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Abstract: Genetic structure of a group of capybaras, Hydrochoerus hydrochaeris (Rodentia: Hydrocheridae)
in the Colombian Eastern Llanos. The capybaras are the biggest rodents in the world but, however, there are
not extensive population genetics studies on them. In the current work, we studied the genetic structure of a
troop of 31 capybaras (Hydrochoerus hydrochaeris) sampled in Hato Corozal, Casanare Department at the
Colombian Eastern Llanos, by means of five microsatellite markers. The gene diversity was 0.61 and the aver-
age allele number was 5.2, which is a medium-low level for markers of this nature. Out five markers employed,
three were in Hardy-Weinberg equilibrium meanwhile one showed a significant homozygote excess and other
presented a significant heterozygote excess. There were not significant genetic differences between males and
females inside this troop. The application of different procedures to determine possible historical demographic
changes (population expansions or bottlenecks) clearly showed that the population analyzed crossed over a very
narrow recent bottleneck. The illegal hunt is the possibly cause of this strong genetic bottleneck. Rev. Biol. Trop.
59 (4): 1777-1793. Epub 2011 December O1.
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Colombian Eastern Llanos.

El capibara, chigiiiro o carpincho (Hydro-
choerus hydrochaeris, Lineaus 1766) es posi-
blemente la tnica especie sobreviviente de la
familia Hydrochaeridae. Son roedores cavio-
morfos (Mesa & Sanchez 2002), cuya distribu-
cion se da en América Central y del Sur, desde
Panam4 hasta el Norte de Argentina (Nowak
1991). En la actualidad son los roedores de
mayor tamafio encontrados, con un peso que
puede oscilar entre 35 y 65kg (Emmons & Feer
1997). Ademas, tienen habitos semiacuaticos
que habitan cerca de las orillas de los cafios,
lagunas o zonas anegadas, rodeadas de sabana,
generalmente cerca de una franja de bosque.

Los capibaras son animales sociales,
sedentarios y pacificos (Ojasti 1980). Por lo
general se encuentran en agrupaciones familia-
res compuestas por animales de ambos sexos,
con predominancia de las hembras (Herrera
1999) en una relacion de 3:1 (Alho et al. 1989),
aunque la proporcién de sexos al momento
del nacimiento es de 53 machos por cada 47
hembras (Nogueira-Filho & Nogueira 2004).
Su sistema social muestra una jerarquia estric-
tamente dominada por los machos (Gonzélez-
Jiménez 1995), dentro de la cual el macho
dominante es el tiene la mayoria de los apa-
reamientos, aunque los subordinados obtienen
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un porcentaje significativo de éstos (Herrera &
Macdonald 1989). La dispersion post-natal de
los capibaras ocurre al afio de edad y se pre-
senta de igual forma en ambos sexos (Herrera
1999). El tamaiio y la estructura de los grupos
oscila estacionalmente (Ojasti 1973, Herrera &
MacDonald 1989, Soini & Soini 1992). Duran-
te la época de sequia, la cohesion social es baja
y los capibaras se agregan de forma temporal
alrededor de los cuerpos de agua remanentes.
Al parecer durante este tiempo hay reorgani-
zacién de la estructura social de las manadas
e intercambio de individuos entre ellas (Ojasti
1973). Al iniciar la época de lluvias, las agre-
gaciones se separan y los grupos se dispersan.

Algunos autores designan a la poblacién
centroamericana y a la que se encuentra en la
zona del océano Atlantico, en los valles de los
rios Magdalena, Cauca, Sind y Atrato y en el
Departamento de Chocd, todas ellas en Colom-
bia, como una especie diferente (H. isthmius)
(Goldman 1912), debido a su menor tamaifio
(Harrison-Matthews 1977), con un peso osci-
lando entre 26 y 28kg y una gestacién mds corta
(104-111 dias) (Trapido 1949). También parece
existir evidencia citogenética de que podria
tratarse de dos especies diferentes (Pecefio
1983). De hecho, Wilson & Reeder (2005) en
su catdlogo sistemdtico reconocen ambas espe-
cies: sin embargo, no se han realizado estudios
moleculares que muestren la diferenciacién
especifica de esta poblacion centroamericana y
de la zona norte de Colombia.

La utilizacién de capibaras constituye una
fuente de recursos econdmicos importante en
las regiones donde habitan. Los humanos obtie-
nen productos como carne (Alho et al. 1989; en
sabanas inundables la produccién de carne es
2.6 veces mayor a la del ganado vacuno), piel
(Bolkovic et al. 2006) y grasa, en Venezuela,
Brasil, Colombia, Pert, Ecuador y Argentina.
Aunque no se encuentra reportada en CITES
(Convencion sobre el Comercio Internacional
de Especies Amenazadas de Fauna y Flora
Silvestres) ni en la UICN (Union Internacional
para la Conservacién de la Naturaleza) dentro
de alguna categoria de amenaza, la explotacion
de esta especie ha ocasionado la extincidn

