con su 

separación física. Así, por ejemplo aquellos individuos que compartan uno o 

ambos padres iencirán una mayor reiación genéiica e n t r e  sí que con otros 
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individuos de la misma población que procedan de padres diferentes. Si 

además la dispersión de una especie es baja, los individuos emparentados 

genéticamente se distribuirán muy próximos'en el espacio y por lo tanto se 

detectará una mayor correlación entre los individuos más próximos (incluidos 

en las clases de distancia más pequeñas) (Sokal, 1979). 

1.8.3.3 Desequilibrio gamético 

Si la asociación de gametos es al azar estaríamos en condiciones de 

equilibrio gamético, mientras que si la asociación de gametos no es al azar, 

debido a que estos se encuentran ligados, entonces se produce el desequilibrio 

gamético (Hark & Clark, 1997). 

Son varios los factores que provocan el desequilibrio gamético dentro de una 

población. Este se puede producir porque la población fundadora presentara un 

pequeño desequilibrio y este aún no se haya corregido. Otra causa de 

desequilibrio gamético es la mezcla de poblaciones que presentan frecuencias 

gaméticas diferentes. Una tercera posibilidad, es que la selección natural esté 

actuando favoreciendo algunos genotipos sobre otros, evitando la tendencia 

natural hacia el equilibrio gamético (Hartl & Clark, 1997). 

1.9 Amplificación al azar de ADN polimórfico (RAPD) 

Esta técnica se basa exclusivamente en el uso de la reacción PCR 

(Polymerase Chain Reactionj. h s  mismos tienen como fin la arripiifieacitn al 

azar de fragmentos de ADN que se encuentran entre dos regiones 

flanqueantes. Los cebadores a utilizar son en general cortos ( de 9 a 10 pb) por 

lo que la temperatura de hibridación de los mismos es baja (aprox. 36OC). Dado 

el pequeño tamaño de los cebadores existe una gran posibilidad de que se 

encuentren varias regiones del genoma que sean complementarias a estos 

cebadores, de forma que es suficiente con un solo cebador para realizar la 

reacción PCR (Williams et al., 1990). 

La técnica de los RAPD permite la amplificación de ácidos nucleicos 

elegidos al azar, y los productos que se obtienen son dependientes de las 
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condiciones en que se ha llevado a cabo la reacción: perfil de temperaturas, y 

secuencia y longitud del cebador utilizado. 

El gran valor de esta técnica estriba en la obtención de un número cie 

bandas de diferentes pesos moleculares que son específicas para cada 

cebador y ADN empleado, obteniéndose una huella genómica (o "fingerprint") 

característica. El número de cebadores utilizados en la elaboración del patrón 

dependerá fundamentalmente del tipo de estudio que se vaya a realizar 

(Williams et al., 1990). 

Las principales ventajas de los RAPD son que una vez se tienen 

optimizadas las condiciones de la reacción PCR son bastantes económicos y 

rápidos y no se necesitan grandes cantidades de material vegetal. Además, no 

se necesita tener un conocimiento previo sobre la secuencia del ADN a 

ampiiíicar, ¡o cuai es muy interesante para el e s i ü d i ~  d e  especies en las que no 

se hay investigaciones sobre su genoma (Williams et al., 1990). 

El mayor problema asociado a esta técnica es la gran variabilidad 

intrínseca que presenta. El patrón de bandas obtenido en unas mismas 

condiciones no siempre es constante, sobre todo desde el punto de vista 

cuantitativo (Yu & Pauls, 1992; Schierwater & Ender, 1993). Además, se estima 

que aproximadamente el 80% de los patrones de bandas siguen un tipo de 

herencia dominante, de forma que no es posible en muchos casos el distinguir 

homocigóticos de heterocigóticos. Otra desventaja estriba en que dado el 

pequeño tamaño de los cebadores y la baja temperatura de su hibridación 

muchas de los bandas no son *reproducibles entre experimentos. Finalmente, 

los RAPD tienen el problema de la homología que puede existir entre bandas, 

de tal forma que aunque presenten la misma movilidad en un gel pueden 

representar fragmentos distintos del genoma, de aquí que se recomiende 

analizar una gran cantidad de cebadores. 

A pesar de estas desventajas, los RAPD se erigen cada vez más como una 

de las herramientas más útiles en el conocimiento de la variabilidad y 

estructuración genética de las poblaciones naturales, revelando incluso 

patrones y resultados similares a los obtenidos mediante las técnicas 

isoenzimáticas (Jenczewski et al., 1999). Así, por ejemplo, de un total de 117 

artículos publicados en la revista Molecular Ecology del año 1999, 

aproximadamente el 25% correspondían a análisis genéticos mediante RAPD, 
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lo que demuestra claramente el auge y la popularidad de esta técnica en los 

últimos años. Los RAPD han sido muy utilizados entre otras cosas para la 

identificaci6r! de híbridos (Harada et al., 1993; Mosges & Friedt, 1994; Pooler & 

Scorza, 1995; Ozaki et al., 1995; Smith et al., 1996; Elisario et al., 1999; M. M. 

Kuehn et a1.J 999; Jenczewski et al., 1999). 

En Phoenix los RAPD han sido utilizados principalmente para diferenciar 

variedades o cultivos de palmera datilera. Así, Corniquel & Mercier (1994) 

utilizan RAPD y RFLP (Restriction Fragment Lengh e Polymorphism) para 

identificar cultivos de P. dactylifera, encontrando diferencias en los productos 

de amplificación en tres cebadores para los distintos cultivos. Anzizar et al. 

(1998) realizan búsqueda de marcadores moleculares para especies de 

palmeras mediante RAPD e ISTR (Inverse sequence-tagged repeat). Estos 

autores no incluyen la palmera canaria en su análisis, siendo además el 

número de individuos analizados para cada especie (uno) muy bajo para poder 
a 

concluir que los fragmentos observados son verdaderos marcadores - m 

O 

moleculares entre especies. Por otro lado, Sedra et al., (1998) utilizan RAPD - O 

E 

para diferenciar y determinar la diversidad genética de cultivos de palmera O 

datilera en Marruecos, detectando un bajo polimorfismo. 
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OBJETIVOS 

1. Determinar la cantidad, el grado de diferenciación y el nivel de 

estructuración genética existente en poblaciones naturales de Phoenix 

canariensis del archipiélago Canario. 

2. Analizar la relación filogenética existente entre las dos especies de 

Phoenix mas comunes del archipiélago Canario. 

3. Buscar un marcador molecular que permita identificar y diferenciar con 

r a n i r l ~ ~  & ferga ~hj&i1,12 J ~mhigüedudps ~ m h g s  especies de 
- - r - - - - 1  

Phoenix así como sus posibles híbridos. a 
- 
m 
O 

- 
0 

m 
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3.1 Muestreo 

Se iievaron a cabo cüairü canipafias de ieeugida de müestras a IG lag= del 

archipiélago Canario. Dichas campañas se realizaron entre febrero de 1998 y 

julio de 1999, recogiéndose un total de 657 muestras de palmera canaria y 

datilera (Figura 3, Tabla 1). Las expediciones de recogida de material biológico 

se organizaron en el tiempo de la siguiente manera: 

la CAMPAÑA: Isla de Gran Canaria. (12 - 16 de febrero de 1998). 

2a CAMPAÑA: Isla de Tenerife (1 1 - 12 de abril de 1998). 

3a CAMPANA: Islas de Fuerteventura y Lanzarote (7 - 10 de noviembre de 

IW8). 

4a CAMPAÑA: Islas de La Gomera y La Palma (1 1 - 14 de julio de 1999). 
a 

La selección de los palmerales muestreados se realizó atendiendo a: 1) la - m 
O 

NATURALEZA del palmeral, es decir, si la población era de palmera canaria o - O 

m 

E 
palmera datilera. 2) la PUREZA del palmeral, es decir con un menor factor 

O 

o 
antrópico. Esto supone en muchos casos un alto grado de dificultad, debido a n 

E 

las grandes implicaciones económicas, culturales, paisajísticas e históricas que a 

n 

ha tenido la palmera canaria en el archipiélago, desde mucho tiempo antes a la n 

3 

conquista normando-castellana (Santana et al., 1997). Por lo que muchas veces O 

es imposible determinar el grado de antropización de los palmerales actuales. 3) 

posible INTERES HISTÓRICOS del análisis del palmeral. 4) claro REFERENTE 

morfológico de P. canariensis o P. dactylifera. 

Para la localización de las poblaciones de palmera se consideraron 

trabajos previos de otros investigadores. El trabajo realizado por Olivier et al. 

(1986) del Conservatorie Botanique de Porquerolles, Francia, sobre la 

investigación de la palmera canaria en el archipielago se utilizó como base para 

la localización de los palmerales. Así como, la cartografía de los palmerales 

de la isla de Gran Canaria del Cabildo de Gran Canaria (Santana, 1992). 
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3.1.1 Diseño de recogida de muestras 

El muestre0 de los individuos de las poblaciones se iniciaba con la 

elaboración de un croquis previo del palmeral donde se indicaban los límites de 

la población así como la existencia de agrupamientos y10 subpoblaciones 

dentro de la misma. Todos los individuos se recogieron al azar. De esta 

manera, se tomaban muestras en diferentes puntos de la población así como 

de los posibles agrupamientos y10 subpoblaciones existentes, procurando que 

todo el palmeral estuviera representado, al menos por un individuo, en las 

muestras recogidas. 

Para la recolección de las hojas se utilizaron unas tijeras de podar 

acopladas a una pértiga de aproximadamente 4 metros, lo que nos permitió 

tomar muestras de individuos de hasta cinco metros de altura. Igualmente, 

cuando la orografía del terreno lo permitía, aprovechando los saltos de nivel y 

barrancos, se cortaron hojas de individuos de hasta diez metros. 

De cada individuo se recogieron tres ó cuatro foliolos de la misma hoja, 

procurando siempre que éstas fuesen hojas jóvenes, ya que estas presentan 

mayor actividad enzimática y generalmente son más resistentes a infecciones y 

plagas. Posteriormente se introducían en bolsas etiquetadas, asignándoseles 

un código y una numeración. Para cada espécimen muestreado se elaboró una 

ficha de campo en la que se recogían los datos del individuo ,código y 

numeración del individuo, pie, altura, además de la caracterización taxonómica 

realizada a pie de planta basándonos en los caracteres morfológicos descritos 

para Phoenix canariensis y P. dactylifera. A continuación, se señalaba la 

posición relativa del individuo dentro de la población en el croquis que se había 

dibujado, se fotografiaba y se marcaba en el tronco el código correspondiente 

para su posterior identificación. 





iab ia i Pobiaciones de Phoenix canariensis y P. aactyiiíera muesireaaas. ii: número 
de individuos de la población, n: número de individuos muestreados, d: número de pies 
masculinos muestreados, 9: número de pies femeninos muestreados 8 / 9 :  relación 
entre pies masculinos 1 pies femeninos muestreados, 1: Santana (1999), 2: Olivier et 
a,'. (1 986), 3: Quintero (1 985). 

GRAN CANARIA Acusaverde 
Bco. Angostura 
Tafiw 
Fataga 
Hospital Materno 
La Sorrueda 
Mas palomas 
Pasito Blanco 

FUERTEVENTURA Gran Tarajal 
Río Palma 

LANZAROTE Haría 
Maguez 

TENERIFE A. Culata 
Rambla Castro 

LA GOMERA Las Hayas 
Tamargada 
Vegaipala 

LA PALMA MClit~a 
El Zumacal 

FUEiRA DE 
CANARIAS 

Elche 
Creta 

sss&:~ 1~0 

, F ) ~ B ~ A ~ I ~ N  . . 

AC 
BA 
T-A 
TI 
HM 
LS 
S6 
PB 

GT 

RP 

HA 

MA 

. ACN 

RC 

HiY 

TAM 
VP . 

-Mi. . . 

ZU 

EL 
Pht 



Material v Métodos 50 

3.1.2 Descripción de las poblaciones 

l a s  dos especies de Phoenix estudiadas fueron recolectadas en diferentes 

poblaciones pertenecientes a distintas localidades e islas. Recogiéndose 

muestras de las siete islas mayores del archipiélago Canario con palmerales 

significativos Además de las poblaciones muestredas en las islas Canarias se 

analizó una población (Hort. del Gat) del palmeral de Elche, utilizada como 

referente de P. dactylifera. Por otro lado también se estudió una muestra de 

individuos de Phoenix theophrasti, especie de Phoenix endémica de la isla de 

Creta, que se utilizó como outgroup en el análisis de distancia genética. 

Las características se todas las poblaciones analizadas se detallan en las 

fichas que se muestran a continuación. 
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Ficha de datos de la población de Acusa Verde (Gran Canaria). a: 

Santana, et al. (1 997). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o 

sin caracterizar. 

1 LOCALIDAD 1 ARTENARA 

NOMBRE POBLACIÓN 

1 DESCRIPCIÓN: Palmeral situado en la vertiente occidental de Gran Canaria 

/entre 460-540 m de altitud. La población se encuentra concentrado en el inicic 

I 

ACUSA 

1 de un barranco, estando relativamente aislado de la urbe más cercana. 

CÓDIGO 

1 No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

No INDIVIDUOS POBLACIÓN 

I SEXO 1 TALLAS 1 CARACTERIZACION TAXONOMIA 

AC 

80a 

1 PIES d 1 44% 1 0-1 m / 12% 1 P. canariensis 100% 

ISLA 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: Esta población se encuentra reflejada 

en la reconstrucción del paisaje histórico de Gran Canaria en el siglo XV 

(Santana, 1992). No existen referencias de que este palmeral haya sido 

plantado o cultivado en tiémpos pasados. En el siglo XVlll el palmeral 

aparece asociado a cultivos. Por lo que es muy posible que desde 

entonces haya disminuido considerablemente el tamaño se sus efectivos. 

GRAN CANARIA 

PIES 9 

m 
24% 

1.83 

1-5 m 

> 5m 

40% 

48% 

P. dactylifera 

Phoenix sp 

O % 

0% 
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Ficha de datos de la población de La Sorrueda (Gran Canaria). a: 

Santana et al. (1 997). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o 

sin caraderizar 

NOMBRE POBLACIÓN ( LA SORRUEDA ( CODIGO / LS 1 ISLA 1 GRAN CANARIA 

LOCALIDAD / SANTA LUClA 

DESCRIPCIÓN: Palmeral localizado en la periferia de la presa de La 

Sorrueda,, a una altitud aproximada de 350-500 metros. Apareciendo en 

ciertos puntos asociado a cultivos, con la consiguiente presencia de 

especies nitrofilas como son los verodes (Senecio kleinia L.) y las pitas 

(Agave sp.), lo que nos da una idea del grado de antropización de la zona. 

Por otro lado, la excesiva poda que mostraban los ejemplares dificultó 

rniichn !a caracterización morfológica de los individuos muestreados. 

V0 INDIVIDUOS POBLACIÓN 1 1O.50Oi 

V0 INDIVIDUOS MUESTREADOS 45 

SEXO TALLAS CARACTERIZACION TAXONOMIA 

'IES d' 22.2% 0-1 m 10% P. canariensis 60.4Oh 

'IES 9 22.2% 1-5 m 1 0 % 'P. dactylifera 0% 

3/9  1 > 5 m  8O0I0 Phoenix sp 39.5Oh 

ANTECEDENTES HISTORICOS: Al igual que en el caso de la población de 

Acusa Verde éste palmeral se refleja en la representación histórica del siglo 

XV de Gran Canaria, por lo que podemos presuponer un origen natural. Sin 

embargo, en el siglo XVI la población aparece asociada a cultivos 

(Santana, 1992), lo que podría suponer una'reducción del número de 

individuos de P. dactylifera en la población. Por otro lado, en el siglo XVI se 

hace referencia a la gran cantidad de palmeras existentes en Tirajana 

(Santana & Toledo, 1997). Según estos autores, Tirajana es uno de los 

puntos del archipiélago Canario, junto con Río Palmas, en Fuerteventura, 

Chipude y Valle Santiago en la Gomera, y Arguineguín en Gran Canaria, 

las localidades donde los fenicios introdujeron la palmera datilera en el 

archipiélago. 
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Ficha de datos de la población de Barranco de La Angostura (Gran 

Canariaj. a: Saniana ei  a;. (1997). Phoenjx ssp; iñdividüus i?7ürídóyicanieliie 

intermedios o sin caracterizar. 

LOCALIDAD 1 LAS PALMAS DE GRAN CANARIA 

- - 

NOMBRE POBLACION 

DESCRIPCIÓN: Palmeral localizado en la vertiente nororiental de Gran 

Canaria, a una altitud de 370-450 m, situado en la vaguada del propio 

Barranco de La Angostura. La población está asociada a cultivos, siendo el 

factor antrópico mayor debido a la proximidad de grandes urbes (Tafira 

Alta, Santa Brígida). Esto se ve reflejado por la presencia de especies 

nitrófilas como pueden ser las pitas y tuneras. Esta población se ha descrito 

como un palmeral constituido por indivíduos 100% de palmera canaria. 

(Santana et al., 1997) 

I 

B. ANGOSTURA 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 
-- 

CARACTERIZACION TAXONOMIA 

CODIGO 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: Esta población se encuentra reflejado en 

el paisaje histórico de Gran Canaria d el Siglo XV. Ya en el Siglo XVI se 

encontraba ligada a cultivos (Santana, 1992), por lo que es de esperar que 

la población actual sea mucho menor que la población original. 

BA ISLA GRAN CANARIA 
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Ficha de datos de la población del Campus de Tafira (Gran Canaria). a 

Santana et al. (1 997). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedio 

o sin caracterizar. 

1 LOCALIDAD / LAS PALMAS DE GRAN CANARIA 

NOMBRE POBLACIÓN 

DESCRIPCION: Palmeral también localizado en la vertiente nororiental de la 

isla, a una altitud de 275-330m. La población se encuentra asociada en gran 

medida a cultivos, como lo delata también la presencia de especies como la 

pita (especies nitrófila). Presentando segun Santana et al. (1997) una 

composición de 70% de Phoenix canariensis y 30% de P. dactylifera. 

NO INDIVIDUOS POBLACI~N 1 loooa 

1 SEXO 1 TALLAS ICARACTERIZACIONTAXONOMIA 

DE 
TAF l RA 

P. dactylifera 

ANTECEDENTES HISTORICOS: En ésta población Kunkel & Kunkel (1974) 

citaron la existencia de dos tipos de hibridos producidos entre la palmera 

canaria y la palmera datilera que denominaron como Phoenix x canalifera y 

Phoenix x dactyriensis, según la dominancia de los parentales. Por ésta razón 

este palmeral resulta de gran interés a la hora de determinar genéticamente la 

existencia de híbridos entre las dos especies del género Phoenix presentes en 

las Islas Canarias, además' de ser único para testar un posible marcador 

molecular que nos permita diferenciar entre la especie endémica y la 

ampliamente distribuida. El trabajo de Santana (1 992) también indica la posible 

existencia de esta población ya en el Siglo XV perteneciendo al histórico 

palmeral del barranco de Guiniguada, el cual es citado por muchos autores 

como "el bosque del Río Guiniguada". Por lo que la naturaleza de su origen 

parece indiscutible, aunque el grado en el que se ha antropizado debido a la 

introducción de cultivos y de posibles especies foráneas (P. dactylifera) está 

sin determinar. 

CÓDIGO TA ISLA GRAN CANARIA 
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Ficha de datos de la población de Fataga (Gran Canaria). a: Santana et 

al. (1997). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o sin 

caracterizar. 

DESCRIPCIÓN: Palmeral localizado en la vertiente suroriental de Gran 

Canaria, situado a lo largo del propio Barranco de Fataga, entre 480 - 650 

\metros de altitud. Las palmeras en muchos casos aparecen junto con 

especies nitrófilas como pueden ser la caña o la tunera, indicando el alto 

grado de antropización de la zona. Morfológicamente se ha descrito la 

presencia de Phoenix dactylifera hasta en un 60%, posiblemente por 

introducción por los propios agricultores (Santana et al., 1997). 

NOMBRE POBLACIÓN 
I 

FATAGA 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 42 

5% P. canariensis p l E S 8  ~ O ~ ~ ~ O - I ~ , ~  1 ;::2; PIES 9 35.7% 1-5 m 20% P. dactylifera 

u"/Q 1.4 1 3  5m qt-n/ n ~ -  -- m n  r g #  

CÓDIGO 

I 3-70 1 rrruerrrx sp 

SEXO 

~ u . 3  /O 

FA 

TALLAS / CARACTERIZACION TAXONOMIA 

ANTECEDENTES HISTORICOS: : El palmeral de Fataga aparece, igual 

que el resto de palmerales muestreados en Gran Canaria, en el Paisaje 

histórico de Gran Canaria (Santana, 1992), como población natural en el 

siglo XV pasando a estar ligada a cultivos en el siguiente siglo, por lo que 

también se desconoce sus dimensiones originales. 

ISLA GRAN CANARIA 
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Ficha de  datos de la población de  Maspalomas (Gran Canaria). a: Santana 

et al. (1997). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o sin 

caracterizar 

DESCRIPCIÓN: Palmeral localizado en el sur de la isla, dentro de la Reserva Natural 

1 Especial de las Dunas de Maspalomas , situada al nivel del mar. 

/ En esta población se han llevado a cabo diferentes campañas de reintroducción de 

/ palmeras, tanto canaria como datilera. Por este motivo no es de extrañar encontrar 

1 palmeras de las dos especies, así como todo un rango morfológicamente intermedio 

de individuos. Lo cual es de gran interés para nuestro estudio ya que en ella 

podemos encontrar individuos de las dos especies así como sus posibles híbridos. 

1- SEXO 1 TALLAS 1 CARACTERIZACION TAXONOMIA 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

P. dactylifera 

a/Q 20.6% 

34 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: : La naturaleza del palmeral de Maspalomas ha sido 

objeto de estudio por diversos autores. Así, Montelongo (1 992) señala que el palmeral 

actual es fruto de la acción del hombre, y se encuentra muy distante de la vegetación 

natural al igual que el resto de oasis. Por otro lado, en la descripción del paisaje 

histórico de  Grafi Canciiici que realiza Santaza (19Q2), ne se  seña!^ 11 e~icfencia & 

ese palmeral en el siglo XV, encontrando una referencia que nos induce aún mas a 

pensar que dicha población se debe a la actividad antrópica. 

' l . . .  ha verificado la llanura que domina esta cosra panianosa, sir¡ cuyo beneficio 

Maspalomas sería todavía un desierto.. . " 

Haciendo alusión al riego de la hacienda de Juan Grande (Santana, 1992). 

Aunque en lo que coinciden la mayoría de autores es en la gran "mezcla" de 

especimenes presentes en esta población, ya que podemos encontrar tanto P. 

canariensis, P. dactylifera como individuos motfologicamente intermedios que muchos 

autores han considerados como híbridos (Montelongo, 1992; Naranjo-Rodriguez, 

1 999). 
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Ficha de datos de la población del Hospital Materno (Gran Canaria). 
Dhnaniv en- inrli\iiAi inc m n r f n l Á r i i r ~ m n n t n  i n t n r m n A i n c  n c i n  r a r z 1 r t n r i 7 a r .  
i r r v b r  r r / r  ap.  i i  i u i v i u u v e  i i ivi iviuyiuui i~ui  i r u  t i  i r u i  i i i u u i v u  v vii t u u i  u v r u i  B L U B  

LOCALIDAD 1 LAS PALMAS DE GRAN CANARIA 

NOMBRE POBLACI~N 

DESCRIPCION: Ajardinado localizado en los alrededores de las 

instalaciones del Hospital Materno, en la ciudad de Las Palmas de Gran 

Canaria. Esta localización ha sido recogida como una referencia de 

Phoenix dactylifera, ya que sus individuos presentan la morfología típica 

descrita para esta especie. 

No INDIVIDUOS POBLACIÓN 

I 

MATERNO 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 1 10 

SEXO 

CÓDIGO HM 

I 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: : Los individuos de P. dactylifera que 

actualmente observamos en las cercanías del Hospital Materno proceden de 

la antigua Granja que poseía el Cabildo Insular de Gran Canaria en esa 

zona. La procedencia de estas palmeras es desconocida a pesar de que 

estas estaban presentes desde los años 50 (Jaime O'Shanahan, 

comunicación personal). 

TALLAS 

0-1 m 

1-5 m 

> 5m 

ISLA 

CARACTERIZACION TAXONOMIA 

GRAN CANARIA 

0% 

1 00% 

0% 

P. canariensis 

P. dactylifera 

Phoenix sp 

0 O h  

100% 

0% 
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DESCRIPCION: Ajardinado localizado en el complejo turístico de Pasito 

Blanco, en el sur de Gran Canaria. Localización recogida como referencia 

de palmera datilera, por su marcado carácter. 

NOMBRE POBLAC~ON 

No INDIVIDUOS POBLACIÓN 

-- -- 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

PASITO 

SEXO 1 TALLAS 1 CARACTERIZACION TAXONOMIA 

CÓDIGO 

PIES d' 

PIES 9 

PB 

4NTECEDENTES HISTÓRICOS: : Los ejemplares de P. dactylifera que 

rncontramos en Pasito Blanco se trajeron desde Alicante. 

3.7% 

88.9% 

7.4% 

ISLA GRAN CANARIA 

P. canariensis 

P. dactylifera 

Phoenix sp 

O O/; 

96.3OL 

3.7% 
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Ficha de datos de la población de Rambla de Castro (Tenerife). a: Olivier et 

al. (1986). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o sin 

caracterizar. 

LOCALIDAD 1 LOS REALEJOS 

DESCRIPCIÓN: Población situada en el norte de la isla de Tenerife dentro del 

Paisaje Protegido de La Rambla de Castro, en la desembocadura de un 

barranco a pocos metros sobre el nivel del mar. Siendo considerado como uno 

de los mejores palmerales de la isla (CEPLAM, 2000). Presentando los 

individuos de la población la morfología típica de P. canariensis. Junto con las 

palmeras aparecen especies como el ricinus, el incienso o la caña, todas 

especies nitrófilas características de paisajes degradados. 

NOMBRE POBLACIÓN 

No INDIVIDUOS POBLACION 

l 

ISLA 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS l 24 

TENERlFE RAMBLA DE CASTRO 

SEXO 

37.5% 

PIES 9 45.8% 

TALLAS 1 CARACTERIZACION TAXONOMIA 

CÓDIGO RC 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: Christ (1885) en su viaje a Canarias en 

primavera de 1866 describe la presencia de este palmeral con las siguientes 

1-5 m- 1 P. dactylifera 

palabras: 

"De un acantilado más profundo mana una hermosa fuente a la que deben su 

incomparable abundancia las palmeras de este oasis rocoso.JJ 

33% Phoenix sp 33.3% 
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Ficha de datos de la población de Acantilado de La Culata (Tenerife). a: 
-1:. .:-- 
U I I V I ~ I  ei al. (:986). Phoe,~k ssp: iridividucs morf~!Sgicarnente intermedios o 

sin caracterizar. 

LOCALIDAD 1 ICOD DE LOS VINOS 

-- - 

NOMBRE POBLACION 

- 

DESCRIPCIÓN: Población situada en el norte de la isla, encontrándose dentro 

del Paisaje Protegido de Los Acantilados de La Culata a 300 metros sobre el 

nivel del mar. La zona alberga restos de bosques termófilos de gran interés 

científico. Aunque también aparecen taxones nitrófilos como el hediondo 

(Bosea yervamora L.) y la tunera. 

NO INDIVIDUOS POBLACIÓN 1 50-8oa 

ACANTILADO DE LA 
CULATA 

CÓDIGO 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

P. canariensis 100% 

P. dactylifera 

n~- - - - :. . - rrluerirx sp 0 o/- 
10 

10 

SEXO 

4NTECEDENTES HISTÓRICOS: : Al igual que en la población de Rambla de 

Sastro, este palmeral supone un relicto del bosque termófilo que describieron los 

~olonizadores en esta zona de la isla de Tenerife. 

ANC 

TALLAS 

ISLA TENERIFE 
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Ficha de  datos de  la población de Vega de  Río Palma (Fuerteventura). 

Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o sin caracterizar. 

1 LOCALIDAD 1 BETANCURIA 

1 DESCRIPCIÓN: Palmeral histórico situado en el municipio de Betancuria en la vertiente 

1 occidental de Fuerteventura. La población de encuentra localizada en la vaguada del 

/ barranco entre 200 y 400 metros de altitud 

1 Morfológicamente podemos diferenciar en esta población la existencia de individuos de 

1 P. canariensis, P. daclylifera, así como individuos con caracteres intermedios entre 

1 ambas especies. Asociadas a las especies de Phoenix aparecen plantas de incienso, 

1 caña, especies nitrófilas características de ambientes antropizados. 
- -- 

1 No INDIVIDUOS POBLACIÓN 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: Segun Santana & Toledo (1997) Río Palma se 

correspondería con uno de los puntos donde los fenicios, en el primer milenio antes de 

Cristo, introdujeron la palmera datilera en el archipiélago Canario. 

Las crónicas posteriores a esta introducción comentan que Río de Palmas era un 

frciindoso bosque de palmeras por donde discurrían numerosas fuentes (González- 

Henriquez et al., 1986). 

De la misma manera, cuando los normandos vinieron a la conquista quedaron 
m~rdL.j;;dC;uS de la ejíubeiaiite veyetaziSN del iüYai qi;e Iiamaron Rio o \vlado de Las 

Palmas, y que en Le Canarien (1980:42) (versión de Jean de Bethercourt) describen así: 

" Y  al pasar al otro lado se halla un valle hermoso y unido y muy agradable, en 

que habrá unas 800 palmeras que dan sombra al valle, con arroyos de agua que corren 

por medio, y están por grupos de 100 y 120 juntas, tan altas como mástiles de más de 

20 brazas de altura, tan verdes, tan enramadas y tan cargadas de dátiles, que da gusto 

mirarlas" (Oliva-Tacoronte, 1985). 

SEXO 

PIES Q 

a/Q 

TALLAS 

0-1 m 1 8% PIES d' 34.2% 

36.8% 

1.61 

CARACTERIZACION TAXONOMIA 

P. canariensis 

1-5 m 

> 5 m  

71 % 

74% 

18% 

P. dactylifera 

: Phoenix sp 

23.7% 

5.3% 
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Ficha de datos de la población de Gran Tarajal (Fuerteventura). Phoenix sp: 

individuos morfológicamente intermedios o sin caracterizar. 

DESCRIPCIÓN: Palmeral localizado en la vertiente oriental de la isla. La 

población se encuentra ubicada en una planicie a unos 100 metros de altitud. 

La población está compuesta casi en su totalidad (90.5%) de palmera datilera 

asociada a cultivos. Presentando una disposición en parcelas cuadriculares 

semejante a la que exhibían los cultivos de los pueblos del Norte de África. En 

la periferia de las parcelas se plantaban las palmeras datileras tan apreciadas 

por estos puebios mercantes, mientras qüe eri Ia parte interi~: se sernhrahm 

otros tipos de cultivos. Los cuadros se encuentran separados por acequias que 

transportaban el agua para su riego (Kyburz, 1995), lo que sugiere que dicha 

población ha sido posiblemente cultivada. 

\JO INDIVIDUOS POBLACION 

FUERTEVENTURA ISLA 

SEXO 

GT 

\1O INDIVIDUOS MUESTREADOS 

ANTECEDENTES t 

CÓDIGO UOMBRE POBLACIÓN 

42 

TALLAS / CARACTERIZACION TAXONOMIA 

GRAN 
TARAJAL 

rutas alternativas que describe Santana (1992) como posible punto de 

Introducción de palmera datilera en Canarias por parte de los fenicios. 

Introducción de palmera datilera en Canarias por parte de los fenicios. 

2.4% P. canariensis 

1-5 83% P. dactylifera 

"Im H 90.5% 

5m 

ISTÓRICOS: Gran Tarajal se encuentra dentro de las 

14.6% Phoenix sp 9.6% 
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Ficha de datos de la población de Haría (Lanzarote). a: Olivier et al. (1986). 

Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o sin caracterizar. 

LOCALIDAD 1 HARlA 
- 

DESCRIPCION: Palmeral histórico localizado en la vertiente norocidental de la 

isla, a una altitud de aproximadamente 300-400 metros. 

La población se encuentra en el Valle de Haría rodeando al pueblo del mismo 

nombre. Conociéndose esta zona como el valle de las 10.000 palmeras, 

debido al gran número de ejemplares presentes en el mismo. 

NOMBRE POBLACIÓN 

V0 INDIVIDUOS POBLACION 1 10.OOOa 

I 

CÓDIGO HARlA 

VD INDIVIDUOS MUESTREADOS 1 42 

SEXO 1 TALLAS (CARACTERIZACION TAXONOMIA 

LANZAROTE HA 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: La presencia de este palmeral no parece ser 

de origen natural, sino más bien cultivado a la llegada del hombre, ya que 

como hemos visto añieriornente n6 aparece üna cita de! pslrrieru! hastu e! 

siglo XVIII, a pesar de que existen referencias sobre la vegetación de la isla de 

Lanzarote ya desde 1402 (Reyes-Betancourt, 1999) 

ISLA 

'IES 9 

3/9 

40.5% 

1 .O6 

1-5 m 

> 5m 

45% 

50% 

P. dactylifera 

Phoenix sp 

4.76% 

59.54% 
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Ficha de datos de la población de Maguez (Lanzarote). Phoenix sp: 

individuos motfológicamente intermedios o sin caracterizar. 

NOMBRE POBLACIÓN MAGUEZ CÓDIGO MAG ISLA LANZAROTE 
I 

LOCALIDAD HARlA 

DESCRIPCIÓN: Palmeral localizado a pocos kilómetros del palmeral de Haría, 

a las afueras del pueblo de Maguez, situado a una altitud de 300-400 metros 

sobre el nivel del mar. La población de palmeras aparece junto a cultivos 

abandonados, además se encuentra asociada con tuneras revelando la 

antropización de la zona. Como en el caso de Haría, la naturaleza de este 

palmeral es más que dudosa. 

No INDIVIDUOS POBLACIÓN - 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

SEXO 1 TALLAS (CARACTERIZACION TAXONOMIA 

A . i i T r T \ T n r k l T T P  I ~ I ~ T Á  
AN I t ~ t u c ~ u  I r a  nia "RICOS: La primera cits histSricu de! ps!n?eru! de  

Máguez la encontramos en 1839, donde Sabino Berthelot describe: 

('A un lado están los valles de Haría y Máguez con sus casas blancas rodeadas 

de palmeras, aloes e higueras como los aduares árabes.. . j J  

(Reyes-Betancort, 1 999). 
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' DESCRIPCIÓN: Población situada en la vertiente norte de la isla de La 

, Gomera, en el barranco de Larzales, entre 300-400 metros de altitud 

El palmeral se encuentra cubriendo ambas laderas como el fondo del propio 

barranco, con un numero de 31 55 individuos de Phoenix canariensis (Quintero, 
A n r ) f ' \  
IYOLI). En id iui3a taiiibiéii se obseil:m dgunas piteras Y U' pe~ih!emen?e 

utilizadas como lindes de los terrenos y cultivos que se observaban en el fondo 

del mismo barranco, los que nos indica la existencia de cierto grado de 

antropización. Por otro lado hay que destacar que muchas palmeras 

presentaban signos de haber sido utilizadas para la extracción de guarapo 

(placas metálicas, orificios en el tronco, estrangulaciones en el tronco, etc.) 

/N0 INDIVIDUOS MUESTREADOS 

LA GOMERA 

I SEXO 1 TALLAS 1 CARACTERIZACION TAXONOMIA 

I 

NOMBRE POBLACIÓN 

PIES 8 1 41 5 % !  O-I m 1 5% 1 P. canariensis ! 
76.;; PIES 9 51.2% 1-5 m 56% P. dactylifera 

1 0.81 1 > 5m 39% / Phoenix sp 23.1% 

CÓDlGO TAMARGADA 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: Por los datos históricos que posemos de la 

isla de La Gomera, así como por las manifestaciones realizadas por los 

lugareños, podemos decir que posiblemente este palmeral presenta un origen 

natural. 

TAM ISLA 
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Ficha de datos de la población de Las Hayas (La Gomera). a: Quintero 

(1985). Phoenix sp: individuos morfologicamente intermedios o sir] 

caracterizar. 

- -  - 

DESCRIPCI~N: Población situada en la vertiente occidental de la isla, 

localizado en las laderas del barranco del Agua, a una altitud aproximada de 

800 - 900 metros. Palmeral constituido por 3274 ejemplares. Estando 

compuesto el palmeral completamente por palmera canaria (Quintero, 1985). 

La población se encuentra asociada a cultivos 

P. canariensis 94.5% 

'IES Q P. dactylifera 

V0 INDIVIDUOS MUESTREADOS 40 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: Por los datos históricos que posemos de la 

isla de La Gomera, al igual que en el caso de la población anterior podemos 

asumir que este palmeral tiene un origen natural, estando en la actualidad más 

o menos antropizado. 

3/Q 1 1.91 / > 5m 

CARACTERIZACION TAXONOMIA SEXO 

17O/0 

TALLAS 

Phoenix sp 5.4% 
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Ficha de datos de la población de Vegaipala (La Gomera). a: Quintero 

(1 985). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o sin 

LOCALIDAD 1 SAN SEBASTIAN DE LA GOMERA 

NOMBRE POBLACIÓN 

-- - 

DESCRIPCIÓN: Población localizada en la vertiente sureste de la isla. El 

palmeral se ubica en el inicio del barranco de Juan Vera, cubriendo ambas 

laderas así como el fondo del mismo barranco a una altitud aproximada de 900 

rt7etr~s. Peh!uci8r! constituida pnr 1520 individuos (Quintero, 1985). l a  de 

piteras dentro del palmeral, nos indica el grado de antropización del mismo. 

VEGAIPALA ISLA 

V0 INDIVIDUOS POBLACIÓN 1 1520a 

CÓDIGO 
LA 
GOMERA 

ANTECEDENTES HISTÓRICOS: 

\1O INDIVIDUOS MUESTREADOS 41 

SEXO TALLAS CARACTERIZACION TAXONOMlA 
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Ficha de datos de la población de Mirca (La Palma). a: Olivier et al. 

(1986). Phoenix sp: inaiviauos morioitgicamelite iiikimedios o si:: 

-p -- - - - 

DESCRIPCIÓN: Población localizada en la cara este de la isla de La Palma, a 

pocos kilómetros de la capital de la palmera, a una altitud aproximada de 300 

metros sobre el nivel del mar. Pequeño palmeral de unos 50 ejemplares 

diseminados en los pocos espacios libres del barranco. 

1 No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

SEXO 1 TALLAS 1 CARACTERIZACION TAXONOMIA 

1 PlES d' / 29.6% / 0-1 m 1 27% I ;P .  canariensis 

PIES 

a/Q 
- 

44.4% 

0.67 

1-5 m 

> 5m 

54% 

19% 

P. dactylifera 

Phoenix sp 

O Oh 

29.6% 
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Ficha de datos de la población de Zumacal (La Palma). a: Olivier et al. 

(1986). Phoenix sp: individuos morfológicamente intermedios o sin 

DESCRIPCIÓN: Pob'lación localizada en la vertiente este de la isla a 200 

metros sobre el nivel del mar. El palmeral se encuentra en muy mal estado de 

conservación debido a que ha sufrido incendios recientes, además se observa 

gran cantidad de vertidos de escombros en la zona, así como la poda completa 

1 de aigunos individuos. 

No INDIVIDUOS POBLACIÓN 30a 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 2 2 

SEXO CARACTERIZACION TAXONOMIA TALLAS ; 

PIES 8 

PIES Q 

a/Q 

P. canariensis 

P. dactylífera 

Phoenix sp 

0-1 m 

1-5 m 

> 5m 

13.6% 

18.2% 

0.75 

90.9% 

0% 

9.1 % 

10% 

70% 

20% 
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Ficha de datos de la población de Elche (Alicante). Phoenix sp: individuos 

morfológicamente intermedios o sin caracterizar. 

DESCRIPCIÓN: Población (Hort. Del Gat.) de palmera datilera perteneciente al 

palmeral de Elche, cedida por el Instituto para la Conservación de la Palmera 

Datilera de Elche. Se utilizó como referente de P. dactylifera. 

NOMBRE POBLACIÓN EL 

I 

1 ANTECEDENTES HISTÓRICOS: En Elche los fenicios encontraron las 

ELCHE 

LOCALIDAD 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

condiciones ideales para cultivar dátiles. Aquí se plantaron y cultivaron 

palmeras datileras para su aprovisionamiento, siendo en la actualidad una 

- : . . - ) -A S----- nn+rn ntr-e ~ n c  c nrir C ~ S  imnnrtanbc nalm~rnles palmera L I U U ~ U  I ~ I  I ~uaa  CI I L I C  ULI as ~ V Q ~ G  pvi u bu. . .-. -.-- 
datilera. Precisamente, muchas de los ejemplares de P. dactylifera que se han 

plantado en Canarias en los últimos 15 a 20 años proceden de esta localidad 

PROVINCIA CÓDIGO 

ELCHE 

40 

PIES d' 

PIES 9 

a/Q 

de la península ibérica (Morici, 1998). De ahí que el estudio genético y 

comparativo de esta población con palmerales de canarias tanto de P. 

canaríensis como P. dacfylifera resulte de gran interés. 

ALICANTE 

% 

% 

0-1 m 

1-5 m 

> 5m 

CARACTERIZACION TAXONOMIA SEXO 

P. canariensis 

P. dactylífera 

Phoenix sp 

% 

% 

O/,, 

TALLAS 

0% 

100% 

0% 



Material y Métodos 7 1 

Ficha de datos de la población de Phoenix theophrasti (Creta). 

NOMBRE POBLACION 

DESCRIPCI~N: Muestra de ejemplares de P. theophrasti provenientes del 

Jardín Botánico de Blanes, utilizadas como "outgroup" en el análisis 

filogenético. 

No INDIVIDUOS POBLACIÓN 

No INDIVIDUOS MUESTREADOS 

SEXO 1 TALLAS CARACTERIZACION TAXONOMIA 

P. canariensis 

P. dactylifera 

P. theophrasti 

ANTECEDENTES HISTORICOS: especie del genero Phoenix del 

Mediterráneo, cuya morfología recuerda mucho a P. dactylifera. 



I 

3.2 Tratamiento de las muestras ; 

Los foliolos recolectados eran guardadas en bolsas etiquetadas con el 

Material v Métodos 

código de la población y el número del individuo correspondiente. Estas bolsas 

se mantenían en frio, en el interior de una pequeña nevera de campo con 

ayuda de paquetes hielo seco, hasta la llegada al laboratorio. 

7 2 

3.2.1 Almacenamiento de las muestras ' 

! 

Posteriormente se eliminaba la suciedad mediante un lavado con agua 

destilada, para evitar que pudiera interferir en el proceso de extracción de las 

proteínas A continuación los foliolos eran secados con papel de filtro y 

guardados de nuevo en la bolsa etiquetada correspondiente para su 

almacenamiento a -80°C , hasta su tratamiento posterior. 

Para las muestras procedentes de otras isias se ensayó en e¡ iaboraiorio e¡ 

tiempo máximo de resistencia de la actividad enzimática de las muestras 

mantenidas en frio antes de ser guardadas en el congelador, para así estimar la 

duración de las campañas. I 

3.2.2 Extracción de proteínas 
I 

Se tomó aproximadamente 0.5 g de, material congelado (-80°C) de cada 
1 individuo para la extracción de proteínas. , 

Con ayuda de un mortero y un bdazo de porcelana se procedía a la 

pulverización de las muestras, facilitandd esta tarea la utilización de nitrógeno 

liquido. Se vertía un volumen de rÍitrógeno liquido (aprox. 50 mi) encima de ¡a 
l 

muestra y con ayuda del brazo se procedía a la rotura del tejido y de la 

estructura celular, este proceso se repetía tres o cuatro veces hasta observar 

que la porción de folio10 estaba totalmente reducida a polvo. A continuación se 

añadía el tampón de extracción en una relación 1:3 g./ml., el cual era repartido 

por toda la muestra con el brazo de porcelana antes que el mismo se 

congelara. Sobre una cama de hielo y en oscuridad se dejaba descongelar las 

muestras lentamente. Una vez liquido el extracto era embebido en papel 
1 

Whatman No 3 (1 x 0.5 cm). 
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3.2.3 Tampones de extracción 

Se ensayaron tres tipos de tampones de extracción diferentes que 

presentaban la siguiente composición: 

a) TRIS-HCI 0.1 M pH 7.5 
EDTA 1 mM 
Ácido Ascórbico 0.1 M 
PVPP 3% 
2- Mercaptoetanol 0.1 % 

b) TRIS-HCI 0.1 M pH 7.4 
EDTA 2 mM 
Ácido Ascórbico 0.014 M 
Tween-80 1 % 
KCI 0.013 M 
PVPP 3% (Polyvinil-Polypyrrolidone) 
2- Mercaptoetanol 0.1 M 

(Sosa et al., 1998) 

C) TRIS-HCI 0.1 M pH 7.5 
EDTA 1 mM 
Suero de Albúmina Bovina 3 % 
PVP 12% 
2- Mercaptoetanol 0.1 M 

(Torres & Tisserat, 1980) 

3.2.4 Almacenamiento de los extractos 

Las tiras de papel Whatman conteniendo el extracto de cada individuo eran 

almacenadas en placas de petri, que eran etiquetadas para su conservación en 

congeladores de -80°C hasta, su aplicación en la electroforesis. de almidón. 
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3.3 Sistemas enzimáticos estudiados. 

