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RESUMEN

Quercus humboldtii es considerada una especie de atencion prioritaria debido a su valor biolégico
y socioeconémico. Por tal motivo varios autores han aportado hacia una caracterizacion
genético poblacional a través de los Andes colombianos, dichos estudios consideran la
estructura y diversidad genética de la especie, independiente de las condiciones geograficas y
climaticas que las caracterizan. Por medio de pruebas de Mantel, pruebas Kolmogorov-
Smirnov, prediccién de la distribucién potencial y descripcién de la distribucién de la
diversidad genética y numero de alelos promedio en las poblaciones evaluadas, se pretende
determinar la presencia de patrones genético-poblacionales a nivel geografico y climatico.
Algunas variables como la temperatura anual promedio, estacionalidad de la temperatura y
temperaturas promedio por cuartos, parecen influir en la distribucién de las frecuencias alélicas
en las poblaciones. Fluctuaciones en las condiciones climaticas desde las épocas glaciales e
intreglaciales a las que ha estado sometido el roble desde su llegada a Sudamérica, pueden
haber generado cambios a través de las poblaciones en términos genéticos. Ademas, algunas
variables como la estacionalidad de la precipitacion y las temperaturas maximas y minimas,
limitan la produccién de semillas y establecimiento de plantulas, lo cual pudo haber generado
efectos importantes en el flujo de genes, nimero de migrantes por generacion y diferenciacién
genética. Finalmente, sobre la informacion genética, geografica y climatica recopilada, se
propone una primera aproximacion desde la genética del paisaje, para la aplicacion de estos

estudios en la conservacién de recursos genéticos de Quercus huniboldtii.
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INTRODUCCION

La distribucién del género Quercus abarca casi la totalidad de los bosques templados del
hemisferio Norte, algunas zonas tropicales y subtropicales. Para el género son reconocidos dos
centros de diversidad, el primero localizado en el sureste de Asia y el segundo en México
(Valencia-A., 2004). En América, Quercus se distribuye desde la region Canadiense hasta
Colombia, donde se encuentra el Gnico representante para los Andes de Sudamérica Quercus
humboldfii BONPL. (Hartshorn, 2002), una especie tipica de bosque heliéfito especialmente en
las formaciones de bosque muy himedo montano bajo (bmh-MB), bosque hiumedo montano
bajo (bh-MB) y bosque humedo montano (bh-M); alli puede formar robledales homogéneos o

mezclados, preferentemente en condiciones de cumbre (Pacheco & Pinzoén, 1997).

Q. humboldtii es considerada una especie de atencién prioritaria debido a su valor biolégico y
socioeconémico, haciendo necesaria la elaboracion de protocolos para el manejo de la especie;
como estrategia de conservacion las autoridades ambientales colombianas, determinaron el
territorio nacional como zona de veda para el aprovechamiento forestal del Roble Colombiano
por tiempo indefinido (Ministerio de Ambiente, Vivienda y Desarrollo Territorial, 20006). Esta
decision favorece el desarrollo de estudios técnicos y cientificos, con el fin de establecer areas
susceptibles de aprovechamiento forestal de impacto reducido para la especie; durante la
seleccion de dichas areas se debera tener en cuenta la espacializacion, caracteristicas a nivel de
especie, poblaciones y genes, entre otros aspectos culturales y de conocimiento cientifico

(Ministerio de Ambiente, Vivienda y Desarrollo Territorial, 2000).

El Instituto Alexander von Humboldt ha realizado varios estudios por medio de marcadores
moleculares microsatélites en Q. humboldtiz, logrando reunir informacién genética de 24
poblaciones andinas. Montoya & Palacio (2005) afirman que las poblaciones de Q. humboldtii
ubicadas en la meseta del norte de Antioquia, parecen estar alejadas en términos genéticos
(Fsr=0,0875; Rsr=0,05934); como posible explicaciéon sugieren la distancia geografica entre
poblaciones, la cual es significativa para una especie que dispersa el polen por medio del
viento, a este hecho se suman las barreras naturales que separan las poblaciones. Los mismos
autores afirman que el roble en esta zona presenta deterioro genético, evidenciado en bajas
heterocigocidades observadas con relacion a las frecuencias esperadas bajo el equilibrio Hardy -

Weinberg; sin embargo, la diversidad genética de la especie es alta (Hn=0,8041).