local de algunas poblaciones (Ojasti 1991,
Ballesteros & Jorgenson 2009) o, al menos,
la disminucién del tamafio poblacional, como
ocurre en el drea objeto de este estudio (Alda-
na-Dominguez et al. 2007). Para mitigar esta
situacion se han planteado estrategias de mane-
jo para recuperar las poblaciones de capibaras
tales como la reintroduccion, el reforzamiento
poblacional y el enriquecimiento del hébitat.
Sin embargo, para implementarlas es necesario
conocer varios aspectos de la estructura gené-
tica de las poblaciones que den herramientas
para el planteamiento de dichas estrategias de
manejo. Aunque son muy escasos los estudios
genéticos relacionados con las capibaras, si se
han realizado mdltiples estudios de esta especie
desde otras perspectivas. Por ejemplo, manejo
fisico de la especie en cautiverio (Moreira
1993), comportamiento (Gonzdlez 2001, Issa-
Rickli et al. 2008), infanticidio (Siqueira da
Cunha Nogueira & Nogueira-Filho 1997), cria
(Alvarez et al. 1999), uso de hébitat (Arteaga
2001, Aldana-Dominguez et al. 2004, Maldo-
nado-Chaparro et al. 2006, Atuesta-Dimian
et al. 2006, Guzman-Lenis et al. 2006), esti-
maciones poblacionales (Patifo er al. 2001,
Prada & Martinez 2001, Goncalves-Saraiva
& Da Silva-Rocha 2006, Aldana-Dominguez
& Angel-Escobar 2007, Mulligan et al. 2007),
determinacién de dreas con valor de conser-
vacion para la especie (Pardo er al. 2006,
Vieira-Muiioz 2007, Schivo et al. 2010, Acosta
2010), aprovechamiento comercial (Alvarez
& Kravetz 2004, Mesa-Gonzalez et al. 2006,
Pinheiro-Bartha er al. 2006, Lozada-Perdomo
2007) y estructura poblacional (Cerqueira-
Lopes et al. 2006, Payidn 2007, Ballesteros &
Jorgenson 2009).

El conocimiento de los pardmetros gené-
ticos de una poblacion brinda elementos Utiles
para el planteamiento de estrategias de manejo
de especies objeto de conservacidn, uso y
aprovechamiento, y permite elegir los proce-
dimientos adecuados para el mantenimiento
de las poblaciones, como las traslocaciones
de individuos (Sugg et al. 1996) o la cria en
cautiverio. De acuerdo con Dobson & Zin-
ner (1998), las propiedades genéticas de una

1778 Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 59 (4): 1777-1793, December 2011



poblacién restringen e influencian el potencial
evolutivo de una especie, por lo que las pobla-
ciones con mayor variabilidad genética tienen
una mayor capacidad para reaccionar a los
cambios ambientales.

Hasta el momento los estudios genéticos
en capibaras han sido incipientes. Sin embar-
go, debido a su importancia dentro de los
renglones econdmicos, a la situacién de dis-
minucién de sus poblaciones en varios lugares
donde son objeto de aprovechamiento y a su
valor ecoldgico, se han adelantado algunos
estudios sobre la variabilidad genética de las
poblaciones, haciendo uso de ADN mitocon-
drial (Campos-Krauer 2009, Campos-Krauer &
Wisely 2010). Herrera et al. (2004) construy6
una biblioteca gendmica donde identifico 14
marcadores microsatelitales especificos para
esta especie (en inglés, “short tandem repeat
polymorphisms”, STRPs). Estos marcadores
estan compuestos de unidades de repeticion de
dos a seis pares de bases (Weber & Wong 1993)
y estdn distribuidos al azar, encontrdndose
frecuentemente en los genomas eucarioticos.
Al presentar elevados niveles de variabilidad
genética son una herramienta de gran utili-
dad para la diferenciacién de poblaciones, la
evaluacién de la variabilidad genética de una
poblacioén y los estudios de paternidad y paren-
tesco de individuos en una poblacién (Paetkau
et al. 1995, McConnell et al. 1997). La peque-
na cantidad de ADN necesaria para el andlisis
de estos marcadores moleculares ha permitido
a los investigadores utilizar procedimientos no
invasivos durante el muestreo de animales sil-
vestres lo cual permite la obtencién de impor-
tante conocimiento de la dindmica poblacional
de esas especies (Bruford & Wayne 1993).

Los objetivos principales del presente estu-
dio son los siguientes: 1- Determinar el nivel
de diversidad genética en una poblacién de
capibaras de Hato Corozal en el Departamento
de Casanare (Colombia) mediante cinco marca-
dores microsatelitales; 2- Determinar la posible
existencia de equilibrio Hardy-Weinberg en esa
poblacién para esos marcadores; 3- Determinar
posibles diferencias en las frecuencias géni-
cas de machos y hembras de esa poblacion;

4- Determinar si la poblacién histéricamente
ha permanecido con tamafio constante o ha
podido sufrir fenémenos de cuello de botella o
de expansion poblacional.

MATERIAL Y METODOS

Muestras: En octubre de 2007 se captu-
raron 31 ejemplares de capibaras en predios
del Hato Andalucia, en el Municipio de Hato
Corozal, Departamento de Casanare, Colombia
(06°08°58” N - 71°48°26” W). Estos animales
representaron mas del 50% de la manada pre-
sente en el Hato citado. A los 31 individuos
capturados se les tomo una muestra de sangre
de la vena femoral, las cuales fueron deposi-
tadas en tarjetas FTA® (Whatman Bioscience,
Cambridge, United Kingdom, 2003; temperatu-
ra ambiente 23°C) y preservadas a temperatura
ambiente hasta su procesamiento en el labora-
torio. Los animales fueron capturados siguien-
do los protocolos aprobados por el comité de
ética de la Universidad Javeriana y las leyes
del Ministerio de Ambiente, Vivienda 170 y
Desarrollo Territorial (R. 1252) de Colombia.

Andlisis molecular: El ADN gendémi-
co de cada individuo fue extraido siguiendo
el procedimiento recomendado por la casa
comercial Whatman FTA® protocols (2003);
se analizaron cinco microsatélites selecciona-
dos de una lista de 14 microsatélites desarro-
llados para H. hydrochoerus por Herrera et al.
(2004), de acuerdo con su grado de variabilidad
(Cuadro 1).