Se estudiaron un total de 22 sistemas enzimáticos (Tabla 2), que se 

ensayaron en diferentes sistemas de tampones de electroforesis, buscando las 

enzimas que se resolvieran mejor en los distintos tampones de electroforesis. 

3.4 Sistemas de tampones de eledtroforesis 
i 

Los tampones empleados en la preparación de los geles de almidón, así 

como los empleados en las cubetas de electrodos, para analizar los sistemas 

enzimáticos estudiados, fueron los siguientes: 

3.4.1 TRIS-BORATO-CITRATO 8.6 (~oul ' ik,  1957) 

Tampón de electrodo: Ácido Bórico 01304 M 
NaOH 0.1 M pH 8.6 

Tampón de gel: TRIS 0.015 M 
Ácido Citrico anhidro! 0.003 M, pH 7.8 

3.4.2 MORFOLIN-CITRATO 6.1 (clayton'& Tretiak, 1972) 

Tampón de electrodo: Ácido Citrico monohidratado 0.04 M 
pH 6.1 (ajustar con N-3-Aminopropil) 

Tampón de gel: Disolver 1 parte de tampón de electrodo en 19 partes de 
agua. 

3.4.3 HISTlDlNA 7.0 (Gottlieb, 1981 - modificado) 

Tampór! de e ! e c f r d ~ :  Tris O. 13 M 
Ácido Cítrico anhidro 0.047 M 

Tampón de gel: DL- Histidina 0.005 M 
pH 7.0 (ajustar con N ~ O H )  



Tabla 2. Sistemas enzimáticos ensayados. Entre paréntesis se indica la 
clasificación de la International Union of Biochemistry, I.U.B. 1979 

1. Aconitasa ACO (EC 4.2.1.3) 

2.; - ~ l e ~ : h ~ ~ . . ~ ~ $ ~ ~ , ~ ~ ~ ~ ~ ~ - ~ $ ~ $  . ? . '  . . .  : , <.-B "- f@: ~ 1 ~ .  . . .  a j;<Q , , . , . 
. . . . . .  . . . . .  . . . . . . . . .  , , < . .:< . 

. . . .  , - : ,  . . . . . . .  - ' <  . , . . - -  . 

3. Diaforasa DI'A (EC 1,6.4.3) 
_ ,  .. ..._.. . . . . .  ........ ... 

; , A.  ..-;A. . 1 .  - !r;,- ;. ..,--- . , - , .' ,- . .  . ‘ .  .: <.'. , . < . .  , S ,.z;ima~:l$~l~~a': . . . . . .  ;.:. ,.$. .. .< - . . , . ,., .jMrg , . 
, . 

:,;, , ,,.?,. ;. !. , ., . . . . . . . . .  .. .;.. . . " . .  . . . . .  
:(,EG,, 1 .q:j$Q) 
, . - , . .  , 

. . 
. . . . .  . . . . . . . . . .  . . 

5. Esterasa ,EST (EC 3.1.1 . l )  
..: -.: ....''. .- & ,........ ... ($ . , . ~ , b ~ ~  !G-oyKe$h:,d f@a@&&' . . . . . .  . . ; ,:";eQH .,@E . . . . .  . . .  ,j; 2 .$ :@) . . . . . . .  ; ,: .:: , . , - - , .. - .. . .  . . . . .  

, . , . . . .  . . i <  .. > , ' ? .  

. . . .  . . . . . . .  . . . . . . . .  . . . . . . . . . . .  . . ,;... . . L: 

7. Fosfatasa .acida ACP (EC 3.1.3.2) 
.. . . . . .  . .  ..... ... - . - .  . -  .- -..- .....-..:... ,- ..-. --- -- . *.,.a-> ..-c. "-7.. ;.. --.--=-. 

d .  
.- 

. .. : : . .. . , ':(=3_?.:;.3: .. : ., ;;- , * 3 ,  . . .  ~,o$fqt&$a;,@6~ .-! . . .  1; . . . .  !$a$ .L.. .... ;:!.i;;i' p. , . . . . . . . .  . -i:!: g;.:, ,:-;,, , . . . .  . 5;: :,, ,F....: :-.. t: i. . :, . . . .  . . :  . . i 
, .  . I", - :, . -. - . . 
. , .  . . . .  . .  ,._ . . . .  - .. . , . .  
: , ' t . , '  2.. . : . . . . . . . . . .  .. . . .  . . . .  

9. Fosfoglucoisomerasa PGI (EC 5.3.1.9) 

1 1.6-Fosfoglucónico deshidrogenasa GPGDH (EC 1.1.1.44) 

13. Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa GGPDH (EC 1.1.1.49) 

15. Glutamato Oxalacetato transaminasa GOT (EC 2.6.1 . l )  
.. 

r .- ..- . . . < <  , . ,  ' .  ."_ 
, &-#, fd i6@gn"gi2 ' 

: ; . , , 
. ...+~i~ah'. @(yj?: 9;,qqp4y , , , . , $@.-~@~t,@:d + . .  . , , , , , .. . .  .. , . ' -  , . , .  ... : .  . . .  :; . -  ,. , - ,?.. . :  ... , - . . . . .  ):..'. . .  

. . s . . .  . &  . . . . . .  . ..... . . . .  .. . . . : . . . . . .  . . .  . . . . . . . .  ........ t . . . . .  . . . , -. _. - - I .: i. .*.' -. ,.. t . - - -  & 

17. Isocítrico ,desiiidwgenasa IDH (EC 1.1.1.42) 
. .... ... .. . .  . , r .z -  >CC'--"- 777, .>-..-- . . . . : . . . . -  --.--.v.-. . " -;,. .... .,;.iii...7 . - ' .; %-,T-r J .----o ., . , 

A , @ .  L @ t $ ~ ~ ; ? e ~ ~ ~ g ; g g ~ ~ S ' $ a . - , .  ............ ;.~,;:~;::~::. : ' :- y. '.;/: b: ::&D,H::'.: . . ,cE,c,, + ~ , ~ ~ ; ~ ~ ~ , ' ~ :  :,' ,. 
. . . .  , - . . . . .  ' :. . . . . . . . .  . . - , .  '.'":-.'. . .. 9. -..- . - '.. -,:' , ,- , ., . . : .  . ' 

. . , .  . . ,  . . 
19. Málico deshidrogenasa MDH (EC 1 .l .1.37) 



3.4.4 HISTIDINA-CITRATO 5.7 (Soltis et al., 1983) 

Tampin d e  electrodo: Tris 0,13 M 
Ácido Cítrico anhidro 0.047 M 

Tampón de gel: L-Histidina 0.009 M 
pH 5.7 (ajustar con ácido cítrico 0.3 M) 

3.4.5 TRIS-CITRATO 7.2 (Soltis et al., 1983) 

Tampón de electrodo: Tris 0.223 M 
Ácido Cítrico anhidro 0.069 M, pH 7.2 

Tampón de gel: Tomar 8.75 ml del tampón de electrodo y llevar a 250 m1 
con agua 

Tampón de electrodo: Tris 0.223 M 
Ácido Cítrico Anhidro 0.086 M, pH 7.5 

Tampón de gel: Tomar 8.75 m1 del tampón de electrodo y llevar a 250 m1 
con agua 

1 

3.4.7 TRIS-CITRATO 7.9 (Torres & Tisserat, 1980) 

Tampón de electrodo: Borato de Sodio 0.4MI pH 8.7 

Tampón de gel: Tris-Citrato 0.019M pH 7.9 

3.4.8 TRIS-CITRATO 8.0 (Soltis et al., 1983) 

Tampón de electrodo: Tris 0.1 35 M 
Ácido Cítrico anhidro 0.032 M, pH 8.0 

Tampón de gel: Tomar 16.75 mi del tampón de electrodo y llevar a 250 m1 
con agua 

3.4.9 TRIS-CITRATO 8.2 (Meizel & Markert, 1967) 

Tampón de electrodo: Ácido Bórico 0.3 M 
pH 8.2 (ajustar con NaOH) 

Tampón de gel: Tris 0.015 M 
pH 8.2 (ajustar con ácido cítrico 0.3 M) 
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3.4.1 0 TRIS-CITRATO 8.5 (Soltis et al., 1983) 

Tampón de electrodo: Tris 0.135 M 
n n ~ - r  a r  t a n r Acido cítrico anhiciro u.u I I ivi, p n  u.:, 

Tampón de gel: Tomar 16.75 ml del tampón de electrodo y llevar a 250 ml 
con agua 

3.5 Electroforesis 

2.5.1 Elaboración de los geles 

Se utilizaron geles de almidón al 12% para un volumen total de 250 ml. A la 

hora de elaborar los geles primeramente se preparaban los tampones de gel y 

electrodo del sistema que iba a ser ensayado en el cual se va a llevar a cabo 

la electroforesis. Del volumen total del tampón de gel preparado para el gel 

(250 ml) se separa 113 (86 ml), el resto se calentó en un matraz aforado de 500 

ml de capacidad. Mientras se pesa la cantidad necesaria de almidón para tener 

una concentración final del 12% (30 g), colocándose en un quitasato de 1 litro. 

Cuando el tampón que hemos puesto ha calentar empieza a hervir se disuelve 

el almidón con el 113 restantes del tampón del gel, agitando fuertemente hasta 
1 

que el almidón este bien disuelto para evitar la aparición de grumos 

posteriormente en el gel. A continuación se vierte el tampón que está hirviendo 

en el quitasato, donde se encuentra el almidón ya disuelto, agitando 

vigorosamente para evitar la formación de grumos. Una vez se ha traspasado 

todo el volumen del matraz aforado al quitasato, este se coloca en una placa 

calentadora hasta volver a llevarlo a ebullición sin dejar de agitar, para evitar 

así que el gel se queme. En este momento el gel presenta un aspecto 

hlariquecino y espese, pere a rnedlda que se va calentand~ este se 'a 

volviendo más traslucido y liquido. Cuando el tampón de gel alcanza la 

ebullición se eliminan las burbujas de aire del gel, para evitar que interferiran en 

la electroforesis. Esto se consigue realizando el vació en el quitasato con la 

ayuda de una bomba de vació. En este paso también se procura agitar 

q vigorosamente para así ayudar a eliminar las burbujas de aire y además 

homogeneizar las solución. Una vez que observamos que las burbujas 

grandes e irregulares son sustituidas por burbujas pequeñas y regulares 

dejamos de calentar y lo vertemos rápidamente y con extremo cuidado sobre 
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el molde del gel (23,2 x 2,5 x 0.6 cm.). Si a pesar de todo aparecieran burbujas 

de aire en el interior del gel estas son eliminadas rápidamente con la ayuda de 

una pequeña espátula. Ei gel se de@ enfriar a ie~peratü ía  ambieiik 

aproximadamente durante 30 minutos. En el caso de que el gel fuese a ser 

utilizado el día siguiente este es cubierto con un cristal para evitar que la 

superficie del mismo en contacto con el aire se seque. 

3.5.2 Carga de las muestras en el gel 

Antes de que se va a lleve a cabo la electroforesis se coloca el gel en la 

nevera (4-8OC) aproximadamente durante 15 minutos para que el gel este frío 

a la hora de cargar las muestras y así ayudar a no romper la cadena de frío que 

evita la desnaturalización de proteínas. Transcurrido estos 15 minutos se saca 

el gel del frigorífico y se realizan los preparativos para cargar las muestras en el 

mismo. Con la ayuda de un bisturí y de forma cuidadosa se separan los 

extremos del gel de las paredes del molde, evitando de esta manera que la 

contracción del gel, debido al enfriamiento del mismo, produzca grietas, 

además con ello se intenta que las condiciones de corrido en el borde y en el 

centro del gel sean las mismas. A continuación se realiza un corte a 4 cm del 

extremo del gel, en contacto con el cátodo, de lado a lado del mismo. Este 

corte será el lugar donde se colocarán las muestras a correr en la 

electroforesis. Las muestras se colocan una a una con la ayuda de una 

pequeña pinza y siguiendo rigurosamente el orden que hemos estipulado y 
A - - i - A -  -- m . ,  1;hrrrin rln Imh ,nr * tn r in  \ r q  ni ia rica c n r i  12 i ' inir~ rafnrnnri2 reudbtduu t;i I I iu€aii a IIUI cia uc iauui a L v i  iu, y a  yub ~ Q C A  U 1- - 1  m m V U  VIVl  lVIU 

que tengamos a la hora de "leer" el gel 

3.5.3 Condiciones de la electroforesis 

Una vez cargadas las muestras en el gel, entre 25 y 30, este se coloca 

entre las dos cubetas de electrodo, en las cuales se ha depositado el tampón 

de electrodo previamente. 

Una fuente de alimentación Pharmacia Biotech EPS 600 conectada a las 

cubetas de electrodo suministra la corriente eléctrica, que gracias a unas 

esponjas que hacen la función de puente salino entre el gel y el tampón de 

e!ectroc!n, pasa de la una cubeta a la otra atravesando el gel, permitiendo que 
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las proteínas contenidas en los extractos de las muestras se vean sometidos a 

una corriente eléctrica, haciendo que estas pasen del papel whatman en el que 

esiáii embebiaas ai gei. bjormaimente esto proceso tarda aproximadamente 

entre 10-15 minutos dependiendo del sistema de tampones gellelectrodo 

utilizado en la electroforesis. En este proceso generalmente se suelen aplicar 

voltajes elevados, 250V, 70 mA, para asegurarnos que las proteínas han 

pasado al gel, pero el voltaje aplicado depende como ya hemos mencionado 

del sistema de tampones empleado. 

Para evitar que se produzca la desnaturalización de las proteínas debido al 

calor generado por la corriente eléctrica que atraviesa el gel todo el proceso se 

lleva a cabo a una temperatura de 4OC. Esto se consigue realizando la 

electroforesis en el interior de una cámara frigorífica que mantenga dicha 

ternperati_ira. 

Una vez transcurridos los 10-15 minutos a ese voltaje elevado, se detiene 

la electroforesis para retirar los papeles que contenían las muestras. Los 

papeles Whatman son retirados en este paso para evitar que en el rebelado 

aparezcan las bandas con cola ("smir") debido a la entrada impurezas en el gel. 

Este paso se realiza rápidamente con la ayuda de unas pinzas de laboratorio 

para así prevenir la rotura la cadena de frío. El corte que se había realizado en 

el gel para insertar las muestras se sella uniendo ambas partes del gel con la 

ayuda de las manos y calzando el mismo con una varilla de vidrio de del mismo 

ancho del gel y 0.5 cm de diámetro, la cual se coloca en la base del mismo. 

Hasta ahora hemos conseguido que las proteínas contenidas en las 

muestras extraidas pasen del papel en el que se habían embebido en el 

proceso de extracción a el gel de almidón. A continuación viene el proceso de 

separación de  estas en e¡ gei por su reiación cargaímasa. Para eiio se vuelve a 

someter al gel a un voltaje, esta vez menor (200V 60 mA), que permita a las 

proteínas migrar a lo largo del gel y separarse. Este proceso dura 

aproximadamente entre 3 y 5 horas dependiendo del sistema de tampones 

empleado. El calor generado en el gel por la resistencia al paso de la corriente 

eléctrica se contrarresta colocando una pieza de hielo seco sobre el mismo 

para facilitar su enfriamiento y evitar la perdida de actividad enzimática debido 

al calor. Se coloca una hoja de acetato entre el gel y el hielo seco para impedir 

que el primero se seque y también para que la gotas de agua debido a la 
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humedad entren en contacto con el gel alterando el voltaje y10 la propia 

concentración iónica del mismo. 

3.5.4 Preparación del gel para la tinción 

Una vez transcurrido el tiempo de la electroforesis se saca el gel de la 

cámara frigorífica. Con ayuda de un bisturí se desecha la fracción de gel del 

extremo catódico anterior a la línea de carga de las muestras, a la cual no han 

migrado enzimas de interés para el estudio. A continuación el gel se traspasa 

desde su molde a la cubeta de corte, donde es cortado en lonchas horizontales 

de 3 mm de gros& con la ayuda de un cuerda de acero de 0.5 mm de 

diámetro. Se realiza una marca en el extremo superior izquierdo del gel que 

nos sirve como referencia a la hora de poder identificar la disposición de los 

individuos. De esta forma se obtienen entre 5 y 7 lonchas aunque ni la primera 

ni la última suelen utilizarse. La primera se elimina debido a que las proteínas 

puede haberse oxidado al estar esta parte del gel en contacto con el aire, y 

además por que normalmente suele presentar rugosidades y ser más gruesa 

que el resto de las capas. Por el otro lado, la última capa también es excluida 

debido a que al estar en contacto con el molde puede haber corrido de forma 

anormal. El resto de capas (entre 3 y 5) son utilizadas para la tinción de.las 

diferentes enzimas. 
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3.6 Tinción de los sistemas enzimáticos estudiados 

3.6.1 ACONITASA. (ACO . EC 4.2.1.3) 

Reacción: Cis-Aconítico + H20 + Cítrico 

Reactivos: 
. Tris-HCI O. 1 M pH 8.0.. ................................................ 5 0  ml 

Ácido Cis-Aconitico .................................................... 75 mg 

................................................................... MgCI2 10 % 4 ml 

NADP' 10 mgtml ............................................................ 2 ml 

Isocítrico deshidrogenasa .................................... 7 U 
L 17- 4 -  I m iv1 1 1 1 u mg/mi .............................................................. 1 mi 

PMS 5 mglml ................................................................. 1 ml 

Capa de tinción: primera 

Condiciones de Revelado: 37°C y oscuridad 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se ensayó con el NADP', PMS y MTT sin disolver. 
- Se varió la concentración de Ácido Cis-Aconítico de 50 a 100 mg. 
- Se ensayó con 10 mg de NADP'. 
- Se ensayó con 2 ml de MgCI2. 
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3.6.2 ALCOHOL DESHIDROGENASA (ADH. EC 1.1 . l  .A). 

NAD' -+ Aldehído o cetona + NADH .. 

Reactivos: 

Etanol absoluto ............................................................ 1 ml 

MgCI;! 10% .................................................................... 2 ml 

NAD' 20 mg/ml .............................................................. 2 ml 

MTT 10 mglml ................................................................ 1 ml 

PMS 5 mglml .................................................................. 1 ml 

Capa de tinción: independiente 

oscuridad, además debe estar tapada para evitar la evaporación 

del alcohol y separada del resto de las tinciones. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se aumentó la concentración de etanol absoluto hasta 5 ml. 
- Se varió la concentración de NAD' de 5 a 40 mg. 
- Se añadió el PMS y MTT sin disolver. , 

- Se ensayó con 10 mg de PMS. 
- Se disminuyó la concentración de MTT a 5 mg. 
- Se aumentó la concentración de MTT y PMS a 1,5 ml. 
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3.6.3 DIAFORASA (DIA. EC 1.6.4.3). 

Reacción: ~ i ~ o a m i d a '  + NADH -t Dihidrolipoamida + NAD' 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 ................................................... 50 m1 

DCPIP ........................................................................... 5 mg 

P-NADH ....................................................................... 1 O mg 

MTT 1 Omglml ................................................................ .1 m1 

Capa de tinción: segunda. 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se sustituyó el MTT por 10 mg de NBT. 
- Se probaron concentraciones de 2 a 5 mg de DCPIP 
- Se aunleriit la coñceñiracitn de íj-i\JAÜH a 20 mg. 

3.6.4 ENZIMA MALICA (ME. EC 1.1.1.40) 

Reacción: L-Málico + NADP' -+ Pirúvico + Coz + NADPH 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 .................................................. 25 ml 

Ácido Málico 1 M pH 8.0 .............................................. 25 ml 

NADP' 10 mg/ml ........................................................... 1 mi 

MTT 10 mglml ................................................................ 1 ml 

PMS 5 mglml ................................................................. 1 ml 

Capa de tinción: tercera 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se añadió el NADP+, MgCI2, MTT, y PMS sin disolver. 
- Se aumentó la concentración de NADP+ de 5 a 10 mg. 
- Se aumentó la concentración de MgC12 a 50 mg. 
- Se añadió el Acido Málico sin disolver. 
- Se aumentó la concentración de PMS a 10 mg. 
- Se sustituyó el MTT por 10 mg de NBT. 

1 Se denomina lipoamida al cofactor de la diaforasa cuando se encuentra unido covalentemente 
a la enzima formando un enlace amida. 
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3.6.5 ESTERASA (EST. EC 3.1.1.1) 

a :  Ester ~.arh~uj ! i~ .n + H2Q -+ Alcoh~I  + Ácido , \VUV".V..  

carboxílico 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 7.1 .................................................. .45 ml 

Fast Blue RR Salt ....................................................... 0.05 g 

a-P-Naftilfosfato*. ......................................................... 5 mi 

* disuelto al 1% en acetona : agua (1 : 1) 

Capa de tinción: tercera. 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. Se incuba separada del resto 

y tapada. 

Otras condiciones ensayaaas: 

- Se añadió 0.5 g de PVP. 

- Se añadió 0.5 g de NaCI. 

- Se ensayó en la 2a y capa de tinción. 

3.6.6 FORMICO DESHIDROGENASA (FDH. EC 1.2.1.2) 

Reacción: Ácido Fórmico + NAD -, Coz  + NADH 

Reactivos: 

................................................... Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 50 m1 

Ácido Fórmico ............................................................. 60 mg 

N AD+ ............................................................................. 5 mg 

MTT ......................................................................... 1 O mg 
m. a- c -- VIVI3 ..................................................................... ......... riiy 

Capa de tinción: primera 

Condiciones de Revelado: Temperatura ambiente y oscuridad 



Material y Métodos 85 

3.6.7 FOSFATASA ÁCIDA (ACP. EC 3.1.3.2) 

Reacción: Ortofosfórico-monoester + H20 -+ Ortofosfato + 

Alcohol 

Reactivos: 

Tris-Acetato 0.1 M pH 5.0 ............................................. 45 ml 

MgCI2. ......................................................................... 0.05 g 

MnC12 .......................................................................... 0.05 g 

NaCI .............................................................................. 0.5 g 

Fast Blue RR Salt ................................................... 0 0 5  g 

a-Naftil-Fosfato*. ................... .... .............................. 5 ml 

* disuelto al 1% en acetona : agua (1 : 1) 

Capa de tinción: primera 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se varió la concentración de Fast Blue RR Salt de 50 a 100 mg. 

- Se aumentó la concentración de a-Naftil-Fosfato de 2 a 5 ml. 

3.6.8 FOSFATASA ALCALINA (ALP. EC 3.1.3.1) 

Reacción: Ortofosfórico-monoester + H20 -+ Ortofosfato + 

Alcohol 

Keaciivos: 

Tris-HCI O. 1 M pH 8.0 ................................................... 50 ml 

M O ?  ..................................................................... 2 ml --.a-. 

MnCI2. ................................................................... 50 mg 

NaCI2 ................................................................... 500 mg 

Fast Blue RR Salt ....................................................... 75 mg 

a-Naftil-Fosfato*. ......................................................... 5 ml 

* disuelto al 1% en acetona : agua (1 : 1) 

Capa de tinción: segunda 

Condiciones de Revelado: Temperatura ambiente y 

oscuridad. 
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3.6.9 FOSFOGLUCOISOMERASA (PGI. EC 5.3.1.9) 

Reacción: Fructosa-6-P -+ D-Glucosa-6-P + NADP' + 6- 

Fosfoglucónico + NADPH 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 ........................................................ 50 ml 

................................................................... Fructosa-6-P.. 50 mg 

NADP' 10 mg1m1 ................................................................. 1 m1 

Glucosa-6-fosfato-deshidrogenasa. .................................... 60 U 

MTT 10 mglml ...................................................................... 1 ml 

PMS 5 mglml ...................................................................... 1 m1 

Capa de tinción: primera 

Condiciones cie Keveiaao: 37% y oscuriaaa 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se añadió de 0.2 a 50 mg de MgC12. 
- Se ensayo con el MTT y PMS sin disolver. 
- Se sustituyo el NADP' por NAD'. 
- Se aumento la concentración de PMS a 10 mg 
- Se ensayó con 20 U de la enzima 
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3.6.1 0 FOSFOGLUCOMUTASA (PGM. EC 5.4.2.2) 

Reacción: 

a-D-Glucosa-1,6-bifosfato + a-D-Glucosa-1-P -+ a-D-Glucosa-6-P + a-D- 

Glucosa-l,6-bifosfato. 

Glucosa-6-P + NADP' + 6-Fosfoglucónico + NADPH 

Reactivos: 

MTT 10 mgtml.. ................................................................... 1 ml 

PMS 10 mgtml ................................................................ 1 ml 

Capa de tinción: segunda 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se ensayó con el MTT y PMS sin disolver. 

- Se aumentó la concentración de MgCI2 a 50 mg. 

- Se sustituyó el NADP' por NAD". 

- Se ensayó con 20 U de la enzima . 
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3.6.9 6-FOSFOGLUCONICO DESHIDROGENASA (6PGD. EC 1 .1.1.44) 

Reacción: Ácido 6-fosfoglucónico + NADP' + D- Ribulosa-5-P + COZ + 

NADPH 

Reactivos: 

Ácido 6-fosfoglucónico.. ....................................... 3 0  mg 

................................................................ MTT 10 mg/ml 1 ml 

PMS 5 mglml ........................................................... 1 ml 

Capa de tinción: primera 

Otras condiciones ensayadas. 

- Se ensayaron concentraciones de 5 y 10 mg de NADP'. 
- Se incremento la concentración de Ácido 6-fosfoglucónico a 50 mg. 
- Se añadió el NADP', PMS y MTT pesado. 
- Se aumentó la concentración de PMS a 10 mg. 

3.6.12 GLICEROL-3-FOSFATO DESHIDROGENASA (G3PDH. EC 1.1.1.8) 

Reacción: DL-Glicerol-3-fosfato + NAD'+ Dihidroacetona-fosfato + NADH 

Reactivos: 

................................................... Tris-HC! O.? M p!-! 8.0 50 ml 

DL-Glicerolfosfato ..................................................... 100 mg 

MgCI2 10% .................................................................... 2 ml 

.............................................................. NAD+ 20 mg/ml I ml 

.............................................................. MTT 10mg/ml 1 ml 

PMS 5 mglml .............................................................. 1 ml 

Capa de tinción: tercera 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se ensayó en la 2a y 4a capa de tinción. 
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3.6.12 GLUCOSA-6-FOSFATO DESHIDROGENASA (G6PDH. EC 1 .1.1.49) 

Reacción: D-Glucosa-6-fosfato + NADP' + 6-Fosfogluconato + NADPH 

Reacfivos: 

................................................... Tris-HCI O. 1 M pH 8.0 50 ml 

................................................ D-Glucosa-6-fosfato.. 200 mg 

MgC12 10% ...................................................................... 2 m1 

NADP' 1 o m g ~ m ~  ............................................................ .I m1 

MTT 1 Omglml.. ............................................................... 1 m1 

PMS 1Omglml ............................................................... ..l ml 

Capa de tinción: primera 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se añadió el NADP', MgCI2, PMS y MTT sin disolver. 
- Se disminuyó la concentración de NADP' a 5 mg. 
- Se disminuyó la concentración de D-Glucosa-6-fosfato a 50 mg. 
- Se aumentó la concentración de MgCI2 a 50 mg. 

3.6.14 GLUTAMATO DESHIDROGENASA (GDH. EC 1.4.1.2). 

Reacción: L-Glutámico + H20 + NAD' -+ 2-'Oxoglutárico + NH3 + NADH 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 .................................................. 50 ml 

Ácido L-Glutámico ..................................................... 200 mg 

MaCL 10% ...................... .. .................................. 2 m! " - L 

NAD' 20 mg/ml .............................................................. 2 ml 

................................................................ MTT 10 mglml 1 ml 

................................................................. PMS 5 mglml: 1 ml 

Capa de tinción: tercera 

Condiciones de Revelado: 37OC en oscuridad. 

Ofras condiciones ensayadas: 

- Se ensayó con 20 mg de NAD'. 
- Se añadió el NAD' , PMS y MTT sin disolver. 
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3.6.15 GLUTAMATO OXALACETATO TRANSAMINASA (GOT. EC 2.6.1.1). 

Reacción: L-Aspártico + 2-Cetoglutárico + Oxalacético + L-Glutámico 

Reactivos: 

..................................................... Tris-HCI 1 M pH 8.0 50 ml 

........................................................ Ácido aspartico 100 mg 

Ácido 2-Cetoglutárico ................................................ 50 mg 

...................................................... Fast Blue RR Salt 150mg 

...................................................... Piridoxal-5-Fosfato.. 5 mg 

Capa de tinción: independiente 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se varió la concentración del Piridoxal-5-Fosfato de 5 a 20 mg. 
c- :--:-..-,A 1 -  - r \ n n n n + r ~ f i i A n  Acs F P C ~  m RIIIO R R  . . a s  Sa!t a 75 rng. - 3e ~ I S I  I III 1uYu ia hui ibGi i i i  auivi i u- 

3.6.1 6 IDITOL DESHIDROGENASA (IDDH. EC 1.1.1 .l4) 

Reacción: D-lditol + NAD -+ D-Sorbosa + NADH 

Reactivos: 

................................................... Tris-HCI O. 1 M pH 8.0 50 ml 

..................................................................... D-lditol .A80 mg 

.............................................................. NAD' 20 mglml 1 ml 

............................................................... MTT 10 mglml 1 ml 

PMS 5 mglml ................................................................ 1 ml 

Capa de tinción: cuarta 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. 

- Se aumentó la concentración de NAD' a 2 ml. 
- Se incrementó la cantidad de D-Sorbitol hasta 200 mg. 
- Se ensayó en la 2a y 3a capa de tinción. 
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3.6.17 ISOC~TRICO DESHIDROGENASA (IDH. EC 1.1.1 .M) 

Reacción: Ácido Isocítrico + NADP' -+ 2-Oxoglutárico + Coz + NADPH 

Reactivos: 

Tris-HCI O. 1 M pH 8.0. .................................................. 50 ml 

Acido Isocítrico.. .......................................................... 50 mg 

..................................................................... MgCI2 10% 2 m1 

NADP' 10 mglml .......................................................... I m1 

MTT 10 mglml ........................................................ 1 ml 

.................................................................. PMS 5 mglml 1 ml 

Capa de tinción: tercera. 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se ensayó con el NADP+, MTT y PMS sin disolver. 
- Se aumentó la concentración de Ácido Isocítrico hasta 80 mg. 

3.6.1 8 LACTATO DESHIDROGENASA (LDH. EC 1.1.1.27) 

Reacción: L-Láctico + NAD' -+ Pirúvico + NADH 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 ................................................... 50 ml 

Acido Láctico.. ........................................................... 150 mg 

NAD.. ............................................................................ 5 mg 

MTT ............................................................................. 1 O mg 

PMS .............................................................................. 5 mg 

Capa de tinción: tercera 
Coiidie-iGries de p a d  Temperatura y 

oscuridad. 
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3.6.19 MÁLICO DESHIDROGENASA (MDH. EC 1.1.1.37) 

Reacción: L-Málico + NAD' -, Oxalacético + NADH 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 .................................................. 35 ml 

......................................... Acido Málico 1 M pH 8.0.. 5 ml 

............................................................. NAD' 20 mglml I ml 

................................................................ MTT 1.0 mglml 1 ml 

................................................................. PMS 5 rnglrnl 1 ml 

Capa de tinción: tercera. 

Condiciones de Revelado: 37OC y oscuridad. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se ha ensayado añadir el NAD', MTT y PMS sin disolver. 
- Se na añaaicio 29 de ü-i-ivjáiir;u sin dis~lve;. 
- Se disminuyó la concentración de NAD' a 5 mg. 
- Se añadió 50 mg de MgCI2 . 
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3.6.20 PEROXIDASA (PRX. EC 1.1 1.1.7) 

Reacción: Donante + H202 + Donante oxidado + 2H20 

Reactivos: 

SOLUCI~N A 

3-Amino-9-Etil-Carbazol .................................................. 25 mg 

CaCI2 ................................................................................ 20 mg 

Dimetil formamida ..................................................... 2 5  ml 

SOLUCI~N B 

Acetato 0.05 M pH 5 .................................................... 47.5 ml 

H202 3% ..................................................................................... 0 .  ml 

Capa de tinción: tercera 

Condiciones de Revelado: Mezclar solución A y B! incubar a temperatura 

ambiente, no necesita oscuridad. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se aumentó la concentración de 3-Amino-9-Etil-Carbazol a 50 mg. 
- Se ensayó aumentado el CaCI2 a 30 mg. 
- Se incrementó la concentración de Dimetil formamida a 5 ml. 
- Se varió el pH a 5.4 en la solución de acetato. 
- Se aumentó la concentración de H202 a'2 ml. 
- Se ensayó en la 2a capa de tinción. 
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3.6.21 SHlQUlMlCO DESHIDROGENASA (SKDH. EC 1.1.1.25) 

Reacción: Shiquímico + NADP' -+ 3-Dihidroshikimico+ 

N,AiPH 

Reactivos: 

........................................................ Tris-HCI 0.1 M pH 8.0 50 ml 

Ácido Shiquímico .............................................................. 50 mg 

................................................................. NADP' 10 mgtml 2 ml 

Glucosa-6-fosfato-deshidrogenasa ..................................... 60 U 

..................................................................... MTT 10 mgtml 1 ml 

...................................................................... PMS 5 mgtml 1 m1 

Capa de tinción: segunda o tercera. 

Condiciones de Revelado: Ajustar el pH a 9.1 con NaOH, 
iricübar a 37°C y 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se varió la concentración del Tris-HCI a 0.2 M. 

3.6.22 SUPEROXIDO DISMUTASA (SOD. EC 1 . lS . l  .l) 

Reacción: 2 + 2 H+ -+ 0 2  + H202 

Reactivos: 

Tris-HCI 0.1 M pH 7.4 ......................................................... 50 m1 

.............................................................................. Riboflavina 3 mg 

EDTA-Na2 ....................................................................... 40 mg 

........................................................................ MTT 10 mgtml 1 ml 

Capa de tinción: segunda 

Condiciones de Revelado: Incubar a 37OC en oscuridad durante 30 

minutos, a continuación exponer el gel a la luz. 

Otras condiciones ensayadas: 

- Se aumentó la concentración de EDTA-Na2 a 80 mg. 
- Se aumentó la concentración de Riboflavina a 6 mg. 
- Se ensayó en la capa de tinción. 
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3.7 Interpretación genética de los zimogramas 

Debido a la imposibilidad de realizar cruzamientos controlados entre 

individuos para determinar el tipo de descendencia de los diferentes loci, la 

interpretación de las bandas se hizo directamente desde el gel. 

En la interpretación del patrón de bandeado se tuvo en cuenta la estructura 

cuaternaria de las proteínas detectadas, de tal forma que el gen homocigótico 

que codifica para una enzima monomérica osis producirá una sola banda de 

actividad enzimática en el gel, mientras si este se encuentra en heterocigosis 

se observaran dos bandas. En el caso de una proteína tenga una estructura 

dirnérica, el patrón de bandas producido en homocigosis sería también de una 

sola banda, mientras que en heterocigosis aparecerían tres bandas. Por 

último, en las enzimas con una estructura tetramérica se observaría una sola 

banda en homocigosis, y hasta un total de cinco en el caso de que el gen que 

codifica para dicha enzima se encuentre en heterocigosis. 

Para cada locus, los alelos fueron asignados y ordenados siguiendo el 

orden alfabético y de acuerdo con su movilidad desde el origen del gel hacia el 

ánodo. Así, el alelo con mayor movilidad era identificado como "a", el alelo más 

próximo al anterior se le asignaba la letra "b", y así sucesivamente para todos 

los alelos detectados. 

3.8 Análisis de datos 

3.8.1 Diversidad genética 

3.8.1 . l  Medidas de la variabilidad genética. 

Mediante distintos programas de análisis de datos genéticos se estimaron 

los parámetros de diversidad genética más utilizados en la bibliografía existente 

sobre genética de poblaciones. Así, se estimaron el número medio de alelos 

por locus (A), la proporción de loci polimórfico (P), el el número medio de alelos 

por locus polimórfico (Ap), la heterocigosidad observada (Ho) y la 

heterocigosidad esperada (He). 
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Numero medio de alelos por locus. 

El número medio de alelos por locus (A) se estimó mediante el programa 

de análisis de datos BIOSYS-1 (Swofford & Selander, 1981). 

Proporción de loci polimórficos 

La proporción de loci polimórfico fue calculada a partir de los datos 

genotípicos obtenidos de la interpretación de los diferentes zimogramas. 

Mediante el software de análisis de datos genéticos BIOSYS-1 (Swofford & 

Selander, 1981) se calculó P usando el criterio del 95% para determinar los loci 

polimórficos. 

Numero medio de alelos por locus polimórfico 

Con ayuda de el software de análisis de datos genéticos GENSTAT-PC 

3.31 (Lewis, 1993) se estimó el número medio; de alelos por locus polimórfico, 

considerando locus polimórfico aquel donde la frecuencia del alelo mas común 

es igual o menor al 99%. 

Heterocigosidad observada 

Para determinar la heterocigosidad observada en las diferentes 

poblaciones la matriz genotipica fue introducida en un software de análisis de 

datos genéticos (BIOSYS-1) el cual calculó la heterocigosidad observada en 

cada población y en cada loci. 

Heterocigosidad esperada 

Al igual que en la heterocigosidad observada este índice de variabilidad 

genética fue calculado mediante el software de análisis BIOSYS-1 (Swofford & 

Se!ander, 1 ci8?). 



Material y Métodos 97 

3.8.1.2 Diversidad genética por especie. 

Para calcular los diferentes índices de diversidad genética para P. 

canariensis y P. dacfylifera como especie, se agruparon todas las poblaciones 

según la caracterización que se dio a cada una (poblaciones de palmera 

canaria, poblaciones de palmera datilera y poblaciones mixtas.) 

3.8.1.3 Diversidad genética por islas. 

Para determinar la diversidad genética existente en cada isla y compararlas 

entre ellas, se agruparon las diferentes poblaciones de palmera canaria y 

poblaciones mixtas estudiadas según la isla de muestre0 y con diferentes 

programas de análisis de datos genéticos (BIOSYS-1, GENSTAT, etc) se 

determinaron los distintos índices de diversidad genética (A, P, Ap, He y Ho). 

3.8.1.4 Diversidad genética por locus. 

Se estimó, mediante el programa de análisis de datos genéticos BYOSYS- 

1 (Swofford & Selander, 1981), la diversidad genética existente por locus en el 

conjunto de poblaciones analizadas para determinar cual era el loci más 

variable. 

3.8.1.5 lndices de diversidad genética de Nei (1973) 

A partir de los valores de frecuencias alélicas se estimaron los índices de 

diversidad genética de Nei (1973): Hs, HTl DST y G S ~  Estos fueron calculados 

mediante el software de análisis de datos genéticos GENSTAT (Lewis, 1993). 

3.8.2 Diferenciación genética de las poblaciones 

3.8.2.1 Distancia genética entre poblaciones 

A partir de la matriz genotipica se cálculo la distancia genética de Nei 

(1972) entre las poblaciones analizadas. Para ello se utilizó el programa de 

análisis de datos genéticos BIOSYS-1 (Swofford & Selander, 1981). Además, 

este software también nos permitió estimar los valores de distancia genética de 

Rogers (1 972) y Nei (1 978) 
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3.8.2.2 Dendrograma UPGMA 

A partir de las distancias geneticas obtenidas se realizó un dendrograma 
I I ~ T \ L R A  r-l- A -  1 - L - 1  I -  I--- A -  -1:. :- -.-L..- .. - I - I - - ' _  . _ - u r b i v i n .  c s ~ e  iipu ue aruui asurrie que ia rasa ae aivergencia enrre pomaciones 

es constante para todos los loci, y los cálculos se hace a partir de grupos. El 

dendrograma UPGMA de la matriz de distancia genética de Nei (1972) fue 

calculado con el programa BIOSYS-1 (Swofford & Selander, 7981). 

3.8.2.3 Distancia genética entre islas 

Para realizar una estimación de la distancia genética existente entre las 

islas se agruparon las diferentes poblaciones de palmera canaria según su isla 

de origen. Estos datos fueron tratados mediante el programa de análisis de 

datos genotípicos BIOSYS-1 (Swofford & Selander, 1981) para estimar la 

distancia genética (Nei, 1972) existente entre las diferentes islas del 

archipiélago. 

3.8.2.4 Distancia genética entre especies 

Se agruparon las diferentes poblaciones analizadas según la 

caracterización morfológica previa para estimar la distancia existente entre 

Phoenix canariensis y P. dactylifera. Se utilizó, al igual que.con la distancia 

genética entre poblaciones e islas, el software BIOSYS-1 (Swofford & Selander, 

1981) para realizar los cálculos de la misma. 

3.8.2.5 Análisis de componentes principales 

Para llevar a cabo el análisis de componentes principales se introdujeron 

!as frer.ii-nr.jas a!&as de !as pnh!aci~npc; afia!izad=is, cnmn \~arjab!e~, pfi e! 

programa de tratamiento de datos estadkticos SPSS 6.1.3 (SPSS lnc. 

Chicago, IL) que reducía este número de variables a un número menor de 

componentes (combinaciones lineales de las variables originales) que 

posteriormente podían ser representados en una gráfica de 2D ó 3D. 

3.8.2.6 Coeficiente de diferenciación genética (FST) 

Para determinar el grado de diferenciación genética presente en las 

poblaciones se estimó el coeficiente de diferenciación genética (FST). Este F- 

estadístico varía entre O y 1, siendo igual a cero cuando las frecuencias alélicas 
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son iguales en las poblaciones analizadas, mientras que un valor de 1 señala 

que las frecuencias alélicas están fijadas y son diferentes para las poblaciones 

analizadas. El cálculo de los valores de FST se realizó con el programa de 

análisis de datos genéticos GENEPOP (Raymond & Rousset, 1997). 

3.8.2.7 Flujo genético entre las poblaciones 

Para determinar el flujo genético existente entre las poblaciones de 

palmera canaria analizadas se recurrió al método indirecto de estimación 

basado en los F-estadísticos de Wright (1931). Esta aproximación al flujo 

genético se basa en la relación existente entre FST y Nm, mediante la fórmula: 

3.8.2.8 Coeficiente de diferenciación genética entre islas (FST) 

Para determinar la diferenciación genética existente entre las islas se 

agruparon las poblaciones de Phoenix canariensis según la isla de origen, y se 

estimó el coeficiente de diferenciación genética entre (FST) las islas, al igual que 

entre las poblaciones, mediante el programa de análisis de datos genéticos 

GENEPOP (Raymond & Rousset, 1997). 

3.8.2.9 Loci diagnóstico 

Para determinar la existencia de loci diagnostico de las dos especies 

analizadas se examinaron las frecuencias alélicas de todas las poblaciones 

para los diferentes alelos en busca de un alelo que permitiera diferenciar entre 

individuos de una y otra especie. 

3.8.3 Estructuras genéticas de las poblaciones 

La rotura de la asociación al azar de los garnetos de una población tiende a 

dividir la población genéticamente en subpoblaciones, reduce la frecuencia de 
IUs yenuiipos heierocigdiicus .y. facilita la diferenciación iocai. La 
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debido a la desviación de la panmixia es conocido como la estructuración de la 

población. Para determinar la existencia de estas estructuras dentro de las 

pnh!acbnes se analizo si las poblaciones se encontraban en equilibrio de 

Hardy-Weinberg, se realizó un análisis de autocorrelación espacial, un 

muestre0 jerarquizado en busca de unidades panmíticas mediante los F- 

estadísticos de Wright, y finalmente se determinó la existencia de desequilibrio 

gamético. 

3.8.3.1 Equilibrio Hardy-Weinberg 

Para determinar si las poblaciones analizadas se encontraban en equilibrio 

de Hardy-Weinberg los datos de los genotipos de los individuos analizados 

fueron corridos en el software de análisis de datos genéticos GENEPOP 

(Raymond & Rousset, 1997). El cual permitía realizar un Test de Probabilidad 

cuya hipótesis nula es la (Ho) es la unión al azar de los gametos. 