Barrios & Palacio (2005) sugieren que en el departamento del Quindio los valores de
diversidad genética encontrados son altos (0,8022), debido a factores diferentes del tamafo
poblacional que afectan la dinamica y estructura genética, por ejemplo, impactos bajos de la
deriva genética en las poblaciones remanentes, y alta tasa de flujo genético favorecido por la
dindmica en el sistema de apareamiento. El nimero de migrantes por generacion (Nm)
observado (2.49), indic6 que el flujo de informacién es suficiente para mantener la cohesion
genética; el indice de fijacion (Fgr) total (0.0911) sugiere que existe diferenciacion genética
moderada entre las poblaciones de Q. humboldtii. La alta diversidad genética y la baja estructura

inter-poblacional se pueden atribuir al alto flujo genético entre poblaciones en décadas pasadas.

Aun bajo un proceso de caracterizacion genética constante, el enfoque usado hasta el
momento se ha enmarcado en analisis genético-poblacionales estrictos. La disponibilidad de
informacion geografica y climatica para las poblaciones, permite abordar el estudio de estas
desde la genética del paisaje, definida por Manel ez 2/. (2003) como el estudio de la interaccién
entre patrones espaciales y procesos ecoldgicos, con respecto a la distribucién espacial y la
configuracién a la cual suceden los procesos ecoldgicos; este tipo de estudios consideran la
distribucion de las frecuencias alélicas ademas de los indicadores ecolégicos de diversidad. Los
patrones espaciales descritos con mas frecuencia en la literatura son clinas, aislamiento por

distancia, limites al flujo génico y meta-poblaciones.

Histéricamente el primer registro de aparicion (FAD) para el roble (Quercus sp.) en el norte de
Sudamérica se remite a 478 ka BP, el registro continuo de polen en 423 ka BP y la presencia de
zonas de bosque de este género para 330 ka BP. Durante el periodo entre 330-135 ka BP se
desarrollaron zonas de bosque de Quercus y Weinmannia, que fueron reemplazando de forma
parcial las poblaciones dominantes de Podocarpus en el cinturén alto andino (Vant't Veer &
Hooghiemstra, 2000). Desde su llegada, Qwercus estuvo sometido a una intensa competencia
con los componentes montanos de aquel entonces y probablemente de forma gradual alcanzé
elevaciones mayores en el bosque montano alto (Hooghiemstra & Van der Hammen, 2004),
por lo tanto las poblaciones estuvieron sometidas a procesos de colonizacién y extincion
mediados por las condiciones fluctuantes del clima, geografia y competencia intraespecifica,

que de una u otra forma pudieron haber modelado las relaciones genéticas de la especie.



El presente estudio pretende determinar la presencia de patrones en el comportamiento de
parametros genéticos de Q. humboldtii, como el nimero de migrantes por generacion, distancia
genética y diversidad genética, tanto a nivel geografico como climatico a través de los Andes
colombianos. La existencia de dichos patrones es probable al considerar que la distribucién de
las poblaciones ha sido constantemente modificada por eventos tanto naturales (periodos
glaciales) como antrépicos (fragmentacion del habitat). Al desarrollar dicho objetivo se iniciarfa
el analisis de la diversidad genética en términos geograficos y climaticos para forestales en la
zona andina colombiana, haciendo posible implementar estos analisis como fuente de
informacion en la toma de decisiones, con respecto al establecimiento de zonas prioritarias

para la conservacion de recursos genéticos.



OBJETIVOS

Objetivo General

Determinar la presencia de patrones genético-poblacionales a nivel geografico y climatico enla

especie Quercus humboldtii Bonpl (Fagaceae) a través de los Andes colombianos.

Objetivos Especificos

Definir la relacién entre las distancias geografica y climatica, con respecto a la distancia
genética, Nm y diversidad genética en 24 poblaciones de Quercus humboldtii Bonpl. a través de

los Andes colombianos.