Una vez extraido el ADN se amplificé
cada locus mediante la técnica del PCR (Poli-
merase Chain Reaction) en las 31 muestras
recolectadas, de acuerdo con las condiciones de
PCR descritas por Herrera et al. (2004). Asi, se
utilizé, aproximadamente, 20ng de ADN en un
volumen total de reaccién de 25uL, con 0.3uM
de cada cebador (primer), 0.3mM dNTP, 1 x
Tag buffer (1.5mM MgCl, 10mM Tris-HCI,
50mM KCI) y 0.75 unidades de Taq polimera-
sa. Los cebadores utilizados fueron Capy 12,
Capy 14, Capy 24, Capy 25, Capy 26 (Herrera
et al. 2004).

La amplificacién se realiz6 en un ter-
mociclador PTC-100 25612 (MJR Research,
Inc), iniciando con una desnaturalizacién de
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CUADRO 1
Caracterizacion de los cinco marcadores microsatelitales aplicados al grupo muestreado de capibaras
en los Llanos Orientales de Colombia

TABLE 1
Characteristics of the five microsatellite markers applied to one troop of capybaras sampled
in the Colombian Eastern Llanos

Locus Secuencia del primer (5’-3)

Capy 12 TGGGTGCCAGAATGCATAGTC
GCATTGCCACCCCTACCTTA

Capy 14 TCATAAAGCTGTCCCACTCTGC
GCTGGAAAGCATAGCTCAAACG

Capy 24 TGCAGGGAGCACTTTATCCA
CAAGCTGGGCACAAAAAGGA

Capy 25 CAAGCATGTTCCTTTCCCCTTA
TGGAGAGCAGAGGATTAAAAGCA

Capy 26 TCTGCTTGGTCCTTCTGTTTGA

TCGCAAGGGGACTCTAGTGTTA

# de alelos Rango de tamaiio de alelos (pb)
2 195-197
2 285-287
7 145-157
3 260-264
2 274-276

Las caracteristicas de esos cinco microsatélites fueron determinadas por Herrera et al. 2004.
The characteristics of these five microsatellites were determined by Herrera et al. 2004.

95°C durante 5 minutos, seguida de 34 ciclos
de 30 segundos de desnaturalizacién a 94°C,
30 segundos a la temperatura 6ptima de ani-
llamiento (54, 58, 60 y 61°C dependiendo
del marcador) y 45 segundos de extension a
72°C. Finalmente, una fase de extension de 5
minutos a 72°C. Los productos de PCR se ana-
lizaron por medio de electroforesis en gel de
poliacrilamida al 12% en una cdmara vertical
de Secuencia ADN Thermo EC EC-160. La
electroforesis se prolongé por unas 2-6 horas,
dependiendo del tamafio del marcador, a 15W
constantes y a un voltaje que oscil6 entre los
300-400V. La muestra sometida a electroforesis
consistié en una mezcla de 2ul. de producto
de amplificacién y 3uL de tampén de carga
(azul de bromofenol 2% p/v, disuelto en agua
MiliQ). Posteriormente, los marcadores fueron
visualizados por exposicién del gel a luz blan-
ca, previa tincion con nitrato de plata (AgNO,).
El tamafio de los productos amplificados fue
estimado utilizando un estdndar de 10pb y 50pb
(Invitrogen). Los genotipos y tamafios alélicos
fueron registrados por conteo directo.

La diversidad genética de la poblacion
de H. hydrochaeris analizada fue estimada

mediante diversos estadisticos: niimero de ale-
los por locus (N), heterocigocis esperada (H,)
y heterocigosis observada (H ), ademds del
contenido de informacién polimérfica (PIC,
Botstein er al. 1980). Para calcular esos estadis-
ticos se utilizé el software Cervus version 3.03
(Marshall et al. 1998).

A través del estadistico G se evaluaron
las desviaciones del desequilibrio de liga-
miento para probar la hipdtesis de indepen-
dencia de genotipos entre los loci. Para ello se
empled el programa GENEPOP 4.0 (Raymond
& Rousset 1995).

El posible desequilibrio Hardy-Weinberg
(H-W) se analiz6 mediante tres métodos dife-
rentes (con el programa GENEPOP 4.0, Ray-
mond & Rousset 1995): la F de Weir &
Cockerham (1984), la f de Robertson & Hill
(1984) y mediante probabilidades exactas con
el procedimiento de Cadenas de Markov Monte
Carlo (MCMC) (Raymond & Rousset 1995),
con 1000 demorizaciones, 50 “batches” y 1000
iteraciones por “batch”.

Adicionalmente, se realiz6 un test glo-
bal para evaluar si la poblacién muestra una
desviacién del equilibrio H-W, usando el
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método de Fisher (Raymond & Rousset 1995),
con todos los microsatélites analizados
tomados simultdneamente.

Para evaluar la heterogeneidad genética
entre los machos y las hembras del grupo cap-
turado se empled un test exacto con el método
de Fisher con 1000 demorizaciones, 50 ‘“bat-
ches” y 1000 iteraciones por “batch” utilizando
las frecuencias genotipicas encontradas en los
machos y hembras (14 machos y 17 hembras).

Para determinar si la poblacién de capi-
baras estudiada ha sufrido un cuello de botella
reciente se utilizd el programa Bottleneck
(Cornuet & Luikart 1996, Piry et al. 1999).
Aquellas poblaciones que han experimentado
cuellos de botella recientes tienen el nimero
de alelos y los niveles de heterocigosis espera-
da inferiores a los de poblaciones que no han
experimentado ese fenémeno. Sin embargo, el
nimero de alelos se reduce mds rdpidamente
que la heterocigosis esperada. Por lo tanto, la
heterocigosis esperada calculada por métodos
de coalescencia a partir del nimero de ale-
los es inferior a la heterocigosis esperada a
partir de las frecuencias alélicas observadas.
Para calcular la probabilidad de un cuello de
botella reciente en la poblacién de capibaras
estudiada se utilizaron cuatro procedimientos:
prueba del signo, prueba de las diferencias
estandarizadas, prueba de Wilcoxon y el méto-
do grifico de Luikart er al. 1998. Ademads,
el programa Bottleneck permite utilizar las
opciones “Two Phases Model” (TPM, Di Rien-
zo et al. 1994) y “Stepwise Mutation Model”
(SMM, Ohta & Kimura 1973), que describen
adecuadamente los modelos mutacionales de
los marcadores microsatelitales.