3.8.3.2 Análisis de autocorrelación espacial 

La matriz de distancia genética se construyó a partir de los datos 

genotípicos obtenidos en las electroforesis isoenzimáticas, de esta manera, un 
Í 

individuo .- homozigótico para un alelo dado se representó con un valor de 1 ,O 

para dicho alelo, individuos heterozigóticos conteniendo el alelo se 

representaban como 0.5, e individuos sin el alelo eran designados con un valor 

de 0.0 para ese alelo (Heywood, 1991). Se utilizó la I de Moran (Moran, 1948) 

como coeficiente de autocorrelación espacial. Este índice está basado en la 

covarianza de los valores yuxtapuestos en el mapa, y varía entre -1 y 1, con un 

valor esperado de E(I) = -l/(n-1) (Oden, 1984), donde n es el tamaño de la 

rnues?,ru. C u a n d ~  e! \.m!gr de ! es rnayir de cern para una determinada variable, 

esto indica que presenta una autocorrelación espacial positiva, lo que significa 

que individuos que son semejantes genéticamente tienden a estar próximos en 

el espacio. Cuando el valor de I es menor de cero, se dice que la variable 

exhibe una autocorrelación espacial negativa, es decir, individuos similares 

genéticamente tienden a estar separados en el espacio. La línea de 

intersección con el eje x es la distancia que le corresponde al radio del área de 

una población panmitica (Sokal, 1979). Por debajo de esta distancia los 

individuos están menos relacionados que lo esperado en una asociación al 
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azar. Las matrices de distancia geográfica entre pares de individuos, la 

desviación del valor esperado de la 1 de Moran para cada una de las cinco 

clases de distancia y el grado de significación de los correlogramas fueron 

calculadas con el software de análisis genético SAAP ver 3.4 (Warternberg, 

1983) 

3.8.3.3 Determinación del Coeficiente de endogamia (Fls) 

El Fis (Wright, 1943) se define como el coeficiente de endogamia. De forma 

que valores de Fls iguales a cero (He = Ho), indican que nos encontramos ante 

una unidad panmítica. Por ello este coeficiente fue utilizado para medir la 

estructura jerárquica de las poblaciones. Para examinar el nivel de 
esiruciüracitrl derliro de las pobiacioñes de p. canar+iisjs, fueron 

divididas en parcelas superpuestas de 20, 30, 40, 60 y hasta 100 metros de 

diámetro, dependiendo la densidad y dimensiones de la población estudiada. 

Este análisis se llevo a cabo en tres poblaciones de Phoenix canariensis 

con un bajo factor antrópico, como son la población de Acusa, Rambla de 

Castro y Tamargada, pertenecientes a las islas de Gran Canaria, Tenerife y La 

Gomera, respectivamente. 

Los valores de los Fls fue calculado a partir de la matriz de datos 

genotípicos y con el programa de análisis de datos genéticos GENEPOP 

(Raymond & Rousset, 1997). El mismo programa proporciona el grado de 

significación de los valores de F!s obtenidos por locus y por población; 

3.8.3.4 Desequilibrio gamético 

Para determinar la existencia de desequilibrio gamético se realizó un test 

de probabilidad de desequilibrio gamético para cada par de loci en cada 

población, a partir de los datos genotipicos mediante el programa de análisis de 

datos genéticos GENEPOP (Raymond & Rousset, 1997). 
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3.9 Amplificación al azar de ADN polimórfico (RAPD) 

3.9.1 Extraccion de ADN 

La extracción de ADN de las muestras se llevó a cabo mediante el ensayo 

de dos protocolos de extracción: el método de extracción descrito por 

Dellaporta et al. (1983) y modificado para Phoenix dactylifera por Corniquel & 

Mercier (1994), y el método de extracción de Doyle (1991) basado en el CTAB 

(Bromuro de hexadecil trimetilamonio). Siendo el primero con el que se 

obtuvieron mejores resultados tanto en la extracción de ADN como en la 

utilización de ese ADN para su posterior amplificación mediante PCR. 

Aproximadamente 0.25 g de hojas ultracongeladas eran triturados, con la 

ayuda de nitrógeno liquido, en un mortero de porcelana previamente 
esieriiizad¿, ie,ia y calUr. 

Una vez que la muestra era reducida a polvo se transfería a un microtubo 

(1.5 ml) al cual se añadían 700 pl del Tampón-1 (0.1 M Tris-HCL pH 8,O; 50 

mM EDTA; 0.5 M NaCI; 1% SDS; 2% PVP), agitándose fuertemente con ayuda 

de un vórtex. A continuación se añadían 300 pI de SDS al 10% mezclándose 

energéticamente para incubarse posteriormente 10 minutos a 65OC en un baño 

termostático. Posteriormente se agregaban 300 pl de Acetato potásico 5 M 

para, seguidamente someter a agitación con vórtex e incubar en una cama de 

hielo durante 20 minutos. Los extractos eran entonces centrifugados a 13000 

r.p.m. durante 30 minutos. Con la ayuda de una micropipeta se recuperaba el 

sobrefiadante (ADP-!), trai-isfiriémhl~ a u:: nuevo tube que cmtenia is~preparie! 

frío (-20°C), quedándose en el sedimento los restos de paredes y membranas 

celulares. Los microtubos con los ácidos nucleicos eran mezclados por 

inversión y almacenados a -20°C durante 30 minutos. Este paso se prolongó 

hasta un día, ya que se observaba una mejor extracción de ADN cuando las 

muestras eran almacenadas de esta manera durante toda la noche. A 

continuación el ADN es centrifugado a 13000 r.p.m. durante 15 minutos, tras lo 

cual el sobrenadanate es vertido cuidadosamente fuera del tubo. El sedimento 

se deja secar invirtiendo los microtubos sobre papel secante durante 

aproximadamente 10 minutos. Posteriormente el ADN es resuspendido en un 

segundo tampón de extracción: Tampón-2 (50 mM Tris-HCL pH 8!0; 10 mM 
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EDTA) ayudándonos para ello de una micropipeta. Las muestras son entonces 

centrifugadas nuevamente a 13000 durante 10 minutos para eliminar los 

residuos insolubles. El sobrenadante resultante es transferido cuidadosamente, 

de forma que el líquido se deslice por las paredes interiores del tubo, a un 

nuevo microtubo. Además, se añaden 75 p1 de acetato sódico 3 M y 500 p1 de 

isopropanol frío (-20°C), mezclándose, a continuación, bien por inversión. Los 

tubos son entonces llevados a la centrífuga donde se someten a 13000 r.p.m. 

durante 30 minutos. Una vez concluida la centrifugación el sobrenadante es 

vertido en el fregadero con extremo cuidado, y el sedimento se lava con una o 

dos gotas de etanol al 80% durante 5 minutos. El etanol es eliminado 

invirtiendo los microtubos sobre papel secante y el sedimento se acaba de 

secar incubando los tubos en la estufa a 36OC. Finalmente el ADN es 

resuspendido con 100 pl de TE ( 100 mM Tris; 1 mm EDTA). Esta será la 

solución madre o "stock" de ADN a partir de la cual se determinará la "dilución 

de trabajo". 

3.9.2 Almacenamiento de los extractos 

El ADN extraído de los diferentes individuos se guardaba en microtubos 

perfectamente identificados ("soluciones madre") y se almacenaban a -20°C 

hasta su posterior utilización. Una vez determinadas y preparadas las 

"diluciones de trabajo", con las cuales se llevaría a cabo todas las 
.nmml;&nr.n;~nrrrr m n r r n n n r ; n n  ,-rm- ril-.-.-~--.-i-- A O f i  --: -s.:&-.- 1- 
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degradación del ADN por congelación y descongelación de las mismas. 

Procurándose por ello realizar todos los análisis previstos en el menor tiempo 

posible para prevenir también la degradación de los ácidos nucleicos al estar 

mucho tiempo a temperaturas superiores a la de congelación. 

3.9.3 Pruebas de concentración 

Para determinar la concentración del ADN extraído de las muestras de 

palmera analizadas, se sometieron a electroforesis de agarosa las muestras de 

ADN extraido y un patrón de ADN (pre-purified calf thymus DNA - Pharmacia 

)& conc.-ntracinn-s conocidas (5, 2.5, 0.5 y 0.1 p~/r-!). La c~.m~aración & !-. 
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intensidad de las bandas, obtenidas en las muestras de palmera y en el patrón 

de concentración conocida, bajo la luz ultravioleta permitió estimar la 

cmcentmciSri aprexirriadc. do ADF\! exicfenfe en !os extractos obtenidos de los 

individuos analizados. 

3.9.4 Separación en geles de agarosa 

Se disolvió en un matraz con 70 ml tampón TBE ( Ix)  0.7 g de agarosa, 

sometiéndolo a calor y agitación. Cuando el gel comenzaba a hervir se retiraba 

de la placa calentadora y se enfriaba lentamente en baño María. Cuando la 

temperatura era menor de 60°C se vertía el gel sobre el molde de metacrilato 

de 20 cm x 7,5 cm y un grosor aproximado de 0.5 cm. A continuación y con 

ayuda de una espátula se eliminaban las posibles burbujas que pudieran 

-n3rnpnr ~ ~ C I I ~ V ~ I  Y se ce!mc.hc. e! peine de 22 dientes, de un volumen aproximado de 

75 pI cada uno. Una vez el gel se ha enfriado, éste se cubría en la cubeta de 

electrodo con tampón TBE ( lx) .  En ese momento se extraía el peine del gel 

quedando resueltos perfectamente los pocillos donde se cargarían las 

muestras de ADN. 

Para cargar las muestras de ADN en el ,gel se mezclaban 10p1 de las 

mismas con 3 pl de tampón de carga, el cual contiene glicerol (30 %) y una 

pequeña cantidad de azul de bromofenol. El glicerol aumenta la densidad de la 

muestra, mientras que el azul de bromofenol actúa como marcador del 

transcurso de la electroforesis. 

3.9.5 Pruebas de dilución 

Para determinar las diluciones de trabajo de las distintas muestras 

estudiadas se realizaron pruebas de dilución. Estas consistían en realizar 

amplificaciones con diferentes diluciones de la "muestra madre" (1110, 1/20, 

1/50, 11100, 1/200, 11500, 1/800 y10 111 OO), según la concentración de la misma 

y determinar mediante electroforesis en agarosa la dilución que producía una 

mejor amplificación. Esta dilución era identificada como "dilución de trabajo" 

con la cual se llevarían a cabo las amplificaciones con los diferentes primers. 
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3.9.6 Amplificación del ADN 

Las amplificaciones se llevaron a cabo en placas de 96 pocillos ( 8 filas x 

12 columnas ) previamente esterilizadas. Con la ayuda de una micropipeta y 

cuidadosamente se cargaron las muestras de ADN en los pocillos (1 pI de la 

"dilución de trabajo"). A continuación se preparaba la "sopa de amplificación" 

cuyos componentes por muestra fueron: 18.4 p1 H20; 2.5 pI TBE 10x; 1.5 p1 

MgC12 25Mm; 0.4 pI de dNTPs (A, G, C, T); 1 pI del primer que se va a utilizar; 

y por último 0.2 p1 de la Taq polimerasa (Bioline). 

A continuación se mezclaron 24 pl de la "sopa de amplificación" con el ADN 

en los pocillos. Finalmente, se añade una gota de aceite mineral por pocillo, 

para impedir que se evapore el contenido de los pocillos de la placa. 

En todas las amplificaciones que se llevaron a cabo se incluyó un control 

negativo, que contenía todos los componentes de la "sopa de amplificación" 

excepto el ADN que era sustituido por 1 pI de agua bidestilada, que nos 

permitía detectar posibles contaminaciones debidas a ADN externo. 

Una vez preparadas las muestras estas eran sometidas a los ciclos de 

amplificación, cuyas condiciones fueron: 1) Desnaturalización a 90°C durante 

30 segundos; 2) Hibridación a 36OC durante 30 segundos; 3) Elongación a 72OC 

durante 1 minuto. Este ciclo se repetía 45 veces en el termociclador 

(Mastercycler Gradient, Eppendorf). En el último ciclo, después de la fase de 

elongación el programa disminuía la temperatura hasta alcanzar los 4OC, 

permaneciendo constante en ésta hasta que la placa era retirada del 

,termociclador (Figura 4). 

Una vez concluidos los ciclos de amplificación de la PCR el producto 

resultante era sometido a electroforesis, en geles de agarosa al 1.8%. Para 

ello, se añadían 5 pl de tampón de carga en cada pocillo de la placa de 

amplificación, para a continuación tomar de la mezcla resultante 15 pl que eran 

cargados en los pocillos del gel. 



- 45 ciclos --+; 

Figura 4. Esquema de los diferentes ciclos~utilizados en la amplificación de ADN mediante la 

reacc.ión en cadena de la polimerasa (PCR). 
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En el primer pocillo de cada gel se carga un marcador de peso molecular (100 

Base-Pair Ladder), que consiste en una escalera de fragmentos de 100 pares 

de bases. Posteriormente se conecta la cubeta de electroforesis a la fuente de 

alimentación (Pharmacia Biotech EPS 600) y se deja correr entre 3 - 3 1/2 horas 

a 200.V 60 mA 10W. Pasado ese tiempo paramos la electroforesis y se 

procede a revelarlo con Bromuro de Etidio. 

3.9.7 Tinción de geles 

Una vez concluida la electroforesis los geles fueron sumergidos 

aproximadamente 30 minutos en una solución de Bromuro de Etidio (BrEt) a 

una concentración de 0.5 pglml. Posteriormente los geles eran expuestos a una 

lámpara de ultravioleta (A = 302 nm), visualizándose los fragmentos de ADN 

amplificados. Rápidamente, se tomaron fotografias de ¡os geies, con una 

cámara digital (Kodac digital science DC 40) con filtro ultravioleta y empleando 

un tiempo de exposición de 4 segundos. Esta fotografías nos permitían el 

posterior análisis de los productos resultantes de la amplificación de la muestra 

de ADN, gracias al software de análisis e interpretación de geles de ADN 

Kodac digital science. 

3.10 Búsqueda de marcadores moleculares (screening) 

A la hora de buscar marcadores moleculares que nos permitieran 

diferenciar entre Phoenix canariensis y Phoenix dactylifera se realizó un rastreo 

con diferentes cebadores (OPERON Technologies, Inc.). Para determinar que 

nrnriiirtnc dp amp!ificació~ p y n  m a r ~ a d e r p ~  mg!pci!arpc dp una gtra r- ----.-- 
especie, los diferentes pr imer~ se ensayaron previamente en poblaciones cuya 

caracterización taxonómica no ofreciera lugar a dudas, al ser esas poblaciones 

fieles representantes de la especie. Así, se seleccionaron las poblaciones de 

Acusa (Gran Canaria) y Elche como muestras de P. canariensis y P. dactylifera 

respectivamente. 

En las placas de PCR se ensayaban 8 primers diferentes cada vez. Así, en 

cada fila se cargaban 5 ó 6 individuos de cada especie, así como un control 
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negativo. De esta manera se rastrearon un total de 53 primers pertenecientes a 

de cuatro KIT diferentes: OPL, OPM, OPN y OPK (Tabla 3). 

Para considerar que un primer proporcionaba un marcador molecular que 

nos permitiera diferenciar genéticamente las dos especies de Phoenix 

presentes en las islas Canarias este debe cumplir dos condiciones: primera, 

que fuese exclusivo de una de las dos especies; segundo, que estuviese 

presente solo en una de ellas; y segunda, además este debería aparecer en 

todos los individuos de aquella especie de la que era exclusivo. 



Tabla 3. Listado de cebadores ensayados en la reacción en 

cadena de la polimerasa (PCR). Se muestra la secuencia 

de nucleótidos de los mismos (5' -, 3'). A: Adenina, C: 

Citosina, G: Guanina, T: Timina. 

0.Ph.J-1 

OPM-2 

,O~.M -3 

OPM -4 

0"" -5 

OPM -6 

ORM -7 

OPM -8 

OPM -1 1 

OPM -12 

OPM -1 3 

0PM.-14 

OPM -1 5 

G%XQGTGG@ 

GTTGGTGGCT 

GGCGGTTGTC 
-,&.-a a 

bW3HHLb I CÍ 1' 

CTGGGCAACT 

c ; c ' @ ~ c ~ c ~  ..... _ . 

TCTGTTCCCC 

GTCCACTGT'~ 

G ~ , ' P ; G G ~ T G ~  ..,.. 

GGTGGTCAAG 

,,C&G~C*@TC ....... 
,, ': - .  . 

GACCTACCAC 
. . . . .  . - 

. .  . - !u. ,  ...z ....I.,....'.. ;. . . .  ,..@M-$?.~:,- ; : TQAOTQ~,GG.G;.;: OpL-20 
. . . . .  .>:.,: ...S. ..& ,.--, . .  

. . , 7 . -  . , . . . . 

q , p ~ ; ~ g  ' :@+(~c$&cP;' . . . , ' ~ ~ 4 j  

OPii - i  -7- A - - T T m m  ~ n l /  4 
b I LHLU I I uu urn- I 

OPN-3' &TAC~,~.G~;GC 0 PK-2: 

OPN-5 ACTGAACGCC O P K-3 

O ~ N - 6  GA@+~G@&GA: . . . .  óp.&5 

OPN-7 CAGCCCAGAG OPK-11 

o RCMGTSGGG. . - 61%-1 3 

OPN-11 TCGCCGCAAA OPK-14' 

, O PN-1'2 . G A ~ A G & @ v ~  '0P.K-li5 

OPN-14 TCGTGCGGGT oPN-~.~ 

. . . . . . .  O&N-.I;5 . 'G%G?~G&.~JGT 
. . . . 

o p i - 2  

r r n r n d n r r r n ~ -  
gu i1unu9 11 w+ 

TGGGCGJCW 

CCAGCAGCTT 

GACTGCACAC 

ACGCAdG.CAC 

AGCAGGTGGA 

TGCGAGAGTC 

ACGATGAGCC 

GGGCGGTAGT . .  
AAGAGAGGGG 

TGGTGGACCA 

P A T T f i P A P P f i  
bM l 1 bUMUbb 

GTCTCCXAA 

CCAGCTTAGG 

TCTGTCGAGG 

AATGCCCCAG 

GGTTGTACCC 

CCCGCTACAC 

CTCCTGGCAA 

TCTGTCGAGG 

AGCGAGCAAG 





IV. RESULTADOS 
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4.1 Muestreo 

Las poblaciones muestreadas atendiendo a los caracteres morfológicos 

descritos para las dos especies de Phoenix presentes en el archipiélago 

Canario (P. canariensis y P. dactylifera) fueron clasificadas como: 

1) Poblaciones de Phoenix canariensis, aquellas poblaciones compuestas de 

individuos con morfología de palmera canaria. Aunque determinadas 

poblaciones también presentaban individuos que no pudieron ser asignados 

a ninguna de las dos especies por carecer de los caracteres morfológicos 

característicos de la especie, debido a una poda excesiva, a ser jóvenes, 

etc. 

2) pUbiaciones de p. A--+ 1': 
n m  t I + ; a n - A - -  - m #  nmllme ,-.n-nm n e c - t ~ c -  A a  inAi \ , iAt  

U Q L ~ L Y I I ~ G I Q  ~ U I L I V ~ U ~ D ,  aquc~~aa ~ V I I I ~ U G D L ~ D  U= I ~ I U ~ V I U U U ~  

cuya morfología se correspondía a la descrita para palmera datilera. Ciertas 

poblaciones presentaban además individuos que no pudieron ser asignados 

a ninguna de las dos especies por carecer de caracteres morfológicos 

característicos de la especie, debido a una poda excesiva, a ser jóvenes, 

etc. 

3) Poblaciones mixtas, aquellas poblaciones que mostraban individuos con 

morfología de palmera canaria, palmera datilera, y un amplio espectro de 

individuos morfológicamente intermedios entre ambas especies (Figura 5). 

Lo cual nos indica que éstos podrían corresponderse con individuos hibridos. 

De hecho, en estas poblaciones mixtas la variación morfológica encontrada 

fue tan elevada que en muchas ocasiones fue muy dificil asignar un 

individuo a una u otra especie. Lo que es característico de las poblaciones 

níbriaas (Nagy, 4 9973. 

La existencia de individuos con morfologías intermedias es una 

característica muy común en vegetales en general, y en el género Phoenix en 

particular (Barrow, 1998). Kunkel & Kunkel (1974) hablaba de Phoenix 

canarifera y P. dactyriensis según las características morfológicas dominantes 

en los individuos. 



Resultados 114 

4.2 Tratamiento de las muestras 

4.2.1 Almacenamiento de las muestras 

Como se ha mencionado en el apartado anterior las muestras eran 

congeladas a -80°C, hasta el momento de la extracción de proteínas y ADN. 

Se eligió la ultracongelación de las muestras a -80°C ya que ensayos previos 

habían demostrado la existencia de una gran perdida de actividad enzimatica 

cuando las hojas eran almacenadas a -20°C. De esta manera se comprobó 

mediante ensayo que la actividad enzimática era mantenida en estas 

condiciones (-80°C) . .  hasta,-un periodo de tiempo de un año. 

En el caso de las poblaciones situadas fuera de la isla de Gran Canaria, las 

muestras se almacenaban a 4-8OC en frigoríficos por un periodo máximo de 5 

dias, hasta su llegada a el laboratorio en el Departamento de Biología de La 

Universidad de Las Palmas de Gran Canaria, donde se almacenaban a - 

80°C. Las campañas de recogida de material fuera de Gran Canaria eran 

siempre inferior a 5 días, para que las muestras no estuvieran más de ese 

tiempo sin ser congeladas - 80°C. Debido a que anteriormente en el laboratorio 

se había comprobado mediante electroforesis isoenzimática que 120 horas era 

el límite de resistencia-de las muestras de hoja de palmera a 4OC antes de ser 

congeladas a -80°C. Después de este periodo de tiempo se observaba que las 

muestras comenzaban a perder actividad enzimática por la degradación de las 

proteínas, lo cual se reflejaba en  la intensidad y calidad de¡ bandeado 

resultante del análisis de electroforesis isoenzimática. 

De forma empírica se comprobó que los foliolos de palmera podían estar 

hasta un año almacenados a -80C sin que eso supusiera perdida de la 

actividad enzimática con respecto a material congelado recientemente, o 

incluso material fresco. 
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Figura 5. Porcentaje de individuos de a) Phoenix canariensis, b) individuos sin 
caracterizar e individuos morfológicamente intermedios, y c) P. d a c f y l h  
encontrados en los tres tipos de poblaciones definidas: poblaciones de palmera 
canaria (verde). poblaciones mixtas (mmnja) y poblaciones de palmera datilera 
0'40)- 
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. . 
4.2.2 Tampones de ertramnn 

De los diferentes tampones de extracción ensayados con las muestras de 

Phoenix canariensis y P. dactylifera, fue el descrito por Torres & Tisserat (1 980) 

con el que mejores resultados se obtuvieron. Observándose, en general, una 

mejor resolución y actividad para los sistemas enzimáticos ensayados. 

4.3 Sistemas enzimáticos 

De los diferentes sistemas enzimáticos ensayados en los distintos sistemas 

de tampones (tampón de gel / tampón de electrodo) se seleccionaron para el 

análisis genético aquellas enzimas que presentaban una buena actividad y 

resolución: ACO, ADH, DIA, GGPDH, GOT, IDH, MDH, ME, PGI, PGM, 

GPGDH, SKDH (Tabla 4). De esta preselección, se excluirían del análisis DIA y 

GOT debido a la dificultad de interpretar fehacientemente sus zimogramas o 

por una baja resolución en el patrón de bandas obtenido. 

Los sistemas enzimáticos que presentaban la misma calidad de resolución 
1 

en un mismo sistema de tampones se ensayaron juntas con el fin de reducir 

costes y agilizar el procedimiento de análisis. 

Así, el sistema Morfolín-Citrato 6.1 (Clayton & Tretiak, 1972) fue el que 

mejores resultados ofreció para un mayor número de enzimas analizadas 

(?&!a 5). Lss sistemas enzimáticos ACO y PGI fueron i z ~ ü e l t ~ ~  eii el iampán 

Tris-Citrato 7.9 (Torres et al., 1978). Mientras que PGM se corrió y analizó en 

geles de Histidina-Citrato 5.7 (Stuber & Jonson, 1977). De esta forma con 

solamente cuatro geles se consiguió ensayar hasta un total de 10 sistemas 

enzimáticos diferentes. 



Tabla 4. Resolución de enzimas en cada uno de los sistemas de tampones de electroforesis ensayados. B: Erizimas con muy 
buena resolución y actividad, R: Enzimas con resolución y actividad, M: Enzimas con muy baja resolución, -: No ensayado. 



Tabla 5. Relación entre los sistemas enzimáticos y los sistemas de tampones seleccionados con las coridiciones de 

voltaje empleadas en la electroforesis. 

CONDICIONES DE 1) 10 min 250V 60inA 17W 1) 15 rnin 150V 60mA 17W A )  1 5 min 11 50V 60mA 17W 
VOLTAJE 2) 5 h 200V 6omA 17W 2) 3 h 200V 60mA 17W 2) 4 h 200V 60mA 17W a N 
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4.4 Interpretación genética de los zimogramas. 

En la mayoría de los zimogramas, para los diferentes sistemas enzimáticos 

estudiados, el número de bandas observadas tanto en los individuos 

homocigóticos como heterozigóticos se correspondía con lo esperado Oupli la 

estructura cuaternaria de la enzima correspondiente. Así, los individuos 

homocigóticos para aquellas enzimas monoméricas presentaban un patrón de 

una única banda, mientras que los individuos heterozigóticos para ese mismo 

sistema enzimático presentaban un patrón de dos bandas en el gel. En tanto 

que en enzimas con una estructura cuaternaria formada por dos cadenas 

polipeptídicas (dimero), el bandeado de los individuos heterozigóticos se 

correspondía con tres bandas, mientras que los individuos homocigóticos 

presentaban, a¡ iguai que en ei caso de las proieiñas nionomérieás, üna suia 

banda en el gel. 

Sin embargo, y como se describe a continuación, el patrón de bandas 

encontrado en algunos individuos en los sistemas MDH, PGM, PGI y 6-PGDH 

requirió una interpretación adicional ya que las bandas aparecidas sugerian la 

presencia de alelos nulos o la existencia de duplicaciones génicas. 
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4.4.1 Aconitasa (ACO). 

La aconitasa pertenece al grupo de las enzimas hidroliasas que interviene 

en el Ciclo de Krebs. En vegetales se ha descrito como una enzima 

monomérica codificada por 1-3 loci y localizada en el citoplasma y mitocondrias 

transformando el ácido cítrico en isocítrico (Kephart, 1990). 

En algunas poblaciones estudiadas se llegan a detectar hasta 3 alelos 

diferentes en un Único locus (Figura 6). Sin embargo en otras (Tamargada, 

Vegaipala, Las Hayas, Zumacal, Mirca, Gran Tarajal, Elche, Barranco de la 

Angostura, Acantilado de la Culata y los individuos de P. theophrasti) no se 

detectó actividad enzimática alguna. Esta pérdida de la actividad en la 

aconitasa es posiblemente debido a al sensibilidad de la enzima a los cambios 

ambientales ocurridos durante el transporte, almacenamiento o extracción. Al 

ser la aconitasa altamente sensible a los agentes 'oxidantes, superoxido, 

peroxido de hidrógeno, oxido nítrico, etc., que actúan sobre la misma 

inactivándola (Gardner, 1997; Skulachev, 1999). 

Debido al escaso numero de poblaciones en las que esta enzima pudo ser 

detectada, se eliminó de los análisis estadísticos en los que se compararon las 

poblaciones. 

4.4.2 Alcohol deshidrogenasa (ADH). 

La alcohol deshidrogenasa es una óxido-reductasa que se describe como 

una dímero citoplasmatico con 1- a 3 loci en vegetales (Kephart, 1990). En 

nuestro estudio hemos observado un solo locus con tres alelos diferentes 

(Figura 7). 

Al igual que sucedió con aconitasa, en ciertas poblaciones (Mirca, 

Acantilado de la Culata, Tamargada y Las Hayas) no se pudo detectar actividad 

en forma de bandas en ésta enzima. Posiblemente la pérdida de dicha 

actividad catalítica fue debido a causas técnicas en algún momento del análisis. 
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Por ello, éste sistema enzimático tampoco fue considerado al comparar 

diferentes poblaciones. 

4.4.3 Enzima málica (ME). 

La enzima málica al igual que la ADH pertenece al grupo de las óxido- 

reductasas que interviene en el Ciclo de Krebs al mismo tiempo que en 

diversas rutas del metabolismo de plantas C4 y CAM. Se ha descrito en 

vegetales como un tetrámero con un solo locus (Kephart, 1990). En los 

ensayos realizados en las dos especies del género Phoenix estudiadas la 

enzima málica parece también comportarse como un tetrámero con un solo 

locus, observándose hasta cinco alelos diferentes en las poblaciones 

estudiadas (Figura 8). 

4.4.4 Fosfoglucoisomerasa (PGI). 

La PGI pertenece a la familia de las enzimas isomerasas. En vegetales 

superiores está descrita como un dímero con dos loci (Kephart, 1990). Esta 

enzima interviene en la síntesis de almidón y en la glicolisis transformando la 

glucosa-6-fosfato en fructosa-6-fosfato, estando localizada tanto citoplasma 

como en los plastidios. 

En el zimograma de la PGI se identificaron dos regiones diferenciadas de 

actividad enzimática (Figura 9). Nosotros hemos interpretado que una de estas 

regiones se corresponde con un locus simple (Pgi-l), fijado en todos los 

individuos y poblaciones analizadas, mientras que la otra región de actividad 

enzimática se corresponde con una duplicación (Pgi-2 y Pgi-3), siguiendo la 

interpretación de Gottlieb (1983) para Clarkia. Esto se observó en aquellos 

individuos que eran heterocigóticos para la segunda región de actividad 

enzimática, no coincidiendo el bandeado que presentaban los mismos con el 

esperado para una enzima dimerica en un individuo heterocigótico AB. Es 

decir, en vez de observar un patrón de bandas AA: AB: BB con una intensidad 

1 : 2 : 1, respectivamente, e¡ zimograma obtenido presentaba una iniensiaaa 





Figura 7. Fotografía e interpretación del zimograma obtenido para la 

enzima alcohol deshidqenasa.$: hnodo, Q: cátodo. 

Alcohol deshidrogenasa (ADH) 

adh 
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de banda 9 : 6 : 1 (AA: AB: BB, respectivamente). Este zimograma se 

corresponde con lo esperado para individuos con genotipo AAAB , es decir con 

una aupiicación en ia cuai uno d e  ¡os iocus se eñcüenira en humu~iyusis 

mientras que el otro está en heterocigosis (Figura 9). De esta forma se 

identificó un total de 3 alelos para el segundo locus (Pgi-2) y dos alelos para el 

tercer locus (Pgi-3). 

4.4.5 Fosfoglucomutasa (PGM). 

La fosfoglucomutasa pertenece a la familia de las mutasas. Es una enzima 

monomérica que se encuentra en vegetales en el citoplasma y en los plastidios 
- m n i i i r t i n n A n  ~ I m i A n n n c  nn a i l i i r ~ r n c  IKnnhart, lQQn\ 11 ~ c t i  rndifirada nnr dnc 
bu1 IYII LIS21 IUV U I I I  I I U " ,  lbri u, I ULUVUi V V  \ a  \"y, iUi \ i ""u, J -".u - - - i m m . i r i i i r i  r - -  --- 
loci. 

En Phoenix también se detectaron dos loci, identificándose para el locus 

Pgm-l tres alelos, mientras que para el locus Pgm-2 se detectaron hasta cuatro 

alelos distintos, dos de los cuales (pgm2-d y pgm2-e) eran exclusivos de 

poblaciones de P. dactylifera: Hospital Materno y Elche, respectivamente. Dada 

la inexistencia de actividad. enzimática en el locus Pgm-l para un determinado 

número de individuos analizados, esta ausencia se interpretó como un alelo 

nulo, pgml-c (Figura 10). 





Figura 9. Fotografía e interpretación del Amograma obtenido para la enzima 

fosfoglucoisomeras. e: artefacto de la electroforesis, Q : ánodo, 0: &todo. 

Fosfoglucoisomerasa (PGI) - 

alelo 

GENOTIPO: 





Figura 10. Fotografía e interpretación del zimograma obtenido para la enzima 

fosfogluccrmutasa. @ : &nodo, 8: cátodo. La banda discontinua del esquema 

representa el alelo nulo pgml-c. 

Fosfog lucomutasa (PGM) 

IBB IBB tAB 1CC IAB IAB 1AB IBB 
2CD 2DD 2DD 2BD 2CC 2DD 2DD 2DD 
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4.4.6 6-Fosfogluconico deshidrogenasa (GPGDH). 

Enzima dimérica que interviene en reacciones de óxido-reducción en la ruta 

de las pentosas fosfato. En vegetales se han descrito dos loci, detectándose la 

enzima en el citoplama y en plastidios (Kephart, 1990). 

En el análisis de las poblaciones estudiadas se identificaron igualmente dos 

loci, 6Pgdh-1 y 6Pgdh-2 (Figura 11). En el primero (6Pgdh-1) se detectaron dos 

alelos, los cuales estaban fijados en heterocigosis en todos los individuos 

analizados. Por otra parte, para el locus 6Pgdh-2 se detectaron hasta tres 

bandas diferentes (Figura 11). Debido a que el zimograma obtenido para este 

segundo locus no se podía interpretar con una herencia Mendeliana simple, se 

tuvieron en cuenta varias interpretaciones posibles: 1) considerar la existencia 

de al menos dos alelos nulos para poder explicar el patrón de bandas 

observado; 2) interpretar que el primer locus de este sistema enzimático 

presenta una estructura dimérica, mientras que el segundo locus se comporta 

como un monómero, como describieron Torres & Tisserat (1980) para la 

glutamato oxalacetato transaminasa (GOT) en Phoenix dactylifera; 3) 

considerar que junto con la 6-fosfoglucónico deshidrogenasa se esta tiñendo 

otro sistema enzimático que presenta una estructura monomérica, como 

sugiere Turner (1974). Nosotros nos hemos decantado por la segunda opción 

por considerarla más simple . Por lo que podemos decir que en la tinción de la 

6PGDH tenemos un primer locus; 6Pgdh-1, que se comporta como una enzima 

con estructura dimérica, mientras que el segundo locus, que hemos 

denominado 6Pgdh-2, se comporta como una enzima monomérica. El análisis 

posterior de todos los individuos en ningún caso contradecía la hipótesis e 

interpretación establecida. 
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4.4.7 Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (GGPDH). 

La GGPDH es una enzima perteneciente al grupo de las óxido-reductasas 

que interviene en el Ciclo de Calvin y en el Ciclo de las Pentosas Fosfato. Se 

han descrito varias estructuras cuaternarias para esta enzima según la especie 

(Murphy et al., 1996), incluyendo una estructura dimérica para P. dactylifera 

(Booij et al., 1 995). 

En todos los individuos analizados la enzima estaba codificada por un 

único locus invariable (Figura 12). 

4.4.8 Isocítrico deshidrogenasa (IDH). a 

- 
m 
O 

La IDH (óxido-reductasa) una enzima dimérica localizada en el citoplasma 
- O 

m 

y en los plastidios interviniendo en el Ciclo de Krebs (Kephart, 1990). En E 

O 

nuestro estudio observamos dos loci, los cuales aparecen localizados en una 

única región del zimograma. Un primer locus en el que se detectaron hasta 4 a 

n 

alelos diferentes (Figura 13) uno de los cuales (idhl-d) sólo se observa en las 
n 

n 

poblaciones de Phoenix dactylifera de Elche y Gran Tarajal. Mientras que en el 
3 
O 

segundo locus se observaron dos alelos (idh-2a y idh-2b). 





Figura 12. Fotografía e interpretación del Amograma obtenido para la 

enzima glucosa-6-fosfato deshidrogenasa. @ : gnodo, 8: &todo. 

Glucosab-fosfato deshidrogenasa (GBPDH) 

GENOTIPO: 1AA I A A  1AA IAA  I A A  I A A  I A A  I A A  I A A  





Figura 13. Fotografía e interpretación del zimograma obtenido para la 

enzima isocítrieo deshidmgenasa. @ : ánodo, 0: cátodo, b :  producto 

interg6nico. 

bocítrico des hidrogenasa (IDH) 
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La enzima MDH pertenece a la familia de las óxido-reductasas, su 

estructura cuaternaria se corresponde con una proteína dimérica. En \a célula 

se encuentra en el citoplasma, mitocondrias y microcuerpos, actuando en el 

Ciclo de Krebs, fotorespiración y en la fotosíntesis de las plantas C4 (Gottlieb, 

1981a; Kephart, 1990). 

En las muestras analizadas se detectó un total de tres loci (Figura 14), uno 

de los cuales (Mdh-1) era variable y los otros dos (Mdh-2 y Mdh-3) con un alelo 

fijado para todas las poblaciones analizadas. En el locus Mdh-1 se identificaron 

hasta cinco alelos diferentes, dos de los cuales eran exclusivos de la población 

del Hospital Materno (Phoenix dactylifera). Algunos individuos mostraron un 

patrón de dos bandas en este locus, lo cual y como en otras enzimas se 

interpretó como la existencia de un alelo nulo (mdh-la) para Mdh-7 

Es de destacar la presencia de un cuarto locus (Mdh-4) exclusivo P. 

theophrasti. Este locus se encuentra fijado para un alelo para todos los 

individuos analizados de esta especie, presentando una movilidad intermedia 

entre Mdh-1 y Mdh-4. 

4.4.10 Shiquímico deshidrogenasa (SKDH). 

f i n ~ ; r n m  n c + A  rlncrrrri+q an \ r n n n + q l n c  rrnmn 1 l n  m n n A m a r r \  nartnnnrinn+a LaLa GI i ~ i i  I ia cara UGC+I iia GI I v G y c í i a i G a  UUI I IU u1 I I I I W I  IWI  I I ~ I  u FUI LUI ikuibi ILU 

a la familia de las óxido-reductasas que interviene en la sintesis de compuestos 

aromáticos, describiéndose entre 1 y 2 loci en las especies vegetales (Kephart, 

1990). 

En las muestras de las dos especies del género Phoenix analizadas se 

detectó un solo locus, identificándose un total de dos alelos (Figura 15). 





Figura 14. Fotografía e interpretacidn del Umograma obtenido para la 

enzima mdlico deshidrogenasa. e: artefacto. de la electrofomsis, @ : 

M&lico deshidrogenasa (MDH) 

m*... . m... 

GENOTIPO: IAü 1BD 1AD 1AA IBD 1DD 1EE 1AA IDD 100 
2AA 2AA 2 M  2AA 2AA 2AA ZAA 2AA ZAA 2AA 
3AA 3 M  3AA 3 M  3 M  3AA 3 M  3 M  3AA 3AA 
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4.5 Análisis de datos 

4.5.1 Frecuencias génicas y genotípicas 

Una vez interpretados los patrones de bandas de los diferentes sistemas 

enzimáticos para todos los individuos analizados (655 individuos), se 

obtuvieron los genotipos de cada individuo para cada locus (Tabla l. Anexo). 

Esto supuso un total de 23.580 alelos interpretados en más de 350 zimogramas 

examinados. 

Para las poblaciones de Phoenix canariensis y P. dactylifera analizadas se 

detectaron 43 alelos, correspondientes a 17 loci, de los cuales 4 (23.53%) 

fueron moncimórfkos (G6pdhj Pgi-?j Mdh-2 y .Mdh-3) y Ins 23 restantes 

(76.47%) presentaban polimorfismo (Tabla 6). El número de alelos varió según 

el locus polimóríico. Así, en los loci ldh-2, Skdh y Pgd-2 se identificaron 2 alelos a 
- 
m 

diferentes. Tres alelos se observaron en los loci Aco, Adh, Pgi-2, Pgi-3, Pgm-1 
O 

- 
0 

y Pgd-1, mientras que en el locus Idh-? se llegaron a identificar hasta 4 alelos 
m 

E 

O 

diferentes. Por otro lado en los loci Mdh-1, Me-? y Pgm-2 se identificaron un 
n 

E total de 5 alelos (Tabla 6). a 

1 

Aunque no se pudieron identificar alelos exclusivos de una u otra especie n n 

n 

se detectaron alelos propios de determinadas poblaciones (Tabla 6). Así, por 3 O 

ejemplo, el alelo pgi3-a se observa únicamente en los individuos del palmeral 

de Vega Río Palma (RP), mientras que los alelos mdhl-c y pgm2-a solamente 

se detectaron en la población de Elche (EL). Asimismo, mdhl-e y pgm2-e 

fueron exclusivos de los individuos de la población del Hospital Materno (HM), 

como se muestra en la Tabla 6. 

Por otro lado, también se observaron alelos que eran compartidos por sólo 2 
8 '2 n n h l a m ; n n n e  CI a l n l n  ~e / i -h  cn anenntr-ha n n  1-c n n h l g r i n n a c  rln Tclifir- / T A \  
u cl puulawu1 1 ~ 3 .  LI a i ~ i u  ubv-u ob - 1  iuui I L I  auu GI i iao yuuiuuiui 1 - o  u- i a 1 1 1  a \ I n j  

y Haría (HA), con una frecuencia de 0.1 0 y 0.32, respectivamente; mientras que 

el alelo adh-a Únicamente se apreció en las poblaciones de Fataga (FA), Vega 

Río Palma (RP) y Maspalomas (MAS) en una frecuencia de 0.12, 0.05, y 0.03, 

respectivamente. De esta misma manera idh7-a sólo se observó en los 

palmerales de Gran Tarajal (GT) y Elche (EL), siendo su frecuencia igual a 0.03 



Tabla 6. Frecuencias alelicas de los loci analizados por población. ACO: Aconitasa, ADH: Alcohol 
deshidrogenasa, G6PDH: Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa: IDH: Isocítrico deshidrogenasa, 
MDH:Malico deshidrogenasa, AC: Acusa Verde, LS: La Sorrueda, RC: Rambla de Castro, TAM: 
Tamargada, ACN: Acantilado Culata, MIR: Mirca, ZU: El Zumacal, HY: Las Hayas, VP: Vegaipala, 
FA: Fataga, BA: Bco. Angostura. GC: Gran Canaria, LZ: Lanzarote, FV: Fuerteventura, TF: Tenerife, . 

G 0 :  Gomera, LP: La Palma. Eritre p=r&ritesls se muestra e! riúmere de Iridividues ariulizades. 

Población , AC LS RC TAM ANC MIR ZU HY VP BA FA 

L O C U S L ~ ~ ~ I O  (GC) (GC) (TF) (GO) (TF) (LP) (LP) (GO) (GO) (GC) (GC) 

U . . - < . .  ..... ....... . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  . . ..i.._<7.7, / -.. "-..- 
: .B i @625 rQ;58rj ;: .:0,3,53, ::?:.ó1844 - - : ~ : . O Q Q  ,0.000 .;o; 385 i,o;o'rJ~ :,'> O-O'ÓQ -;:1h.5fii. : 0 , ~ 8 5  . . .  . . . .  . .. 

; \..a?: e... .%,L/ -...:. <\..;,. .,._&>-L. ..L. . . . . . A  ;.. _- _ .  . i  ..I_-..._c..! .:_. ..'..?-.. ^ . .- .-  _ a . . .  ... . ...-... .. . >  . . . . . .  



Tabla 6 (cont.). Frecuencias alélicas de los loci analizados por población. ACO: Aconitasa, 
ADH: Alcohol deshidrogenasa, G6PDH: Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa: IDH: Isocítrico 
deshidrogenasa, MDH: Malico deshidrogenasa, TA: Campus de Tafira, RP: Vega de Río 
P.alma, HA: Haría, MAG: Maguez, MAS: Maspalomas, GT: Gran Tarajal, PB: Pasito Blanco, 
HM: Hospital Materno, EL: Elche, Pht: Phoenix theophrasti, GC: Gran Canaria, LZ: 
I L -  1-11, I-..-L -..-- L ..-- TI-. T ---- :+- fin. n I n. I - n-l-- I--L-- - - -L-L-- :L ~ a r i ~ a r u ~ e ,  r v .  ruel~ever~tuia, I r .  I eileliie, VV. U U I I I ~ I ~ ,  L r .  ~a raiiria. rrilie pareriresis 
se muestra el número de individuos analizados. 