Definir la relacién entre las distancias geografica y climatica con respecto a la distancia genética
de cada marcador molecular microsatélite evaluado en las poblaciones de Quercus humboldtii

Bonpl.

Determinar la variabilidad en la distribucion climatica de Quercus humboldtii Bonpl. para los

Andes colombianos.
Establecer la distribucion potencial de Quercus humboldtii Bonpl. para el territorio colombiano.
Generar una primera aproximaciéon metodologica desde la genética del paisaje, aplicada al

establecimiento y priorizacion de zonas para la conservacién de recursos genéticos en Quercus

humboldtii Bonpl para los Andes colombianos.



MATERIALES Y METODOS

Zona de Estudio

Para estudiar la distribucién de las variables genéticas fueron usados tres grupos de
poblaciones. El primero esta formado por 24 poblaciones caracterizadas a nivel genético; los
limites geograficos de este grupo, abarcan tanto a nivel latitudinal como longitudinal, las

cordilleras occidental, central y oriental de los Andes colombianos.

De las 24 poblaciones estudiadas (Figura 1, Tabla 1) 9 estan ubicadas en el departamento de
Antioquia, 8 en el Quindio, 4 en el Cauca, 1 en Boyac4, 1 enel Huilay 1 enel Valle del Cauca.
La altitud de las poblaciones varia desde los 1000 hasta los 3500 metros sobre el nivel del mar

(msnm).
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Figura 1. Poblaciones evaluadas a nivel genético.



Tabla 1. Coordenadas geograficas, altitud y localidad de las poblaciones de Q. humboldtii estudiadas.

ID Departamento Localidad Altitud(msnm) Longitud Latitud
1 Quindio Alegtia 2332 -75,53456  4,62633
2 Quindio Andes 2012 -75,57567 4,66389
3 Quindio Britania 2012 -75,56111  4,66511
4 Quindio Palermo 1885 -75,59572  4,65747
5 Quindio Playas Verdes 2012 -75,56700  4,65022
6 Antioquia Amalfi 1613 -75,07667  6,90472
7 Antioquia Belmira 2761 -75,65892  6,61547
8 Antioquia Betania 2469 -75,64960  5,56031
9 Antioquia Caramanta 2197 -75,32237  6,77993
10 Antioquia Carolina 2050 -75,32237  6,77993
11 Antioquia Jardin 2007 -75,48146  6,27913
12 Antioquia Piedras Blancas 2230 -75,48146  6,27908
13 Antioquia Yarumal 2649 -75,51414  6,93247
14 Quindio Abuelo 2037 -75,60778 4,53833
15 Quindio Monteloro 2314 -75,61472 447333
16 Quindio Papaya 2314 -75,61611 4,48250
17 Cauca Buenavista 2090 -76,83889  1,93972
18 Cauca Mina 2090 -76,83667 1,93806
19 Cauca Rifionada 2698 -76,82306  1,95667

20 Cauaa Zanja 2374 -76,79722  2,01500
21 Valle del Cauca Farallones 3224 -76,74111  3,32667
22 Huila Guacharos 1907 -76,10722  1,63444
23 Antioquia Orquideas 3479 -76,08611  6,42861
24 Santander Virolin 2999 -73,15333  5,95250

El segundo grupo esta formado por 237 poblaciones geo-referenciadas provenientes de:
gacetas enlinea (www.astrored.org; www.nima.mil; www.index.jsp; www.calle.com), ejemplares
de colecciones bioldgicas recopilados en analisis previos de distribucion potencial (Jarvis ez al..,
en preparacion), y bases de datos en linea de herbarios internacionales (New York Botanical

Garden y Missouri Botanical Garden).