Otros procedimientos utilizados para
determinar posibles cambios demograficos en
la poblacién de capibaras estudiada fueron: 1-
La prueba de Kimmel ez al. (1998); se define el
indice de desbalance 3 como:

B(D) = E(B,)/E(B,,,) = VO/I(1/ P,2) - )12,
o también, In () =In 6, ~1In 6, =In (V) ~In
eV Poz) — 1)/2), donde 0, es la varianza de
los tamafios de los tdndem de repeticion y 6,
= (l/(P02 - 1))/2, con P siendo un estimador
de homocigosis.

Si una poblacion estd en equilibrio, tiene
un tamafio demografico constante, y no ha
sufrido una expansiéon poblacional, f=1 (In
=0). Por el contrario, si una poblacién ha
experimentado una expansién proviniendo de
una situacion de equilibrio mutacién-deriva
(tamafio poblacional constante), <1 (In 3<0).
Si una poblacion ha experimentado una expan-
siéon viniendo previamente de un cuello de
botella, >1 (In $>0). Este tltimo valor se pre-
sentard por un largo tiempo (unas cuantas miles
de generaciones) antes de mostrar la firma de
una expansion poblacional (f<1 (In f<0)). Hay
una excepcion a esta regla general, cuando el
cuello de botella es tan intenso que la poblacién
se convierte en monomorfica antes de la expan-
sién demogriéfica, en cuyo caso, f<1 (In $<0)
todas las veces. Todos los valores [3 son consis-
tentes con modelos de crecimiento poblacional
“stepwise”, logistico o exponencial y no estdn
especificamente afectados por diferentes mode-
los mutacionales (Kimmel et al. 1998).

Dos métodos fueron empleados para deter-
minar la significacion estadistica de f (In f3)
obtenida en la poblacién de capibaras. La
primera fue la aplicacion del procedimiento
“jackknife” (Efron & Tibshirani 1993) para
obtener la varianza de P y, con esta varianza,
se estimaron un test de Student y un intervalo
de confianza del 95 y del 99%. Un segundo
procedimiento utilizado fue mediante las dis-
tribuciones empiricas de In 3 a partir de 500
simulaciones de coalescencia con un 6=5. En
este caso, el intervalo de confianza al 95% fue
determinado como (- 0.23, 0.25).

Un segundo test empleado fue el de Zhi-
votovsky et al. (2000), el cual calcula un indice
de expansion:

S=1 - (K - (R,V/2)/5V?)

dénde K y V son la curtosis no normalizada
(cuarto momento central) y la varianza del
tamafio alélico, mientras Rk=km/02m (son la
curtosis y la varianza en el nimero de cambios
mutacionales en las repeticiones). El valor de
R, empleado fue 6.3, debido a que este valor
fue obtenido para microsatélites dinucledtidos
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por Dib et al. (1996), y siendo los microsate-
lites empleados en este estudio precisamente
dinucledtidos. EI valor de S, es esperado que
sea igual a cero en un modelo mutacional “ste-
pwise” general y simétrico para una poblacién
en equilibrio y de tamafio constante (esto fue
derivado por Zhivotovsky & Feldman 1995).
El estadistico S, es positivo si una expansion
afect6 a la poblacidn y es negativo si un cuello
de botella afect6 a la poblacion. Para obtener
conclusiones demograficas de este andlisis, la
varianza intra-poblacional y el indice de expan-
sién son promediados para todos los microsate-
llites estudiados. Para medir la significacién
estadistica de los valores de S, dos métodos
fueron empleados. Primero, se llevd a cabo
un “bootstrap” para los loci (10 000 corridas).
En segundo lugar, como en el andlisis anterior,
se utilizé un procedimiento “jackknife” para
obtener la varianza de Sk y, con esta varianza,
un test t de Student y el intervalo de confianza
al 95% fueron estimados.

El dltimo andlisis demogréfico aplicado a
la poblacién estudiada de capibaras fueron el
test de curtosis intra-locus (k) y el test inter-
locus (g) propuesto por Reich & Goldstein
(1998) y Reich et al. (1999). El primer test
mide diferencias entre distribuciones alélicas
con picos miltiples de poblaciones de tama-
no constante y distribuciones alélicas de un
tinico pico mds suave tipicas de una poblacién
en expansion:

k=2.5 Sig* + 0.28 Var — (0.95/n) — Gam,,

donde Sig* es la varianza insesgada al cuadra-
do del tamafo alélico, Var es la varianza de
muestreo del mismo concepto y Gam, es el
momento central cuarto insesgado del alelo,
respectivamente. Para determinar los niveles de
significacion, se utiliz6 una distribucién bino-
mial con el nimero de ensayos igual al niimero
de loci basado en lo esperado en al menos
igual probabilidad de valores de k positivos y
negativos para el conjunto de loci analizados
(p=0.515).

El test g se basa en los siguientes
hechos. Este test inter-locus muestra que para

poblaciones estables, la varianza es altamente
variable entre diferentes loci analizados, mien-
tras en poblaciones en expansidn esta varianza
es usualmente baja. Asi pues, tamafios aléli-
cos con varianzas suficientemente bajas pue-
den tomarse como evidencia para expansiones
poblacionales. El test usado para diferencias
estadisticas es:

VarlVjl
T w2+ %V
donde Var (VJ.) es la varianza observada de las
varianzas de los tamafios alélicos a partir de los
marcadores empleados, y V es la varianza pro-
medio de todos los loci. Un bajo valor de g se
toma como un signo de expansién poblacional.
Los niveles de significacion para este test inter-
locus se encuentran en la Tabla 1 de Reich ez al.
(1999), la cual muestra los cortes del percentil
del 5% para este test. Para el caso presente,
los valores de g menores a 0.08 indicardn una
expansion poblacional. Luikart er al. (1998)
afirmaron que este ltimo test es probablemen-
te el mds poderoso para esta funcion.