Tabla 6 (cont.). Frecuencias alélicas de los loci analizados por población. ME: Enzima rnálica, PGI: 
Fosfoglucoisomerasa, PGM: Fosfoglucomutasa, SKDH: Siquímico deshidrogenasa, 6PGDH: 6- 
Fosfoglucónico deshidrogenasa,. AC: Acusa Verde, LS: La Sorrueda, RC: Rambla de Castro, TAM: 
Tarnargada, ACN: Acantilado Culata, MIR: Mirca, ZU: El Zumacal, HY: Las Hayas. VP: Vegaipala, 
FA: Fataga, BA: Bco. Angostura. C: Gran Canaria, L: Lanzarote, F: Fuerteventura, T: Tenerife, G: 
Gornera, P: La Palma. Entre paréntesis se muestra el numero de individuos analizados. 

Población AC LS RC TAM ANC MIR ZU HY VP BA FA 

L O ~ U S  / a ldo  (GC) (GC) (TF) (GO) (TF) (LP) (LP) (GO) (GO) (GC) (GC) 

PGI-1 '(25) (9%) (.24.) (16) (-27) (2°F) (40) +a @-! - ,J<lJ: 91 ) 
A 1 000 1.000 1 000 1.000 1.000 1 000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 



Tabla 6. (cont.). Frecuencias alélicas de los loci analizados por población. ME: Enzima malica, 
PGI: Fosfoglucoisomerasa, PGM: Fosfoglucomutasa, SKDH: Siquímico deshidrogenasa, 
6PGDH: 6-Fosfoglucónico deshidrogenasa, TA: Campus de Tafira, RP: Vega de Río Palma, 
HA: Haría, MAG: Maguez, MAS: Maspalomas, GT: Gran Tarajal, PB: Pasito Blanco, HM: 
Hospital Materno, EL: Elche, Pht: Phoenix theophrasti, GC: Gran Canaria, LZ: Lanzarote, FV: 
Fuerteventura, TF: Tenerife, GO: Gomera, LP: La Palma. Entre paréntesis se muestra el 
número de individuos analizados. 
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y 0.28 respectivamente, en tanto que 6pgdh-2c era compartido por las 

poblaciones de Rambla de Castro (RC) y Phoenix theophrasti (Pht). 

También se pueden nhsewar diferencias al comparar poblaciones de una u 

otra especie. Así, vemos que el alelo aco-a no se detectó en las poblaciones 

caracterizadas como P. canariensis, o en aquellas poblaciones mixtas donde 

el componente de palmera canaria es mucho mayor (>70%) que el componente 

de palmera datilera. De la misma manera, el'alelo pgml-c, está compartido por 

las poblaciones de P. dactylifera y algunas poblaciones mixtas (Fataga y 

Maspalomas), mientras que pgm2-d aparece con una frecuencia superior a 

0.67 en las poblaciones canarias, mientras que en las poblaciones de datilera 

no supera el 0.20. Otras diferencias se observaron en los alelos mdh-lb, pgi-2c 

y skdh-a, en los que en general, las poblaciones canarias presentaron unas 

frecuencias alélicas superiores a las poblaciones datileras. 

En ldh-2 se puede observar también diferencias ya que el alelo idh2-a es 

más frecuente en las poblaciones de palmera datilera, mientras que en las 

poblaciones de palmera canaria predomina el alelo idh2-b. 

Si realizamos el mismo análisis teniendo en cuenta la isla de origen de las 

poblaciones estudiadas, no se observa la presencia de alelos exclusivos de 

islas, pero sí se detecta la existencia de alelos fijados o ausentes en 

determinadas islas. Por ejemplo, el alelo adh-a sólo se detectó en dos 

poblaciones (Fataga y Maspalomas) de Gran Canaria y una población de 

Fuerteventura (Río Palma), estando ausente en el resto de las islas analizadas. 

Del mismo modo el alelo pgi-2a no se manifestó en las poblaciones de 

Tenerife, La Palma y Lanzarote analizadas, mientras que el alelo pgi-2b 

tampoco estaba presente en las dos primeras, estando las poblaciones de 

estas islas fijadas para el alelo pgi-2c del locus pgi-2. Igualmente las 

poblaciones de Tenerife y La Palma se encontraban fijadas para el alelo pgi-3c 

del locus Pgi-3. 

En cuanto al locus Pgm-7, se observa que las poblaciones de las islas 

occidentales (Tenerife, La Gomera y La Palma) se encuentran fijadas para el 

alelo pgm-lb, mientras que las poblaciones de las islas orientales no exhiben 

este alelo fijado. En tanto que en la isla de Fuerteventura no se identificó el 

alelo pgm-lc en este mismo locus. 
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En las poblaciones de la isla de La Palma analizadas (Mirca y Zumacal) se 

apreció que el locus Pgm-2 se encontraba fijado para el alelo pgm-2d, y las 

poblaciones de Lanzarote estudiadas se encontraban fijadas para el alelo skdh- 

a. 

Tampoco se observan genotipos exclusivos de una u otra especie en 

cuanto a las frecuencias genotípicas se refiere (Tabla 7). Pero al igual que con 

las frecuencias alélicas se observa una diferencia en las frecuencias de 

determinadas formas genotípicas para ciertos loci. En general, en el locus aco 

el genotipo más frecuente en las poblaciones de P. canariensis es CC, 

mientras que en los individuos de P. dacfylifera predomina el genotipo AA. En 

ldh-2 también encontramos diferencias en la proporción en la que se presentan 

los diferentes genotipos en una y otra especie. De esta forma se ha detectado 

que en las poblaciones de palmera canaria impera el genotipo BB, en tanto que 

en los individuos de palmera datilera hay una mayor frecuencia del genotipo 

AA. Para Pgm-2, del mismo modo, se observa que el genotipo DO es el más 

frecuente en los individuos de P. canariensis, mientras que en los ejemplares 
rln D rlcllifi/lifarg anali7adnc nrdnmina p! n~nntinn CC 
U-+ , . U C I V , ) I I r r U ,  U L., IUIILUUV" y. --.-a i . l .  m- a---- r- -- .  



Tabla 7. Frecuencias genotípicas de los loci analizados por población. ACO: Aconitasa, ADH: 
Alcohol deshidrogenasa, G6PDH: Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa: IDH: Isocítrico 
deshidrogenasa, MDH:Malico deshidrogenasa, AC: Acusa Verde, LS: La sorrueda, RC: Rambla de 
Castro, BA: Bco. Angostura, TAM: Tamargada, ACN: Acantilado Culata, MIR: Mirca, ZU: El 
Zumacal, HY: Las Hayas, VP: Vegaipala, FA: Fataga. GC: Gran Canaria, TF: Tenerife, GO: 
Gomera, LP: La Palma. Entre paréntesis se muestra el número de individuos analizados. 



Tabla 7 (cont.). Frecuencias genotípicas de los loci analizados por población., TA: Campus 
de Tafira, RP: Vega de Río Palma, HA: Haría, MAG: Maguez, MAS: Maspalomas, GT: Gran 
Tairajal, PB: Pasito Blanco, HM: Hospital Materno, EL: Elche, Pht: Phoenix theophrasti, LZ: 
Lanzarote, FV: Fuerteventura,. Entre paréntesis se muestra el número de individuos 
analizados. 





Tabla 7 (cont.). Frecuencias genotípicas de los loci analizados por población. 

. . . . . . . .  . . .  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ..... .. . . .  : .,, ;,;:,: .....*' ,'>... - .. ,%, i . i- . . ,, . .  . . _ . _ . . . . _  .:<.., ... . . . . : . . .  ,,:; S ..i.,^..jpt4;;< .:: :.E> .. .: ; - . ~ p ~ ~ l ~ ~ j ~ ~ ; , ~ i ~ f ~ ~ ,  .. :;.+...: w i  ,.:;% 3-;.:,<.:,. ... .P.:d&&,~if&;. ... ! :. :: ::- :. ',;ghf :: . :, .,,.; . . t .  , .,, ,~ -,::.::, , , . ~ ~ ~ , , . . ~  d' . . . . . . .  ... .,;. ,:,.,, .;. .', ; .;;. :.,:-:.;-* +&"::;*&SwLF. : -7, - . . . .  . . . . . . . . .  . . . . .  . . . , .  -.. e .... .::<: . . . . . . " ' .  í ;  " . .  . . . .  ... - . . . . .  

Población 
. + , , , . p - , _ v - ~ . ~ p . ~  TA RP HA MAG MAS GT PB HM .EL Pht 

,,y .!.;,;A'.: >.....<*.L.,. .. .....y.. ,..:.-, , :;,&E,. 4a: 
;):*fi;*:..:.:i: :.$..*<Lgy&@$ 

" : y  . ' ..- 
~ ~ ( ~ c . & s & J ? R ~ ~ I ~ ~  .< @ & d u - d ~ - ~ ~ g  (GC) (FV) .(.CZ.) (LZ) (GC) ( F )  (GC) (,GC) 



Tabla 7 (cont.). Frecuencias genotípicas de los loci analizados por población. 6PGDH: 6- 
Fosfogluconico deshidrogenasa. 

&ob~aci@.~&~j"XtaS -: . : . : &daIfige?a -- - -  f i ~ j j t .  - - +. 

Población TA RP HA MAG MAS GT PB HM EL Pht a 
N 
- 

, I L  - = 

Locus:/genqt'po (GC) (FV) (LZ) (LZ) (GC) (FV) (GC) (GC) m 
/ .  O 

d . ,  - 
6PGDH-1 (45) (26) (38) (32) (29) (24) (26) (10) (40) (6) - e 



4.5.2 Niveles de diversidad genética 

452.1  Diversidad genetica por g oblación 

La Tabla 8 muestra los diferentes índices de variabilidad genética 

detectados en las poblaciones de Phoenix canariensis y P. dactylifera 

estudiadas: Número medio de alelos por locus (A), Proporción de loci 

polimórfico (P), Número medio de alelos por locus polimórficos (Ap), 

Heterocigosidad esperada (He) y Heterocigosidad observada (Ho). 

Numero medio de alelos por locus 

Con el fin de determinar si el tamaño muestral de las poblaciones 

analizadas era lo suficientemente representativo para detectar la mayor parte 

de la variabilidad genética se procedió a representar el número medio de alelos 

por locus frente al número de individuos analizados (Figura 16). Así, se aprecia 

que la mayoría de las poblaciones analizadas se encuentran en la zona de 

estabilización de la línea de tendencia, indicando que un tamaño muestral 

mayor no supondría un aumento significativo del numero medio de alelos por 
I 

locus. Tan solo en la población de Acantilado de La Culata, esperaríamos un 

aumento en la variabilidad genética si se incrementa el tamaño muestral, ya 

que se encuentra en la zona exponencial de la curva (Figura 16). 

El número medio de alelos por locus (A) varía considerablemente entre las 

poblaciones estudiadas, con un rango que va desde 1.25 en la población de los 

Acantilado de la Culata (Tenerife) hasta 2.17 en la población de Maspalomas 

(Gran Canaria), siendo la media de todas las poblaciones de 1.77 (Tabla 8). 

Lss pohlaviories que p r e ~ e ~ f x m  U!! maycx número medio de a1eIos por locus, 

en general, fueron aquellas descritas como mixtas (Maspalomas, Río Palma, 

Fataga, Tafira, Haría, Maguez, y Bco. Angostura) y las poblaciones de P. 

dactylifera analizadas (Gran Tarajal, Hospital Materno, Pasito Blanco y Elche). 

En estas el valor de A fue siempre superior a 1 .7 l .  Mientras que las 

poblaciones de palmera canaria o con dominancia de ésta especie 

presentaron, en general, niveles inferiores con respecto a este índice de 

diversidad genética. No obstante, estas diferencias no parecen significativas. 



Tabla 8. Parametros de diversidad genetica estimados para las poblaciones de acuerdo a la caracterización 
morfológica. GC: Gran Canaria, TE: Tenerife, GO: Gomera, LP: La Palma, FV: Fuerteventura, LZ: Lanzarote, N: 
número de individuos analizados, P: tanto por ciento de loci polimórfico, A: número medio de alelos por locus, Ap: 
número medio de alelos por loci polimórfico, He: heterocigosidad esperada, Ho: heterocigosidad observada. 



LU 

ANC 

Ci 10 20 30 40 50 

Número de individuos (N) 

Figura 16. Correlación entre el número medio de alelos por locus 

(A)y el número de individuos rriuestreados (N). 
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Proporción de loci polimórficos 

Para determinar el porcentaje de polimórfismo hemos considerado que un 

locus es polimórfico cuando la frecuencia del alelo más común no excedía del 

99%. 

La variabilidad genética detectada mediante el polimorfismo coincide en 

líneas generales con la obtenida con el número medio de alelos por locus. Así, 

es la población de Maspalomas la que presenta un mayor porcentaje de loci 

polimórficos (72%), y el palmeral de los Acantilados de la Culata, la que 

presenta el valor más bajo de P (18,8%), consecuencia probablemente del bajo 

tamaño muestra1 de esta población. Igualmente, las poblaciones mixtas 

presentaron, en general, valores de P superiores las poblaciones de Phoenix 

canariensis, siendo la, media de poiimóríismo iguai a 41.8%, 60.0% y 66.W0 en 

las poblaciones de palmera canaria, palmera datilera y poblaciones mixtas 

respectivamente (Tabla 8). 

Sorprende los bajos niveles de polimorfismo detectados en las poblaciones 

de Vegaipala y Zumacal, las cuales se encuentran por debajo del 36% (23.5 y 

35.3% respectivamente). Poblaciones pertenecientes a las islas de La Gomera 

y La Palma, respectivamente. 

Número medio de alelos por locus polimórfico 

El rango del número medio de alelos por locus polimórfico varió entre 2.78 

(población de Rambla de Castro) y 2.18 (población de Acusa), siendo la media 

de Ap igual 2.41, 2.58 y 2.46 para las poblaciones de P. canariensis , P. 
f r  I I nhl~rinnnc ri~finirinn rnmn mixtas, respectivamente (Tabla 8). uab<yrrrrrr cr y icru P V w I H V I V ,  a-. . .- 

Una vez más las poblaciones de palmera canaria, en general, mostraban 

valores de Ap inferiores a los exhibidos por las poblaciones de palmera datilera, 

en tanto que las poblaciones caracterizadas como mixtas presentaban valores 

intermedios a ambas especies (Tabla 8). 
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Heterocigosidad observada 

La heterocigosidad observada varió entre 0.301 en la población de Gran 

Tarajal y 0.153 en la población de Tamargada., siendo la media de 0.179, 0.259 

y 0.239 para las poblaciones de palmera canaria, palmera datilera y 

poblaciones mixtas, respectivamente. Al igual que ocurría con los otros índices, 

las poblaciones con predominancia de palmera canaria presentan valores 

inferiores de diversidad genética que los exhibidos por las poblaciones de 

palmera datilera (Tabla 8). 

Heterocigosidad esperada 

Los valores obtenidos de heterocigosidad esperada para las poblaciones 

analizadas varían entre 0.336 (Gran Tarajal) y 0.099 (Vegaipala), siendo la 

media de O. 2 58, 0.277 y 0.254 par2 !SS p ~ h ! a ~ i m e s  de phoenk cmarknsk,  P. 

dactylifera y las poblaciones mixtas, respectivamente. Podemos ver que las a N 
- - 

poblaciones caracterizadas como P. dactylifera presentan, en general, valores m 
O 

- 

más elevados que las poblaciones caracterizadas como P. canariensis o mixtas 
0 

m 

E 

(Tabla 8). 

4.5.2.2 Diversidad genética por islas 

Los diferentes índices de variabilidad genética más utilizados (P, A y He) se 

calcularon para las poblaciones de palmera canaria y mixtas según la isla de 

procedencia (Figura 17). Según estos resultados y analizándolos globalmente, 

se observa que parece existir una tendencia en los niveles de diversidad 

genética desde las islas orientales a las occidentales de tal forma que para la 

mq/gria j " i \ ~ j d ~ n ~  c&u!ados, !as p&!acienes d e  12s islas & 

Fuerteventura, Lanzarote y Gran Canaria disponen de mayor diversidad 

genética que las poblaciones de Tenerife, La Gomera y La Palma (Figura 17). 

Sin embargo, estos resultados deben analizarse con cautela y difícilmente 

se podrán extrapolar al conjunto de poblaciones de cada isla ya que, en 

general, el número de poblaciones en cada isla es bajo, especialmente en 

Fuerteventura. No obstante, los niveles de diversidad genética entre las 

diferentes poblaciones de Gran Canaria son muy similares entre si. 





GRAN CANARIA 

Figura 17. hdices de diversidad genetica de las poblaciones de Phoenh canariensis y mixtp según su 
isla de procedencia, de izquierda a derecha: La Palma, La Gomera, Tenerife, Gran Canaria, 
Fuerteventura y Lamarote P: porcentaje de loci polimórfico, A: numero medio de alelo por lows, He: 
Heterocigosidad esperada. 
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4.5.2.3 Diversidad genética por especies 

Para determinar la diversidad genética existente dentro de las especies 

estudiadas se agruparon los individuos analizados de las diferentes 

poblaciones según su caracterización morfológica en P. canariensis, P. 

dactylifera y mixtos (Tabla 9). 

Tabla 9. lndices de diversidad genética para P. canariensis, P. dactylifera y las 
poblaciones mixtas. 

1 

La especie canaria presenta menores índices de diversidad que la especie 

africana tanto si atendemos al índice de polimorfismo como a la 

heterocigosidad esperada. Mientras que los individuos morfológicamente 

intermedios presentan unos valores de He intermedios entre ¡os observados en 

las dos especies de Phoenix. 

Los valores de diversidad genética (A, P y He) encontrados tanto en la 

especie canaria, como en la especie africana y en los individuos 

morfológicamente intermedios son, en general, mayores que los descritos para 

especies monocotiledóneas (A: 2.38; P: 59.2; He = 0.181), endémicas (A: 1.80; 

P: 40.0; He = 0.096) y de reproducción sexual (A: 2.00; P: 51.6; He = 0.151) 

según Hamrick & Godt (1 990) 
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4.5.2.4 Diversidad genética por locus 

En la Tabla 10 se muestran los diferentes parámetros de diversidad 

genética (A, P, He y Ho) estimados por locus para las poblaciones de Phoenix 

canariensis, P. dactylifera y poblaciones mixtas. En las poblaciones de palmera 

canaria se observa que de los 17 loci interpretados 12 son polimórficos (67%), 

presentando un numero medio de alelos por locus de 2.1 1, siendo en el locus 

Me donde se detectó un mayor número de alelos (Tabla 10). La 

heterocigosidad esperada varió en los loci polimórficos entre 0.070 (Skdh) y 

0.650 (Me), en tanto que la heterocigosidad observada varió entre 0.000 (Adh) 

y 1 .O00 (6Pgdh-7). 

Se observo que los alelos monomórficos presentes en las poblaciones de 

palmera datilera coincidían con aquellos que aparecian en ia paimera canaria, 

a excepción del locus Aco. Aunque este locus no se debe considerar por, como. 

ya hemos mencionado, no disponer de datos de este sistema enzirnático para 

todas las poblaciones analizadas. Por otro lado en las poblaciones de palmera 

datilera estudiadas se observó que el porcentaje de loci polimórfico llegaba al 

72% (13 loci polimórficos), siendo el numero medio de alelos por locus igual a 

2.50 (Tabla 10). Detectándose cinco alelos diferentes hasta en tres loci 

distintos (Mdh-7, Me y Pgm-2). En los loci polimórficos la heterocigosidad 

esperada varió entre 0.123 (ldh-2) y 0.675 (Pgm-2), mientras que la 

heterocigosidad observada exhibió valores comprendidos entre 0.000 (Adh) y 

1 .O00 (GP@F?) .  

Igualmente las poblaciones definidas como mixtas presentaron un 

porcentaje de polimorfismo del 72%, aunque solo se detectó un locus (Me) que 

presentara cinco alelos distintos (Tabla 10). La heterocigosidad esperada 

presentó valores comprendidos entre 0.059 (Skdh) y 0.677 (Me) en los loci 

polimórficos. En tanto que la heterocigosidad observada varió entre 0.000 (Adh) 

y 1 .O00 (6Pgdh-1). 



'Tabla 10. Parámetros de diversidad 
poblaciones de palmera canaria (PC), palmera datilera (PD) y las definidas como 
mixtas (PM). A: número de alelos por locus, He: heterocigosidad esperada, Ho: 3 

O 

heterocigosidad observada, *: locus polimórfico. 
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4.5.2.5 índices de diversidad genética de Nei (1973) 

Al analizar la distribución de la variabilidad genética de las poblaciones a 

través de los índices propuestos por Nei ji973j, encontramos que ia 

diversidad genética total (HT) encontrada en P. canariensis , 0.249, es menor 

que la hallada en P. dactylifera, 0.346, mientras que las poblaciones mixtas 

presentan una diversidad genética intermedia entre las dos especies (Tabla 

11). Además, en P. canariensis la mayor parte de la diversidad genética 

(75.9%) se encuentra dentro de las poblaciones (Hs = 0.189), mientras que en 

P. dactylifera y en las poblaciones mixtas, la proporción de la variabilidad 

genética contenida dentro de las poblaciones es menor 61.56% (Hs = 0.21 3) y 

60% (Hs = 0.180), respectivamente (Tabla 11). Siendo los valores de 

coeficiente de diversidad genética entre poblaciones (GST) igual a 0.240, 0.385 

respectivamente. 

Tabla 11. Distribución de la diversidad genética en P. canariensis, 
P. dactylifera y las poblaciones mixtas. Hs: diversidad genética 
media dentro de las poblaciones, DST: diversidad genética media 
entre las poblaciones, HT: diversidad genética total, GST: 
coeficiente de diversidad genética entre las poblaciones. 

4.5.3 Diferenciación genética de las poblaciones 

4.5.3.1 Distancia genética entre poblaciones 

La Tabla 12 muestra los valores de identidad y distancia genética (Nei, 

1972) obtenidos para las diferentes poblaciones analizadas. El rango de 

identidad genética varió entre 0.999 para las poblaciones de Vegaipala y Las 
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Hayas (Phoenix canariensis), y 0.529 para la población Río Palma y los 

individuos de P. theophrasti. Si sólo consideramos las poblaciones 

ca:~cterizx!~s c m =  P. cunarknsis, !es vu!eres de ideritidud n,eriéticu varia? 

entre 0.999 (Vegaipala y Las Hayas) y 0.847 entre las poblaciones de 

Vegaipala y La Sorrueda o Vegaipala y Acantilado de La Culata, siendo la 

media de identidad genética entre todas las poblaciones de palmera canaria de 

0.935. Además, más del 80% de las poblaciones definidas como P. canariensis 

presentan valores de identidad genética entre ellas superiores a 0.9 (Tabla 12). 

Siendo las poblaciones de Las Hayas y Vegaipala las que presentan una 

menor identidad genética con respecto al resto de poblaciones de P. 

canariensis. 

En las poblaciones caracterizadas como P. dactylifera el rango de identidad 

genética varió entre 0.806 para las poblaciones de Elche y Pasito Blanco, y 

0.942 entre las poblaciones de Pasito Blanco y Gran Tarajal, siendo la media 

de 0.864, exhibiendo el 83% de las poblaciones de palmera datilera valores de 

identidad genética inferiores a 0.9 entre si. 

Para las poblaciones definidas como mixtas la identidad genética entre 

dichas poblaciones varió entre 0.826 para las poblaciones de Río Palma y 

Zurnacal, y 0.992 entre las poblaciones de ~ a i a ~ a  y Tafira, siendo la media de 

0.937. El 81 % de las identidades genéticas entre estas poblaciones mostraron 

valores superiores al 0.9. Presentando la población de Maguez valores de 

identidad genética mayores de 0.9 con respecto a todas las poblaciones 

definidas como palmera canaria ( f=  0.933), mientras que el palmeral de Río 

Palma exhibe una media de identidad genética con respecto a las poblaciones 

de palmera canaria de 0.822. 

E! aná!isis de !os va!ores de identidad genetica entre diferentes especies 

muestra que los valores de identidad genética entre las poblaciones de palmera 

canaria y palmera datilera son siempre y en todos los casos inferiores a 0.900, 

siendo la media de 0.706. En tanto que si analizamos los valores de identidad 

genética obtenidos entre las poblaciones de P. canariensis y las poblaciones 

definidas como mixtas sólo el 30% presentan valores inferiores a 0.900, siendo 

la media de 0.916. Finalmente, la comparación entre las poblaciones mixtas y 

las poblaciones de palmera datilera indica que solamente un 3.6% de estas 

presentan valores superiores a 0.9, siendo la media igual a 0.767 (Tabla 12). 



Si comparamos las identidades genéticas exhibidas entre por isla se 
. . 

obtienen valores de identidad genética media que varían entre 0.761 para las 

poblaciones deFuerteventura y La . . ~ o m e r a '  y 0.973 entre las poblaciones de 

Tenerife y La Palma. Destacando la elevada identidad genética existente entre 

Lanzarote y Tenerife, y Lanzarote y La Palma (0.952 y 0.964, respectivamente) 

4.5.3.2 Dendrograma UPGMA 

A partir de los valores de la distancia genética de Nei 

un dendrograma UPGMA (Figura 18). Otros índices de 

(1 972) se construyó 

diversidad genética 

(Rogers, 1972 Nei, 1978) dieron resultados similares. 

El dendrograma UPGMA claramente divide a las poblaciones en dos 

grandes grupos. En :el ,prime;.? ,de estos se encuentran agrupadas aquellas 

poblaciones caracterizadas como P. dactylifera (Elche, Gran Tarajal, Pasito 

6lanc.o yHospital Materno) y los individuos de P. theophrasti, mientras que en 

e! se&mdo . grupo . está constituido por todas las poblaciones de P. canariensis y 

las pcjbla,ciones mixtas (Figura 18) En este segundo grupo destaca la 

considerable diferenciación que exhibe la población  de^ Río Palma (mixta) y las 

poblaciones de Vegaipala y Las Hayas (P. canariensis). Se observa una 

tendencia general a agruparse las poblaciones .naturales de palmera canaria y 

mixtas por su isla de origen. Así, Acusa, La Sorrueda, Fataga y Tafira (Gran 

Canaria) forman un agrupación. También las dos poblaciones de La Palma 
; .' 

(Mirca y Zurnacal) constituyen un grupo al mismo iiempe que dos poblaciones, 

de las tres analizadas, de La Gomera tienen una elevada identidad genética y 

aparecen juntas en el dendrograma. No obstante, existen importantes 

excepciones. Una ue ias pobiaciones ae La Somera (iimargadaj se ssozia a 

poblaciones de Tenerife y La Palma. Mientras que las dos poblaciones 

analizadas de Lanzarote (Haría y Maguez) se encuentran considerablemente 

diferenciadas y por lo tanto separadasen el árbol (Figura 18). 



Tabla 12. Distancia genetica (debajo) e identidad genbtica (encima) de Nei (1972) entre las diferentes poblaciones estudiadas. AC: Acusa 
Verde, BA: Boo. Angostura, TA: Carnpus de Tafira, FA: Fataga, HM: Hospital Materno, LS: La Sorrueda, MAS: Maspalomas, PB: Pasito 
Blanco, GT: Gran Tarajal, RP: Vega de Río Palma, HA: HarCa, MAG: Maguez, ACN: Acantilado Culata, RC: Rambla de Castro, HY: Las 
Hayas, TAM: Tamargada, VP: Vegaipala, MIR: Mirca, ZU: E! Zumacal, EL: Elche, Pht: Phoenh theophrasti. 
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En esta misma línea, se puede apreciar también una agrupación de 

poblaciones de las islas occidentales (Tenerife, La Palma y La Gomera) y de 

islas las orientales (Gran Canaria, Lanzarote y Fuerteventura). 

Se volvió a estimar la distancia genética entre las poblaciones analizadas, 

teniendo en cuenta, esta vez, la caracterización morfológica realizada, a pie de 

planta y con el registro fotográfico, de los individuos dentro de las poblaciones. 

Así, sólo se incluyeron en el análisis los individuos que habían sido asignados, 

en base a su morfología, a la especie de Phoenix predominante en cada 

población. De forma que los individuos que no pudieron ser asignados a 

ninguna de las dos especies, por carecer de caracteres morfológicos 

adecuados, en las poblaciones de palmera canaria y palmera datilera no eran 

considerados. Asimismo, en las poblaciones definidas como mixtas no se 

incluyeron en el análisis los individuos caracterizados como P. canariensis o P. 

dacfylifera. Solamente en dos de las poblaciones estudiadas (Fataga y Río 

Palma) el número de individuos asignados a una u otra especie fue lo 

suficientemente alto para dividir la población en: individuos de palmera canaria 

e inc!I\vidiinc de pa!mera dati!era. De esta fxma se rea!Izó ur! Yendroyrurm 

basado en la distancia genética de Nei (1972), que se muestra en la Figura 19. 

Si se compara el árbol que obtenemos con el que había obtenido al considerar 

toda la población (Figura 18), se aprecia que no hay grandes diferencias. 

Difiriendo únicamente en la posición de la población de Tafira, la cual 

anteriormente aparecía agrupada con la población de Fataga, mientras que en 

el árbol actual ambas poblaciones se han separado. 

En cuanto a las poblaciones de Fataga y Río Palma, vemos que.los grupos 

de individuos que se habían asignado a una u otra especie no se llegan a 

separar sino que aparecen juntos, es decir, los dos grupos de individuos que se 
L-L:-... A-C:-:AA -&--A:--A- 
I I ~ V I ~ I I  UCIII IIUU ~ L C I  IUICI IUU 3 SU ex~zierizcreióii fiürfüiógicd aparecen 

agrupados en un mismo cluster. 
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Figura 18. Dendrograma UPGMA basa40 en Ig, distancia genética de Nei (1972) de las poblaciones de P. 
canariensis (verde), P. dacfylitera (rojo) y las poblaciones mixtas (mmnj@. . GC: Gran Canaria, U: 
Lanzarote, FV: Fuerteventura, TF: Tenerife, GO: Gomera, LP: La Palma. 
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Figura 19. Dendmgrama UPGMA basado en la distancia de Nei (1072) de las poblaciones consideñndose, para el anelisis 
solamente los individuos que habían sido asignados, en base a su morfología, a la espede de Phoenix predominante en d a  
pablacibn. Aquellas poblaciones (Fataga y Río Palma) donde el nomero de individuo de ambas especies era lo suficientemente 
elevado fueron divididas en por especie. vnb: Pho& canademis, mje: Phoenix daolylifera. 



4.5.3.3 Distancia genética entre islas 

Cuando agrupamos las diferentes poblaciones según su isla de origen y 

teniendo en cuenta la caracterización taxonómica, de forma se han excluido las 

poblaciones de P. dactylifera (Hospital Materno y Pasito Blanco en Gran 

Canaria y Gran Tarajal en Fuerteventura) del análisis. Observamos que los 

resultados, en general, son similares a los obtenidos cuando estudiamos las 

poblacion.es de forma independiente. De esta manera, en una primera división 

del árbol de distancia genética de Nei (1972) se separan del resto de islas las 

islas de Fuerteventura y La Gomera, mientras que Tenerife, La Palma, 

Lanzarote y Gran Canaria, aparecen agrupadas, aunque esta última se 

muestra diferenciada de las anteriores (Figura 20). 

I ;. 

4.5.3.4 Distancia genética entre especies 

!:~a ~ a b l a  13 muestra la distancia genética (Nei, 1972) de los individuos 

agrupado& según su caracterización morfológica. La matriz de distancia 

genética muestra que las poblaciones definidas como mixtas presentan en 

conjunto una mayor identidad genética con P. canariensis (1 = 0.987) que con 
. . . 

P. 'dactilifer; (1 =0.890). Mientras que la identidad genética entre la palmera 

Po blacion P.canariensisl Po biaciones m ixtasi lP.dactyiiféra 

P.canariensis 0.987 0.874 

Poblaciones . . mixtas . 0.01 3 0.890 
. . 

p.dactylifera 0.134 0.1 16 
"' . . . 

Tabla 13. Distancia (abajo) e Identidad genética (arriba) de Nei 1972 entre 
canariensis, P. dactylifera y las poblaciones mixtas. 
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Figura 20. Dendrograma UPGMA basado en la distancia de Nei (1972) de las poblaciones 
analizadas agrupadas según la isla de origen. 
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4.5.3.5 Análisis de componentes principales 

El análisis de componentes principales principales (Figura 21) separa 

claramente las poblaciones de P. dactylifera (Elche, Gran Tarajal, Hospital 

Materno, Pasito Blanco) del resto de las poblaciones analizadas, las cuales se 

agruparon independientemente de su consideración como canarias o 

poblaciones mixtas, con excepción de la población de Las Hayas (La Gomera). 

En la representación gráfica de los dos primeros componentes, que explican el 

79.01 % de la varianza, todas las poblaciones analizadas a excepción de nuevo 

de la población de Las Hayas presentan valores positivos para el primer 

componente. Mientras que para el segundo componente las poblaciones de P. 

cunariensis y !as p~h!xiones mixtas presentm va!ores negatitms, c m  

excepción de Maspalomas, Maguez y Barranco de La Angostura, las cuales 

presentan valores positivos bajos ( 0.2 ). En tanto que las poblaciones de 

palmera datilera y las muestras de P. theophrasti analizadas presentan valores 

positivos altos ( > 0.4) para este componente. De esta forma la representación 

gráfica de los dos primeros componentes del análisis de componentes 

principales nos permite separar las poblaciones de P. dactylifera de las 

poblaciones de palmera canaria y las mixtas (Figura 21). 



1 m P. cananiPnsls Poblaciones mixtas a P. dadyhm A P. Meog~hrastis ( 

Figura 21. Analisis de Componentes Principales de las poblaciones 
analizadas. AC: Acusa Verde, EA: Bco. Angostura, TA: Campus de Tafira, 
FA: Fataga, HM: Hospital Materno, LS: La Someda, MAS: Maspalomas, 
PB: Pasito Blanco, GT: Gran Tarajal, RP: Vega de Rlo Palma, HA: Haria, 
MAG: Maguez, ACN: Acantilado Culata, RC: Rambla de Castro, HY: Las 
Hayas, TAM: Tamargada, VP: Vegaipala, MIR: &lírca, ZU: El Zurnacql, EL: 
Elche, Pht: Phoenix theophrasti. 
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4.5.3.6 Coeficiente de diferenciación genética (FST) 

La Tabla 14 muestra los valores de F S ~  obtenidos para las diferentes 

poblaciones analizadas. Estos valores variaron en la poblaciones de P. 

canariensis entre 0.070 y para las poblaciones de Zumacal y Rambla de 

Castro, y 0.652 para las poblaciones de Vegaipala y Acantilado de La Culata. 
\ .. 

Siendo las poblacioies de Vegaipala y Las Hayas las qÜe presentaban una 

mayor diferenciación con respecto al resto de poblaciones de palmera canaria. 

El valor medio de FST entre las poblaciones de palmera canaria fue igual a 
, . 

0.441', lo que se considera un coeficiente de diferenciación muy alto ( ~ i i g h t ,  

1978). Entre las poblaciones mixtas la diferenciación genética fue menor gue la 

nhs~war'a entre !as ,nob!acimes de palmera canaria, variando de 6012 

(poblaciones de Fataga y Tafira) a 0.379 (poblaciones de Río Palma y ~Sr ia) .  

Siendo la población de Río Palma aquella.presenta una mayor difere&i&ió'n , 

genética con respecto al resto de poblaciones de mixtas (Tabla 14). El valor 

medio de FST entre todas las poblaciones definidas como mixtas fue de 0.160, 

lo que supone una diferenciación genética entre poblaciones alta.(Wright, 1978) 

Por otro lado, los valores de ~ ~ T p a r a  las poblaciones de P. dactylifera varió' 

entre :0.129; para las poblaciones de Pasitoq Blanco y Gran: ~araja i ,  $'0.:39,1 
. . . . .  - . . . .  

entre la propia población de Pasito Blanco y la población de Elche. Es esta 

ú l t i i í i  $obl<cih; la que, presentauna mayor diferenciación con fespecto. El 
> : . Í ; ~  . ,  . , . . . .  . . .  " ,  

. "  . . 2 .  > - .  . . . . . . .  >.. $:*! . . . . .  
valo~.rnedio:de Fs i  entre-las poblaciones de palmera,datilera se sitúa en 01285, 

. . . - <  _ ,T,r . 7 . . . . .  . , .  . . , 

lo que ( .  . supone, '~ l  . . igual que sucedía en  las poblaciones + .  de . palmera . . . . . .  canaria,ha 
. ' .  :i 

.. muy el'evada'diferenciación~entre' las poblaciones. : 
.. 

~ , ,.. 
c . : . : .  : . .  . . . . . . . . . .  

. . . . .  . . 
;t. - .:. .-, .;. . 

Si comparamos la aiferenciaci6n genética (F;~) entre el &junto d e  

poblaciones de P. canariensis, P. dactylifera y de las poblaciones mixtas 

(Figura 22), observamos que las poblaciones de palmera canaria y aquellas 

poblaciones definidas como mixtas se encuentran altamente diferenciadas (FST 

= 0.445 y F S ~  = 0.307, respectivamente) de las poblaciones de palmera 

datilera. En tanto que las poblaciones de la especie endémica y las poblaciones 

mixtas se encuentran entre 3 y 4 veces más relacionadas entre si (FST = 0.097) 

que con las poblaciones de la especie cosmopolita. Coincidiendo con los 



Tabla 14. Valores de FST (arriba-azul) y estimación del flujo genético, Nm, (debajo-verde) entre las diferentes poblaciones estudiadas. AC: 
Acusa Verde, BA: Bco. Anl~ostura, TA: Campus de Tafira, FA: Fataga, HM: Hospital Materno, LS: La Sorrueda, MAS: Maspalomas, PB: 
Pasito Blanco, GT: Gran Tarajal, RP: Vega de Río Palma, HA: Haría, MAG: Maguez, ACN: Acantilado Culata, RC: Rambla de Castro, HY: 
Las Hayas, TAM: Tamargada, VP: Vegaipala,. MIR: Mirca, ZU: El Zumacal, EL.: Elche. 
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P. dactylifera 
FST = 0.252 

HM GT 

PB EL 

FST = 0.445 Fsr = 0.307 , 
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I P. canariensis 
FST = 0.292 

Poblaciones mixtas 
FST = 0.152 

Figura 22. Diferenciación genética (Fcr) entre las poblaciones de P. cananensis, P. 
dactylifera y las poblaciones mixtas. 

. . 
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resultados obtenidos mediante el dendrograma UPGMA y el análisis de 

componentes principales. 

Llama la atencion el hecho que ¡a ciiferenciación genéiica media entre ¡as 

poblaciones mixtas y las poblaciones de palmera canaria (FST = 0.097) es 

menor que la diferenciación genética media encontrada entre las poblaciones 

canarias (FST = 0.292). Lo que vuelve a confirmar la relación existente entre 

todas las poblaciones analizadas que no son palmera datilera. 

4.5.3.7 Aislamiento por distancia 

Para determinar la existencia de aislamiento genético por distancia se 

estimaron los valores de FsT y se relacionaron con la distancia geográfica 

existente entre todas' las poblaciones de Phoenix canariensis. En ~ las 

poblaciones 'consideradas mixtas, los individuos caracterizados como 

morfológicamente intermedios nofueron incluidos en el análisis. De esta forma 

se representaron los valores de FST frente al logaritmo de la distancia 

geográfica (Figura 23). El análisis de regresión de ambas variables explicaba 

solamente el 3.8% de la dispersión detectada y además ésta no era 

significativa. Por lo tanto, no existe aislamiento por distancia y otros factores 

deben estar influyendo en la diferenciación genética observada 
.. . . - . .., . . 

En a c a s o  de Gran' canaria. donde' se analizó un rriayor número de 

poblaciones, se procedió de igual forma, encontrando que el análisis de 

regresión entre los valores de F& y' el 'logaritmo de'la distancia geográfica solo 
- -  - -  1 : - - i - -  -- -- - -  - 1  O A A '  4 'Cliir.;Xn r l r r + n n + m r l m  / r l q + n c i  nn mn r - r l n c \  expiicaua eii este Lasu ei LYO ut: Ia u i s ~ i i u u ~ ~ u i  1 UCLGuaua \uaCuo 1 t u  IIlu~tlC;IUua,. 

El cálculo del número de migrantes por generación, como una medida del 

flujo genético entre las poblaciones, reveló el gran flujo genético existente (Nm 

= 95.9) entre las poblaciones de Las Hayas y Vegaipala (Tabla 14). ambas 

situadas en La Gomera y distantes 12.21 kilómetros. Por otro lado, las 

poblaciones de palmera canaria que presentaron un menor flujo genético (Nm 

= 0.133) fueron los palmerales de Vegaipala y Acantilado de la Culata, los 

cuales se encuentran en 



O 1 2 3 4 5 6 7 

Ln Distancia (km) 

Figura 23. Representación entre los valores de FST encontrados 

entre las diferentes poblaciones de P. canariensis analizadas, 

frente al logaritmo de la distancia geográfica. 
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La Gomera y Tenerife respectivamente, separadas por 52.17 kilómetros. 

Entre las poblaciones de P. canariensis el valor de Nm varía entre 95.90 

entre las poblaciones de Las Hayas y vegaipaia, ambas pobiaciones de ¡a ida 

de La Gomera, y 0.04 entre las poblaciones de Mirca y Zumacal, 

pertenecientes las dos a la isla de La Palma. Siendo el valor medio del flujo 

genético entre las poblaciones de palmera canaria igual a 3.82. En tanto que la 

media de flujo genético entre las poblaciones de palmera canaria y aquellas 

poblaciones definidas como mixtas es de 1.45. Variando este valor desde 0.1 5 

entre las poblaciones de Vegaipala (La Gomera) y Río Palma (Fuerteventura), 

y 15.18 entre La Sorrueda y Fataga, ambas poblaciones situadas en la isla de 

Gran Canaria. 

 taca también en la tabla como el valor de Nm entre las poblaciones de 
' ' <  

Faiaya y La Sorrüeda, que so!o disfun 3.36 km. es de ?5.?82, mientras que 

entre . el . mismo palmeral de Fataga y la población de Tafira, que se encuentran 
' . .  

separados:por ,25.15 km., el numero de migrantes por generación entre. estas 

dospoblaciones e's de 21.49 (1.5 veces mayor que en el caso anterior), aoesar 

de que la'distancia entre estas dos ultimas poblaciones es 7 veces mayor que . 
, . 

entre las primeras. 
, . 

, . ,  
' I? 

4.5.3.9 Coeficiente. de diferenciación genética entre islas (FST) 
, 5 

,. . 

La Figura 24 representa la diferenciación genética (FsT) encontrada entre 

las' poblaciones de ~ h o e n ~ x  canariensis y las poblaciones mixtas por islas. 

Destaca la fuerte diferenciación encontrada entre islas próximas, entre las islas 

de La Gomera y Tenerife, La Gomera y La Palma, o la detectada entre 

Fuerteventura y iai-izarote' (fsT = 0.315, Fsr = 0.298, FST 0.281, 

respectivamente). Sin embargo, entre determinadas islas que se encuentran 

mas distantes la diferenciación genética observada es '  m.enor, La Palma- 

Lanzarote, La Palma-Gran Canaria, Gran Canaria-Lanzarote y Tenerife- 

~anzarote (FST = 0.1 17, Fsr = 0.108, Fsr = 0.097, FsT = 0.122, 

respectivamente). 

Por islas, Fuerteventura y La Gomera son las que presentan un mayor 

de diferenciación. 



Figura 24. Valores de diferenciaci6n genetica (FsT) detectada entre los palmerales (P. cana#ensis y poblaciones mixtas) 
de las islas. El grosor de la ff echa es proporcionar a la diferenciación gen6tic.a encontrada. En rojo y al lado de cada isla 
se muestra el valor de FsT encontrado entre las poblaciones de la isla. 
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No se detectó ningún locus diagnóstico que permitiera diferenciar 

claramente las poblaciones de P. canariensis y P. dactylifera. Pero como ya se 

discutió, sí se observaron alelos exclusivos de determinadas poblaciones 

(Tabla 15). 

. .a-.-.. r .  .-  , . ..- . ,>-  . . - 
' ~ - ; @ ~ i j ' ,  .. ,- ..{-, , .<.: . :Gir,,, 1'  '.: .; .0..:9%: , . !. : : : , .:.iEi&'e. , 

. .':' 
.- -. -,... -..L i-.-. ... . . ....i..i.i.iii.-. - -  .- - .- . -  ---. -i---... - 3 -  i. . 

MDH-1 E 0.900 Hospital -Materno 
f .  3,. . , ,. . ' '" ,; ' ' , ', , -.q:.io7&$ . . 

, !' 
-&'.;--c.- 2. :.: ". . ,p., t& jp@@sf i .  .. . 