Finalmente, el tercer grupo corresponde a poblaciones simuladas a través de los Andes
Colombianos entre los 1000 y 3500 msnm (Figura 3). Para este modelo no fueron generadas
poblaciones presentes en: Sierra Nevada de Santa Marta, serranfa de la Macarena y valles
interandinos de los rios Magdalena y Cauca, pues en estos sitios no existen registros de Q.
humboldtii. Estas zonas mencionadas hacen parte del dominio geolégico oriental y dominios de
la las cordilleras central y occidental de la Sierra Nevada de Santa Marta (IGAC, 1992 citado

por Rodriguez ez al.., 2000).


http://www.astrored.org/
http://www.nima.mil/
http://www.index.jsp/
http://www.calle.com/

Recopilacién y Preparacion de Datos Genéticos

La diversidad genética (Nei, 1972), 1a distancia genética no sesgada (Nei, 1973) y el nimero de
migrantes por generacion (Nm) (Nei, 1987), se calcularon en poblaciones ya evaluadas por
Montoya & Palacio (2005), Barrios & Palacio (2005), Ballen ez a/. (2006) y Dorado ef al. (2007),
como una sola unidad de analisis poblacional usando el software PopGene 32b (Population

Genetic Analices) (Yeh ezal. 1997) para datos genéticos codominates.

Estos datos fueron obtenidos por amplificaciéon cruzada de los marcadores moleculares
microsatélites IJ11, OE09, J115 OMO07, IF02, OC11, OC19, OI01 y OMO5, disefiados por
Aldrich ez al., (2002) para Q. rubra; esta amplificacion cruzada ha sido reportada por el mismo

autor entre otras especies del género Quercus (Aldrich ez al., 2003).

Posteriormente, se calculd la distancia genética no sesgada (Nei, 1973) con respecto a cada
marcador molecular microsatélite evaluado usando el software PopGene 32b (Population
Genetic Analices) (Yeh ezal., 1997);las matrices de distancia de diversidad genética (Nei, 1972)
y numero de migrantes por generacién (Nei, 1987), se elaboraron de forma manual con los

resultados arrojados por el software ya mencionado.

Recopilacion y Preparacion de Datos Geograficos y Ambientales

Para cada poblacién se definieron sus coordenadas geograficas desde referencias en términos
de grados, minutos y segundos; se ubicaron en una capa altitudinal del territorio Colombiano
por medio de coordenadas decimales; una vez definida la ubicaciéon espacial de las poblaciones,

se recopilaron los valores de 19 variables bioclimaticas (Tabla 2) y la altitud de cada poblacién.

Las superficies climaticas se produjeron por interpolaciéon de datos desde 2167 estaciones
climaticas distribuidas por toda Colombia, Ecuador y el Sur de Panama; los valores de las
variables bioclimaticas se extrajeron de una base climatica global modificada WORLDCLIM

(Hijmans ez al., 2005), previamente cargada al software DIVA-GIS (Hijmans ez al., 2001).


../../../Escritorio/Proyecto/documentos/worldclim_IJC.pdf

Las matrices de distancia geografica se calcularon bajo el andlisis de distancia en DIVA-GIS
(Hijmans et al., 2001), limitando el archivo de salida para valores de distancia en kilémetros.
Para las matrices de distancia ambiental, geografica y de elevacion, los valores de cada par de

poblaciones fueron calculadas segin lo indica la ecuacién 1.

Tabla 2. Variables bioclimaticas a evaluar.

Variable Bioclimatica Concepto
1 Temperatura Anual Promedio
2 Rango de Temperatura Mensual Promedio
3 Isotermalidad (2/7) (* 100)
4 Estacionalidad de la Temperatura (STD * 100)
5 Temperatura Maxima del mes mas Calido
6 Temperatura Minima del mes mas Frio
7 Rango Anual de Temperatura
8 Temperatura Promedio del Cuarto mas Himedo
9 Temperatura Promedio del Cuarto mas Seco
10 Temperatura Promedio del Cuarto mas Calido
11 Temperatura Promedio del Cuarto mas Frio
12 Precipitacién Annual
13 Precipitacion del Mes mas Himedo
14 Precipitacion del Mes mas Seco
15 Estacionalidad de la Precipitacién (CV)
16 Precipitacién del Cuarto mas Himedo
17 Precipitaciéndel Cuarto mas Seco
18 Precipitaciéndel Cuarto mas Calido
19 Precipitaciéndel Cuarto mas Frio

2
d, = (xz'k _xjk)

Ecuacion 1. Distancias Euclideas calculadas para cada par de poblaciones siendo ila ubicacién en las
columnas, j la ubicacién en las filas y k los elementos o poblaciones totales (iy j).