RESULTADOS

Diversidad genética: Los cinco loci
microsatélitales empleados resultaron ser poli-
morficos (Cuadro 2). Esos loci mostraron entre
4 y 9 alelos y una heterocigosis esperada
(H,) entre 041 (Capyl2) y 0.37 (Capy24).
La H, promedio para los cinco loci fue de
0.606+0.174 mientras que el ndmero de alelos
promedio por locus fue de 5.20+2.17.

Equilibrio H-W y desequilibrio de liga-
miento: De los cinco loci analizados, tres no
se desviaron significativamente de las pro-
porciones genotipicas esperadas en equilibrio
H-W (Capy24, 25, 26) (Cuadro 3). Capyl2
presentd un significativo exceso de homocigo-
tos (p=0.0000+0.0000), mientras que Capyl4
presentd un significativo exceso de heterocigo-
tos (p=0.01+0.01). Al tomar simultdneamente
los cinco loci, se detecté un significativo
exceso de homocigotos al aplicar el método
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CUADRO 2
Estadisticos de diversidad genética determinados en cinco
loci microsatelitales en una poblacién de capibaras

TABLE 2
Gene diversity statistics determined in five microsatellite
loci in a capybara population

locus No. Alelos CIP H, H,
Capyl2 4 0.35 0.063 041
Capyl4 4 042 0.81 0.54
Capy24 9 0.84 0.77 0.87
Capy25 5 0.6 0.52 0.67
Capy26 4 042 042 0.54

Se indican el nimero de alelos (No. Alelos), la heterocigosis
observada (H_), la heterocigosis esperada (H,) y el
contenido de informacién polimérfica (CIP).

There is noted the number of alleles (No. Alleles), the
observed heterozygosity (H, ), the expected heterozygosity
(H,) and the polymorphic information content (CIP).

de Fisher (X2=53.48, g.1.=10, p=0.0000). No se
dio ningtin caso de desequilibrio de ligamiento
entre ningtn par de loci. Esto significa que la
informacién evolutiva que aporta cada uno de
los cinco loci microsatelitales es independiente
para cada uno de ellos.

Diferenciacion genotipica entre machos
y hembras en la manada capturada: El anali-
sis de diferenciacion genotipica mostr6 que las
frecuencias genotipicas no difieren significati-
vamente entre los machos y las hembras de la
manada capturada. Por lo tanto, los machos y
hembras parecen provenir de un mismo acervo
genético (y?>=7.56, g.1=10, p=0.672).

Cambios demogrificos historicos: El
analisis de Cornuet & Luikart (1996) mostro
que, independientemente del modelo muta-
cional elegido, los cinco loci microsatelitales
presentaron valores de heterocigosis esperada
superiores a los valores de heterocigosis espe-
rada estimados a partir del nimero de alelos
encontrados. Para cuatro de los cinco marca-
dores esas diferencias fueron estadisticamente
significativas. Esto sugiere que la poblacién ha
pasado recientemente por un cuello de botella.

Tanto el test de las diferencias estandariza-
das y el test del signo (TPM, p=0.032, SMM,
p=0.040) como el test de Wilcoxon (TPM,
p=0.031, SMM, p=0.031), al igual que el des-
criptor gréafico de Luikart et al. (1998) ratifica-
ron el posible cuello de botella reciente en esta
poblacién de capibaras de los Llanos orientales
colombianos. Los restantes andlisis demogra-
ficos bdsicamente ratificaron esta situacion. El
test de Kimmel et al. (1998) mostré un valor
de p=0.8476 (In p=-0.1653). Esos valores son
significativamente menores que =1 (In =0),
cuyo intervalo de confianza para f es 1.83-3.05.
Cuando los valores de 3 y In 3 son significati-
vamente superiores a uno y cero, respectiva-
mente, es una indicaciéon de que la poblacién
analizada pas6 por un cuello de botella vy,
posteriormente, experimentd una expansion
poblacional. Por el contrario, cuando  y In 8
son menores que uno y cero, respectivamente,
como es el caso, es sintoma de una poblacién
que ha atravesado un cuello de botella muy
intenso sin posterior expansion poblacional.
Luego, la poblacién analizada de capibaras
parece haber sufrido un fuerte cuello de botella
sin posterior expansién poblacional. El test de
Zhivotovsky et al. (2000) no mostré un cuello
de botella tan claro como los procedimientos
previos. El valor de S, fue 0.6059, lo cual no
difirié significativamente de S,=0 (intervalo
de confianza del 99%, -0.60, 0.74), lo que
indicaria una poblaciéon de tamafio histérico
constante. Sin embargo, los valores promedios
de k y de la varianza fueron mucho menores
que los obtenidos en otros estudios (k=4.9699
y Var=0.9787, respectivamente), caracteristica
clara de una poblacién con poca variabilidad
genética probablemente perdida por un cuello
de botella. Los tests k y g, disefiados para
detectar expansiones poblacionales, resultaron
claramente negativos. La probabilidad del test
k fue uno, dato que indica totalmente lo contra-
rio de una expansion poblacional, esto es, un
cuello de botella. Lo mismo sucede con el test
g: para cinco loci y 31 muestras analizadas el
valor critico de g por debajo del cual se detec-
tarfa una expansion poblacional es 0.08. Por
el contrario, se obtuvo un valor de g=1.4253,
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CUADRO 3
Frecuencias alélicas de los cinco loci microsatelitales utilizados