PGI-3 A 0.026 Rio Palma 
,POM;~ 

. . ,  A O. 1.67 Elche 
PGM-2 E 0.1 50 Hospital Materno 

Tabla 15. Alelos exclusivos ericontrados en la 
poblaciones de P. canariensis, P. dactylifera y P 
theophrasti estudiadas. 

4.5.4 Estructuración genética de las poblaciones 

Se seieccioriaron cüatru publxioiies de Phoenix ccanarknsk de diferentes 

islas: Acusa, Tafira, Rambla de Castro y Tamargada con el fin de analizar la 

estructuración espacial intrapoblacional mediante autocorrelación espacial y los 

F-estadísticos de Wright (1 943). 



Resultados 198 

4.5.4.1 Equilibrio Hardy-Weinberg 

Para determinar si las poblaciones se encontraban en equilibrio Hardy- 

Weinberg se calculó el índice de fijación (Fls) y se realizó un test de 

probabilidad (Haldane, 1954; Weir 1990; Guo & Thompson, 1992) en el que la 

hipótesis nula (Ho) señala la existencia de unión al azar de los gametos para 

ese locus. En la Tabla 16 se señalan los valores de Fis y el grado de 

significación de los mismos obtenidos para las diferentes poblaciones 

analizadas y en los distintos loci estudiados. En el análisis no se excluyeron 

aquellas poblaciones cuyas características y localización indican que no son 

naturales (Hospital Materno y Pasito Blanco), ya que han sido plantadas muy 

recientemente en sus lugares de localización: jardines del Hospital Materno 

Infantil y mediana de la carretera al muelle de Pasito Blanco. Se observa que 

todas las poblaciones presentan valores de Fis significativamente diferentes de 

cero, lo que claramente indica que ninguno de los palmerales estudiados se 

encuentra en equilibrio Hardy-Weinberg. El número de loci detectados que no 

eran significativamente diferentes de cero varió considerablemente entre las 

poblaciones analizadas. En la población de Vegaipala todos los loci eran 

significativamente diferentes de cero, mientras que en la población de Fataga 

siete loci (de trece analizados) se encontraban en equilibrio Hardy-Weinberg 

(Tabla 16). En general, se observó que aquellas poblaciones definidas como 

mixtas presentaban un mayor número de loci no significativamente diferentes 

de cero, aunque en todas estas poblaciones el análisis global de la misma 

(método de Fisher) siempre se desviaban del equilibrio. 

Por otro lado, y analizando loci individuales, se observa que algunos de 

ellos, tal como Pgd-7 presenta un exceso de heterocigóticos (Fls < O) en todas 

las poblaciones, mientras que en el locus Pgd-2 hasta un total de 14 

poblaciones se encuentran en equilibrio Hardy-Weinberg. De la misma manera, 

para el locus Pgi-3 todas las poblaciones polimórficas para este locus, a 

excepción de la población de Elche, se encontraban en equilibrio (Tabla 16). 

En la Tabla 16 podemos observar que hasta once poblaciones (Acusa, La 

Sorrueda, Maguez, Haría, Río Palma, Tafira, Fataga, Maspalomas, Gran 

Tarajal) presentan valores de Fis positivos cuando se analiza toda la población, 

lo que indica un aefecto de neierocigoiicos en estas p~blaziones. 



Tabla 16. Test de probabilidad de desviación del equilibrio de Hardy-Weinberg, por locus y para toda la población 
(método de Fisher) de las poblaciones de Phoenix canarierisis y P. dactylifera. -: locus monomó~rfico; ns: no 
significativo; *: p < 0.05; **: p < 0.01; ***: p < 0.001. 

.... . . ... .v. . . . . . . . . . . . . . .  . . .  . . . . . . . .  ...... . . . . .  . . < .  . ; a : -. .:-, . .  ....... -,, :.,. ,;/ . . . . . . . . . . . . . . . . .  . .  . ,, ----: - . . i, :.: . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ,, .. ... :. . . . . . . . .  . . -. , 7- .,:>..-:i-: .l r r i > \ , , , L L L L  :r ,, 
. . .  ., . . . . . . . . .  ,.: $.,'. . . . .  ?. . ............ . . . . .  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  y - . , *  ! ,$. .',2 ;:;:&$ .;+. ;;;::.;;;::.;t:b!;.;;;;, ,:i;;;; ;::., : ,$.?,:;Y;;:,, ,!L., {T: ,,! ..... ;; :,:- .: ;<.:;:-;j[: * \  :~::::.; ,. : .  .' :... - .... .- - - . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  .......... L.< n- -....L . - .  ..C:..r .....c... :. . . . . . . . . . .  t: 7.3 . ;  ,4!z> :-:. -&&:&.:...,: 

Población ACO ADH' 'IDH-1 IDH-2 MDM-1 ME, PGI-2 ,PGI-3 :PGM-1 PGM-2 .6PGD-1 6PGD-2 SKDH ' F i s h v  

La Sorrueda - -0.37~' 0 .63~-  -Ó.lon' 0.18"' -0.05"' -1.00-- -0.07"' 

A. Culata - -0.54"' - - - I O O  -0.20"' - -0.60' 

Las Hayas - , .0onsS' -0.o4"' - - -o.71*-- o.50* - - -I.oo-- -0.1 6"' - -0.12'1 ..... 

,i 
- .. ............ __.__" . . . .  ,.-, ..l... _____l . . .  . . . . . .  T,,.:;7,w ...-- \<, .,Y- -... % %?< ?:.-- "-,."& .\. ,\-2t?;ir;.';;,::i>;;,<.:'-<q,, $ ..-.S :$>>. y -T"w=-. 

pgsilp~iP:i-,;:-~, ... "S- -."L.d .- -s.kw- , : .:> . . . . .  :,:a, ;.,-,.::;e -s.2,y3 p3'5i-j b:;.v:+&,f. y-;;;! A-l-:* . . .  ,;.. 1 :;,'.:,Y?:;.$ %.,; ,- , . .  ;jk,?.;;.;;t < , d . >  .. ,.&.+S.. : . t .  E@&%;;: ..%.A ... ;,i::jzy;:&J s.'..+.&3 k-.;;+$q ..lic,k~~ ~@gp; &t.%. ,-. ...c.3:" f??.;G%j - $&.p7;:::~.~ . ...., '9. .-; , ... :G &i6,! .. .... ~ , 2 : ~ ~ f ~ ~ ~ . c ~ : . ~  .& i4,@7;d Gz8$F$ zL!di.ij 
Zumacal - 0.63*'* I .OO. 0:1,6"' -0.47- - O -0.26"' 

B. Angostura - -0 .791~~~ 0.18"' -0.41"' 0.02"' - -1.00- -0.36"' - -0.01- 

Haría 0.83~-  l .00-'* 0.36'~- 1 .00- -0.03"' -0.47~~- 0.58.' -0.16"' 0.73*- 0.38"' -1 .OO.*- -0.64.- - 0.01-m 

Tafi ra -0.09"' .1 .oo--* 0.24"- 0 .69~~-  -0.07"' -0.52.-- 0.35'- 0.08"' 0.59'-* -0.09"' -1 .0oe* -0.27"' - .0.02--‘ 

Maspalomas 0.26"' I.OO-~* o.~A---  0.52- 0.27~- -0.54-'- 0.37'- -0.08"' 0.69'-- -0.09"' -I.OO*-- 0.14"' -o.IA"' o. 14"- 

Elche - p.16--- - 0.50* - 0 . 8 1  0 . 1 0  0.54 1.00*-- -0.28" -I.oo--' -0.44"' 0.25"' -0.08'~- 
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Contrariamente otro grupo de poblaciones (B. Angostura, Rambla de 

Castro, Acantilado de l a  Culata, Tamargada, Las Hayasi ~ e g a i ~ a l a ,  Zumaca!, 

Mirca y Elche) presentaban valores de Fis negativos señalando un exceso de 

heterocigóticos en estas poblaciones. 
. . 

4.5.4.2 Análisis de autocorrelación espacial 

La estructura espacial de la variación isoenzimática en las poblaciones de 

P. canariensis fue determinada por el índice de Moran, I (Sokal & Oden, 1978), 

que cuantifica la similitud genética de cada par de individuos espacialmente 

adyacentes con relación a la muestra de la población como un todo. Este 
. . ~. . . . *  . , .  

análisis,fue llevado a cabo en tres poblaciones de palmera canaria con un 

escaso o nulo nivel de antropización, por lo que se podrían considerar 

totalmente .naturales. Por otro lado se incluyo en el análisis una población 

mixta, con elevado factor antrópico, para observar las posibles diferencias e n  

cuanto a la estructuración de las poblaciones de distinta naturaleza. 

En la población de Tamargada (La Gomera) se observó una fuerte 

correlación positiva en las dos primeras clases' de distancias (0-96 m), la cual 

fue disminuyendo gradualmente hasta alcanzar valores negativos por encima 

de los 96 m (Figura 25). Además, el punto de corte con el eje de abscisas, que 

delimita el radio del área homogénea donde los individuos están genéticamente 

emparenta'dos . .. . . entre .. sí, se sitúa a 102 m aproximadamente. , , 

En la misma figura se presenta la tabla de val~res de la I de Pdorari para los 

diferentes alelos analizados, donde se han excluido aquellos de un mismo 

locus que presentaban información redundante (Schnabel & Hamrick, 1990) 

En las dos primeras clases de distancias hay hasta un total de cuatro alelos 

que presentan valores significativos positivos, mientras que en las tres ultimas 

clases- de distancia'-el número de alelos que presentan valores significativos 

negativos llega a nueve. En la tabla se detectan hasta cuatro alelos (idh2-a, 

me-a,. 6pgdh2-a y 6pgdh2-b) que presentan correlogramas estadísticamente 

significativos (p 0.05). 



Clases de Distancia 

Clases de Distancia 
1 2 3 4 5 

No Parejas 64 56 61 60 59 
Límites de Distancias (m) 0-60 60-96 96-120 120-168 168-288 
alelo 
idh 1 -a -0.03 0.08" -0.01 -0.06 -0.12* 
idh2-a * -0.02 0.17* 0.02 -0.10 -0.23* 
meaH 0.26* -0.00 -0.32* -0.23* 0.08 
pgi2-a -0.04 -0.04 -0.03 -0.03 0.02 
@2-B -0.05 -0.05 -0.06 0.07 -0.04 
p~i2-C -0.06 -0.06 -0.05 0.0S -0.01 
pgi3-b -0.05 -0.05 -0.08 0.07* -0.04 
6pgdh2-a" 0.21* 0.03 -0.10 -0.12 -0.16* 
6pgdhZ-b " 0.02 0.03 -0.09 -0.17* 0.05 
F 0.03 0.01 -0.08 -0.08 -0.05 
X de afefos signiiicativos 0.12 0.06 -0.12 -0.15 -0.06 

Figura 25. Arriba: análisis de autocorrelacibn espacial de la población de 
Tamargada (La Gomera), para las primeras cinco clases de distancia, 
mostrando los valores medio de los alelos analizados (e) y los valores 
medios de los alelos con correlograma estadísticamente significativo (-a-). 
Debajo; Valores de I de Moran para los diferentes alelos analizados, 
mostrando el nijmero de parejas de individuos encontrados en cada clase de 
distancia, los límite en metro de las diferentes clases de distancia. : media. 
*: p < 0.05, ": p < 0.01, ": p 0.001. 



En la población de Rambla de Castro (Figura 26) también se detectó una 

imporianie correiación positiva en ¡as primeras ciases ae aistancia (6-79 mj, 

denotando una disminución monótona de la correlación hasta alcanzar valores 

negativos por encima de la- segunda clase de distancia (79 m) y cortando el eje 

de abscisas entre la segunda y tercera clase de distancia, lo que supone un 

radio del área homogénea aproximado de 90 metros. 

En la tabla de valores de I de Moran para las cinco clases de distancia 

consideradas para esta población se observa que los alelos significativos para 

las dos primeras clases de distancia (me-a, me-b, skdh-a, 6pgdh2-a y 6pgdh2- 

b) presentan valores positivos, mientras que los alelos significativos para las 

dos últimas clases de distancia consideradas (me-a, me-b, me-d, skdh-a, 

~gm2- ; ) '  y Tgdh2-h) 'presentan.' va!nr-s negativos. Seis de !os . &!es 

analizados presentaban correlograma estadísticamente significativo (p 0.05) 

para esta población (me-a , me-b, me-d, skdh-a, 6pgdh2-a y 6pgdh2-b). 

Por otro lado; el análisis de autocorrelación espacial de la población de 

Tafira también mostraba la existencia de estructuración dentro de esta 

población (Figura 27). Se observó una fuerte correlación positiva para la 

primera clase de distancia (0-148 m), la cual iba disminuyendo a medida que 

aumentaba la distancia considerada entre los individuos, hasta alcanzar valores 

negativos a partir de los 207, siendo este el radio del área homogénea para la 

población. 

Los alelos significativos para la primera clase de distancia (aco-a, idhl-a, 

idh 7-c, mdh 7-6, pgi2-a, pgi3-a, pgml-a, pgm2-b y pgm2-c), en general, 

mostraron valores positivos, en tanto que ya a partir de la segunda clase de 
distancia los aieios siynificaii"os ,,alores (Figura 26j. De 

esta forma, diez de los alelos analizados (aco-a, aco-c, idhl-a, idhl-b, idhl-c, 

pgi2-a, pgi3-a, pgm 7-a, pgm2-b y pgm2-c) exhibieron correlogramas 

estadísticamente significativos (p 0.05) para la población de Tafira. 

Sin embargo, en el palmeral de Acusa no se detectó la existencia de 

estructuración dentro de la población (Figura 28), ya que no se observó 



Clases de Distancia 

. Clases de Distancia 
1 2 3 4 5 

N* Parejas 209 206 206 207 207 
Límites de Distancias (m) 0-148 148-259 259-333 333-481 481-740 
alelo 
a-- O.IO* -0.28" -0.08 0.23" -0.06 
a-* 0.09 -0.19" -0.17 0.19"* -0.01 
adh-b 0.02 -0.13* 0.05 -0.02 -0.02 
ídh 1 -a " 0.15- -0.02 -0.1 1 0.17- -OS** 
idhf-b" 0.03 0.03 -0.09 0.13* -0.25** 
Klh í-C" 0.17" -0.10 -0.08 0.14* -0.27" 
idh2-a -0.06 -0.04 -0.06 0.08 -0.06 
mdh 1-b -0.14* 0.10' -0.93" 0.09" -0.02 
me-b -0.02 -0.05 -0.03 0.03 -0.06 
rne-c 0.03 -o.14* O.IO* -0.02 -0.12 
me4 -0.01 -0.02 0.01 -0.05 -0.07 
pgi2-a " 0.32" 0.04 0.06 -0.13" -0.40" 
pgi3-a " 0.27" 0.00 0.04 -0.08 -0.34** 
pgm 1-a" 0.52" 0.08 -0.16' -0.35- -0.27" 
pgm2-a -0.05 -0.05 0.05 0.03 -0.10 
wm2-b " 0.14" -0.26" 0.03 -0.07 0.04 
~gm2-c" 0.11* -0.25** 0.06 0.07 -0.11' 
~gd2-a  -0.08 0.00 0.02 -0.02 -0.03 
E 0.09 -0.07 -0.03 0.02 -0.14 

Figura 27. Arriba: anAlisis de autocorrelacibn espacial de la población de 
Tafira (Gran Canaria), para las primeras cinco clases de distancia, mostrando 
los valores medio de los alelos analizados (4) y los valores medios de los 
alelos con correlograma estadísticamente significativo (-a-). Debajo: Vaiores 
de I de Moran para los diferentes alelos analizados, mostrando el número de 
parejas de individuos encontrados en cada clase de distancia, los límite en 
metro de las diferentes clases de distancia. X : media. *: p 0.05, ": p 0.01, 
-: p < 0.001. 



Clases de Distancia 

Clases de Distancia 
1 2 3 4 5 

No Parejas . 55 55 55 55 56 
Límites de Distancias (m) 0-53 53-79 79-1 O 6  106-133 133-239 
alelo 
adh-b -0.02 -0.00 -0.06 -0.11 -0.02 
idh 1 -a -0.09 0.06 -0.20 -0.01 -0.04 
idh 1-b -0.07 0.01 -0.08 -0.22 0.02 
idh1-c b 0.16 -0.00 -0.05 -0.26 -0.11 
idh2-a -0.34 0.16 -0.14 -0.03 -0.01 
mdh1-a -0.07 -0.05 0.01 -0.15 0.04 
mdh 1-6 -0.02 -0.08 -0.03 -0.12 0.04 
mdh 1-c -0.00 -0.11 -0.15 0.07 -0.03 
-a- a 0.20* 0.00 -0.01 O .  4-32' 
meb" 0.34* 0.34* -0.07 -0.32* -0.45* 
n'R?-C -0.23 0.09 0.06 -0.09 -0.06 
me-d" 0 1  0.16 -0.12 -0.41* 0.05 
pgm2-a -0.02 -0.01 0.03 -0.20 -0.02 
mm2-b -0.07 0.03 -0.07 -0.06 -0.05 
~gm2-c ' 0.00 -0.01 -0.14 -0.14 0.W 
skdh-a" 0.05 0.20* -011 -0.01 -0.34* 
6~gdh2-a" 0.42* -0.01 -0.37* -0.36* 0.10 
6~gdh2-b " 0.80* -0.02 -0.54* -0.65* 0.18* 
6pgdh2-c -0.09 0.09 -0.11 -0.05 -0.06 

x 0.05 0.04 -0.11 -0.17 -0.05 

X de alelos significativos 0.32 0.1 1 -0.20 -0.30 -0.13 

Figura 26. Arriba: análisis de autocorrelacidn espacial de la poblacidn de 
Rambla de Castro (Tenerife), para las primeras cinco clases de distancia, 
mostrando los valores medio de los alelos analizados (e) y los valores 
medios de los alelos con correlograma estadísticamente significativo ( 

- Debajo: Valores de I de Moran para los diferentes alelos analizados, 
: mostrando el número de parejas de individuos encontrados en cada clase de 

distancia, los límite en metro de las diferentes clases de distancia. 2 : media. 
*: p < 0.05, ": p 0.01, -: p < 0.001. 



Clases de Distancia 

Clases de Distancia 
1 2 3 4 5 

No Parejas 
Limites de Distancias (m) 
alelo 
adh-b 
idh 1-a 
idh I-b 
idh 1 -c 
idh2-a 
mdh 1 -b 
me-a 
me-b 
me-e 
mí2-b * 
pgi2-c" 
wi3-b 
pgm 1-a 
pgm2-b 
6pgdh2-a 

C 

K 

Figura 28. Arriba: análisis de autocorrelación espacial de la poblacidn de 
- . Acusa (Gran Canaria), para las primeras cinco clases de distancia, mostrando 

los valores medio de los alelos analizados (+) y los valores medios de los 
. ' . alelos con correlograma estadísticamente significativo (+): Debajo: Valores 
' e '  . de I de Moran para los diferentes alelos analizados, mostrando el número de 

parejas de individuos encontrados en cada clase de distancia, los límite en 
metro de las diferentes clases de distancia. X ; media. *: p < 0.05, ": p 0.01, 
-: p 0.001. 

, ? 
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correlación positiva en la primera clase de distancia. Por otro lado, tampoco se 

detectaron alelos positivos y significativos para esta clase de distancia (Figura 

28j, io que también reíieja ia inexistencia cie una estructuracion dentro de esta 

población. 

4.5.4.3 Determinación del Coeficiente de endogamia (Fis) 

En la Tabla 17 podemos observar el análisis de los Fls para las parcelas de 

las diferentes dimensiones consideradas en las poblaciónes de Acusa, 

Tamargada y Rambla de Castro. 

Unidad Acusa Tamargada Rambla de Castro 

Tabla 17. Significación del coeficiente de endogamia calculado para las 

diferentes unidades consideradas dentro de las poblaciones de Acusa, 

Tamargada y Rambla de Castro. 

En esta vemos que para la población de Tamargada las parcelas inferiores 

a 60 metros los valores de Fls no fueron significativamente diferentes de cero 

(Ho = He), lo cual indica que el área considerada se comporta como una 

üi-iidad pariiiiiiim, iodos tos indiviciüos tienen ¡a misma posibiiiciaa ae cruzarse 

entre si. Mientras que. .a partir de los 60 metros los valores de Fis son 

significativamente diferentes de cero (Tabla 17). En el caso de la población de 

Rambla de Castro vemos que cuando consideramos parcelas de 60 metros de 

diámetro los valores de Fls no son significativamente diferentes de cero, lo que 

nos indica que estamos ante una unidad panmitica, pero si consideramos 

parcelas de 80 y 100 metros de diámetro los valores de Fls pasan a ser 

significativos (p 0.01 y p 0.001, respectivamente), lo que denota que las 
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dimensiones de las parcelas que estamos considerando ya no se corresponden 

con unidades panmíticas de la población en estudio. 
C.. Ir. --LI--:A- .A- A-..--  
r i i  ~ U U I ~ L I V I I  UC; r\LU3d IUS d ik r~ i i i es  diiiimeiros de parceias 

consideradas muestran valores de Fis significativos independientemente del 

tamaño de la parcela o unidad, indicando que en ninguno de los casos estamos 

en presencia de una unidad panmítica. 

4.5.4.4 Desequilibrio gamético 

La Tabla 18 muestra los resultados del test de probabilidad de desequilibrio 

gamético para cada par de loci en cada población. Se detectó hasta un total de 

48 pares de loci que presentaban desequilibrio gamético significativo en las 

poblaciones analizadas. Todas las poblaciones caracterizadas 

morfológicamente como P. dactylifera y aquellas definidas como mixtas 

presentaban loci ligados, sin embargo sólo 4 de las poblaciones caracterizadas 

como P. canariensis (La Sorrueda, Rambla de Castro, Mirca, Las Hayas y 

Tamargada) mostraban pares de loci ligados, siendo las poblaciones de Río 

Palma y Elche las que presentaban un mayor número de loci significativamente 
1 

ligados (Tabla 18). 

El ligamiento de los loci Pgi-1 y Pgi-2 fue el más frecuentemente detectado 

en las poblaciones analizadas, estando presente en todas aquellas poblaciones 

que exhibieron desequilibrio gamético a excepción de la población de Mirca. 

4.5.5 Amplificación al azar de ADN polimórfico (RAPD) 

4.5.5.1 Búsqueda de marcadores moleculares (screenhg) 

En el análisis previo para la búsqueda de marcadores moleculares para las 

dos especies de Phoenix se escogieron 6 individuos precedentes de la 

población de Acusa y 6 individuos de la población de Elche como muestra 

representativa de Phoenix canariensis y P. dactylifera respectivamente. De un 

'total de 54 cebadores ensayados, 28 no generaron ninguna banda (Tabla 19), 

mientras que 26 generaron productos de amplificación en alguno de los 
:,..I:..:..I ..,, ,,,I:,,..I,, I T - 1 - 1 ,  ~ > n \  1-1 ,.- ,,,, A, L,,..I,, ,,,I:T:---I-- ..-- :: - - A - -  

II IU IV IUUU~ ai iaii~auus \ i aula ~ v ) .  ci i iuii iei u ue uar iuas ai i ipiiiil;auas var IU eri~re 



Tabla 18.Test de  probabilidad de  ligamiento entre loci para las poblaciones con desequilibrio gamético. LS: La Sorrueda, RC: 
Rambla de Castro, 'TAM: Tamargada, MIR: Mirca, HY: Las Hayas, FA: Fataga, BA: Bco. Angostura, TA: Campus de Tafira, RP: Vega de 
Río Palma, HA: Haría, MAG: Maguez, MAS: Maspalomas, GT: Gran Tarajal, PB: Pasito Blanco, HM: Hospital Materno, EL: Elche, ns: no 
significativo, *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p 0.001, -: no posible. 



Tabla 18. (continuacibn). 
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Tabla 19. Cebadores ensayados que no generaron fragmentos de 

amplificación en los individuos de Phoenix canariensis (Acusa) y P. 

dactylifera (Elche) analizados. Secuencia de nucleótidos (5' + 3). 

OPM-1 GTTGGTGGCT OPL-2 GGTGAGGTCA 

OPM -5 GGGAACGTGT OPL-4 CCAGCAGCTT 

OPM -10 TCTGGCGCAC OPL-8 ACGCAGGCAC 

OPM -12 GGGACGTTGG OPL-11 TGCGAGAGTC 

OPM -14 AGGGTCGTTC OPL-15 GGGCGGTACT 

OPM -17 TCAGTCGGGG -0PK.4 TGGTGGACCA 

OPN-15 CAGCGACTGT OPN-18 TCTGTCGAGG 



Tabla 20. Cebadores ensayados que generaron fragmentos de amplificación en 
las individuos de Phoenix canariensis (Acusa) y P. dactylifera (Elche) 
analizados Productos de la amplificación del ADN obtenidos con los diferentes 
cebaaores uiiiizaaos. 

OPM-2 GTTGGTGGCT 1 600 pb 

OPM -1 7 TCAGTCCGGG 2 

OPN-5 ACTGAACGCC 2 1 

300-pb 
OPN-7 CAGCCCAGAG 3 750 pb 

1300 pb 

750 pb 
OPN-11 TCGCCGCAAA 3 850 pb 

1300 pb 

OPN-14 TCGTGCGGGT 1 800 pb 



Tabla 20 (continuación). 

, 600 pb 

OPN-19 GTCCGTACTG 3 1300 pb 
1400 ob 

OPK-1 CATTCGAGCC 
q *--Y"- -- , 

1 600 
@Fg-2 v,. - @@@@@&$ 7 -  - ",&ji >.A _* 

OPK-3 CCAGCTTAGG 1 1300 
QRK4 T.@@@c@GG -- 1 S ~ @ o  

OPK-11 AATGCCCCAG 1 650 
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1 y 3, con un tamaño de los fragmentos que osciló desde los 300 pb y más de 

1600 pb. 

De toaas ias banaas apareciaas, ei fragmento cie 900 pb generaao con e¡ 

cebador OPM-8 aparecía exclusivamente en los individuos de la población de 

Elche, mientras que en la población de Acusa no se amplificaba dicho 

fragmento, sino un producto de amplificación alternativo de 1000 pb (Figura 29) 

Por otro lado, el fragmento de 750 pb amplificado con OPK-14 aparecia 

exclusivamente en los individuos de la población de Acusa encontrándose 

ausente en los individuos de Elche. 

No obstante, en éstos últimos aparecia un fragmento alternativo de 950 pb 

el cual estaba ausente en los individuos de Acusa (Figura 30). 

Con el fin de establecer la confirmación de los resultados obtenidos en el 
- n e m \ , n  n r m l ; m ; n m r  nnn - m h r r c  nnh-rlnrne no in n r n e n n + n r n m  hnnrlne n v l r l i  an; irnn 
CI 13ay u pl  CIII I I I I  la1 bu1 I al I I U V ~  b c u a u u l c a  ~ U C  ~ I C ~ C I  l m l  VI I u a l  I U ~ D  C A C ~ I U ~ I V ~ ~  

para cada especie (OPM-8 y OPK-14), se analizaron un total de 221 individuos a N 

- 
procedentes de 7 poblaciones (3 de palmera canaria, 2 de palmera datilera y 2 

m 
O 

- 

poblaciones mixtas). La Tabla 2 del Anexo muestra los productos de 
0 

m 

E 

amplificación obtenidos y su frecuencia. 
O 

n 

En la población de Tamargada el 90.2% de los individuos presentan el 
a E 

fragmento de 1000 pb con el cebador OPM-8, no amplificando el resto de n n 

n 

individuos ("missing data"). Con el cebador OPK-14 el 83% de los individuos 
3 O 

analizados presentaron la banda de 750 pb. Sin embargo, en ninguno de los 

individuos analizados de ésta población aparecieron los fragmentos de 900 pb 

y 950 pb para los cebadores OPM-8 y OPK-14 respectivamente. 

En la población de Mirca el 76.5% de los individuos presentaron la banda 

de 1000 pb, con el cebador OPM-8, mientras que en un sólo individuo (MIR16) 

apareció la banda de 900 pb. Además, en dos individuos (MIK17 y MlK18) 

amplificaron conjuntamente los fragmentos de 900 y 1000pb (Anexo. Tabla 2). 

Con respecto a OPK-14, el 47.1% de los individuos mostraban la banda de 

750 pb, en tanto que el mismo individuo (MIR16), mostró el fragmento de 950 

pb. Igualmente, un 33.33% de los individuos analizados presentaron ambos 

marcadores moleculares (MIR2, MIR4, MIR5, MIR6, MIRI 3 y MIRI 7). 

Se observó que el fragmento de 900 pb generado con el cebador OPM-8 

aparecía exclusivamente en los individuos de la población de Elche, mientras 
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que en la población de Acusa no aparecía dicho fragmento, sino un producto 

de amplificación alternativo de 100 pb (Figura 29). 

En la población de Tafira y con el cebador OPM-8 el 84.8% de los 

individuos presentaron la banda que se corresponde con el fragmento de 1000 

pb, un 6.52% exhibió una banda a 900 pb y un 4.34% (dos individuos; TAI y 

TA2) mostró ambos fragmentos amplificados. Sin embargo, cuando 

observamos los productos resultantes de la amplificación con OPK-14, un 50% 

de los individuos exhibieron la banda de 750 pb, un 6.52% presentan el 

fragmento de 950 pb, y un 39.13% de los individuos manifiestan ambos 

fragmentos. Lo que supone unas diferencias significativas con respecto a los 

resultados obtenidos con el cebador OPM-8. 

En cuanto a la población de Maspalomas, y con el cebador OPM-8 el 

47.06% de los individuos analizados presentaron la banda de 1000 pb, un 8.8% 

exhibieron el fragmento de 900 pb y un 26.5% ambas bandas. Mientras que 

cuando realizamos la amplificación con OPK-14, el 38.2% de los individuos 

analizados presentaron un fragmento de 950 pb, un 20.6% manifestaron la 

banda de 750 pb y un 32.35% exhibieron ambos fragmentos (Anexo. Tabla 2). 

En el análisis de la población de Gran Tarajal observamos que el 70.6% de 

los individuos analizados presentan para OPM-8 la banda de 900 pb y un 

17.6% exhibe tanto el fragmento de 900 pb como el de 1000 pb En tanto que 

en el cebador OPK-14 se observa que la totalidad de los individuos analizados 

presentan el fragmento de 950 pb como marcador molecular. 

Los resultados del análisis de la población de Elche muestran que para 

OPM-8 el 100% de los individuos presentan el marcador molecular de 900 pb, y 

ninguno de los individuos estudiados muestra el marcador molecular presente 

en !QS individi i~s de palmera canaria. !gi'a!menk, los productos de 

amplificación del cebador OPK-14 muestran que el 97.5% de los individuos 

exhiben el fragmento de 950 pb, no detectándose en esta población ningún 

individuo en el que apareciera la banda de 750 pb de peso molecular. 



Figura 29. Perfil de RAPD de las muestras de P. canariensis y P. dactyhre, 

amplificadas con el primer OPM-8. M: Marcador de peso molecular. 1, 2, 3 : 

muestras de P. canariensis (poblaci6n de Acusa); 4, 5: muestras de P. 

dacfyIifera (poblacidn de Elche). 





Figura 30. Perfil de RAPD de las muestras de P. cananensis y P. dacfylifem 

amplificadas can el primer OPK-14. M: Marcador de peso molecular. 1, 2, 3, 6, 

7: muestras de P. dactyl&ra (población de Elche); 4, 5: muestras de P. 

cananensis (poblacibn de Acusa). 
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4.5.5.2 Caracterización en base a marcadores moleculares 

La Tabla 21 muestra la correspondencia entre la caracterización basada en 

caracteres morfológicos y.en los fragmentos de amplificación generados por los 

cebadores OPM-8 y OPK-14. Así, se observa que en Acusa, donde todo los 

individuos fueron caracterizado en base a marcadores morfológicos como P. 

canariensis, el 100% de estos presentaban los marcadores moleculares que 

hemos definido para la palmera canaria. De la misma manera en Elche y Gran 

Tarajal, la caracterización morfológica coincide en un 100% con la 

caracterización realizada en función de los maracadores moleculares. En la 

población de Tamargada, el 93.3% de los individuos identificados 

morfológicamente como palmera datilera presentaban el marcador molecular 

de palmera datilera, mientras que el 6.7% restante (3 individuos) no exhibían 

ninguno de los fragmentos utilizados como marcadores moleculares, sino una 

banda de 1300 pb. En la población de Mirca, interesantemente, el 70% de los 

individuos caracterizados como palmera canaria presentaban el marcador de la 

especie, mientras que el otro 30% mostraban la banda exclusiva de la especie 

canaria y la de la africana. Asimismo, el 71% de los individuos que fueron 

clasificados como morfológicamente intermedios en esta población 

presentaban ambos marcadores, denotando su carácter híbrido. Es sin duda en 

la población de Tafira donde encontramos las mayores diferencias entre la 

caracterización en base a los caracteres morfológicos y la caracterización 

mediante los marcadores moleculares descritos en el presente trabajo. Así, se 

observó que el 77% de los individuos que habían sido definidos como P. 

cunariensk PR hzse z SU mnrfn!ngis se sgrupahari deritre de les hihridus ei7 e! 

análisis molecular al presentar los dos marcadores moleculares. 

Sorprendentemente, todos los individuos que en esta población habían sido 

caracterizados previamente, a pie de planta siguiendo los caracteres 

morfológicos descritos para la especie (Kunkel & Kunkel, 1974), como palmera 

datilera presentaron el fragmento de amplificación definido como marcador de 

la palmera canaria. Por otro lado, en la población de Maspalomas destaca 

como el 68.2% de los individuos identificados como palmera datilera en base a 

sus caracteres morfológicos aparecen como individuos híbridos en el análisis 



Tabla 21. Correspondencia entre la caracterización en base a caracteres morfológicos 
y marcadores moleculares (OPM-8 y OPK-14). ': individuos con banda de 1300 pb, ': 
en los individuos analizados mediante RAPD. 
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molecular. En general, en aquellas poblaciones donde se han identificado 

individuos de las dos especies, y donde existe un mayor abanico de individuos 

fi~,ldSyicamente intermedios entre ambas especies, s m  las póbiacioñes 

donde mayor diferencia se observa en la asignación de individuos a una u otra 

especie según caracteres morfológicos o marcadores moleculares (OPM-8 y 

OPK-14). 

Para determinar de forma significativa la relación existente entre caracteres 

morfológicos y los marcadores moleculares obtenidos mediante RAPD en la 

asignación de individuos a una u otra especie, se calculó el porcentaje de 

similitud existente entre los resultados originados por los dos .métodos de 

caracterización para cada uno de los individuos analizados (Tabla 22). 

Cuando consideramos todas las poblaciones analizadas vemos que la 

mayor relación se obtiene cuando comparamos !OS recu!tadns p rw ie~er i  del 

análisis morfológico y los datos de los marcadores moleculares obtenidos con 

el cebador OPM-8 (77%). Mientras que si comparamos los marcadores 

morfológicos con los marcadores moleculares que se manifiestan con OPK-14 

la correlación disminuye al 74%. 

En tanto que la correlación existente entre los marcadores moleculares de 
1 

los dos cebadores (OPM-8 y OPK-14) utilizados es del 76%. 

Cuando tenemos en cuenta la información que nos proporcionan ambos 

cebadores, de forma que si se amplifica en uno de los cebador el marcador de 

la especie canaria y con el otro cebador obtenemos el marcador de la especie 

africana, entonces ese individuos se considera que como "híbrido", de la 

misma manera, si para un individuo los resultados obtenidos con un cebador 

indican que dicho individuo es "híbrido", mientras que con el otro cebador solo 

obtenzmus el mziizador de üña de /as especies, enionces este inaiviauo 

también es considerado como "híbrido". Entonces la correlación entre la 

caracterización morfológ ica y la caracterización basada en marcadores 

moleculares es del 75%. 

Por lo que parece que los resultados de la amplificación obtenidos con 

OPM-8 se ajustan en mayor medida a la observaciones morfológicas que los 

resultados obtenidos con OPK-14. 



POBLAClON MORFOLOGI'A - MORFOLOGIA - MORFOLOGIA - 0PM8 - 
RAPD 0pM8 OPKl4 OPK14 

ACUSA 100.00 1 00.00 1 O0 ,O0 100.00 

ELCHE 1 0O;OO 100.00 100.00 100.00 

G W N  
TARAJAL 100.00, 

MIRCA 78..57 62.50 66~67 64.29 

TOTAL: 75.57 77.03 73.93 76.61 

Tabla 22. Correlación encontrada entre los diferentes métodos de caracterización taxonómica 
(morfología y RAPD) para las poblaciones estudiadas mediante RAPD. 
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4.5.5.3 Dendrogrma ÜPGMA (Nei, 1972) 

Sobre la base de la caracterización taxonómica basada en marcadores 

moleculares de las poblaciones analizadas mediante RAPD: Acusa, 

Tamargada, Tafira, Mirca, Maspalomas, Gran Tarajal y Elche, se determinó la 

distancia genética de Nei (1972) entre todas las poblaciones analizadas para 

construir los dendrogramas UPGMA basados en estas distancias, (Figura 31). 

El dendrograma obtenido muestra como los individuos, caracterizados en base 

a los marcadores moleculares, como. P. canariensis de la población de 

Maspalomas, aparece agrupado con poblaciones de palmera canaria y que se 
tia grupa de iiidiVidüGs e-ia&;izados como daCfy/ifeiij de la 

misma población. El cual aparece en el árbol asociado con las poblaciones de 

palmera datilera. 

Por otro lado también llama la atención en el cluster, el hecho de que los 

dos subgrupos caracterizados en la población de Tafira como P. canariensis 

(TA-750: banda de 750 pb) y como hibridos (TA-7501950: bandas de 750 y 950 

pb) aparecen juntos en el árbol. Igualmente los grupos de individuos definidos 

en la población de Maspalomas como palmera canaria (MAS-750: banda de 

750 pb) y híbridos (MAS-7501950: bandas de 750 y 950 pb) también aparecen 

en el mismo cluster no llegándose a separar. Sin embargo los grupos 

taxonómicos caracterizados en la población de Mirca como P. canariensis 

(MIR-750: banda de 750 pb) e híbridos (MIR-7501950: bandas de 750 y 950 

pb) si aparecen separados en el árbol filogenético, estando el grupo MIR-750 

(marcador canario) más cercano a la parte superior del cluster. 



Acusa 
Sorrueda 
Fataga 
Taiira 
Tdip 
Harla 
A. Culata 
Rambla Castro 
M l m  
Zumacal 
M88palonlas 

Maguez 
Tamargada 
M h a  
Las Hayas 
Vegaipala 
Rlo Palma 

Hospital Materno 
Elche 
P. theophrasti 

pasito Blanco 
Gran Tarajal 

Distancia 
Figura 31. Dendrograma UPGMA basado en la distancia de Nei (1972) en el que los indMduos de las diferentes ~ b h c i o n w  
analiradas mediante RAPD fueron agrupados seg(in d marcador mdecular que presentaran. V a  1000 pb I75Q pb, .ni*lr 900 
pb, AOOpb I750pb, 950 pb, rojo: 900 pb/ 950 pb. 
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5.1 INTERPRETACI~N GENÉTICA DE LOS ZIMOGRAMAS 

La interpretación genética de los zimogramas constituye uno de los 

aspectos más relevantes para poder alcanzar unos resultados coherentes en el 

análisis isoenzimáticos. En general, la interpretación realizada en ambas 

especies de Phoenix coincide con las establecidas por otros autores. Torres & 

Tisserat (1980), Bennaceur et al. (1991) y Booij et al. (1995) identificaron el 

mismo número de loci para la alcohol deshidrogenasa (Figura 7) y la 

shiquímico deshidrogenasa (Figura 15) en P. dactylifera, que los detectado en 

el presente trabajo. Así mismo, la existencia de dos loci en la 

Fosfoglucomutasa (Figura 10) concuerda con los trabajos anteriores realizados 

por Sosa et al. (1998) en P. canariensis y P. dactylifera. Sin embargo, otros 

autores (Torres & Tisserat, 1980; Bennaceur et al., 1991) sólo detectan un 

locus en P. dactylifera para este sistema enzimático. La presencia de un alelo 

nulo en el locus Pgm-7 en poblaciones de palmera datilera analizadas por esos 
! 

últimos autores podría eXplicar las diferencias observadas. 

Por otro lado, otras interpretaciones no coinciden con las descritas por 

otros autores. Torres & Tisserat (1 980), 'BOO~J et al. (1 995) y Sosa et al. (1 998) 

detectan únicamente la presencia de dos loci para la PGI, mientras que 

nosotros detectamos tres loci que fue interpretado como la existencia de una 

duplicación (Figura 9) en este sistema enzimático. Duplicaciones similares, y en 

el mismo sistema enzimático se han descrito en otras especies vegetales 

(Gnttlieb, 2-83). Además, esta interpretaciin se ve apoyada por !a eu]stencia 

de un fuerte de desequilibrio gamético encontrado entre estos loci (Pgi-2 y Pgi- 

.3), lo cual es un indicativo, que probablemente se encuentran próximos y en un 

mismo cromosoma. Finalmente, Sosa et al. (1998) detectaron un único locus 

monomórfico para la enzima málico mientras que en el presente trabajo hemos 

detectado hasta cinco alelos para este locus. Probablemente el mayor tamaño 

muestra1 del presente trabajo explicaría la diferencia de resultados detectada. 

De hecho, Purdy & Bayer (1996) detectaron polimorfismo para este locus en 

Achillea millefolium ssp. megacephala. 
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Según nuestros conocimientos es la primera vez que se analizan en P. 

canariensis y P. dactylifera las enzimas aconitasa y malato deshidrogenasa, 

detectándose en éstas uno y tres loci, respectivamente. Estos resultados 

coinciden en el número de loci detectados en estudios realizados en otras 

especies vegetales (Purdy & Bayer, 1996; Shapcott, 1998; Kephart, 1990). 

Igualmente al existencia de una misma enzima con diferentes estructuras 

cuaternarias (monómero y dímero) se ha descrito también en glutamato 

oxalacetato transaminasa (GOT) de Phoenix dactylifera (Torres & Tisserat, 

1980). 

Uno de los principales condicionantes de la detección del nivel de 

diversidad genética de las poblaciones naturales es el tamaño muestral de las 

mismas, ya que existe una relación directa entre el número de individuos 

analizados y la diversidad genética (Ellstrand & Elam, 1993), siendo el número 

medio de alelos por locus, el índice que más se ve afectado por el tamaño 

muestral. 

El número de individuos analizados por población se encuentra en la zona 

de estabilización de la curva de tendencia del número medio de alelos por 

locus (Figura 16), y por lo 'tanto un aumento del tamaño muestral en estas 
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observada. La población del Acantilado de La Culata (Tenerife) es la Única que 

se sitúa por debajo de esta zona de estabilización, lo cual nos indica que 

probablemente la escasa diversidad genética detectada en ésta población es 

debido al tamaño muestral, y muy posiblemente los niveles de diversidad 

genética de esta población sean en realidad mayores de los detectados. 

El nivel de diversidad genética de una especie depende de varios factores 

tales como su biología reproductiva, tipo de cruzamiento (autofecundación o 

reproducción cruzada), o dispersión de polen y semillas (por el viento, por 

animales, por insectos, por gravedad). También influye si la planta es perenne 

CI anual, de! porte de la misma, si es arbórea o arbustiva, y de la distribución de 



la especie, es decir, si está ampliamente distribuida o si presentan una 

distribución restringida (endémica) (Frankel et al., 1995; Hamrick & Godt, 

1990). Phoenix canariensis es una especie monocotiledónea, endémica, con 

una reproducción cruzada mediada por el viento y al mismo tiempo perenne. 

Con estos antecedentes esperaríamos disponer de unos niveles de diversidad 

genética considerables (Hamrick & Godt, 1990), quizás un tanto atemperados 

por su reducida distribución natural. Sin embargo, los resultados medidos a 

través de los distintos índices (Tabla 8), muestran que las poblaciones de 

palmera canaria analizadas presentan un grado de diversidad genética superior 

a los niveles descritos para especies de forma de vida similar (Hamrick & Godt, 

1990). Igualmente, superan los niveles encontrados en otras especies de la 

familia Araceae como Pinanga aristata, P. brevipes, P. dumetosa, P. tenella, P. 
.v.e f jc/i j j . / n t  - - -  4 nnn, (anapcoii, i YYY); Carpeniaria acuminata (Snapcott, i 998) y 

Washingtonia filifera (McClenaghan & Beauchamp, 1986). Estos resultados 

coinciden con los encontrados por varios autores (Francisco-Ortega et al., 

2000; Batista et al., 2000; Sosa, 2001) en los cuales se describe que las 

especies vegetales endémicas de la Región Macaronésica presentan unos 

niveles de variabilidad genética superiores a los detectados en otras islas 

oceánicas. 