TABLE 3
Allele frequencies of the five microsatellite loci employed

locus Tamafio Alelo (pb) N Frecuencia

Capyl2 95 15 0.24
97 47 0.76
Tot 62

Capyl4 85 30 0.50
87 30 0.50
Tot 60

Capy24 45 6 0.10
47 6 0.10
49 13 0.22
51 9 0.15
53 9 0.15
55 8 0.13
57 9 0.15
Tot 60

Capy25 60 14 0.25
62 15 0.27
64 27 048
Tot 56

Capy26 74 30 0.50
76 30 0.50
Tot 60

B P SE.
W&C R&H
091 0% -
091
091 0.94
-0.59 0.01% -
-0.59
-0.59 -0.59
0.28 0.15 0.01
-0.09
0.13
0.10
0.16
0.15
0.10
0.07 0.07
0.13 0.09 -
038
037
023 0.19
022 02 -
022
0.22 0.22

Se indica el nimero de alelos analizados (N), el coeficiente de endogamia (F,) medido con el método de Weir & Cockerham
(1984) (W&C), con el método de Robertson & Hill (1984) (R&H) y con probabilidades exactas (P) para la poblacién de
capibaras analizada. S.E.=Desviacion Estdndar, Tot=Total, pb=pares de bases, *=probabilidades significativas.

It is noted the number of alleles analyzed (N), the endogamy coefficient (F,)) measured with the Weir & Cockerham (1984)
(W&C)’s method, the Robertson & Hill (1984) (R&H)’s method and exact probabilities (P) for the capybara population
analyzed. S.E.=Standard deviation, Tot=Total, Pb=base pairs, *=significant probabilities.

que es extremadamente elevado. Esto denotd
lo contrario de una expansién poblacional. De
nuevo, pues, este test mostrd fuerte evidencia
de un cuello de botella.

DISCUSION

En el presente estudio presentamos el
primer andlisis genético molecular de una
poblacion de H. hycrochoerus que habita en los
Llanos orientales de Colombia aplicando cinco

marcadores microsatelitales. H. hycrochoerus
puede constituirse en una especie suprema-
mente interesante para estudios que analicen la
variabilidad genética intrapoblacional y cémo
la estructura social puede repercutir en la
estructura genética de una poblacién (Chesser
1991a, 1991b, Chesser et al. 1993, Pope 1992,
Ruiz-Garcia 2010a), debido a sus habitos poli-
ginicos (Ojasti 1973), a su plasticidad en la
respuesta social (modificacién del tamafio de
grupos) de acuerdo a las condiciones climdticas

1784 Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 59 (4): 1777-1793, December 2011



(Ojasti 1991, Maldonado-Chaparro & Sén-
chez 2010) y a la relativa facilidad para poder
capturar los ejemplares de manadas enteras
debido a su fuerte cohesividad grupal y a sus
hébitos ecoldgicos.

El nimero promedio de alelos encontrado
en la poblacién de capibaras puede conside-
rarse moderadamente elevado (5.2 alelos). Por
ejemplo, Dallas et al. (1995) encontraron un
promedio de cinco alelos para un sistema de
seis loci en una poblacién de ratén doméstico
(Mus musculus). Sin embargo, la H_ refleja
mejor la diversidad genética que el niimero
promedio de alelos porque es independiente
del tamafo muestral (Nei ef al. 1975). El nivel
promedio de H_ para el grupo estudiado de
capibaras (H,=0.61) puede considerarse medio
para este tipo de marcadores. Es superior al que
se encuentra en algunas especies de la fauna
neotropical como el oso andino (Tremarctos
ornatos; H=0.45-0.55; Ruiz-Garcia 2010c,
Ruiz-Garcia et al. 2005), el gato andino (Leo-
pardus jacobita; H =0.52; Cossios et al. 2010)
o el delfin rosado (Inia geoffrensis; He:0.53;
Ruiz-Garcia 2010b), inferior al nivel promedio
de H, encontrado en otras especies de la fauna
neotropical, como, por ejemplo, el ocelote (L.
pardalis; H,=0.92; Ruiz-Garcia 2001), el mar-
gay (L. wiedii, HC:O.85; Ruiz-Garcia 2001), el
jaguar (Panthera onca; H =0.85; Ruiz-Garcia
et al. 2006) o Peromyscus melanosis (H,=0.8-
0.95; Chirhart er al. 2005), pero similar al
encontrado en especies neotropicales como el
venado rojo y el venado coliblanco (Mazama
americana 'y Odocoileus virginianus; H .=0.64
y 0.61, respectivamente; Ruiz-Garcia et al.
2009) u otro roedor como Oryzomys couesi
(H,=0.68; Vega 2006). En cuanto al contenido
de informacién polimérfica (PIC) solo los mar-
cadores Capy24 y 25 pueden ser considerados
muy informativos, segin la clasificacion de
Botstein er al. (1980), en la cual marcadores
con valores de PIC superiores a 0.5 son consi-
derados muy informativos, valores entre 0.25 y
0.50 mediamente informativos y valores infe-
riores a 0.25, son poco informativos.

De acuerdo con Chiappero et al. (2002),
niveles elevados de polimorfismo pueden ser

mantenidos en poblaciones naturales a través
de mecanismos como el nimero efectivo de la
poblacién, dado que un aumento en el tama-
flo poblacional reduce el efecto de la deriva
genética. En especies sociales, como la capi-
bara, con variaciones estacionales del tamafno
poblacional (Maldonado-Chaparro & Sanchez
2010), estos mecanismos pueden ser la fuente
de la variabilidad genética al interior de los
grupos. El establecimiento de nuevos grupos
de cria cada afio con individuos no relaciona-
dos puede dispersar la variabilidad genética
entre los grupos en una escala microgeografica
(Ruiz-Garcia 1991, 1993, 1998, Storz, 1999).
Los niveles medios de variabilidad genética
encontrados en esta poblaciéon de capibaras
pueden responder a esos fenémenos.