Francisco-Ortega et al. (2000) consideran que ésta elevada diversidad 

genética puede deberse a diferentes circunstancias. Por un lado, las especies 

macaronésicas pueden ser representantes de viejos linajes que se refugiaron 

en la región durante los periodos de glaciación y desertificaciór! nwrrir'ns er! 

Europa y Norte de Africa después del Mioceno. Dada las considerables edades 

geológicas de algunas islas, que oscilan entre 20 millones de años para 

Fuerteventura y 7500.000 años para el Hierro (Carracedo, 1984, 1994), la 

,variación genética encontrada mediante isoenzimas aumentaría con el tiempo a 

,través de mutaciones u otros procesos, y por lo tanto aquellos taxones más 

antiguos serían más diversos (Writter & Carr, 1998; Franciso-Ortega, et al., 

2000). Sin embargo, algunas citas históricas (Reyes- Betancort et al., 1999) 

indican la gran escacez de vegetación (incluyendo palmerales) en islas 

antiguas como Lanzarote. Además, las filogenias moleculares establecidas en 

otras especies macaronésicas muestran que la mayoría de sus endemismos 

ocupan posiciones derivadas de sus parientes mediterráneos (Francisco- 
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Ortega et al., 2000). Por ello, posiblemente la palmera canaria no parece ser 

una especie ancestral. Por otro lado, se ha descrito que P. canariensis podría 

proceder de un proceso de especiación reciente de P. dactylifera ( o un 

ancestro común) ampliamente distribuido en el Norte del continente Africano 

(Morici, 1998). Además, la filogenia establecida tanto en base a caracteres 

morfológicos como a marcadores moleculares (secuencias espaciadot-as 5s) 

por Barrow (1 998) muestra que ambas especies se encuentran estrechamente 

relacionadas. 

Precisamente, la reciente especiación de un progenitor ampliamente 

distribuido, como P. dactylifera o similar, podría explicar la elevada diversidad 

genética encontrada en la palmera canaria como se ha descrito ampliamente 

por diversos autores en especies relacionadas (Gottlieb, 1973; Crawford & 

Smith, 1982; Crawford et al., 1985; Loveless & Hamrick, 1988; Pleasants & 

Wendel, 1989; Pudry & Bayer, 1996;). En este sentido, una especie 

recientemente derivada presentaría las siguientes características: Primero, una 

menor diversidad genética que su progenitor, como muestran los resultados del 

presente trabajo (Tabla 9). Segundo, albergaría una parte de la diversidad 

alélica encontrada en el progenitor con pocos o ningún alelo exclusivo. Esto se 

manifiesta en el análisis de la diversidad genéti'ca por locus de las poblaciones 

de palmera canaria y palmera datilera, donde se observa que el número de 

alelos detectados para todos los loci estudiados en P. canariensis es siempre 

igual o menor a los observados en P. dactylifera. Tercero, una alta similaridad 

genética con el taxon progenitor (Gottlieb, 1973; Crawford & Smith, 1982; 

Crawford et al., 1985; Loveless & Hamrick, 1988; Pleasants & Wendel, l989), 

lo cual también se cumple entre ambas especies de Phoenix. De hecho, la 

especie endémica de Canarias presenta una menor diversidad genética que la 

especie cosmopolita, y se ajusta igualmente a lo descrito para otras especies 

con localización estrecha en relación con sus congéneres ampliamente 

distribuidos (Hamrick & Godt, 1990). A esto se une la circunstancia de que 

ambas especies de Phoenix hibridan de forma natural (Kunkel & Kunkel, 1974; 

Ceballos & Ortuño-Medina, 1976; Montesinos, 1979; Delgado, 1986; Morici, 

1998; Niebla-Tome, 1990; Del Cañizo, 1991 ; Naranjo & Cardona, 1995) y como 

se ha descrito con anterioridad presentan un conjunto importante de caracteres 

mofológicos comunes, lo cual constituye un argumento mas a favor de que ia 
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palmera canaria y la palmera datilera han divergido recientemente, y no han 

tenido tiempo de crear mecanismos de aislamiento reproductor precigóticos. 

Otra posible explicación a la alta diversidad genética observada en el 

endemismo Canario, no excluyente con la anterior, es que éste se originó por 

múltiples introducciones del taxon continental (Francisco-Ortega et al., 2000). A 

ello se une, las posibles fluctuación en la distribuciones históricas o en la 

diversidad de hábitat de Phoenix canariensis, lo cual estaría en concordancia 

con las múltiples citas históricas de la amplia distribución original de la palmera 

canaria en el archipiélago (Oliva-Tacoronte, 1985; González-Henríquez et al., 

1986; Morici, 1998). De forma similar Karron et al. (1 988) encuentran una alta 

diversidad genética en Astragalus (Fabaceae) debido a las fluctuaciones 

históricas que han sufrido las poblaciones de esta especie. 

Aaemás, ia aita variabiiiuad ecoiógica y moríoiogica que parece existir en ¡a 

palmera canaria (Quintero, 1985; Morici, 1998) apoyaría la gran variabilidad 

genética detectada electroforéticamente. 

Finalmente, las especies endémicas con distribución restringida pero 

localmente comunes, como es el caso de la palmera canaria, se asemejan más 

a sus congéneres ampliamente distribuidos, en cuanto a los caracteres 

ecológicos y a la variabilidad genética (Holsinger & Gottlieb, 1991), lo cual 

parece ser para Phoenix canariensis. 

Sin embargo, la diversidad genética encontrada en las poblaciones de 

Phoenix dactylifera analizadas es menor que la descrita por otros autores en 

p~blacinnes c-i!tivada(; (Rennacei'r ef a!., 1991). En esfe senfjdn, !as 

poblaciones de palmera datilera analizadas en este trabajo proceden en su 

mayoría de la región mediterranea (Elche y Alicante) y posiblemente de viveros 

o empresas de jardinería que las han obtenido igualmente en cultivo. Como 

consecuencia de ello, aunque mantienen un grado de diversidad genética 

superior a la P. canariensis, también pueden haber sufrido procesos de deriva 

o endogamia fruto del cultivo antes de su llegada artificial a las islas. 

Por otro lado, aquellas poblaciones definidas como mixtas, por presentar 

individuos de P. canariensis, P. dactylifera e individuos morfológicamente 

intermedios, presentan niveles de diversidad genética mayores que los 

detectados en las poblaciones de palmera canaria, lo cual se puede deber a la 

introducción de nuevos genes o complejos de genes en las mismas 



procedentes de ambas especies consecuencia de la hibridación que parece 

existir. 

Cuando analizamosj mediante los distintos parámetros de diversidad 

genética, el nivel de la variabilidad genética por islas, observamos que Gran 

Canaria, Fuerteventura y Lanzarote ostentan mayor diversidad genética, 

mientras que La Gomera y La Palma albergan las poblaciones con una menor 

diversidad genética (Tabla 17). Existe por lo tanto, una tendencia general de la 

diversidad genética a disminuir desde las islas orientales hacia las 

occidentales, o lo que es lo mismo una tendencia a disminuir a medida que nos 

alejamos del continente. Aunque este sentido este-oeste es el que se 

presupone en un proceso de colonización natural de las islas de especies 

procedentes del continente Africano (Francisco-Ortega et al., 2000), la falta de 

documentación respecto al origen natural o seminatural de muchas de las 

poblaciones analizadas, nos impide concluir si esta direccionalidad oriente- 

occidente del nivel de variación genetica detectado es fruto de un proceso 

natural o antropogénico. Además su demostración, pasa necesariamente por 

un incremento considerable del número de poblaciones analizadas en cada una 

de las islas. 

Sin embargo, el hecho de que las islas orientales sean las que presentan 

una mayor distribución y presencia de P. dactylifera (Kunkel & Kunkel, 1974) y 

por ende, poblaciones mixtas explicaría la distribución y el incremento de la 

diversidad genética entre islas observada. 

5.4 DlFERENClAClON GENETlCA ENTRE POBLACIONES 

Inicialmente podemos considerar que las poblaciones de palmera canaria 

se encuentran considerablemente diferenciadas, ya que el valor medio de FST 

fue de 0.292. Sin embargo, gran parte de ésta diferenciación es debido a dos 

de las poblaciones de La Gomera analizadas (Las Hayas y Vegaipala) y a la 

población de Vega de Río Palma de Fuerteventura. Los valores de FST 

detectados en estas poblaciones son elevados, superando la mayoría de las 

veces FsT = Q.AQG (?&!u ? A ) ,  !o c m !  se refkja también tanto en el 



dendrograma UPGMA como en el Análisis de componentes principales 

(Figuras 18 y 21). 

Ei aisiamienio genético que parecen ostentar estas tres poblaciones se 

aprecia igualmente en los valores de identidad genética (Tabla 12) que en 

general son inferiores a los detectados entre otras poblaciones de P. 

canariensis. 

Un fuerte grado de diferenciación genética puede deberse a distintas 

razones: En primer lugar, la existencia de un escaso flujo genético 

interpoblacional consecuencia de un aislamiento geográfico (o de otra índole) 

incrementaria la diferencias genéticas con respecto a otras poblaciones. 

También es posible que estas poblaciones hayan sufrido procesos de deriva, y 

consecuentemente hayan generado la diferenciación genética observada. Este 

parece ser e! ~ 2 s ~  de 12 pblación de \Jqaipala cuyos i-ii\ieles de di\iersidad 

genética son los más bajos detectados en todas las poblaciones en todas las 

poblaciones analizadas (Tabla 8). Es posible que ésta población haya pasado 

por un cuello de botella cuya,s consecuencias se han traducido en una fuerte 

diferenciación genética y una disminución del nivel de variabilidad 

isoenzimática, efectos muy comunes después de un proceso de deriva y que 

han sido constatados en imnumerables especies vegetales (Shapcott, 1995b; 

Batista et al., 2001). 

En el caso de Vega de Río Palma es posible que la población esté 

constituida por individuos híbridos con un importante componente datilero. Por 

un lado, y aunque morfológicamente se hayan caracterizado como poblaciones 

mixtas, los resultados isoenzimáticos muestran que ésta población siempre se 

encuentra en una posición intermedia en el dendrograma UPGMA y es la 

pobiación mas diferenciaaa ae ¡as consiueradas mixtas (Figura 18). 

Más difícil es explicar la diferenciación genética observada en las 

poblaciones de Las Hayas ya que el nivel de diversidad genetica en ésta 

población está en la media de todas las poblaciones de P. canariensis (Tabla 

8), por lo que no es probable que haya sufrido procesos de deriva genética 

recientes. 

Sin embargo, es también importante destacar la gran similitud genética que 

ostentan ambas poblaciones de La Gomera (Las Hayas y Vegaipala). De 

hecho, son las poblaciones más parecidas isoenzimaticamente de todas las 
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analizadas ( 1  = 0.999 y FST = 0.003), y siempre, exceptuando en el Análisis de 

componentes principales aparecen juntas en las figuras de ordenación. 

Dado que ambas poblaciones se encuentran muy cercanas una a la otra 

geográficamente hablando (12.5 Km), es probable que exista un flujo genético 

importante entre las mismas, que se ve reflejado en su elevada similitud 

genética. No obstante, y dada la fuerte diferenciación genética de ambas 

poblaciones de La Gomera no descartamos que estas y quizás otras 

poblaciones de Phoenix canariensis de ésta isla se encuentren aisladas 

genéticamente hasta el punto de constituir una variedad o subespecie diferente 

de P. canariensis. De hecho, más de la mitad de la diferenciación genética 

detectada entre las poblaciones de palmera canaria es debido a las diferencias 

de éstas dos poblaciones gomeras. Así, eliminando las mismas del análisis del 

coeficiente de diferenciación genética entre todas las poblaciones de P. 

canariensis, éste índice se reduce hasta 0.198, señalando que las demás 

poblaciones de palmera canaria se encuentran muy próximas entre sí. Sería 

necesario estudiar y analizar nuevas poblaciones de la isla colombina para 

poder confirmar la fuerte diferenciación genética de sus poblaciones. 

También y en general, se intuye un flujo genético importante entre diversas 

poblaciones localizadas en la misma isla. Así, por ejemplo, y además de las ya 

mencionadas poblaciones de La Gomera, las poblaciones de La Palma (Mirca y 

Zumacal) y de Gran Canaria (Acusa y Sorrueda) también presentan una 

elevada identidad genética que se ve reflejada en el dendrograma UPGMA y en 

el análisis de componentes principales, donde se agruparon en el mismo 

cluster (Figura 18). Sin embargo, Iás poblaciones de lenerife y ianzarote no se 

asocian por la isla donde se muestrearon. Estos resultados parecen indicar la 

existencia de un flujo genético artificial y mediado quizás por el hombre, que ha 

hecho que estas poblaciones se encuentren relacionadas geneticamente a 

pesar de estar localizadas en islas diferentes. Estos resultados se ven avalados 

por la inexistencia de correlación entre la distancia genética y la distancia 

geográfica (Figura 23). El trasiego y movimiento de individuos de palmeras 

entre las islas ha sido un acontecimiento muy común desde épocas pretéritas 

(Santana & Toledo, 1997). Así, parece que los Fenicios introdujeron ejemplares 

de P. dactylifera en aquellos puertos de las islas donde arribaron, como Gran 
-re--: ia ia~a i  0 la ZOñd de Vegs dz Rio de Palma en Füe;tevei;tü:a (Santms & 
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Toledo, 1997). También, la presencia de palmerales en Haría no parece ser de 

origen natural, sino más bien cultivado a la llegada del hombre, ya que no 

aparece una cita de estos hasta el siglo XVIII, a pesar de que existen 

referencias sobre la vegetación de la isla de Lanzarote ya desde 1402 en 

donde se habla de escasa vegetación de la isla (Reyes-Betancourt, 1999). 

Por otro lado, en las poblaciones naturales (o seminaturales) de P. 

canariensis estudiadas parece existir un importante flujo genético intrainsular 

quizás debido a la gran capacidad de migración del polen de ésta especie a 

través del viento. A ello se une un trasiego y movimiento de individuos y 

poblaciones, mediado por el hombre, sobretodo entre islas que ha hecho que 

no exista correlación entre la distancia genética y la distancia geográfica de las 

poblaciones analizadas. Finalmente, la existencia de estructuras genéticas 
inirap¿ibiacionaies es debido muy probabieme-,ie a ia disperSió,=j iocai  y 

reducida de las semillas que está generando al mismo tiempo el desequilibrio 

de Hardy-Weinberg observado. 

Las poblaciones de palmera canaria presentaron unos valores de identidad 

genética superiores a 0.90 en el 83% de los casos, siendo las poblaciones de 

Las Hayas y Vegaipala las que mayor diferenciación genética presentaron 

(Tabla 12). 

En cuanto a P. dacfylifera hay que señalar que las poblaciones de esta 

especie analizadas presentaban una baja identidad genética entre ellas (1= 

0.864), mostrando el 83% identidades inferiores a 0.9. Esto puede deberse al 

pequeño tamaño de las poblaciones (error estocástico): o a que estamos 

analizando diferentes variedades de palmera datilera, lo cual parece más 

probable. 

A pesar de la diferenciación genética existente entre las poblaciones de 

Phoenix canariensis, la mayor parte de la diversidad genética de la especie, 

revelada mediante los índices de diversidad de Nei (1973), se encuentra 

mantenida dentro de las poblaciones (Tabla 11). Esta distribución de la 

variabilidad genética es característica de especies con reproducción cruzada, y 

de especies con dispersión de semillas a través de animales (Hamrick & Godt, 

1989). La reproducción cruzada favorece el aumento de la heterocigosidad de 

la población, incrementándose el componente de diversidad genética contenido 

dentro de las poblaciones. Además, el flujo genético entre individuos de 
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diferentes poblaciones, provoca la homogeneización de las mismas, 

disminuyendo la diversidad genética mantenida entre las poblaciones. 

Además! la especie canaria mostró una mavor proporción de diversidad 

genética intrapoblacional que P. dactylifera y el conjunto de poblaciones 

definidas como mixtas. Estos resultados se pueden deber a que, en las 

poblaciones en las que se han introducido individuos de palmera datilera o 

híbridos (poblaciones mixtas) la variabilidad genética aumenta. La diversidad 

genética debida a la diferenciación entre poblaciones en P. canariensis y P. 

dactylifera es mucho mayor que la descrita por Bennaceur et al. (1991) para 

cultivos de palmera datilera en Algeria. En donde el 93.3% de la variabilidad 

genética está contenida dentro de los cultivos, y solamente el 6.7% de la 

diversidad genética total se debe a diferenciación genética entre los cultivos de 

palmera datilera. 

5.5 DlFERENClAClON GENETICA ENTRE ESPECIES 

La estrecha relación filogenética existente entre Phoenix canariensis y P. 

dactylifera una vez más se manifiesta en la matriz de distancias genéticas 

(Tabla 12). La identidad genética media entre ambas especies es de 0.874, lo 

cual es considerablemente elevado entre congéneres y constituye un nuevo 

argumento que corrobora la reciente divergencia de ambos taxones (Gottlieb 

1979, 1981; Crawford, 1983; Edwards & Wyatt, 1994), y estaría en 

concordancia con lo observado en el estudio de loci diagnóstico y sobre la base 

de las frecuencias alélicas observadas (Tabla 6 y 15). Sin embargo, y a pesar 

de ésta estrecha relación se observa paralelamente una clara diferenciación 

entre las dos especies. Así, las poblaciones de Phoenix canariensis y P. 

dactylifera constituyen dos grupos separados en el dendrograma UPGMA y en 

el análisis de componentes principales (Figura 18 y Figura 21), 

independientemente del lugar de procedencia de las poblaciones analizadas. 

Estos resultados corroboran la separación y diferenciación genética detectada 

entre Phoenix canariensis y P. dactylifera mediante el coeficiente de 

diferenciación genética (FST) CUYO valor medio entre ambas especies fue de 

0.445 (Figura 22). 
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Sin embargo, llama la atención la fuerte asociación existente entre las 

poblaciones de palmera canaria y aquellas poblaciones clasificadas como 

mixtas. De hecho, ambos tipos de poblaciones son indistinguibles y aparecen 

entremezcladas permanentemente en las diferentes formas de agrupación 

empleadas (UPGMA y PCA; Figura 18 y Figura 21). Inicialmente y de una 

forma ideal, esperaríamos que las poblaciones mixtas aparecieran reunidas en 

un grupo con una posición intermedia entre las poblaciones canarias y las 

datileras. Sin embargo, y como hemos discutido estas poblaciones mixtas 

están mucho más relacionadas con las poblaciones canarias que con las 

datileras (Figura 18 y Figura 21). De hecho, el coeficiente de diferenciación 

genética entre las poblaciones canarias y las poblaciones mixtas es de 0.097 

mientras que entre estas últimas y las poblaciones datileras fue de 0.307 

(Figura 22j. Kesuiiaaos simiiares se obtuvieron con ia iuentiuau genética de 

Nei (Tabla 12). 

Estos resultados pueden deberse a diversas razones. Por un lado, se han 

clasificado mediante caracteres morfológicos un porcentaje variable (entre 15 y 

'72.2%) de individuos canarios en las poblaciones mixtas, y en general éste 

porcentaje es mayor que el de individuos caracterizados como P. dactylifera. 

Por otro lado, las poblaciones mixtas presentan individuos con morfologías 

canaria y datilera, así como individuos sin determinar o con morfología 

intermedia (Figura 5). Sin embargo, y en la mayoría de las poblaciones (con 

excepción de Maspalomas) el porcentaje de individuos considerados canarios 

es superior a! porcentaje de individuos n!asificadas ccmc dati!eras (Figiir-. 5). 

Ello podría explicar, al menos en parte, la fuerte identidad genética existente 

entre las poblaciones mixtas y canarias. Sin embargo, no constituye la única 

razón que explica esta asociación, ,porque parte de las poblaciones mixtas, con 

un número de individuos caracterizados como datileros (ej. Fataga) se 

encuentran íntimamente relacionadas con poblaciones canarias puras (Acusa y 

Sorrueda, Figura 18). Además, la población de Maguez que inicialmente no 

parece presentar individuos datileros, se encuentra en el mismo grupo que la 

población de Maspalomas, la cual dispone de más de un 50% de individuos 

con morfología datilera. En estas circunstancias, es lógico pensar que al menos 

un porcentaje importante de los individuos indeterminados (o morfológicamente 

intermedios) son individuos canarios, o individuos híbridos con un fuerte 
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componente genético de la especie canaria, y por ello se agrupan juntos en el 

dendrograma. La fuerte relación filogenética existente entre ambas especies y 

!a posibi!idad de criizamientn entre !as mismas puede haber generado una 

progenie híbrida que como consecuencia de múltiples cruzamientos y 

generaciones han dado lugar a los individuos mixtos (intermedios) con 

características morfológicas más próximas a la especie canaria que a la 

datilera. Es lógico, pensar, y así consta en diferentes citas históricas, que en 

las diferentes islas del archipiélago la palmera canaria y los palmerales eran 

considerablemente abundantes y se encontraban ampliamente distribuidos. La 

importación de un número indeterminado de palmeras datileras y 

(probablemente menor a la existente de manera natural) y su posterior 

cruzamiento con las palmeras canarias originales dieron lugar a los individuos 

intermedios. Resultados similares se han descrito en otras especies 

(Reiseberg et al., 1989). Sin embargo, tampoco podemos descartar que los 

individuos intermedios pertenezcan a la especie Phoenix canariensis, la cual 

dispone de una amplia variación morfológica y una extensa plasticidad 

fenotipica que no se ve reflejada en la variación isoenzimática. 

La disyunción entre la variabilidad de los marcadores isoenzimaticos y la 

variabilidad de los caracteres morfológicos constituye un resultado muy común 

en especies vegetales localizadas en islas oceánicas que han sido sometidas a 

procesos de vicarianza y evolución radiativa (Franciso-Ortega, 1992). Así, se 

ha comprobado que las fuertes diferencias morfológicas existentes en 

diferentes especies y subespecies surgidas mediante procesos adaptativos no 

tienen el mismo reflejo en la variación de los marcadores moleculares, los 

cuu!es eri rriuchas masimos dispmen de UEZ PSCZSC. diferenciación. 

La presencia de individuos morfológicamente y10 anatómicamente 

intermedios entre las dos especies, que carecen de un fenotipo isoenzimático 

híbrido es notable. Este hecho puede tener varias explicaciones posibles: i) la 

apariencia morfológica y anatómica intermedia es el resultado de los factores 

ambientales, de forma que estos individuos son en realidad ecotipos de la 

palmera canaria, o ii) estas plantas pueden ser la progenie hibrida de la 

generación F2 O posteriores, que han perdido los alelos procedentes de P. 
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dactylifera con retrocruzamiento con P. canariensis pura, como se ha descrito 

en otras especies (Rieseberg et al., 1989). Por lo tanto, las diferencias y 

características morfológicas utilizadas en la asignación de un individuo (o grupo 

de individuo) a una u otra especie no se ven reflejados en la diferenciación 

isoenzimática detectada en cada especie. Así, la separación de los individuos 

de las poblaciones de Fataga y Río Palma sobre la base de sus características 

morfológicas, en subpoblación canaria y subpoblación datilera no provocó la 

separación de dichas subpoblaciones en el dendrograma UPGMA, 

manteniéndose muy próximas geneticamente una a la otra (Figura 19). 

El hecho de que mediante la electroforesis isoenzimas no se detectaran 

marcadores moleculares, que nos permitieran diferenciar entre individuos de 

las dos especies, y si los detectáramos con los RAPD está de acuerdo con el 

hecho de que los marcadores isoenzimáticos usualmente, presentan una tasa 

de mutación menor que los marcadores basados en ADN (Yan et al., 1999). 

Además , esto apoya la hipótesis de que Phoenix canariensis y P. dactylifera 

son dos especies, que en tiempo evolutivo, divergieron recientemente. Esto se 

ve apoyado por el hecho de que de 53 cebadores ensayados solamente dos de 

ellos proporcionaron productos de amplificacion susceptibles de ser utilizados 

como marcadores moleculares entre las dos especies. 

Los fragmentos exclusivos para la palmera canaria y la palmera datilera 

obtenidos en la amplificación del ADN de muestras de dichas especies 

utilizando los primer OPM-8 y OPK-14 como cebadores de la Taq polimerasa, 

pueden discriminar de forma objetiva y sin necesidad de que el individuo 

alcance el estado adulto, y adquiera los caracteres morfológicos de una u otra 

especies. para diferenciarlos. Y por lo tanto plieder! ser ii?i!izadns c m m  

pruebas de tipificar genética. 

La existencia de individuos que presentan los marcadores moleculares de 

las dos especies, supone una prueba de la existencia de individuos hibridos 

entre las dos especies de Phoenix presentes en el archipiélago. Para aclarar 

esta duda, la única posibilidad es secuenciar los fragmentos de amplificación 

que hemos utilizado como marcadores moleculares y comprobar que estos son 

los mismos en aquellos individuos que hemos denominados como híbridos por 

presentar ambos marcadores moleculares. 
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El hecho de que solamente un 13.6% de los individuos definidos 

morfológicamente como datileros en la población de Maspalomas, presentasen 

el marcador de P. dactylifera, mientras que un 68.2% mostraban los 

marcadores moleculares de ambas especies y el 18.2% restante se revelara 

como P. canariensis en el análisis molecular (Figura 21), explicaría por que el 

grupo de individuos caracterizados morfológicamente como datileros en esta 

población no se agruparan con el resto de poblaciones de palmera datilera en 

el árbol de distancia genética (Figura 19). Sin embargo, al realizar el mismo 

árbol de distancia genética en el que los individuos de las poblaciones 

analizadas mediante RAPD se han caracterizado mediante marcadores 

moleculares, los individuos de Maspalomas caracterizados como P. dactylifera, 

aparecen juntos con el resto de poblaciones de palmera datilera, mientras que 

los individuos de la misma población caracterizados como P. canariensis e 

híbridos se encuentran agrupados con las poblaciones de palmera canaria. 

Esto sugiere que mediante marcadores moleculares si hemos sido capaces de 

separar los individuos de una y otra especie, lo cual no conseguíamos con 

caracteres morfológicos. Debido a que en la caracterización en base a 

caracteres moríológicos de esta población se estaban considerando como 

palmera datilera individuos híbridos (68.2%) e incluso individuos de Phoenix 

canariensis (18.2%), como revelan los fragmentos de amplificación de estos 

individuos (Tabla 21). 

Interesantemente, son las poblaciones mixtas (Maspalomas y Tafira), en 

las que se identificaron individuos de una y otra especie, aquellas que 

presentan una mayor diferencia en cuanto a la asignación de individuos a una u 

otra especie en base a las características morfológicas y a los marcadores 

mn!ecii!ares detectados mediante RAPD. Lo que apoya la idea de la hibridación 

entre las dos especies de Phoenix en estas poblaciones. Además lo híbridos de 

la primera generación se caracterizan por presentar un amplio abanico de 

fenotipos de los parentales, por lo que es lógico que la asignación de individuos 

a una u otra especie basada en estos caracteres morfológicos puede llevar a 

error. 

Además el hecho de que los individuos caracterizados como P. canariensis 

e híbridos se encuentren juntos, confirma una de ias hipótesis que nos 
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habíamos planteado en el cluster, que los individuos híbridos son más similares 

a la palmera canaria que a la palmera datilera, por fuerza de la herencia 

materna o por que son la progenie F2 O superiores. Aunque el hecho de que en 

la población de Mirca si se separen completamente los individuos definidos 

como P. canariensis de aquellos definidos como híbridos es un indicativo de 

que, en esta población no hay una F2 sino una F1 y los individuos híbridos 

presentan una posición intermedia. 

4.3 ESTRUCTURACION GENETICA INTRAPOBLACIONAL 

El estudio de la desviaciones de las frecuencias alélicas del equilibrio de 

Hardy-Weinberg mediante un test de probabilidad (Tabla 16), reveló valores de 

Fis signiiicaiivamente diferentes de cero para todas las poblaciones analizadas, 

indicando la ausencia equilibrio Hardy-Weinberg, es decir, ninguna de las 

poblaciones se comportaba como una unidad panmítica. 

Por un lado, ciertas poblaciones (Acusa, La Sorrueda, Maguez, Haría, Río 

Palma, Tafira, Fataga, Maspalomas y Gran Tarajal) todas localizadas en las 

islas orientales, exhibían un defecto de heterocigóticos (FIs > O). Por otro lado, 

se detectaron poblaciones (B. Angostura, Rambla de Castro, Acantilado de La 

Culata, Tamargada, Las Hayas, Vegaipala, Zumacal, Mirca y Elche) que 

mostraban valores de Fis significativamente menores de cero, indicando un 

exceso de heterocigóticos (Tabla 16). La desviación de una población del 

eq~ i i l i b r i~  de Hsrdy-\.A!einherg se &he priricip&mefite a ci;a:;u. f ~ z t ~ r e s :  

selección, mutación, tipo de reproducción y flujo genético-migración. Es dificil 

asociar e identificar las consecuencias y manera de actuar de la selección 

natural con respecto a la variación de los marcadores moleculares, 

considerando además su naturaleza neutral mayoritaria (Hillis et al., 1996; Hart 

& Clark, 1997). La mutación por si sola no modifica sustancialmente las 

frecuencias alelicas debido, por un lado a su baja tasa (1 por término medio) 

y al gran número de generaciones necesarias para que se modifiquen. Por 

ello, y aunque no podemos descartar la influencia ejercida por los factores 

anteriores, consideramos que el sistema de reproducción y la tasa de flujo 

genético son los principales causantes de la desviación del equilibrio de Hardy- 

Weinberg detectado. Así, el cruzamiento entre individuos genéticamente 



Discusión 242 

emparentados da lugar a un aumento en la tasa de homocigósis cuya 

consecuencia final es la detección de un defecto de individuos heterocigóticos, 

con respecto a los esperados en Hardy-Weinberg (Ayala, 1982; Sampson et al.! 

1988; Ellstrand & Elam, 1993; Hart & Clark, 1997). No obstante, es improbable 

que en las poblaciones analizadas una elevada tasa de endogamia esté dando 

lugar al desequilibrio de Hardy-Weinberg, ya que se ha constatado la 

fecundación cruzada como mecanismo de actuación mayoritario en Phoenix 

(Morici, 1998; Barrow, 1998). Además, un número considerable de loci 

presentan valores de Fis negativos, y bajo la acción de un proceso de 

endogamia esperaríamos un mayor número de loci homocigóticos (Eguiarte et 

al., 1992; Yan et al., 1999). 

Otra causa que puede generar un defecto de heterocigóticos es la 

existencia de un flujo genético restringido dentro de la población. Este flujo 

genético limitado generaría estructuras intrapoblacionales, de individuos 

genéticamente similares, de forma que el conjunto de la población puede, en 

realidad, comprender varias unidades panmíticas independientes dentro de la 

misma. El análisis conjunto de estas unidades provoca un defecto de 

heterocigóticos ya que estamos considerando como una única población lo 

que en realidad se corresponde con dos o más unidades panmiticas. Este 

fenómeno se denomina efecto Wahlund (Wahlund, 1928; Hart & Clark, 1997). 

Precisamente, el análisis de autocorrelación espacial realizado en las 

poblaciones naturales (Figuras 25, 26, 27 y 28) confirmó la existencia de 

estructuras genéticas intrapoblacionales, donde los individuos más próximos 

geográficamente se encuentran también genéticamente emparentados 

formando estructuras familiares. La existencia de autocorrelación positiva en 

!as primerris ^!ases de distancia sugiere u n a  reducida mezcla de progenie en 

áreas que varían de 100 a 200 metros según las poblaciones. Así, los 

individuos situados dentro de este radio de distancia son genéticamente más 

similares entre sí que aquellos que se sitúan fuera de esta distancia. Mientras 

que la autocorrelación negativa encontrada en las clases de distancias 

mayores indica la incorporación de individuos genéticamente más 

emparentados y por lo tanto, la entrada en otra subunidad genética de la 

población. La existencia de estructuras genéticas intrapoblacionales es un 

fenómeno muy común en las poblaciones vegetales y se ha descrito en otras 
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especies que, al igual que la palmera canaria presentan dispersión del polen a 

través del viento (Morici, 1998) y diseminación de las semillas mediante aves 
/t?-~.--,-l- - 4  - 1  4 n Q Q \  e - 4 -  ~ ' ~ l 4 i r n ~  m ~ m n  A n  l n e  4 - rntnrne  r n A e  i-nnt-kqr+tnc 
\QGI I aua c;i al., I ouuj, DICI IUU C ~ L C  UILII I IU UI IU UG IUJ I ~ ~ L U I  GJ I I la3 II I I ~ U I  L a 1  ILGJ 

en la generación de estas estructuras genéticas intrapoblacionales (Linhart et 

al., 1981; Sokal & Watenberg, 1983; Berg & Hamrick, 1995; Takahashi et al., 

2000). 

También la disminución del tamaño poblacional acompañado de un 

aumento del aislamiento geográfico de las poblaciones, puede disminuir el flujo 

genético, generar un incremento de homocigóticos por endogamia y por tanto 

un defecto de heterocigóticos (Brown, 1989; Ellstrand & Elam, 1993). 

No obstante, la existencia de estructuración genética intrapoblacional 

puede deberse también a la acción antrópica sobre los palmerales. Así, se ha 

encontrado en otras especies, que las poblaciones degradadas por el hombre 

presentan un mayor grado de estructuración genética que aquellas poblaciones 

naturales, debido a que una disminución de los pies reproductivos produce una 

reducción del grado de solapamiento entre las progenies de las diferentes 

madres, y por lo tanto, reduce la mezcla de diferentes progenies, 

incremententando la estructura genética (Knowles et al., 1992; Young & 

Merriam, 1994; Takahashi et al., 2000). En nuestro contexto podemos suponer 

que la estructuración genética existente en las poblaciones de palmera canaria 

se deba en parte a la acción que ha ejercido el hombre sobre la misma, a lo 

largo de los cientos de años en los que los palmerales han sido explotados y 

reauciaos. Easta recoraar ¡a cita de Escudero en 7639 (ivioraies, i984j1 

(' ... toda la isla era un jardín, toda poblada de palmas, porque de un 

lugar que llaman Tamaraceite, quitamos más de sesenta mil palmitos y 

de otras infinitas y de todo Telde y Arucas (' 

para pensar en el grado de sobreexplotación a la cual estuvieron sometidas las 

poblaciones naturales de P. canariensis. 
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espacial y el análisis jerárquico realizado con el coeficiente de endogamia, Fls 

(Tabla 17), pueden ser debidas a un artefacto causado por el pequeño tamaño 

muestra1 resultante al subdividir las poblaciones en parcelas de 20! 30! 40, 60: 

80 y 100 m. La baja densidad existente en las poblaciones analizadas provoca 

que sólo unos pocos individuos (de 3 a 6) se incluyeran en las áreas de menor 

diámetro (20 - 40m), reflejándose en la gran variación que presenta Fis entre 

loci (Linhart et al., 1981). Por ello, la unificación en áreas homogéneas como 

método para detectar las unidades panmiticas no parece ser aplicable en las 

poblaciones naturales de palmera canaria. 

Mas difícil de explicar es la existencia de un exceso de individuos 

heterocigóticos. La selección natural puede generar este defecto en la 

población, si actúa favoreciendo los individuos heterocigóticos (Linhart et al., 

1981; Waser, 1987; Eguiarte et al., 1992). Sin embargo, que 1a.s poblaciones de 

las islas occidentales sean las que presentan éste fenómeno es un hecho que 

deberá estudiarse con mayor profundidad con el fin de poder alcanzar 

conclusiones coherentes. 

5.6 CONSERVACION 

Aunque la palmera canaria no se encuentra catalogada como una especie 

en peligro de extinción no está exenta de amenazas. Posiblemente, el principal 
. , esiire'cie para Sel\idSio es Ufi id 

facilidad de hibridación con P. dactylifera, y por otro lado la gran dificultad de su 

identificación mediante caracteres morfológicos, especialmente en estados 

juveniles. Estas circunstancias han dado lugar a la plantación de un número 

importante de palmeras jóvenes, consideradas canarias, y que posteriormente 

han demostrado su carácter híbrido o datilero. Todo ello se ve agravado por la 

introducción de especies exóticas en las islas, favoreciendo la hibridación y 

perdida de identidad genética de la palmera canaria. 

Por otro lado, la gran reducción, en el número de poblaciones de la 

nalmm-2 ranaria hh idn  2 12 gran tala efecfi_iar'a por el hombre desde la ,dU" , n" U ""m.""" "'w'"- 
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conquista normando-castellana, hace que su distribución originaria exacta sea 

dificil de establecer (Gonzalez-Henriquez ef al., 3 983). 

Todas estas consideraciones hacen que una de las principales actuaciones 

que se debe acometer en la defensa del símbolo vegetal de la Comunidad 

Autónoma de Canarias, es la identificación fidedigna y sin ambigüedades de la 

misma mediante las técnicas moleculares. De esta forma podemos disponer de 

la huella molecular de nuestra especie y asegurar que las nuevas reposiciones 

de individuos sean auténtica palmera canaria. 

Así mismo, es aconsejable evitar el trasiego de palmeras entre 

poblaciones. Ya que los caracteres morfológicos nos han demostrado en 

muchos casos no ser fiables para la correcta caracterización de individuos a 

una u otra especie de¡ genero Phoenix presentes en Canarias. A io cuai, 

además hay que sumarle la posibilidad de que los individuos transplantados 

sean híbridos entre la palmera canaria y la palmera datilera, lo que dificulta aún 

más su identificación mediante caracterización morfológica. Incluso el 

movimiento indiscriminado de individuos o semillas de palmera canaria un 

palmeral a otro conlleva el riesgo de depresión por "outbreeding". Esto supone 

la perdida de la adaptación local y la rotura de complejos génicos coadaptados, 

lo cual conlleva una reducción del éxito biológico. 

La hibridación entre una especie endémica y una especie ampliamente 

distribuida tiene dos consecuencias primordiales para la conservación biolocjca 

(Ellstrand & Elam, 1993): 

1. Si los hibridos y su progenie son vigorosos y fértiles, entonces la 

especie con la distribución restringida esta en peligro de ser 

genéticamente asimilada. 

2. Si la progenie híbrida es estéril o presenta un vigor reducido, entonces 

la especie endémica puede sufrir depresión por outbreeding. 

La única solución para evitar esto es la erradicación o el transplante de la 

fuente de flujo genético, es decir, de los ejemplares de palmera datilera o por lo 

menos de los ejemplares masculinos sobre todos 'aquellos que se encuentren 

cercanos a poblaciones naturales de Phoenix canariensis. 
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El propósito de la conservación genética es preservar la máxima diversidad 

genética posible para permitir la evolución continua del taxon. Si todas las 

poblaeizlnes'no pueden se: cmse~mdus ,  !S pr~tecciór! de pnS!aciones de un 

tamaño que puedan mantener niveles apropiados de variabilidad genética y ser 

capaces de adaptarse a los cambios evolutivos en términos de supervivencia, 

es prioritario para la conservación de la especie (Sampson et al., 1988). 

Debido a la mayor parte de la diversidad genética observada en Phoenix 

canariensis se encuentre contenida dentro de las poblaciones, la reducción del 

tamaño de los palmerales conlleva una elevada perdida genética y el riesgo de 

deriva genética. 

Mediante el valor de GST y a través de la fórmula general ilustrada por 

Hamrick et a! (2992) se puede estimar el número de poblaciones muestreadas 

necesarias para capturar el 95% de la diversidad total de la especie, a la hora 

de realizar medidas de conservación así como bancos de semillas o 

germoplasma. Así mediante la fórmula: % Diversidad de la especie = 1- (GST) ", 

donde n representa al número de poblaciones de la especie, observamos que 

solamente se necesitarían dos poblaciones para capturar el 94.2 % de la 
1 

diversidad genética de Phoenix canariensis. El muestro de una tercera 

aumentaría la variabilidad genetica capturada de la especie al 98.6%. Pero este 

método de estimar el número de poblaciones muestreadas requeridas para 

capturar un determinado porcentaje de variabilidad de la especie presenta 

varios inconvenientes. El primero de ellos es que no es adecuado en 'especies 

donde las poblaciones presentan gran variabilidad en cuanto a la diversidad 

genética, como vemos que ocurre en las poblaciones de la palmera canaria, en 
- -  - -  + nhl--;nnac mantinnon la mavnr diyprcidad es critico. eSt: Ld3U UClcl i Iiil iai y u ~  puuiabiui iba I I I U ~  i r i b t  1 vi 

Siendo las poblaciones de Phoenix canariensis con mayor diversidad genética: 

Acusa (Gran Canaria), La Sorrueda (Gran Canaria) y Rambla de Castro 

(Tenerife). Pero, otro problema se presenta en este método cuando los valores 

de GST varían considerablemente entre loci, en tal caso se podría dar 

erróneamente una infravaloración del número de poblaciones necesarias para 

alcanzar un nivel fijo de diversidad genética de la especie. Lo que implica que, 

determinar el número de poblaciones necesarias para mantener una 
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determinada diversidad genética de la especie en P. canariensis, por este 

método puede conllevar a errores. 

La conservación "in situ" debe ser la principal vía para mantener la 

diversidad genética de la palmera canaria. Ya que los caracteres morfológicos 

no nos ofrecen garantías de la pureza de las poblaciones, realizar 

reforestaciones a partir de material procedente de otras poblaciones resulta 

muy arriesgado. Además, aunque la fuente de origen de los individuos 

reforestados sea realmente P. canariensis, se corre el peligro de sufrir 

depresión por outbreeding. Esto supone la perdida de la adaptación local y la 

rotura de complejos génicos coadaptados, lo cual conlleva una reducción del 

éxito biológico. 

Por otro lado, a la hora de realizar una recolección de semillas, para la 

creación de un banco de semillas, debemos tener en cuenta las dimensiones 

del área homogénea que hemos definido mediante el análisis de 

autocorrelación espacial. Para recoger en el muestre0 la mayor cantidad de 

diversidad posible. 





VI. CONCLUSIONES 
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CONCLUSIONES 

1. La especie Phoenix canariensis presenta unos elevados niveles de 

diversidad genética medidos mediante electroforesis isoenzimática, a 

pesar de ser una especie endémica con una distribución geográfica 

restringida y corrobora el hecho de que las especies vegetales 

endémicas de Canarias albergan niveles de diversidad genética 

superiores a los existentes en otras islas oceánicas. 

2. El grado de diferenciación genética existente entre las poblaciones de 

Phoenix canariensis del archipiélago Canario es considerable, existiendo 

una escasa correlación entre la distancia geográfica y el nivel de 

diferenciación genética de las mismas, lo cual indica un importante flujo 

genético interinsular, probablemente consecuencia de un trasiego de 

individuos por el hombre. 

3. Las poblaciones de Phoenix canariensis del archipiélago Canario no se 

encuentran en equilibrio Hardy-Weinberg debido a la existencia de una 

importante estructuración genética intrapoblacional. 

4. Los elevados niveles de identidad genética detectados entre Phoenix 

canariensis y P. dactylifera confirman que ambas especies se 

encuentran filogenéticamente muy relacionadas y posiblemente la 

primera se originó a partir de la segunda o de un ancestro común de 

ambas. 

5. La mayor proporción de la diversidad genética en Phoenix canariensis 

(aprox. 76%) está contenido dentro de las poblaciones. 

6. Las presencia de individuos hibridos entre Phoenix canariensis y P. 
Uac@1ifera parece cui-ifirmaise iiiediaiite el de marcadores 

moleculares. 
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7. La variación molecular detectada mediante la técnica de RAPD 

diferencia ciaramenie ¡as especies de Phoenix cariarierisis y P. 

dactylifera e identifica los individuos híbridos. 

8. Los cebadores moleculares OPM-8 y OPK-14 generan fragmentos 

específicos para cada una de las especies de Phoenix estudiadas y 

parecen confirmar la existencia de individuos híbridos entre ambas 

especies de Phoenix. 



VII. ANEXO 
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Tabla 1. Genotipos de los individuos de las diferentes poblaciones anlalizadas para los distintos sistemas enzrimáticos estudiados. 
ACO: Aconitasa, ADIH: Alcohol deshidrogenasa, ME: Enzima málica, PGI: Fosfoglucoisomerasa, PGM: Fosfogllucomutasa, GPGDH: 
6-Fosfoglucónico deshidrogeriasa, GGPDH: Glucosa-6-fosfato deshiidrogenasa: IDH: Isocítrico deshidrogenasa, MDH:Málico 
deshidrogenasa, SKIDH: Shikinnato deshidrogenasa. 