Tres de los cinco marcadores microsate-
litales empleados mostraron no diferir signifi-
cativamente del equilibrio H-W. En principio
esto podria mostrar que los aparcamientos al
interior del grupo fueron aleatorios (al menos,
respecto a los marcadores considerados) o
que, si hay animales que se han integrados
recientemente a ese grupo, €stos provienen
de otras poblaciones que poseen el mismo
acervo genético con respecto a los individuos
del grupo analizado (Cockerham 1973). Sin
embargo, dos loci mostraron una desviacion
significativa con respecto al equilibrio H-W
(Capy12 y Capy14). Capy12 mostré un enorme
exceso de homocigotos. El exceso de homoci-
gotos en una poblacién podria ser el resultado
de eventos de endogamia dentro de la misma
(Allendorf & Luikart 2007). Sin embargo, la
endogamia afecta por igual a todo el genoma
por lo que se esperaria que si este fendmeno
fuera el mas trascendente, los cinco marcado-
res empleados deberfan mostrar un exceso de
homocigotos, cosa que no ocurre en este caso.
Otra posibilidad es la existencia de posible
estructura genética por subdivisién, referido
como efecto Wahlund. Si asi fuera, eso signi-
ficarfa que existen diferencias marcadas entre
las poblaciones cercanas de capibaras para ese
marcador, pero no para los otros marcadores.
Si esas diferencias para ese marcador no se
han eliminado es porque el flujo génico entre
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poblaciones cercanas es limitado (aspecto que
no muestran los otros marcadores) o porque
Capy12 estd ligado algtin gen sometido a selec-
cion natural que actie diferencialmente a nivel
micro o macro-espacial. Otra posibilidad es la
presencia de alelos nulos en este locus (Callen
et al. 1993), hecho presente en buena parte de
estudios con microsatélites (Dakin & Avise
2004). Los alelos nulos pueden resultar de pro-
blemas técnicos durante la PCR o debido a la
alta tasa mutacional de este tipo de marcadores,
que ocasiona una alteraciéon de la secuencia
entre poblaciones ligeramente distantes (Callen
et al. 1993).

Por el contrario, el locus Capyl4 presen-
ta un significativo exceso de heterocigotos.
Este fenomeno puede darse basicamente por
dos fendmenos. El primero de ellos, es que
existiera flujo génico diferencial para ambos
sexos y que los machos y hembras inmigrantes
que se incorporan reproductivamente en una
nueva poblacion, se reproduzcan rapidamente
con los individuos residentes. Esto produciria
un exceso de heterocigotos (Chesser 1991a,
1991b, Chesser et al. 1993, Ruiz-Garcia 2010a)
porque machos y hembras tendrian genotipos
pertenecientes a acervos genéticos altamente
diferenciados. Sin embargo, esta posibilidad
entra en conflicto con algunas de las posibili-
dades explicitadas para el marcador anterior.
La segunda posibilidad es que este marcador se
encuentre ligado a algin otro gen que esté afec-
tado por heterosis (seleccién positiva a favor
de los heterocigotos) y que arrastre a Capyl14 a
mostrar un exceso de heterocigotos.

Sin embargo, el nimero de marcadores
utilizados es muy pequefio para poder com-
prender que fuerzas evolutivas estin modulan-
do completamente el genoma de los capibaras
de la poblacién analizada. Es imprescindible,
aumentar el nimero de marcadores microsate-
litales para determinar si estas unidades pobla-
cionales muestran un sistema reproductivo
cerrado pero con cruzamientos aleatorios en el
seno de la poblacién para los marcadores anali-
zados o si, por el contrario, existe un intercam-
bio de genes ligados a la existencia de filopatria
y migracién diferencial segin los sexos y si

las poblaciones aledafias poseen, 0 no, acervos
genéticos parecidos. Sin embargo, la no exis-
tencia de una diferencia entre los genotipos de
machos y hembras, estd en concordancia con el
hecho de que en esta especie ambos sexos se
dispersan (Ojasti 1991).

El andlisis de cuello de botella con el
método de Cornuet & Luikart (1996) indicé
que la poblacion estudiada ha experimentado
reduccién en su tamafio efectivo poblacional
(N,) en el pasado reciente. Reciente es un tér-
mino relativo ya que puede significar entre 2N,
y 4N, generaciones. Simplemente, si imagina-
ramos un numero efectivo de 100 animales, eso
podria suponer entre 200 y 400 generaciones
atrds. Eso significa que, en épocas recientes, la
variabilidad genética de esta poblacién o de la
poblacién que dio lugar al nucleo de capibaras
estudiado se vio afectada de forma negativa.
Los otros procedimientos revelaron resultados
similares, especialmente las pruebas de Kim-
mel et al. (1998), k y g. Por ejemplo, el test de
Kimmel et al. (1998) aplicado a otras especies
neotropicales como los delfines rosados (/nia
geoffrensis e Inia boliviensis) mostraron resul-
tados muy diferentes a los aqui reportados para
las capibaras. Tanto el delfin rosado de la Ama-
zonia occidental (f=2.1272 y In p=0.7548),
como el delfin rosado boliviano (f=2.1169 y
In B=0.7499), mostraron haber pasado origi-
nalmente por un cuello de botella pero, poste-
riormente, haber sufrido una fuerte expansion
poblacional (Ruiz-Garcia 2010b). Contraria-
mente, la poblacién estudiada de capibaras
Unicamente mostrd haber atravesado un muy
fuerte cuello de botella pero sin una posterior
expansion poblacional. Esto denota que el
cuello de botella ha sido muy reciente y que no
ha transcurrido suficiente tiempo, o no se han
dado las condiciones, para una posterior expan-
sién poblacional. El dnico test que no reveld
claramente este fuerte cuello de botella fue el
de Zhivotovsky et al. (2000). Por ejemplo, el
delfin rosado boliviano mostré haber atravesa-
do un fuerte cuello de botella histdrico con este
procedimiento (S,=-2.2533), no asi el delfin
rosado de la Amazonia occidental (S,=0.2027).
Aunque la poblacién analizada de capibaras
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no mostré un valor de S, significativamente
diferente de cero (poblacion de tamafio cons-
tante), los valores promedios de k y Var fueron
mds pequefios que los encontrados para esas
dos poblaciones de delfines rosados (Bolivia:
k=19.2440, Var=0.9951; Amazonia occidental:
k=35.5744, Var=2.6250), lo que aboga por una
baja variabilidad genética en esa poblacion.
Esta pérdida de la variabilidad genética
puede reducir el potencial evolutivo de las
poblaciones de capibaras en los Llanos Orien-
tales colombianos y hacerla altamente vulne-
rable, por ejemplo, a nuevas enfermedades.
Parece ser que existe multiple evidencia de
poblaciones de capibaras en decrecimiento en
los Llanos orientales de Colombia. Ya Herndn-
dez-Camacho et al. (1983) habian detectado
una dréstica disminucion de las poblaciones
de capibaras en los departamentos de Arauca
y Casanare. ICN (2002) indicé que las pobla-
ciones de capibaras en el Departamento de
Vichada estdn disminuyendo; en el Departa-
mento de Arauca, las poblaciones de capibaras
han sido diezmadas por el trafico de carne seca
hacia Venezuela (Aldana-Dominguez et al.
2002). La demanda de carne seca a Venezuela
asciende entre 120 000 a 150 000 individuos
por afio procedentes del comercio ilegal desde
Colombia ya que las poblaciones venezolanas
de esta especie han sido severamente diez-
madas. De este modo, la caza ilegal se ha
desplazado hacia el Arauca, donde las pobla-
ciones de capibaras han resultado fuertemente
afectadas. Mas recientemente, la caceria se ha
desplazado hacia el Casanare, afectando a los
municipios de Hato Corozal (el lugar objeto
de estudio en este trabajo), Paz de Ariporo
y Trinidad (Aldana-Dominguez et al. 2007).
Por ejemplo, Higuera (2001) reporté que en
marzo de 2003 se mataron 6 800 capibaras en
cuatro hatos del Casanare. Ademds, aproxima-
damente, entre el 38 y 44% de los ejemplares
matados son hembras, lo cual es probable-
mente una tasa de extraccion no sostenible en
el tiempo (Payan 2007). De hecho en la zona
del muestreo de la presente investigacion, las
densidades de capibaras son extremadamente
mads bajas (0.11-0.14 ind/ha) que en otras areas

del Casanare, como Paz de Ariporo (4.11-2.22
ind/ha) (Aldana-Dominguez & Angel-Escobar
2007). Esa menor densidad de capibaras en la
zona de estudio no solo estd determinada por
la mayor presién de caza sino, también, porque
las condiciones de hdbitat son menos propicias
y restrictivas en términos de agua, aunque, tan
solo en 10 afos, se cazaron en Paz de Ariporo
unos 25 000 ejemplares (Aldana-Dominguez
et al. 2007). La situacion de cuello de botella
encontrada en este estudio difiere claramente
de la expansion poblacional encontrada para
dos poblaciones de capibaras estudiadas en
el Gran Chaco paraguayo para 386 pares de
bases de la regién de control mitocondrial.
Esas dos poblaciones mostraron una fuerte y
rapida expansién poblacional ademds de flujo
génico entre dos poblaciones previamente dis-
juntas (Campos-Krauer 2009, Campos-Krauer
& Wisely 2010). Por lo tanto, esa accién cine-
gética parece tener ya una clara repercusion
en la estructura genética de esta especie, al
menos, en ciertas areas de los Llanos Orienta-
les colombianos. De alguna manera, las auto-
ridades colombianas y venezolanas pertinentes
deberfan formular politicas de proteccion y eli-
minacion de la caza ilegal de esta especie para
evitar esta pérdida acelerada de variabilidad
genética que podria poner en serio riesgo la
perdurabilidad de la misma en los ecosistemas
de los Llanos Orientales.
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RESUMEN

Los capibaras son los roedores mds grandes del
mundo, sin embargo, no se han realizado estudios gené-
tico poblacionales exhaustivos con ellos. En el presente
trabajo se analizé la estructura genética de una manada
de 31 capibaras (Hydrochoerus hydrochaeris) muestreada
en Hato Corozal, Departamento de Casanare en los Lla-
nos Orientales de Colombia, mediante cinco marcadores
microsatelitales. La diversidad genética se determiné en
0.61 y un niimero promedio de alelos de 5.2, lo cual se
puede considerar medio-bajo para este tipo de marcado-
res. De los cinco marcadores empleados, tres mostraron
proporciones genotipicas en concordancia con lo esperado
en equilibrio Hardy-Weinberg, mientras que un marcador
mostré un exceso significativo de homocigotos y otro un
exceso significativo de heterocigotos. No se encontraron
diferencias significativas para esos cinco marcadores entre
machos y hembras de la manada muestreada. La aplicacion
de diferentes procedimientos para detectar posibles cam-
bios demogréficos histdricos (expansiones poblacionales
o cuellos de botella) mostrd claramente que la poblacion
analizada ha pasado por un cuello de botella extremada-
mente fuerte en épocas recientes. La limitada variabilidad
genética encontrada y la fuerte evidencia de que la manada
estudiada ha pasado por un cuello de botella reciente es
probablemente el resultado de la caceria ilegal.

Palabras clave: capibara, chigiiiro, microsatélites de ADN,
estructura genética, cuello de botella, Llanos Orientales
de Colombia.
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