~oblacion 1 
individuo 

LOCUS 

ACO ADIi G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MIDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGN1-2 SDH PGD-1 PGD-2 
Acusa 
AC1 C/C C/C AIA D/D BIB B/B AIA AIA 010 AJE AIA B/C B/C B/B D/D N A  N B  N A  
AC2 
AC3 
AC4 
AC5 
AC6 
AC7 
AC8 
AC9 
AClO 
ACI 1 
ACI2 
ACI 3 
AC14 
AC15 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA -- 

BIB 
C/C 
C/C 
C/C 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
?/? 
BIB 
BIB 
BIB 
C/C 
BIB 

N& 
BIB 
B/B 
BIB 
AIA 
N B  
AIA 
AIA 
BIB 
BIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 

BIB 
BIB 
B/B 
BIB 
B/B 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BID 
BIB 

AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
N A  

' AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AJA 
AIA 
AIA 

- AIA 

AIE AIA 
AIE AIA 
N E  AIA 
AIE AIA 
AIE AIA 
AIE AIA 
AIE AIA 
AIE AIA 
AIE AIA 
AIE AIA 
AJE AIA 
B/E AIA 
BIE AIA 
AIE AIA 

BIC B/C AIB DID 
BIC B/C BIB DID 
C/C C/C BIB D/D 
C/C C/C BIB DID 
C/C C/C AIB DID 
BIB B/C BIB DI13 
C/C C/C AIB DI13 
C/C C/C BIB DIID 
C/C C/C AIB DIID 
C/C C/C BIB DIID 
C/C C/C AIB DIID 
C/C C/C BIB D/D 
C/C C/C BIB CID 
C/C C/C BIB DID 

N A  
WA 
AJA 
WA 
N A  
AIA 
AIA 
AJA 
WA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIB 
N B  
N B  
AIB 
N B  
N B  
N B  
N B  
AIB 
Al6 
AIB 
AIB 
N B  
N B  

N A  
N A  
Al A 
N A  
N A  
AIB 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
N 6  
AIA 
N A  
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ACO AlDH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
ACI6 
AC17 
AC18 
ACI 9 
AC20 
AC2 1 
AC22 
AC23 
AC24 
AC25 

C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C'IC 
C/C BVB 
C/C CJC 
C/C C;lC 
C/C C;/C 
C/C c:/c 

La Sorrueda 
LS1 C/C c:/c 
LS2 C/C EIIB 
LS3 C/C c:/c 
LS4 C/C c:/c 
LS5 C/C c:/c 
LS6 C/C C/C 
LS7 C/C c:/c 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

C/C BIB BIB 
C/C BIB 616 
616 AIA 616 
BIB BIB 616 
BIB BIB 616 
C/C BIB BIB 
C/C BIB BIB 
BIB BIB 616 
616 &A BIB 
BIB AIB BIB 

BIB BIB BIB 
BIB 616 BIB 
CID BIB BIB 
BIB AIA 616 
BIB AIA BIB 
CID BIB 616 
CID BIB 616 

AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIE AIA 
AIA AIA 010 AIB AIA 

AIA - AIA 010 EIE AIA BIC BIC 
AIA AIA (310 CIE AIA C/C C/C 
AIA AIA 010 BIE AIA BIB BIC 
AIA AIA 010 CIE AIA BIB BIC 
AIA AIA 1310 CIE AIA BIC BIC 
AIA AIA 1010 CIE AIA BIC BIC 
AIA AIA 1010 CIE AIA C/C C/C 

BIB 
616 
AIB 
BIB 
BIB 
BIB 
AIB 
BIB 
AIB 
BIB 

AIB 
AIA 
BIB 
BIB 
AIA 
AIB 
AIB 

CVD AIA AIB 
DID A/A A/B 
DID AIA AIB 
DID AíA AIB 
DID AíA AIB 
DID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 

[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
CIID A/A AIB 
BID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 

BIB 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A l  A 
AIA 
AIA 

A l  A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIB 
AIA 
AIA 
AIA LS8 C/C EIIB AIA C/C BIB BIB AIA AIA 010 BIE AIA C/C C/C BIB DID AJA AIB 
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Población 1 
individuo 

LOCUS 

ACO ADH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGNI-2 SDH PGD-1 PGD-2 
LS9 
LSI o 
LS11 
LSI 2 
LSI 3 
LS14 
LS15 
LS16 
LS17 
LSI 8 
LS19 
LS20 
LS2 1 
LS22 
LS23 
LS24 
LS25 
LS26 
LS27 
LS28 
LS29 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

CID BIB BIB 
C/C BIB BIB 
BIB BIB BIB 
CID BIB BIB 
CID BIB BIB 
CID BIB BIB 
CID BIB BIB 
BIB BIB BIB 
CID BIB BIB 
BIB BIB 616 
CID BIB BIB 
BIB BIB BIB 
BIB BIB BIB 
BID BIB BIB 
BIB BIB BIB 
DID BIB BIB 
?I? ?I? BIB 
BIB BIB BIB 
BIB AIA BIB 
BIB BIB BIB 
?/? ?/? BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
Al A 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AJA 
AIA 
AIA 

010 BIE AIA 
010 BIE AIA 
010 BIE AIA 
010 BIE AIA 
010 EIE AIA 
010 EIE AIA 
010 EIE AIA 
010 BIE AIA 
010 CIE AIA 
010 BIE AIA 
010 BIE AIA 
010 CIE AIA 
010 CIE AIA 
010 CIE AIA 
010 CIE AIA 
010 EIE AIA 
010 EIE AIA 
010 CIE AIA 
010 CIE AIA 
010 DIE AJA 

C/C AIB 
BIC AIB 
BIC BIB 
C/C AJA 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C N B  
BIC 616 
c / c  AIB 
C/C BIB 
BIC BIB 
C/C BIB 
C/C AIB 
BIC BIB 
C/C BIB 
BIB AIB 
BIC BIB 
BIC BIB 
BIB BIB 
BIC AIA 

010 BIE AIA BIB BIC AIA 

DID 
DID 
DID 
BICI 
DID 
DI[) 
DID 
DI[) 
DI[> 
BICI 
BID 
BICI 
DID 
DID 
DID 
DID 
DI[> 
DID 
DID 
DID 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
A/B 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
AIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA a 

AIA 
- 
m 
O 

AIB - 0 

m 

AIA E 

O 

AIA g 
n 

AIB E 

a 

AIA n 

AIA 
n 

n 

AIA 3 O 

AIA 
AIA 
AIB 
AIA 
AIA 

DID AIA AIB AIB 



ANEXO 258 

Poblacidn 1 
individuo LOCUS 

ACO AC)H G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 IVIDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
C/C ?/? AIA 
C/C C/C AIA 
C/C C/C AIA 
C/C BIB AIA 
C/C BI'B AIA 
C/C BIB AIA 
C/C C K  AIA 
C/C C/C AIA 
C/C B,/B AIA 
C/C BIB AJA 
C/C BIB AIA 
C/C C/C AIA 
C/C BIB AIA 
C/C C/C AIA 
C/C BIB AíA 
C/C BIB AIA 

Rambla de Castro 
TE1 C/C C/C AIA 
TE2 C/C C/C AIA 
TE3 C/C C/C AIA 

BIB AIB BIB 
BIB BIB BIB 
BIB BIB 616 
BIB BIB BIB 
BIB BIB BIB 
BIB BIB BIB 
C/C BIB BIB 
BIB 616 BIB 
CID BIB BIB 
CID BIB BIB 
CID BIB BIB 
BIB BIB BIB 
BIB AIA BIB 
?/? ?I? BIB 
BIB BIB BIB 
BIB BIB BIB 

CID ?/? BIB 
CID AIB AID 

AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
N A  AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA -- AIA 
AIA AIA 
N A  AIA 
N A  AIA 

0110 CIE AIA BIB BIC AIB 
0110 EIE AIA C/C C/C BIB 
CVO BIE AIA C/C C/C BIB 
CiIO DIE AIA C/C C/C BIB 
CIlO EIE AIA C/C C/C BIB 
CiIO EIE AIA BIB BIC AIB 
CIIO BIE AIA C/C C/C BIB 
CiIO DIE AIA BIB BIC BIB 
CiIO DIE AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
C)/O BIE AIA C/C C/C B/B 
010 BIE AIA BIC BIC AIB 
010 BIE AIA BIC BIC AIB 
010 BIE AIA C/C C/C AIB 
O10 BIE AIA C/C C/C BIB 
010 CIE A/A C/C C/C AIB 

AIA AIA 010 BIE AIA C/C C/C BIB 
AIA AIA 010 BIE AíA C/C C/C 616 

CID ?I? AID AIA AIA 010 BIE AIA C/C C/C BIB 

DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA N B  
DID AIA AIB 
D/D AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 

BID BIB AIB 
DIID AIB AíB 

N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/ A 
AIB 

c. 

AIA I 
AIA 

0 

AIA 
AIA 
AIA j - 
AIA 
AIA 
A/B 5 

AIA 

AIB 
AIB 
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- 
Población 1 
individuo 

LOCUS 

ACO ADlH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 RADH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGCJI-2 SDH PGD-1 PGD-2 
C/C CllC AIA 
C/C C/lC AIA 
C/C C/lC AIA 
C/C C/lC AIA 
C/C CIlC AIA 
C/C CIlC AIA 
C/C CIlC AIA 
C/C BIB AIA 
C/C B/B AIA 
C/C CllC A/A 
C/C C/lC AIA 
C/C C/lC AIA 
C/C C/lC AJA 
C/C BIB AIA 
C/C CIlC AIA 
C/C C/lC AIA 
C/C BIB AIA 
C/C CINC AIA 
C/C CINC AiA 
C/C BIB AIA 

D/D 
C/D 
CID 
?/? 
B/B 
B/B 
D/D 
D/D 
?/? 
?/? 
?/? 
B/B 
?/? 
C/C 
B/B 
?/? 
B/B 
?/? 
CID 
B/B 

BIB B/B 
B/B BID 
B/B BID 
?/? AIB 
B/B B/B 
AIA B/B 
B/B AIB 
B/B B/B 
?h B/B 
?/? BID 
?/? AIB 
B/B BID 
?/? B/B 
BIB BIB 
BIB BID 
?/? AIB 
AIA BID 
?/? AIB 
BIB BIB 
AIA BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 

A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 

01'0 B/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 B/E AIA C/C C/C B/B 
01'0 B/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 C/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 B/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 B/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 B/E A/A C/C C/C BIB 
01'0 B/E AIA C/C C/C B/B 
01'0 D/E AIA C/C C/C B/B 
01'0 C/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 ?/? AIA C/C C/C BIB 
01'0 D/E A/A C/C C/C B/B 
01'0 DIE AIA C/C C/C B/B 
01'0 CIE AIA C/C 'C/C BIB 
01'0 C/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 D/E AIA C/C C/C B/B 
01'0 D/E AIA C/C C/C B/B 
01'0 AIE AIA C/C C/C BIB 
01'0 BIE AIA C/C C/C BIB 
01'0 C/E AIA C/C C/C BIB 

BID 
D/D 
D/D 
D/D 
D/D 
BID 
C/C 
BIC 
BID 
D/D 
D/D 
D/D 
B/B 
BID 
BID 
D/D 
BID 
BID 
DID 
BID 

AIB 
AIA 
AIA 
AIA 
AIB 
AIA 
AIA 
AIB 
AIA 
AIB 
AIA 
AIB 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 

AIB 
N B  
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
N B  
N B  
AIB 
AIB 
N 0  
AIB 
AIB 
AIB 
N B  

N B  
B/C 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
BIC 
N B  
AIB 
B/B 
B/B 
BIB 
B/B 
B/B 
BIB 
B/B 
BIB 
AIB 
AIB 
AIB 

TE24 C/C C/C AIA C/D BIB AID ~ .. . 01'0 N E  AIA C/C C/C BIB BID AIA N B  AIB 
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Población 1 
individuo 

LOCUS 

ACO AlDH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
Hospital Materno 
HMI AIB WB 
HM2 AIB C/C 
HM3 AIB CmIC 
HM4 AIB C,lC 
HM5 AJA CIC 
HM6 AIB C;lC 
HM7 AIA CIC 
HM8 AIA C;lC 
HM9 AIA CIC 
HMIO C/C C:lC 

Maspalomas 
SB1 A/C EiIB 
SB2 C/C EilB 
SB3 C/C C:lC 
SB4 ?/? C:IC 
SB5 C/C C:IC 
SB6 C/C C X  
SB7 C/C C X  

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
B/B 
C/C 

DID 
CID 
BIB 
?/? 
BIB 
CID 
BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
BIB 

BIB 
BIB 
AIA 
?/? 
BIB 
AIB 
AIA 

EIE 
EIE 
EIE 
EIE 
EIE 
EIE 
EIE 
EIE 
EIE 
AIB 

BIB 
AID 
BIB 
DID 
BID 
BID 
BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
Al A 
AIA 

Al A 
Al A 
AIA 
Al A 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
A/ A 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 

0 1  CIE AIA C/C 
010 CIE AIA C/C 
010 D/E AIA AIB 
010 BIE AIA AIB 
010 BIE AIA AIB 
O10 CIE AIA AIB 
010 DIE AIA AIB 
010 BIE AIA BIB 
010 CIE AIA AIB 
010 BIE AIA BIB 

(XO CIE AIA BIC 
(YO BIE AIA C/C 
(310 BIE AIA C/C 
010 CIE AIA C/C 
010 CIE AIA C/C 
(YO BIE AIA BIC 
010 DIE AIA C/C 

C/C 
C/C 
BIC 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIC 
BIB 
BIB 

BIC 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
BIC 
C/C 

BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
C/C 
C/C 
C/C 
BIB 
BIB 

BIB 
C/C 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 

c:/c 
c:/c 
c:/c 
CYE 
C;IE 
c:/c 
c:/c 
CYE 
c / c  
DID 

DID 
EIID 
CYD 
CID 
DID 
C;/D 
[)ID 

AIA AIB 
AIA AIB 
AIB AIB 
AIB AIB 
AIB AIB 
AIA AIB 
B/B AIB 
B/B AIB 
AIA AIB 
A/A AIB 

A/A AIB 
AIA AIB 
A/B AIB 
A/B AIB 
AIA AIB 
AIA AIB 
A/A AIB 

A/ A 
A/A 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB - 

A/A 
?/? j 
AlA 
AIB 

n 

E - 
a 

2 

n n 

AIB 
AIB 2 
AIB 
BIB 
B/B 
BIB 
BIB 

SB8 ?/? EllB AIA BIB AIA BIB (310 CIE AIA C/C C/C C/C EllD AIA A/B AIB 
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Población 1 
individuo 

LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDI-1-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 

SB9 
SBlO 
S B l l  
SB12 
SB13 
SB14 
SB15 
SB16 
SB17 
SB18 
SB19 
SB20 
SB21 
SB22 
SB23 
SB24 
SB25 
SB26 
SB27 
SB28 

C/C C/C AIA 
AIA Blt3 AIA 
C/C C/C AIA 
AIA Blt3 AIA 
C/C C/C AIA 
C/C C/C AIA 
C/C C/C AIA 
AIA CIC AIA 
C/C Bl13 AIA 
AIC C/C AIA 
C/C Bl13 AIA 
?/? C/C AIA 
AIC C/C AIA 
C/C C/C AIA 
?/? C/C AIA 
?/? AIA AIA 
AIC C/C AIA 
C/C C/C AIA 
C/C' C/C AIA 
A/C B113 AIA 

BIB AIA BIB 
B/B BIB AID 
BIB BIB BID 
BIB BIB AID 
BIB AIA DID 
BIB AIA BIB 
BIB AIB BIB 
C/C BIB AID 
BIB N $  BIB 
BIB AIB BIB 
?/? ?I? BIB 
?/? ?/? BIB 
BIB AIA BID 
?/? ?/? BIB 
?/? ?/? BIB 
?/? ?/? DID 
?/? ?/? BID 
?/? ?/? BID 
?/? ?/? BIB 
BIB AIA DID 

AIA 
AIA 
Al A 
Al A 
Al A 
Al A 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 010 DIE AIA BIC BIC BIB 
AIA 010 CIE AIA C/C C/C BIB 
AIA 010 DIE AJA C/C C/C CIC 
AIA 010 CIE AIA C/C C/C BIB 
AIA 010 DIE AIA BIC BIC BIB 
AIA 010 CIE AIA C/C C/C BIB 
AIA 010 CIE AIA BIB BIC BIB 
AIA 010 CIE AIA C/C C/C BIB 
AIA 010 DIE AIA BIB B/C AIB 
AIA 010 DIE AIA C/C C/C C/C 
AIA 010 DIE AIA C/C C/C BIB 
AIA 010 DIE AIA BIC B/C BIB 
AIA 010 DIE AIA BIC BIC BIB 
AIA 010 DIE AIA AIB BIC BIB 
AIA 010 DIE AIA AIB BIC BIB 
AIA 010 DIE AIA BIC BIC BIB 
AIA 010 CIE AIA BIB BIB BIB 
AIA 010 CIE AIA BIB BIB BIB 
AIA 010 DIE AIA BIB BIC BIB 
AIA 010 CIE N A  C/C C/C BIB 

DID AIA AIB 
CID AIA AIB 
DID AIB AIB 
CID AIA AIB 
CID AIA AIB 
C/C AIB AIB 
CID AIB N B  
CID AIA AIB 
CID AIB AIB 
DID AIA N B  
DID AIA AIB 
DID AIB AIB 
DID AIA A/B 
D/D AIA ?/? 
DID AIA ?/? 
CID AIA ?I? 
C/D AIA ?/? 
CID AIA ?/? 
DID AIA AIB 
DID AIA N B  

AIB 
AIB 
AIB 
A l  A 
AIA 
BIB 
BIB a 

BIB = m 
O 

AIB - 0 
m 

AIB E 

BIB 
O 

BIB 
n 

E 

BIB 
a 

n 

?/? n 

?/? 3 O 

?/? 
?/? 
?I? 
AIB 
AIB 

SB29 A/C C/C AIA ?I? ?/? BID AIA AIA 01'0 CIE AIA C/C C/C N B  DID AIA AIB BIB 



ANEXO 262 

Población 1 
individuo 

LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGIM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
SB30 C/C C/C AIA C/D N B  AID AIA AIA 010 D/E AIA B/B BIC AIB DIID AIB AIB A/A 
SB31 C/C B/B AIA C/D N B  BID AIA AIA 010 DIE AIA B/C BIC B/B D/D AIA AIB B/B 
SB32 C/C B/B AIA D/D B/B B/B AIA AIA 010 CIE A/A C/C C/C BIB Dl/D AIA AIB AIA 
SB33 A/C C/C AIA ?/? B/B AID AIA AIA 010 CIE AIA C/C C/C BIB DIID AIA AIB A/B 
SB34 A/C C/C AIA B/B AIA DID AIA AIA 010 DIE AIA AIB B/C BIB DID AIB AIB AIA 

Fataga 
Ti 1 C/C C/C 
Ti2 A/C C/C 
Ti3 A/C BIB 
Ti4 AIC C/C 
Ti5 C/C C/C 
Ti6 C/C B/B 
Ti7 C/C WB 
Ti8 C/C C/C 
Ti9 C/C C,/C 
Ti1 O C/C C K  
Ti1 1 C/C BVB 
Ti12 C/C CIC 
Ti1 3 C/C c;/c 
Ti14 C/C CIC 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

B/B B/B 
AIA BID 
?/? BID 
BIB B/B 
BIB BIB 
?/? BIB 
B/B B/B 
N B  B/B 
B/B B/B 
AIA B/B 
N A  B/B 
B/B B/B 
B/B B/B 
B/B B/B 

AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA O/O 
AIA 010 
AIA 010 
AIA 010 
AIA 010 

-- AIA O10 
AIA 010 
AIA 010 
AIA 010 
AIA 010 
AIA 010 
AIA O10 
AIA (310 
AIA (310 

B/E A/A B/C 
C/E AIA B/B 
BIE AIA B/C 
BIE AIA B/C 
CIE AIA C/C 
BIE AIA B/C 
BIE AIA C/C 
C/E AIA B/C 
C/E A/A C/C 
BIE AIA C/C 
C/E AIA B/B 
BIE AIA BIC 
BIE AIA C/C 
BIE AIA C/C 

B/C BIB DVD 
BIB AIB DVD 
BIC AIA B'ID 
BIC AIA DVD 
C/C AIA DVD 
BIC AIB DVD 
C/C AIA CVD 
BIC AIA CVD 
C/C AIB BiID 
C/C AIB DID 
BIB BIB CVD 
BIC AIB CVD 
C/C BIB D/D 
C/C BIB CVD 

AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 

AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 

a 
N 

AIA # 
AIA % 
AIA i 
AIA 
?/? j - 
?/? i 

n 

?/? ; 
?/? 5 

?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 



ANEXO 263 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 h9DH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
C/C BIIS AIA 
C/C Bl13 AIA 
C/C 8/13 AIA 
C/C Bl13 AIA 
C/C Bl13 AIA 
C/C AIA AIA 
C/C Al14 AIA 
C/C B113 AIA 
C/C N14 AIA 
C/C B113 AJA 
C/C Bl13 AIA 
C/C BIU AIA 
C/C Bl13 AIA 
C/C 8/13 AIA 
C/C 8/13 AIA 
C/C C/C AIA 
C/C Bll3 AIA 
C/C Blt3 AIA 
C/C AIA AIA 
C/C 8/13 A/A 

DID 
CID 
BIB 
?/? 
?/? 
DID 
BIB 
?/? 
DID 
CID 
BIB 
?/? 
BIB 
CID 
BIB 
BIB 
?/? 
BIB 
CID 
?I? 

BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
?/? BIB 
?/? BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
?I? BIB 
BIB BIB 
AIB BIB 
AIB BIB 
?I? BIB 
AIB BIB 
AIB BIB 
BIB BIB 
8IB BIB 
?/? BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
?I? 616 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AiA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

010 BIE AIA C/C 
010 CIE AIA C/C 
010 DIE AIA C/C 
01'0 DIE AIA C/C 
01'0 CIE AIA C/C 
01'0 DIE AIA BIC 
01'0 CIE AIA C/C 
01'0 DIE AIA C/C 
01'0 CIE AIA BIC 
01'0 CIE AIA BIC 
010 BIE AIA BIC 
010 DIE AIA C/C 
010 DIE AIA C/C 
010 BIE AIA C/C 
010 BIE AiA BIC 
010 BIE AIA C/C 
010 EIE AIA BIB 
010 SI€ AIA BIC 
010 BIE AIA BIC 
010 ?/? AJA BIC 

C/C 
c / c  
C/C 
C/C 
C/C 
BIC 
C/C 
C/C 
BIC 
BIC 
BIC 
C/C 
C/C 
C/C 
BIC 
C/C 
BIB 
BIC 
BIC 
BIC 

BIB 
BIB 
AIB 
N A  
N B  
AIA 
BIB 
C/C 
C/C 
BIB 
N A  
BIB 
C/C 
BIB 
BIB 
BIB 
N A  
AIA 
BIB 
BIB 

DIID N A  ?/? ?I? 
DllD AIA ?I? ?I? 
DIID AIA ?/? ?I? 
DI13 AIA ?/? ?I? 
DID N A  ?/? ?I? 
DI13 AIA ?I? ?I? 
CID AIA ?/? ?/? a 

CID AIA ?I? ?I? = m 
O 

DID N A  ?/? ?I? - 
0 m 

CID N A  ?/? ?I? E 

O 

DI13 AIA ?/? ?I? n 

DID AIA ?I? ?I? a E 

DID N A  ?/? ?I? n 

n 

DID AIA ?/? ?I? 
DID N A  ?/? ?I? 3 

O 

DID AIA AIB AIA 
DID AIA ?/? ?I? 
DID AIA AIB AIA 
DID N A  A/B AIB 
DID N A  A/B AIA 

Ti35 C/C N19 AIA BIB AIB BIB AIA . -. . 010 BIE AIA C/C C/C A/A BID AIA AIB AIB 



ANEXO 264 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MCIH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 

Ti36 C/C BIB 
Ti37 C/C C/C 
Ti38 C/C C/C 
Ti39 C/C BIB 
Ti40 C/C C/C 
Ti41 C/C C/C 

Pasito Blanco 
PBI AIA C/C 
PB2 AIA BNIB 
PB3 ?/? C,lC 
PB4 ?/? ?l? 
PB5 AIA CIC 
PB6 AIA C;lC 
PB7 AIA CIC 
PB8 AIA EIIB 
PB9 AIA C/C 
PBIO ?I? EIIB 
PBI 1 N A  CYC 
PB12 AIA CYC 

AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 

CID 
DID 
BIB 
BIB 
BIB 
CID 

BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
B/B 
BIB 

AIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
AIB BIB 
BIB BIB 

N A  DID 
AIA DID 
AIA DID 
AIA DID 
AIA DID 
N A  DID 
AIA DID 
AIA DID 
AIA DID 
AIA DID 
AIA D/D 
AIA DID 

AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 

AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA --  AIA 
AIA AIA 
A/A AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
A/A AIA 
AIA AIA 

BIE AIA 
EIE AIA 
BIE AIA 
BIE AIA 
BIE AIA 
CIE AIA 

?/? AIA 
BIE AIA 
BIE AIA 
?/? AIA 
AIE AIA 
BIE AIA 
BIE AIA 
BIE AIA 
DIE N A  
BIE AIA 
B/E AIA 
BID A/A 

C/C AIB 
BIC BIB 
C/C AIA 
BIC BIB 
BIC AIA 
C/C AIA 

BIC BIB 
C/C BIB 
C/C C/C 
BIC C/C 
C/C C/C 
BIB C/C 
C/C BIB 
BIC AIB 
C/C C/C 
C/C BIB 
C/C C/C 
C/C BIB 

DID AIA AIB 
DID AIA ?/? 
DlID AIA ?/? 
DID AIA AIB 
DIID AIA AIB 
DilD N A  AIB 

CID BIB AIB 
CID A/B AIB 
C/C AIA AIB 
BID ?/? AIB 
C/C AIA AIB 
C/C B/B AIB 
CID AIA AIB 
CID AIB AIB 
CID AIB AIB 
C/C BIB AIB 
C/C B/B A/B 
C/C B/B AIB 

AIB 
?/? 
?/? 
AIA 
AIB 
AIB 

?I? 
AIB 
BIB 
B/B 
BIB 
BIB 
BIB 
N B  
AIB 
BIB 
AIB 
BIB 

.PB13 AIA C/C AIA BIB AIA DID 1010 CIE N A  BIB BIC BIB C/C AíA ?/? BIB 



ANEXO 265 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 

PB14 
PBI 5 
PB16 
PB17 
PB18 
PBI 9 
PB20 
PB21 
P B22 
PB23 
PB24 
PB25 
PB26 
PB27 

AIA ?/'? 
AIA C/C 
?/? ?/'? 
AIA C/C 
AIA B/IB 
AIA B/IB 
AIA C/C 
?/? C/C 
AIA C/C 
AIA C/C 
AIA C/C 
AIA C/C 
AIA C/C 
AIA C/C 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 

Campus deTafira 
TAI C/C CIlC AIA 
TA2 A/C C/lC AIA 
TA3 AIC CIlC AIA 
TA4 A/C C/lC AIA 

B/B 
B/B 
B/B 
BIB 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B 
BIB 
B/B 
B/B 

AJA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

D/D 
D/D 
D/D 
DID 
D/D 
D/D 
D/D 
DID 
D/D 
D/D 
D/D 
DID 
D/D 
D/D 

D/D B/B B/B 
C/D B/B B/B 
CID B/B BID 
C/D B/B B/B 

A/A AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 

AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 
AIA AIA 

01'0 ?/? 
01'0 CIE 
01'0 C/E 
01'0 CIE 
01'0 C/E 
01'0 CIE 
01'0 C/E 
01'0 C/E 
01'0 BIE 
01'0 BIE 
010 E/E 
010 CIE 
01'0 DIE 
01'0 BID 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 

B/C C/C 
C/C B/B 
?/? C/C 
C/C BIB 
B/C C/C 
B/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C BIB 
B/C C/C 
C/C BIB 
BIC B/B 
C/C B/B 
B/C C/C 

01'0 D/E AIA C/C C/C ?/? 
01'0 D/E A/A C/C C/C AIB 
01'0 B/E AIA C/C C/C BIB 
01'0 BIE A/A C/C C/C B/B 

C/C AIA N B  
CllD AIB AIB 
C/C AIA AIB 
C/C AIA AIB 
C/C AIA AIB 
C/C B/B AIB 
C/C AIA AIB 
C/ID AIA N B  
C/ID AIA AIB 
C/ID AIA AIB 
CID AIB AIB 
C/C N B  AIB 
C/C AIB AIB 
C/C AIB AIB 

D/D AIA AIB 
D/D AIA AIB 
C/D AIA N B  
C/D AIA N B  

?/? 
B/B 
?/? 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B a 

B/B = m 
O 

B/B - e 
m 

B/B E 

BIB 
O 

g 

B/B 
n 

E 

AIB 
a 

n 

B/B n 

3 
O 

AIA 
AIA 
AIB 
AIB 

TA5 C/C B/~B AIA C/D B/B B/B AIA AIA 01'0 CIE AIA C/C C/C AIA C/D AIA AIB AIB 



ANEXO 266 

Población / 
individuo LOCUS 

ACO ADH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
TA6 
TA7 
TA8 
TA9 
TAI  O 
TAI  1 
TA12 
TAI  3 
TAI  4 
TAI  5 
TAI  6 
TAI  7 
TAI 8 
TA19 
TA20 
TA21 
TA22 
TA23 
TA24 
TA25 
TA26 

?/? C/C 
C/C BIB 
C/C C/C 
C/C BIB 
C/C C/C 
C/C C/C 
AIC C/C 
BIC BIB 
C/C C/C 
C/C C/C 
?/? C/C 
C/C C/C 
C/C BIB 
?/? C/C 
?/? C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
A/C CfIC 
A/C CdC 
C/C CJC 
C/C C:IC 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

DID BIB 
BIB BIB 
CID BIB 
CID BIB 
CID BIB 
CID BIB 
BIB BIB 
CID BIB 
CID BIB 
BIB AIA 
BIB AIA 
CID BIB 
CID BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
CID BIB 
?/? ?/? 
BIB 616 
BIB AIA 

BIB 
BID 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BID 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BID 
BIB 
BIB 

Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

0 1  BIE AIA 
010 CIE AIA 
0 1  CIE AIA 
010 DIE AIA 
010 CIE AIA 
010 EIE AIA 
010 BIE AIA 
0 1  BIE AIA 
0 1  CIE AIA 
010 CIE AIA 
010 BIE AIA 
010 AIE AIA 
010 BIE AIA 
010 DIE AIA 
010 BIE AIA 
0 1  BIE AJA 
010 BIE AIA 
010 BIE AIA 
010 DIE AIA 
010 ?/? AIA 
010 ?/? AIA 

C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C c / c  
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
c / c  C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
BIB BIB 
BIB BIC 
C/C C/C 
AIB BIC 
C/C C/C 
AIB BIC 
C/C C/C 

AIB 
BIB 
AIA 
AIB 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
BIB 
BIB 
AIB 
AIB 
BIB 
AIB 
BIB 
?/? 
?/? 
?I? 
?I? 
BIB 
?I? 

CID AIA AIB 
B'ID AIA AIB 
DVD A/A AIB 
DID AIA AIB 
DVD A/A AIB 
DVD AIA AIB 
DVD A/A AIB 
CVD AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA AIB 
DID A/A AIB 
DID A/A AIB 
BID AIA AIB 
CID AIA AIB 
BiID A/A AIB 
BiID A/A A/B 
CVD A/A AIB 
DID AIA AIB 
?/? A/A AIB 
DID A/A AIB 
DID A/A A/B 

BIB 
AIB 
AIA 
AIA 
AIA 
AIB 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIA 
AIA 
AIA 
AIB 
AIB 
AIB 



ANEXO 267 

Población 1 
individuo 

LOCUS 

ACO AClH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 RADH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGF4-2 SDH PGD-1 PGD-2 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AJA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

B/B AIB 
?/? ?/? 
B/B B/B 
B/B 'BIB 
C/D B/B 
?/? ?/? 
CID B/B 
CID B/B 
1 AIB 
BIB AIB 
C/D B/B 
BIB AIA 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?I? ?/? 
D/D B/B 
C/D BIB 
B/B B/B 
CID B/B 
CID BIS 

BID AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
BIB AIA 
B/B A/A 
B/B AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
BIB A/A 
BID AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
BID AIA 
B/B AIA 
BIB AIA 

AIA 010 ?/? 
AIA 010 ?/? 
AIA 01'0 B/E 
AIA 01'0 B/E 
AIA 01'0 C/E 
AIA 01'0 CIE 
AIA 01'0 CIE 
AIA 01'0 B/E 
A/A 01'0 BIE 
AIA 01'0 B/E 
AIA 010 BIE 
AIA 010 BIE 
AIA 01'0 B/E 
AIA 01'0 B/E 
AIA 01'0 BIE 
AIA 010 C/E 
AIA 010 C/E 
AIA 010 C/E 
AIA 010 BIE 

A/A 
N A  
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

C/C C/C B/B D/D AIA AIB AIB 
BIC BIC BIB D/D AIA AIB AIB 
B/C B/C N A  BID AIA AIB B/B 
B/C B/C B/B D/D AIA AIB AIA 
C/C C/C BIB D/D AíA AIB AJB 
C/C C/C ?/? ?/? AIA ?/? B/B 
BIC BIC BIB DID AIA AIB AIB a 

= 

B/C B/C BIB D/D AIA AIB AIA O m 

C/C C/C B/B DID AIA AIB AIB - 0 m 

C/C C/C AIB BID A/A AJB AIB E O 

C/C C/C B/B DIID AIA AIB AIB 
n 

C/C C/C AIB DIID AIA AIB AIB E a 

B/C B/C AIA DIID N A  AIB AIB 
n 

C/C C/C AIA DIID N A  AIB AIB 
C/C C/C AIA DI13 AIA AJB AIB 3 O 

C/C C/C AIA D/D AIA AIB AIB 
C/C C/C AIA D/D AIA AIB AIB 
C/C C/C N A  DID AIA AIB AIB 
C/C C/C B/B DID AIA AIB AIA 

AIA 010 BIE AJA C/C C/C BIB DI11 AIA AIB AIB 



ANEXO 268 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
Vega de Río Palma 
RPI ?/? C/C 
RP2 ?/? C/C 
RP3 ?/? C/C 
RP4 ?/? C/C 
RP5 ?I? C/C 
RP6 ?/? C/C 
RP7 ?I? C/C 
RP8 ?/? C/C 
RP9 ?/? C/C 
RPlO ?/? C/C 
RPI  1 ?/? CJC 
RP12 ?/? C K  
RP13 ?/? C;/C 
RPI  4 ?/? C X  
RP15 ?/? C X  
RPI6 ?/? C X  
RP17 ?/? C/C 
RPI8 ?I? EVB 
RP19 C/C ?/? 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AíA 
AIA 
AIA 

CID BIB 
?/? ?I? 
CID BIB 
CID BIB 
CID BIB 
?/? ?I? 
?/? ?/? 
?/? ?'/? 
DID BIB 
DID BIB 
?/? ?/? 
CID BIB 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?I? ?I? 
?/? ?/? 
?I? O ?I? 
DID BIB 

RP20 C/C C/C N A  DID BIB 

BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
B/B 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
?/? 
?I? 
BIB 
BIB 

N A  
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A. A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

O10 ?/? 
010 BID 
010 BID 
010 BIE 
010 BIE 
O10 CIE 
010 CIE 
010 DIE 
010 BIE 
010 CIE 
010 ?l? 
010 ?/? 
010 DIE 
010 BIE 
O10 ?/? 
1010 BIE 
O10 ?/? 
010 CIE 
010 ?I? 
010 AIE 

N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
N A  
N A  
AIA 
AIA 
AIA 

BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIC BIC 
BIC BIC 
AIB BIB 
AIB AIB 
BIB BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
BIB 
BIB 
AIA 
?I? 
?/? 
AIA 
BIB 
AIB 
BIB 
AIA 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
AiA 
AIB 
BIB 

AJA 
AIA 
AIA 
AJA 
N A  
AJA 
N A  
A/A 
AIA 
A/A 
N A  
AJA 
AIA 
N A  
A/A 
A/ A 
A/B 
N B  
?/? 
N A  

N 0  
N B  
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
AJB 
AiB 
AiB 
A/B 
N B  
A/B 
N B  
A/B 
N B  
Ni3 
N B  
?I? 
N B  

AIA 
?I? 
AIA 
AIA 
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
AIA 
AIA 
AIB 
AIA 
AIB 
AIA 
AIA 
AIA 
?/? 
?I? 
?I? 
AIA 



ANEXO 269 

Población / 
individuo 

LOCUS 

ACO ADIi GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 NIDH-3 MDt-1-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGN1-2 SDH PGD-1 PGD-2 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
AIC C/C 
AIA Bli3 
C/C AIA 
AIA N19 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 
C/C C/C 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

BIB 
?/? 
DID 
D/D 
?/? 
?/? 
DID 
?I? 
?/? 
BID 
BID 
DID 
CID 
CID 
DID 
DID 
DID 

BIB 
?/? 
B/B 
BIB 
?/? 
?I? 
BIB 
?/? 
B/B 
AIA 
AIA 
BIB 
B/B 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 

BIB 
BIB 
B/B 
BIB 
BIB 
B/B 
BIB 
B/B 
BID 
BID 
BID 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
Al A 
Al A 
Al A 
A/A 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
-AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

0110 AIE 
O/lO A/C 
010 A/C 
010 B/E 
010 B/E 
010 AIE 
010 BIE 
010 DIE 
010 C/E 
010 CIE 
O10 C/E 
010 BIE 
010 BIE 
010 BIE 
010 BIE 
01'0 B/E 
01'0 BIE 

AJA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

B/B BIB 
BIB BIB 
BIB B/B 
B/B B/B 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB BIB 
B/B BIB 
.C/C C/C 
AIB BIB 
BIC BIB 
B/B B/B 
BIB BIB 
BIB BIB 
BIB B/B 
AIB AIB 
BIB BIB 

BIB 
AIA 
AIA 
AIB 
AIA 
AIA 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
A/ A 
B/B 
AIA 
AIA 
?/? 
AIA 

DID AIA AIB 
DID AIA ?I? 
DID A/A ?/? 
DID AIA N B  
D/D AIA ?/? 
DID AIA ?I? 
BID AIA ?/? 
DID AIA ?/? 
DID AIA N B  
DID BIB N B  
BID AIB AIB 
DID AIA ?/? 
D/D /VA ?/? 
DID AIA AIB 
DID AIA ?/? 
?le? AIA ?/? 
DID AIA AIB 

AIB 
?/? 
?/? 
AIA 
?I? 
?I? 
?I? a 

?/? - m 
O 

AIB - 
0 

?/? 
m 

E 

AIB O 

AIA n 

E 

BIB a 

AIA n n 

n 

?I? 3 
O 

?/? 
AIA 

RP38 C/C C/C AIA DID BIB BIB AIA AIA 01'0 BIE AIA BIB BIB BIB DllD AIA ?/? ?I? 



ANEXO 270 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO AlDH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
Haría 
HA1 
HA2 
HA3 
HA4 
HA5 
HA6 
HA7 
HA8 
HA9 
HA10 
HA1 1 
HA1 2 
HA1 3 
HA1 4 
HA1 5 
HA16 
HA1 7 
HA1 8 
HA1 9 
HA20 
HA21 
HA22 

BIB C,lC 
BIB C,/C 
BIB B;/B 
BIB C/C 
AIB C/C 
?/? c / c  
616 C/C 
?I? c:/c 
BIB T'I? 
AIB c / c  
BIB C/C 
AIB C/C 
BIB C;IC 
BIB C/C 
616 BIB 
?/? c:/c 
?/? ?I? 
?/? Y?/? 
C/C c:/c 
C/C ??l? 
C/C ? /?  
C/C C/C 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

BIB 
616 
BIB 
BIB 
CID 
?/? 
CID 
BIB 
CID 
?/? 
?/? 
BIB 
CID 
?/? 
BIB 
?/? 
?/? 
?/? 
BIB 
?/? 
?/? 
BIB 

BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
?/? 
BIB 
B'IB 
BIB 
?/? 
?/? 
AIA 
?I? 
?I? 
BIB 
?I? 
?/? 
?I? 
BIB 
?/? 
?I? 
BIB 

619 
AIB 
BIB 
616 
BIB 
616 
BIB 
BIB 
BIB 
BID 
BIB 
BID 
BIB 
616 
BIB 
BIB 
?/? 
?/? 
BIB 
?/? 
616 
BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

DIE 
DIE 
CIE 
DIE 
CIE 
AIE 
AIE 
B/E 
EIE 
BIE 
CIE 
CIE 
BIE 
BIE 
B/E 
BIE 
AIE 
BIE 
?/? 
?I? 
?/? 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

616 
?/? 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
BIC 
C/C 
BIC 
C/C 
C/C 
C/C 
BIB 
C/C 
C/C 
BIB 

BIC 
?/? 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
C/C 
c / c  
C/C 
C/C 
C/C 
BIC 
C/C 
BIC 
C/C 
C/C 
C/C 
BIC 
C/C 
C/C 
BIC 

616 
BIB 
BIB 
AIA 
BIB 
BIB 
BIB 
AIB 
AIB 
AIA 
BIB 
?/? 
BIB 
BIB 
616 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
616 

010 ?l? AIA 616 BIC BIB 

A/ A 
AIA 
N A  
N A  
AIA 
?/? 
AIA 
N A  
AIA 
N A  
N A  
A/ A 
AIA 
N A  
N A  
N A  
Al A 
N A  
A/A 
N A  
A/A 

N B  
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
?/? 
?I? 
?I? 
AIB 
AIB 
AIB 

A/B 
AIB 
AIB 
B/B 
AIB 
B/B 
A/B 
AIB 
AIB 
N B  
N 6  
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
?/? 
?I? 
?I? 
?I? 
?I? 
?I? 

- [>ID A/A N B  AIB 



ANEXO 27 1 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDI-I-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGhl-2 SDH PGD-1 PGD-2 
HA23 C/C C/C AIA C/D B/B B/B AIA AIA 010 ?/? AIA C/C C/C B/B D/D AIA AIB AIB 
HA24 C/C C/C AIA L/? L/? BIB AIA AIA 010 L/? AIA C/C C/C BIB D/D AIA AIB AIB 
HA25 C/C C/C AIA L/? L/? L/? AIA AIA 010 L/? AIA B/B BIC BIB DID AIA AIB L/? 
HA26 C/C C/C AIA L/? L/? B/B AIA AIA 010 B/E AIA C/C C/C AIA D/D AIA AIB AIB 
HA27 C/C C/C AIA B/B B/B B/B AIA AIA 010 B/E AIA C/C C/C BIB DID AIA AIB B/B 
HA28 C/C C/C AIA C/D B/B AIB AIA AIA 010 BIE AIA B/C B/C BIB D/D AIA AIB AIB 
HA29 C/C C/C AIA L/? L/? B/B AIA AIA 010 L/? AIA C/C C/C BIB DID AIA AIB BIB a 

HA30 C/C C/C N A  L/? L/? B/B AIA AIA 010 B/E AIA C/C C/C BIB D/D AIA AIB AIB 
N 
- - 
m 
O 

HA3 1 C/C C/C AIA L/? L/? B/B AIA AIA 010 L/? AIA C/C C/C B/B D/D L/? AIB L/? - - 
C/C C/C AIA B/B BIB B/B AIA AIA 010 B/E AIA C/C C/C BIB D/D AIA AIB AIB 

0 

HA32 m 

E 

HA33 C/C C/C AIA B/B BIB B/B AIA AIA 010 AIE AIA C/C C/C BIB D/D AIA AIB AIB O 

HA34 C/C C/C AIA L/? L/? L/? AIA AIA 010 L/? AIA B/C BIC BIB DID L/? AIB B/B n 

E - 

HA35 C/C C/C AIA L/? L/? B/B AIA -AIA 010 BIE AIA C/C C/C BIB D/D AIA AIB B/B a 2 

HA36 C/C C/C AIA L/? L/? B/B N A  AIA 010 A/E AIA C/C C/C BIB D/D AIA AIB AIB n n 

n 

HA37 C/C C/C AIA L/? L/? B/B AIA AIA 010 L/? AIA C/C C/C B/B D/D AIA AIB L/? 3 

O 

HA38 C/C C/C AIA L/? L/? B/B AIA AIA 010 AIE AIA B/B BIC BIB DI13 AIA AIB L/? 
HA39 C/C C/C AIA L/? L/? L/? N A  AIA 010 AIE AIA BIC BIC BIB DID AIA AIB L/? 
HA40 C/C C/C AIA ?/? ?/? B/B AIA AIA 010 BIE AIA C/C C/C BIB D/D AJA AIB ?/? 
HA41 C/C C/C AIA ?/? ?/? B/B AIA AIA 01'0 B/E AIA B/C B/C B/B D/D AIA AIB ?/? 



ANEXO 272 

- 
Población 1 
individuo LOCUS 

ACC) ADH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH,-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-,2 - 

Pheonix theopl'lrasti 
Phtl ?/? C/C 
Pht2 ?/? C/C 
Pht3 ?/? C/C 
Pht4 ?/? C/C 
Pht5 ?/? C/C 
Pht6 ?/? C/C 

Elche 
EL1 
EL2 
EL3 
EL4 
EL5 
EL6 
EL7 
EL8 
EL9 
EL1 O 
EL1 1 
EL1 2 
EL1 3 
EL1 4 

?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 

?/? 
AIA 
AIA 
?/? 
AIA 
AIA 
?/? 
?/? 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
?/? 
AIA 

BIB AIA 
BIB AIA 
BIB AIA 
BIB AIA 
BIB AIA 
B/B AIA 

?/? ?/? 
BIB AIA 
?/? ?/? 
B/B AIA 
B/B AIA 
BIB AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
BIB AIA 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 

AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 

AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
AJA 
PJA 

AJA, 
AIA, 
AIA, 
AlA, 
AIA, 
AlP, 

AIP, 
AIPL 
AIPI 
AIPL 
Ala 
AIPI 
AIPI 
AIPI 
AIPI 
AIPI 
AI PI 
AI Pi 
AI Pi 
AIPi 

AIA B/E AIA BIC C/C B/B 
AIA BID AIA BIC C/C B/B 
AIA BID AIA BIC C/C B/B 
AIA B/E AIA BIC C/C B/B 
AIA B/C AIA B/C C/C B/B 
AIA B/E AIA BIC C/C B/B 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

C/C 
C/C 
C/C 
AJB 
AIB 
?/? 
C/C 
BIB 
BIB 
B/B 
BIB 
C/C 
C/C 
C/C 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

A/A 
AIB 
AIB 
AIA 
AIB 
A/B 
AIA 
AIA 
B/B 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 

AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 

AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 

B/C 
B/C 
B/C 
B/C 
B/C 
B/G 

- - 
m 
O 

- 
- 
0 

AIE~ 
AIEE 
BIE~ 

AIE~ 
AIE~ 
?/? 
AIB 
AIB 
?/? 
?/? 
AIB 
?/? 
?/? 

EL1 5 ?/? ?/? AIA - - AIPi 010 ?/? AIA C/C C/C C/C B/B AIB AIB ?/? - 



ANEXO 273 

Población / 
individuo LOCUS 

ACO ADti GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 IVIDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGIM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
?/? 
AIA 
AIA 
?/? 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

?/? ?/? 
A/C AIA 
A/C AIA 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
AIC AIA 
A/C AIA 
A/C AIA 
A/C AIA 
AIC AIA 
A/C AIA 
AIC AIA 
B/B AIA 
B/B AIA 
BIB AIA 
B/B AIA 
AIC AIA 
AIC AIA 
A/C AIA 

EL39 ?/? C/C: AIA AIC AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

010 ?/? AIA 
010 ?/? AIA 
010 ?/? A/A 
0/0 ?/? AIA 
OIO ?/? AIA 
O/O ?/? AIA 
O/O ?/? AIA 
010 ?/? AIA 
010 ?/? AIA 
C1/0 B/E AIA 
010 B/E AIA 
010 B/E AIA 
O/O B/E AIA 
010 B/E AIA 
010 B/E AIA 
010 B/E AIA 
010 B/E AIA 
010 B/E AIA 
010 B/E AIA 
O/O B/E AIA 
O/O B/E AIA 
010 B/E AIA 
010 B/E AIA 

C/C 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
?/? 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
B/B 
BIB 
AIB 
B/B 
AIB 
AIB 
AIB 

BlIB AIB AIB 
B/B B/B AIB 
Bi'B B/B AIB 
B/B B/B N B  
B/B B/B AIB 
BlrB B/B AIB 
BlrB B/B AIB 
B/B B/B AIB 
BlrB B/B AIB 
AIB B/B AIB 
A@ B/B N B  
AIB B/B AIB 
AIB B/B N B  
AIB B/B A/B 
A/B B/B AIB 
AIB B/B AIB 
B/D B/B AIB 
BlrD B/B AIB 
A/B B/B AIB 
B/D B/B N B  
AIB B/B AIB 
AIB B/B AIB 
PUB B/B AIB 

?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
AIB 
B/B 
AIB 
AIB 
AIB 
BIB 
B/B 
AIB 
?/? 
AIB 
AIB 
B/B 
BIB 
BIB 

, 010 B/E AIA AIB B/B C/C 



ANEXO 274 

Población 1 
individuo 

LOCUS 

ACO ADIH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 

Magarza 
MAI ?/? 
MA2 ?/? 
MA3 ?/? 
MA4 ?/? 
MA5 ?/? 
MA6 ?/? 
MA7 ?/? 
MA8 ?I? 
MA9 ?/? 
MA10 ?/? 
MAI 1 ?/? 
MAI 2 ?/? 
MAI  3 ?/? 
MAI 4 ?/? 
MA15 ?/? 
MA16 ?/? 
MAI 7 ?/? 
MAI  8 ?/? 
MAI  9 ?/? 
MA20 ?/? 

AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

A/C AIA 

BIB AIA 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
BIB AIA 
BIB AIA 
CID AIA 
?/? ?/? 
CID N B  
DID BIB 
CID AIA 
CID AIB 
BIB AIA 
DID BIB 
DID BIB 
BIB AIA 
BIB AIA 
DID BIB 
DID BIB 
DID BIB 
CID BIB 

C/C 

?I? 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BID 
DID 
DID 
DID 
BIB 
DID 
DID 
DID 
BID 
DID 
DID 
?/? 
DID 
DID 
DID 

AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
N A  
AIA 
AIA 

AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

010 BIE AIA AIB BIB C/C 

010 AIE AIA BIC BIC AIB 
010 AIE AIA BIC BIC BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 A/E AIA BIB BIC BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 BIE AIA BIB BIB BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA BIC B/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C AIB 
010 ?/? AIA BIC BIC BIB 
010 ?I? AIA C/C C/C BIB 
010 ?l? AIA BIC BIC BIB 
010 AIE AIA BIC BIC BIB 
010 AIE AIA BIC BIC BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA BIC BIC BIB 
010 AIE AIA BIC BIC ?/? 
010 BIE AIA BIC BIC BIB 

[>ID AIA AIB 
[)ID AIA AIB 
[)ID AIA AIB 
[)ID AIA AIB 
[IID AIA AIB 
[)ID AIA AIB 
[)ID AIA AIB 
[)ID AIA AIB 
I D  AIA N B  
[)ID AIA AIB 
I D  AIA AIB 
I D  AIA AIB 
[)ID ?/? AIB 
I D  ?I? AIB 
I D  ?/? AIB 
I D  AIA AIB 
131D AIA AIB 
IIID AIA AIB 
IIID N A  AIB 
I D  ?/? AIB 

BIB 

AIA 
AIB 
AIA 
AIB 
BIB 
AIB 
?/? 
AIA 
AJA 
AIB 
AIB 
AIB 
?/? 
?I? 
BIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIA 

AIA MA21 ?/? C/C AIA BIB BIB DID AIA ~ - .  . 010 BIE AIA C/C C/C BIB DID ?/? AIB AIB 



ANEXO 275 

Población 1 
individuo 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 RIIDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 

Gran Tarajal 
GTI ?/? 
GT2 ?/? 
GT3 ?/? 
GT4 ?/? 
GT5 ?/? 
GT6 ?/? 
GT7 ?/? 
GT8 ?I? 

N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
N A  
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
N A  
AIA 

C/D B/B 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
DID B/B 
?/? ?/? 
DID BIB 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
BIB B/B 
B/B B/B 
B/B B/B 
D/D BIB 

BID N A  
BID N A  
BID AIA 
BID AIA 
?/? ?/? 
CID BIB 
?/? ?/? 
?I? ?/? 

D/D 
DID 
?/? 
B/B 
B/B 
BIB 
D/D 
D/D 
610 
B/B 
DID 
D/D 
BIB 

?/? 
?/? 
?I? 
?/? 
?/? 
?I? 
?/? 
?/? 
?/? 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AJA 
AIA 
AIA 

N A  
AIA 
AIA 
AJA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 

010 AIE AIA B/C 
0/0 AIE AIA C/C 
010 B/E AIA B/C 
010 ?/? AIA C/C 
010 AIE AIA C/C 
010 N E  AIA C/C 
010 ?/? AIA BIC 
010 ?/? AIA BIC 
0110 AIE AIA B/B 
CVO AIE AIA C/C 
CVO AIE AIA C/C 
CVO AIE AIA B/C 
CV0 AIE N A  BIC 

CIE 
C/E 
CIE 
B/E 
CIE 
B/E 
C/E 
B/E 
?/? 

AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

BIC 
C/C 
BIC 
C/C 
C/C 
N B  
AIB 
AIB 
N B  

B/B 
BIB 
B/B 
B/B 
BIB 
B/B 
AIB 
AIB 
BIB 
AIB 
BIB 
B/B 
B/B 

B/C AIA 
C/C B/B 
B/C B/B 
C/C C/C 
C/C ?/? 
B/B C/C 
B/B C/C 
B/B C/C 
B/C C/C 

D/D ?/? AIB 
D/D ?/? AIB 
DIID ?/? AIB 
DIID ?/? ?/? 
D/ID ?/? AIB 
D/D ?/? ?/? 
DID ?/? AIB 
DID ?/? AIB 
D/D ?/? AIB 
DID AIA AIB 
DID N A  AIB 
DID AIA AIB 
DID AIA N B  

C/C AIB AIB 
C/C BIB AIB 
C/D BIB AIB 
CiC ?/? AIB 
C/C ?/? ?/? 
C/C ?/? AIB 
C/C ?/? N B  
C/C ?/? AIB 
C/C ?/? AIB 

AIB 
AIB 
AIB 
?/? 
AIB 
AIA 
AIB 
AIB 

a 
- 

AIA 
m 
O 

AIB 
- 
0 

m 

E 

N A  O 

N A  n 

AIB a E 

n n 

n 

AIA 
AIB 
AIA 
N A  
?/? 
AIB 
A/B 
?/? 
?/? GT9 ?/? C/C AIA 



ANEXO 276 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ACiH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
GTl O 
GTI 1 
GT12 
GT13 
GTI 4 
GT15 
GTI 6 
GTI 7 
GT18 
GTI 9 
GT20 
GT2 1 
GT22 
GT23 
GT24 
GT25 
GT26 
GT27 
GT28 
GT29 
GT30 
GT3 1 
GT32 
GT33 

N A  
AIA 
N A  
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 

BID N A  
BID AIA 
BID AIA 
BID N A  
BID N A  
BID AIA 
BID N A  
?/? ?/? 
?/? ?!. 
BID AIA 
BID N A  
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
BIB N A  
DID BIB 
C/D AIA 
B/B N A  
B/B AIA 
C/D B/B 
C/D B/B 
B/B N A  
?I? ?/? 
AIC N A  

?/? 
?/? 
?/? 
D/D 
D/D 
D/D 
D/D 
DID 
D/D 
D/D 
D/D 
D/D 
D/D 
?/? 
DID 
?I? 
?/? 
D/D 
?/? 
?/? 
D/D 
?/? 
DID 
DID 

N A  
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  
AIA 
N A  
N A  
N A  
Al A 
N A  
AIA 
AIA 
N A  

N A  
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  
N A  
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  

N A  
AIA 
N A  
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  
AIA 
N A  
Al  A 
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
N A  

C/C 
AIB 
N B  
AIB 
N B  
N B  
AIB 
AIB 
AIB 
C/C 
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
AIB 
BIB 
?/? 
AIB 
AIB 
C/C 
C/C 
BIC 
BIC 
C/C 

C/C 
BIB 
B/B 
B/C 
B/C 
B/B 
BIC 
B/C 
BIB 
C/C 
BIB 
B/C 
BIC 
B/C 
B/C 
BIB 
?/? 
BIC 
B/C 
C/C 
C/C 
B/C 
BIC 
C/C 

B/B 
?/? 
B/B 
?/? 
B/B 
C/C 
C/C 
C/C 
BIB 
?/? 
?I? 
B/B 
B/B 
C/C 
B/B 
AIA 
?/? 
BIB 
B/B 
C/C 
?/? 
B/B 
BIB 
B/B 

c / c  
3/? 
c / c  
'?/? 
E3/D 
E3/D 
C/D 
f31B 
B/B 
E3/B 
?/? 
E3/B 
c / c  
E3/B 
E3/B 
CIC 
E3/B 
E31B 
c / c  
E3/B 
?/? 
c / c  
DlD 

AIB 
AIB 
N B  
N B  
N B  
N B  
N B  
AIB 
N B  
N B  
?/? 
N B  
N B  
?/? 
N B  
?/? 
?/? 
?/? 
N B  
?/? 
AIB 
?/? 
?/? 

AIB 
BIB 
B/B 
?I? 
?/? 
?/? 
AIB 
?/? 
BIB 
BIB 
?I? 
AIB 
N B  
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
AIB 
?/? 
?/? 
?/? 



ANEXO 277 

Población 1 
individuo 

ILOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGIVI-2 SDH PGD-1 PGD-2 

Acantialdo Culata 
TF 1 ?/? ?/? 
TF2 ?/? ?/? 
TF3 ?/? ?/? 
TF4 ?/? ?/? 
TF5 ?/? ?/? 
TF6 ?/? ?/? 
TF7 ?/? ?/? 
TF8 ?/? ?/? 
TF9 ?/? ?/? 
TFIO ?I? ?/? 

N A  
N A  
AIA 
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  

N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  
N A  
AIA 
A/ A 
N A  
N A  

Tamargada 

AIC AIA 
BIB AIA 
B/B AIA 
?/? ?/? 
BIB N A  
B/B AIA 
B/B N A  
?/? ?/? 
BIB B/B 

BIB B/B 
B/B B/B 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
BIB BIB 

DID BIB 

N A  
AIA 
N A  
N A  
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
N A  

N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  

AIA 

N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 

AIA 

CVO ?/? AIA B/C B/C B/B 
010 ?/? AIA BIC BIC B/B 
CVO ?/? AIA B/C B/C B/B 
0V0 ?/? AIA B/C B/C ?/? 
0V0 ?I? AIA BIC BIC ?/? 
0110 ?/? AIA N B  B/B C/C 
0V0 ?/? AIA N B  BIB C/C 
0110 ?/? N A  AIB B/B B/B 
CVO ?/? AIA N B  BIB ?/? 

N A  
N A  
N A  
N A  
N A  
AIA 
N A  
N A  
AIA 
N A  

C/C C/C BIB 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 

010 ?/? AIA C/C C/C BIB 

C/D 
CID 
C/D 
?/? 
?I? 
BIB 
BIB 
B/B 
?/? 

?/? 
?I? 
N A  
B/B 
AIB 
N B  
?/? 
?I? 
?/? 

?/? 
?/? 
AIB 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 

D/D AIA AIB 
D/D AIA AIB 
D/D AIA AIB 
DID ?/? AIB 
DID N A  AIB 
D/D AIA AIB 
D/D N A  AIB 
D/D ?/? AIB 
D/D ?/? AIB 
D/D N A  AIB 

D/D AIA N B  

?/? 
?/? 
N B  
?/? 
?/? 
?/? 
?/? a 

?/? - m 
O 

?/? - 
0 

m 

E 

O 

g 
N A  n 

E 

AIA 
a 

N B  n n 

n 

?/? 3 
O 

?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
N B  

AIA 



ANEXO 278 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 NIDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
TAM2 
TAM3 
TAM4 
TAM5 
TAM6 
TAM7 
TAM8 
TAM9 
TAMIO 
TAMI 1 
TAM 1 2 
TAMI 3 
TAMI 4 
TAMI 5 
TAM 16 
TAMI7 
TAM18 
TAMI 9 
TAM20 
TAM21 
TAM22 
TAM23 
TAM24 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

?/? ?I'? AIA 

BIB AIA 
D/D ?/? 
BID AIA 
D/D B/B 
DID ?/? 
D/D ?/? 
DID ?/? 
D/D BIB 
D/D B/B 
DID B/B 
?/? ?/? 
D/D B/B 
D/D B/B 
D/D ?/? 
D/D B/B 
?/? ?/? 
DID B/B 
?/? ?/? 
D/D B/B 
D/D B/B 
?/? B/B 
DID ?/? 
DID BIB 
D/D B/B 

BIB 
BIS 
B/B 
B/B 
616 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
B/B 
BIB 
BIB 
BIB 
BIB 
B/B 
BIB 
B/B 
BIB 
BIS 
BIB 
BIB 
BIB 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AJA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
N A  
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

010 B/E 
O10 ?/? 
010 B/E 
010 B/E 
010 BIE 
010 B/E 
O10 ?/? 
010 ?/? 
010 AIE 
010 B/E 
010 AIE 
O10 ?/? 
O10 ?/? 
010 B/E 
010 BIE 
010 B/E 
O10 ?/? 
010 AIE 
010 N E  
010 AIE 
010 AIE 
010 AIE 
010 AIE 

A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AiA 
AIA 
AIA 
AJA 
AiA 
AIA 
AIA 
N A  

C/C BIB 
C/C B/B 
C/C BIB 
C/C B/B 
C/C B/B 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C B/B 
B/C B/B 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C B/B 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C BIB 
C/C B/B 

AIA 010 AIE AIA AIB B/C BIB 

AIB 
AIB 
AIB 
AíB 
AIB 
AIB 
AIB 
AíB 
N B  
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 

AIA 
AIA 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
N A  
N B  
AIB 
AIA 
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
AIB 
AIB 
AIA 
AIB 
?/? 
?/? 
AIA 
AIB 

IDID ?/? AIB AIA 



ANEXO 279 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGIVI-2 SDH PGD-1 PGD-2 
TAM26 
TAM27 
TAM28 
TAM29 
TAM30 
TAM31 
TAM32 
TAM33 
TAM34 
TAM35 
TAM36 
TAM37 
TAM38 
TAM39 
TAM40 
TAM41 

Mirca 
Mi l  
Mi2 
Mi3 
Mi4 
Mi5 
M i6 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
A/A 
A/A 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

IDID 
?/? 
?/? 
DID 
D/D 
?/? 
?I? 
D/D 
D/D 
D/D 
D/D 
D/D 
D/D 
DID 
DID 
DID 

B/B B/B AIA ,A/A 010 AIE AIA 
?/? B/B AIA AIA 010 AIE AIA 
?/? B/B AJA AIA 010 B/E AIA 
B/B B/B AIA N A  010 B/E AIA 
B/B B/B AIA N A  0/0 AIE AIA 
?/? BIB AIA AIA 01'0 BIE AIA 
?/? B/B AIA N A  010 BIE AIA 
B/B B/B AIA AIA 01'0 AIE AIA 
B/B' B/B AJA AIA 01'0 B/E AIA 
B/B B/B AIA AIA OlrO B/E AIA 
B/B BIB AIA AIA 010 B/E AIA 
B/B BIB AIA AIA O/0 AIE AIA 
B/B BIB AIA -- AIA 010 ?/? AIA 
BIB BIB AIA AIA 010 ?l? AIA 
B/B BIB AIA AIA 010 ?/? AIA 
B/B BIB AIA AIA 010 ?/? AIA 

B/B D/U ?/? AIB A/B 
B/B D/D ?/? AIB B/B 
B/B D/D ?/? A/B A/A 
B/B DID ?/? AIB A/B 
B/B DID ?/? AIB AIA 
B/B DID ?/? AIB N A  
B/B DID ?/? AIB AIA 
BIB DI13 ?/? AIB ?/? 

a 
- 
m 

B/B DIID ?/? AIB ?/? O 

B/B DIID ?/? AIB ?/? 
- 
0 

m 

E 

B/B DIID ?/? AIB AIA O 

B/B D/D ?/? AIB AIA o 
n 

B/B DID ?/? A/B N A  E 

a 

BIB DID ?/? AIB N A  n n 

B/B D/D ?/? A/B N A  
n 

BIB DID ?/? AIB A/A 
3 
O 

?/? ?/? AIA CID AIB BIB AIA AIA CVO B/E AIA C/C C/C B/B DI'D N A  A/B AJA 
?I? ?/? AIA DID B/B BIB AIA AIA CVO C/E AIA C/C C/C B/B DI'D ?/? Al6 ?/? 
?/? ?/? AIA BIB ?/? B/B AIA AIA CVO B/E AIA C/C C/C 616 DlrD A/A AIB A/A 
?/? ?/? AIA ?I? ?/? BIB AIA AIA 010 ?/? AIA C/C C/C 616 Di,D ?/? ?/? ?/? 
?/? ?/? AIA DID BIB B/B AIA AIA 010 ?/? AIA C/C C/C B/B D,ID ?/? ?/? A/A 
?/? ?/? AIA ?I? ?/? BIB AIA AIA 010 ?/? AIA C/C C/C 616 DID AIA ?/? ?/? 





ANEXO 281 

Población / 
individuo LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 IVIDH-3 MCIH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGIVI-2 SDH PGD-1 PGD-2 
HY2 
HY3 
HY4 
HY5 
HY6 
HY7 
HY8 
HY9 
HYIO 
HYI 1 
HY12 
HYI3 
HY14 
HYl5 
HY16 
HY17 
HY18 
HYI9 
HY20 
HY21 
HY22 
HY23 
HY24 

?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? A/A 
?/? ?/? AIA 
?/? ?/? AIA 

HY25 ?/? ?/? AIA 

AIA 
N A  
AJA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

CiIO AIE AIA 
C)IO AIE AIA 
Ci/O AIE AIA 
Ci/O AIE AIA 
CiIO B/E AIA 
Ci/O ?/? AIA 
Ci/O B/E AIA 
Ci/O B/E AIA 
Ci/O B/E AIA 
Ci/O ?/? AIA 
CVO ?/? AIA 
CV0 AIE AIA 
0/0 AIE AIA 
Ci/O AIE AIA 
Ci/O AIE AIA 
010 ?l? N A  
Ci/O AIE AIA 
CiIO AIE AIA 
CVO AIE AIA 
CYO AIE AIA 
CVO AIE AIA 
C)/O ?/? AIA 
010 AIE AIA 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 

D/'D AIA N B  
DID AIA AIB 
BI'D AIA ?/? 
DI'D A/A ?/? 
DI'D AIA ?/? 
DI'D A/A ?/? 
DI'D AIA AIB 
DI'D A/A AIB 
DI'D AIA AIB 
DI'D ?/? AIB 
DI'D ?/? AIB 
DI'D AIA AIB 
DI'D AIA AIB 
DI'D AIA A/B 
DI'D AIA N B  
DI'D ?/? AIB 
DI'D AIA N B  
DI'D AIA N B  
DI'D A/A N B  
DI'D AIA N B  
DI'D AIA N B  
DI'D ?/? A/B 
DI'D A/A ?/? 

AIB 
AIB 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
AIB 
AIB 
AIB 
B/B 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIA 
BIB 
AIA 
A/B 
AIB 
AIB 
B/B 
?/? 



ANEXO 282 

Población / 
individuo LOCUS 

ACO AD'H GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-I PGD-2 

Barranco Angosturia 
BAI ?/? ?/'? 
BA2 ?/? C/C 
BA3 ?/? C/C 
BA4 ?/? ?la? 
BA5 ?/? C/lC 
BA6 ?/? CIIC 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

?/? ?/? 
?/? ?/? 
DID B/B 
DID B/B 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
DID B/B 
?/? ?/? 
D/D B/B 
C/D B/B 

BIB AIA 
B/B AIA 
CID B/B 
B/B AIA 
?/? ?/? 
BIB AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

BID 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

010 ?/? AIA C/C CIC B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C BIB 
010 AIE . AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA AIB BIC B/B 
010 AIE AJA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 B/E AIA C/C C/C B/B 
010 C/E AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 

010 BIE AIA C/C C/C B/B 
010 B/E AIA B/B B/C B/B 
010 BIE A/A BIB BIC AIB 
010 B/E AIA BIC BIC AIA 
010 ?/? AIA ?/? ?/? AIB 
010 B/E AIA B/C B/C B/B 

[)ID ?/? AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID ?/? AIB 
[)ID ?/? AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID N A  AIB 
CYD A/A AIB 
[)ID AIA AIB 
[)ID AíA AIB 
[)ID A/A AIB 
[)ID N A  AIB 

[)ID A/A AIB 
[)ID N A  AIB 
[)ID N A  AIB 
[)ID A/A AIB 
I D  N A  AIB 
[)ID N A  AIB 

?/? 
AIA 
?/? 
AIA 
AIB 
?/? 
?/? 
AIA 
AIB 
AIB 
B/B 
?/? 
?/? 
BIB 
AIA 

AIA 
AIA 
AIB 
B/B 
B/B 
AIB 

BA7 ?/? CINC AIA D/D BIB B/B AIA AIA 010 B/E AIA B/C BIC AIB D/D ?/? AIB AIB 



ANEXO 283 

Población 1 
individuo ILOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 
BA8 ?/? B/B AIA C/D B/B BIB 
BA9 ?/? ?/? AIA D/D B/B B/B 
BAI O ?/? C/C AIA ?/? ?/? B/B 
BAl  1 ?/? B/B AIA B/B AIA B/B 
BAI 2 ?/? ?/? AIA B/B AIA B/B 
BA13 ?/? ?/? AIA ?/? ?/? BIB 
BA14 ?/? ?/? AIA B/B AIA B/B 
BAI 5 ?/? C/C AIA ?/? ?/? BIB 
BAI 6 ?/? C/C AIA ?/? ?/? B/B 
BAI 7 ?/? C/C AIA B/B AIA BIB 
BAI 8 ?/? ?/? AIA C/D B/B BIB 
BAI 9 ?/? ?/? AIA ?/? ?/? ?/? 
BA20 ?/? ?/? AIA ?/? ?/? ?/? 
BA2 1 ?/? ?/? AIA C/D BIB ?/? 

MDH-2 IiilDH-3 MCIH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGIM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
AIA N A  CVO B/E A/A B/C B/C BIB DI'D ?/? AIB AIA 
AIA AIA CVO B/E AIA B/C BIC AIA DI'D AIA AIB AIB 
AIA AIA CVO B/E AIA ?/? ?/? AIB DI'D A/A N B  AIB 
AIA AIA CVO AIE AIA B/C B/C B/B DI'D N A  AIB AIB 
AIA AIA CVO B/E A/A B/B B/C AIB DI'D N A  A/B ?/? 
AIA N A  CVO BIE AIA B/B B/C B/B DI'D ?/? N B  AIA 
AIA N A  CVO ?/? AJA B/B BIC AIB DI'D .AIA A/B AIB a 

AIA AIA CllO BIE AIA C/C C/C BIB DI'D AIA N B  AIB - m 

O 

AIA AIA CVO BIE A/A C/C C/C AIB DI'D AIA AIB AIB - 
0 

AIA AIA Ci/O BIE AIA B/C BIC B/B DI'D AIA AIB AIB 1 E 

AIA AIA CVO AIE AIA B/C B/C BIB DlrD ?/? AIB AIB O 

AIA N A  CVO ?/? AIA C/C C/C B/B DlrD ?/? AIB AIB n 

E 

AIA - AIA C)/O ?/? A/A BIB BIB AIB DlrD AIA AIB AIB a 

AIA N A  C)/O ?/? AIA C/C C/C AIB DlrD ?/? AIB ?/? n n 

n 

3 

Vegaipala 
O 

VP 1 ?/? C/C AIA D/D B/B AIA AIA N A  010 AIE AIA C/C C/C B/B D/D AIA AIB ?/? 
VP2 ?/? C/C AIA DID BIB AIA AIA AIA 010 AIE AIA C/C C/C BIB DID AIA AIB AIA 
VP3 ?/? C/C; AIA D/D B/B AIA AIA AIA 010 AIE AIA C/C C/C BIB DID AIA AIB AIB 
VP4 ?/? C/C; AIA D/D B/B AIA AIA A/A O/O AIE AIA C/C C/C B/B DID AIA AIB A/B 
VP5 ?/? C/C; AIA D/D B/B AIA AIA AIA O/O AIE A/A C/C C/C B/B D/D AIA N B  AIB 
VP6 ?/? C/C; AIA . ?/? ?/? N A  AIA AJA 010 AIE AIA C/C C/C B/B D,ID AIA AIB AIB 
VP7 ?/? ?/? AIA D/D B/B . AIA AIA AIA 0/0 AIE AIA C/C C/C B/B D/D AIA N B  AIA 
VP8 ?/? ?/? AIA D/D B/B AIA AIA AIA O/O AIE AIA C/C C/C B/B D,ID AIA AIB AIA 



ANEXO 284 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADH G6PDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 NIDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
VP9 
VPIO 
V P I I  
VP12 
VP13 
VP14 
VPI5 
VPI6 
VP17 
VP18 
VP19 
VP20 
VP21 
VP22 
VP23 
VP24 
VP25 
VP26 
VP27 
VP28 
VP29 
VP30 
VP31 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

010 ?/? N A  C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C BIB 
010 AIE N A  C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 AIE N A  C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? N A  C/C C/C ?/? 
010 AIE AIA C/C C/C ?/? 
010 ?/? AIA C/C C/C ?/? 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 B/E AIA C/C C/C BIB 
010 B/E AIA C/C C/C B/B 
010 AIE A/A C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 

AIA 
A/ A 
AIA 
B/B 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
B/B 
AIA 
AIA 

AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
N B  
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 
AIB 

AIA 
?/? 
?/? 
AIB 
?/? 
A/B 
AIB 
AIB 
AIB 
B/B 
?/? 
?/? 
AIB 
?/? 
?/? 
?/? 
AIB 
AIB 
AIB 
?/? 
?/? 
AIB 
AIB 

VP32 ?/? ?/? AIA ?/? ?/? AIA . - .  ~ . 010 ?/? AIA C/C C/C B/B D/D AIA AIB ?/? 



ANEXO 285 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADIi GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 MIDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGiM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
VP33 
VP34 
VP35 
VP36 
VP37 
VP38 
VP39 
VP40 
VP41 

Zumacal 
zu 1 
zu2 
zu3 
zu4 
zu5 
ZU6 
zu7 
ZU8 
ZU9 
ZUIO 
ZUI 1 
zu12 
ZU13 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AJA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 

D/D B/B 
DID B/B 
D/D B/B 
D/D B/B 
D/D B/B 
DID BIB 
D/D B/B 
D/D B/B 
DID B/B 

BIB . B/B 
B/B B/B 
CID B1B 
D/D €316 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
?/? ?/? 
D/D B/B 
?/? ?/? 
DID BIB 
BIB AIA 

?I? C/C AIA ?/? ?/? 

N A  
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  

AIB 
AIB 
AIB 
B/B 
B/B 
B/B 
B/B 
AIB 
AIB 
B/B 
AIB 
AIB 

A/ A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
Al A 
AIA 
AIA 
AIA 

Al A 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AiA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

AIB AIA AIA 

010 AIE AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C BIB 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 A/E AJA C/C C/C BIB 
010 AIE AIA C/C C/C B/B 
O/O ?/? AIA C/C C/C B/B 
010 ?/? AIA C/C C/C B/B 

010 ?/? 
010 ?/? 
OIO ?/? 
010 ?/? 
o /  ?/? 
0/0 ?/? 
010 N E  
010 AIE 
010 C/E 
010 ?/? 
010 AIE 
O AIE 
O /  B/E 

AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 
N A  
AIA 
AIA 
AIA 
AIA 

C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C BIB 
C/C C/C B/B 
C/C C/C BIB 
C/C C/C B/B 
C/C C/C BIB 
C/C C/C BIB 
C/C C/C B/B 
C/C C/C B/B 
C/C C/C BIB 
C/C C/C BIB 
C/C C/C B/B 

D/D AIA N B  
D/D AIA N B  
DID B/B N B  
D/D AIA WB 
D/D AIA N B  
DID N A  N B  
D/D AIA N B  
D/D AIA WB 
D/D AIA N B  

D/D ?/? N B  
D/D AIA N B  
D/D AIA WB 
D/D AIA AIB 
D/D ?/? N B  
DID ?/? WB 
D/D AIA N B  
DID AIA Al6 
DID N A  N B  
DID AIA N B  
DID N A  N B  
DID AIA N B  
DID WA WB 

A/B 
?/? 
?/? 
?/? 
N B  
N B  
N B  
AIB 
?/? 

AIB 
AIA 
AIB 
AIA 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
?/? 
AIB 
AIB 
AIA 



ANEXO 286 

Población 1 
individuo LOCUS 

ACO ADH GGPDH IDH-1 IDH-2 MDH-1 MDH-2 MDH-3 NIDH-4 ME PGI-1 PGI-2 PGI-3 PGM-1 PGM-2 SDH PGD-1 PGD-2 
ZU14 ?/? C/C AIA ?/? ?/? B/B N A  AIA 010 B/E AIA C/C C/C B/B C)/D A/A AIB ?/? 
ZU15 ?/? C/C AIA DID BIB AIA AIA AIA 010 CIE AIA C/C C/C B/B D/D AIA AIB AIB 
ZU16 ?/? C/C AIA ?/? ?/? B/B N A  AIA 010 AIE AIA C/C C/C B/B D/D A/A AIB B/B 
ZU17 ?/? C/C AIA BIB B/B BIB AIA AIA 010 B/E AIA C/C C/C B/B D/D N A  A/B AIB 
ZU18 ?/? C/C AIA CID B/B AIB N A  AIA 010 C/E AIA C/C C/C B/B D/D A/A AIB AIB 
ZU19 ?/? C/C AIA CID B/B B/B AIA AIA 010 B/E AIA C/C C/C B/B D/D AIA AIB N B  
ZU20 ?/? C/C AIA DID B/B AIA AIA AIA 010 CIE AIA C/C C/C BIB DID AIA AIB A/A e 

D 

ZU21 ?/? C/C AIA ?I? ?/? AIA AIA AIA 010 ?/? AIA C/C C/C BIB DID AIA A/B ?/? 
m 

ZU22 ?/? C/C AIA B/B ?/? AIA N A  AJA 010 BIE AIA C/C C/C BIB DID AIA AIB ?/? 
- 
0 

m 

E 

O 

o 
n 

E - 
a 



Tabla 2. Matriz de presencia/ausencia de bandas obtenidas mediante 
RAPDs para los cebadores OPM-8 y OPK-14 en las poblaciones de P. 
canariensis y P. dacfylifera analizadas. ?: datos perdidos, N: número de 
individuos que presentan la banda, P: porcentaje de presencia de la banda 
en la población. 

CEBADORES OPM-8 OPK-14 

- 
0 0 0 0 °  O O O o 0  o 0  

o m o g  VI eJ VI m m  V I =  P O B ~ C I Ó N I  z f f  9 ;  INDIVIDUO S 2 - S S g  E Y 2 Y I  r r y  b 

ACUSA 

A C I O O O O 1  O O 1 O 1 O O 

A C 2 O O O O 1  O O 1 O 1 O O 

AC3 O O O O 1 O O O O 1  O O 

AC4 O O O O 1 O O 1 O 1 O O 
n r c  
nvu O O 1 1 0 1 O ?  O O 

AC6 O O O O 1 1 O 1 O 1 O O 

A C 7 O O  O O 1 O O O O 1  O O 

AC8 O O O O 1 O O 1 O 1 O O 

A C 9 O O  O O 1 1 1 O 0 1  O O 

AClO O O O O 1 O O O O 1  O O 

ACl 1 O 0 0 0  1 O O O 0 1  O O 

AC12 O O O O 1 O O O O 1  O O 

AC13 O O O O 1 O O O O 1 O O 

AC14 O O O O 1 ' O O O O 1  O O 

AC15 O O O O 1 1 O O 0 1  O O 

AC16 O O O O 1 O O O O 1  O O 

AC17 O O O O 1 O O O O 1  O O 

AC18 O O O O 1 O O O O 1  O O 

AC19 O O O O 1 O O O 0 1  O O 

AC20 O O O O 1 O O O O 1  o o 
AC21 O O O O 1 O 1 O O 1  O O 

A222 U U U - O i O U U U í O O 

AC23 O O O O 1 O O O O 1  O O 

AC24 O O O O 1 O O O 0 1  O O 

AC25 O O O O 1 O O O 0 1  O O 

?! Q i i 0 2 5  4 2 6 i 25 1 G 

P O 0 0 0  1 0,16 0,08 0,24 O 1 0,04 O 

TAMARGADA 

TAMl O O O O 1 O O O 1 1  O O 

TAM2 O O O O 1 O O O 1 1  O O 

TAM3 O O O O 1 O O O 1 1  O O 

TAM4 O O O O 1 O O O 1 1  O O 

TAMS O O O O 1 O O O 1 1  O O 

TAM6 O O O O 1 O O O 1 1  O O 
TAM7 O O O O 1 ? ? ? ? ?  ? ?  

TAMB O O O O 1 O O O 0 1  O O 

TAM9 O O O O O O O O O 1  O 1 

TAM10 O O O O 1 ? ? ? ? ?  ? ?  



Tabla 2 (continuación 1) 

CEBADORES 

o o o o g  0 0 0 0 0 0 0  
POBLACIÓNI $ 7 y 0 

V )  CV i n i n i n y  

2 : $ , )  
lNDlvlDuo % a s Z g  F F w  

z r r z u u p  

TAMI 1 

TAMI 2 

TAMI 3 

TAMI 4 

TAMI 5 

TAMI 6 

TAM17 

TAMI 8 

TAMI 9 

TAM20 

TAM21 

TAM22 

TAM23 

TAM24 

TAM25 

TAM26 

TAM27 

TAM28 

TAM29 

TAMBO 

TAM31 

TAM32 

TAM33 

TAM34 

TAM35 

TAM36 

TAM37 

TP.M3FI 

TAM39 

TAM40 

TAM41 

N 

P 

MlRCA 

MlRl 

MIR2 

MIR3 

MIR4 

MIR5 

MIR6 

MIR7 

MIR8 

MIR9 

MlRlO 



Tabla 2 (continuación II) 

CEBADORES OPM-8 

0 0 0  O 0 0 0 0 0 0 0  
o r n s g  POBLACI~NI q y y V ) C V V J V ) V ) r n < D  

P P T- 

INDIVIDUO Z e - 3 :  $ 3 ~  w 
Y Y L Z L L ~  

CAMPUS TAFIRA 

TAI O 1 O 1 1 O 0 0 0  1 1 1 

TA2 O O O 1 1 O 0 1  O 1 1 O 

TA3 1 O 0 0  1 0 O 1 O 1 1 O 

TA4 O O O O 1 O O 1 O 0 1  O 

TA5 1 O O 1 O O O 1 O 1 .  1 O 

TA6 1 O O 1 O O 0 0 0 1  1 O 

TA7 O O O O 1 ' O  O 1 O 0 1  O 

TA8 O O O O 1 O O 1 O 0 0 0  

TA9 O O 0 0  1 O O 1 1 1 O o 

TAIO O O 0 0  1 O 0 0 0 1  1 O 

TAl 1 O 0 0 0 1  O 0 0 0 1  O O 

TA12 O O O O 1 O 0 0 0 1  o o 
TA13 O O O O 1 O 0 0 0 1  O O 

TA14 O O O O 1 O 0 0 0 1  1 O 

TA: 5 O ? S - O  7 0 O 1 1 1 1 o 
TA16 O O O O 1 O O O O 1 1 O 

TA17 O O O O 1 O 0 0 0 1  O O 

TA18 O 1 O 0 1  O 0 1  O 1 1 O 

TA19 O 1 O 1 O O O 1 O 1 1 O 

TA20 O O O O 1 O 0 0 0 1  O 1 

TA21 O 0 0 0 1  O 0 0 1  1 1 1 

TA22 O O O O 1 O 0 0 0 1  o o 
TA23 O O O O 1 O 0 0 0  1 o o 
TA24 O O O O 1 O 0 0 0 1  1 O 

TA25 O O O O 1 1 O 0 0 1  1 1 

TA26 O O O O 1 O O 1 O 1 o o 
T A 2 7 O O O O 1  O O 1 O 0 1  O 

T A 2 8 O O O O 1  O 0 0 0 1  O 1 

TA29 O O O O 1 O 0 0 0 1  O 1 

TA30 O O O O 1 O 1 O 0 1  O O 

TA31 ? ? ? ? ? O 0 0 0 1  O 1 

TA32 O O O 0 1 ü V 0 0 1  O ?  



ANEXO 

Tabla 2 (continuación 111) 

CEBADORES OPM-8 OPK-14 

O 
0 0 0 0 °  0 0 0 0 0 0 0  

POBLACIÓNI = V ) N V ) V ) V S V ) ~  
F ? y P P S $ % . ,  

INDIVIDUO z e *  w Z r Y Z Y z ~  

MASPALOMAS 

MAS1 O 0 0 0  1 O  1 O  1 1 1 O  

MAS2 O 1 O  O 1 O  1 O 1 O O O  

MAS3 O  O  1 O  1 O  1 O 0 0 0 0  

MAS4 O  O  1 O 1 1 1 O  O  O  1 O  

MAS5 O  O  O  1 1  O  1 O O  1 1 O 

MAS6 O  O  1 1 1 O  1 O  O  1 1 O  

MAS7 O  1 O  O  1 O  1  0 0 0 1  O 

MAS8 1 O  1 O  1 ? ? ? ? ? ? ? 

MASY o u 1 - 1  1 O 1 Ü O i ü O 

M A S 1 0  O  1 O  O  1 O  1 O 0 0  1 O  

MAS1 1 1 O  O  1 1  O  1 O 0 0  1 O  

MAS12 O  1 O  O  1 O  1 O 0 0 1  O  

MAS13 1 1 O 1 O O 1 O 0 0 1  O  

MAS14 O  1 O  1 O  O O 0 0 1  1 O  

MAS15 O  1 O  1 O  O  1 O 0 1  1 O 

MAS16 O 1 O  O 1 O 0 0 0 0  1 O  

MAS17 ? ? ? ?  ? O  1 O 0 1  O  O 

MAS18 O  O  O  O  1 1 1 O 0 1  O  O  

MAS19 O O  O O 1 O 1 0 0 9  1 O  

MAS20 O  O  O 1  1 O  1 0 0 1 o o 
MAS21 ? ? ? ? ? O  1 O 0 0  1 O  

MAS22 O  O  O  1 1 0 1 0 0 1  1 O  

MAS23 ? ? ? ? ? O 1 O 0 0  1 O  

MAS24 O  O  O  1 1 O 1 O 0 0  1 O  

MAS25 O  1 O 1  1 O 1 0 0 1  1 o 
MAS26 O  O  1 O  1 O 1 O 0 1  1 O 



ANEXO 

Tabla 2 (continuación IV) 

CEBADORES OPM-8 OPK-14 

0 0 0  O 0 0 0 0 0 0 0  

POBLACIÓNI 5 V ) N V ) V ) V ) V ) < D  

I 2 Y- 3 f J $ S Z a  7 

INDIVIDUO 2 a a g S r *  
Y Y Z Y Z Z y  

GRAN TARAJAL 

GTI 

GT2 

GT3 

GT4 

GT5 

GT6 

GT7 

GT8 

GT9 

GTl O 

GTl 1 

GT12 

GTI 3 

GTI 4 

GT15 

GT16 

GT17 

N 

P 

ELCHE 

EL1 O 1 O 1 O O 1 O O O 1 O 

EL2 O O 1 1 O O 1 0 0 0 1  O 

E L3 o o o 1 o o 1 O o o 1 o 
EL4 O O O 1 O O 1 O O O 1 O 

E L5 o O o 1 o O 1 O 0 0  1 O 

EL6 O O O 1 O O 1 O 0 0 1  O 

EL7 O O O 1 O O 1 o o O 1 o 
EL8 O O O 1 O O 1 O 0 0  1 O 

EL9 O O O 1 O O 1 O O O 1 O 

EL10 O O O 1 O O 1 O 0 0  1 O 

EL1 1 O O O 1 O O 1 O O O 1 O 



Tabla 2 (continuación V) 

CEBADORES OPM-8 OPK-14 
O 

0 0 0 O 0 0 0 0 0 0 ~  

POBLACIÓN 1 o m = 8  y ) h l V ) V ) V ) v ) a  

9 9 9 : -  
INDIVIDUO g g q 2 Y Y r r v r r  

TOTAL 

N 13 20 24 75 144 13 70 56 26 132 109 45 

' , - 0,059 0,090 0,109 0,339 0,652 0,059 0,317 0,253 0,118 0,597 0,493 0,204 
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