Analisis de Similaridad-Disimilaridad
Prueba de Mantel y Prueba Parcial de Mantel

Con el fin de evaluar la similaridad o disimilaridad entre matrices de distancia, se aplico la
prueba de Mantel (Sokal ez a/., 1989) entre cada una de las variables geograficas (elevacion y
distancia) y climaticas (Tabla 2) contra las genéticas (diversidad genética, distancia genética y
numero de migrantes). La significancia de la prueba de Mantel fue evaluada para 1000
permutaciones de filas y columnas en las matrices. Los datos fueron previamente normalizados

y corridos bajo el paquete estadistico XIStat Pro (Addinsoft 2004).

Una vez definidas las variables con mayor significancia, se realizaron pruebas parciales de
Mantel reciprocas para la distancia geografica, elevacién, temperatura anual promedio y
estacionalidad de la precipitacion, frente a la distancia genética y el nimero de migrantes por
generacion. Esto con el fin de definir con mayor certeza la influencia o relacion especifica de

las variables geograficas y ambientales frente a las genéticas.

Este proceso se logra al discriminar cada uno de los grados de significancia, recalculando los
mismos para un par de variables, y restando el efecto de una tercera. Para las variables
geograficas y ambientales usadas en las pruebas parciales de Mantel, se rectificé previamente su
relacién por medio de pruebas de Mantel para inferir la relacion real entre las tres variables, asi

que bajo este criterio sélo se evaluaron las siguientes situaciones:

Figura 1. Pruebas parciales de Mantel de dos vias significativas. 1000 permutaciones (Al:Distancia
Genética A2:Nm; B: Estacionalidad de la Precipitacion; C: Distancia Geografica).

Figura 2. Pruebas parciales de Mantel de dos vias significativas. 1000 permutaciones (Al:Distancia
Genética A2:Nm; B: Temperatura Anual Promedio; C: Elevacion).
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Analisis de Adaptacion Climatica

Prueba Kolmogorov-Smirnov

Para desarrollar esta prueba, se simularon 15000 poblaciones ubicadas entre los 1000 y 3500
msnm en los Andes colombianos, excluyendo valles interandinos, serrania de la Macarena y

Sierra Nevada de Santa Marta.

Estos puntos representan un comportamiento normal esperado para cada variable bioclimatica,
el cual fue comparado con la distribuciéon de las variables climaticas observadas en las
poblaciones conocidas, con el fin de determinar si existe alguna modificaciéon enla distribucion

que evidencie eventos de adaptacion climatica.

Prediccion de la Distribucion Potencial

Con el fin de predecir la distribucién geografica de Q. humboldtit, y posiblemente a futuro
establecer zonas de prioridad para conservacién o reforestacion, se uso la opcion -ecological
niche modelling- por medio del archivo de salida -bioclim- (Busby, 1991), generando una
prediccion general con todas las variables climaticas, y una segunda predicciéon con respecto a
los valores que mas influyen en la distribucion de parametros genéticos. Sobre esta base se
ilustré la variabilidad de los valores de diversidad genética (Nei, 1972) y nimero de alelos
unicos. Usando los resultados genéticos y ecoldgicos disponibles mas adelante se proponen

varias zonas de conservacion prioritaria.

El modelo Bioclim (Busby, 1991) usa observaciones puntuales de cada poblacién para producir
una supetficie continua de probabilidades distintas (Hijmans e# a/., 2004), correspondientes a
sitios especificos donde se pueden establecer o pueden estar establecidas poblaciones de Q.
humboldtiz. E1 modelo de prediccién determina un patrén unico que identifica todas las areas
donde ocurren las especies; para hacer esto el algoritmo encuentra el rango de variacién de los
puntos para cada variable climatica y las agrupa en un conjunto de probabilidad comun (-

bounding box-).
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Este modelo asume que la distribuciéon de la especie esta determinada por las variables
ambientales (distribuidas de forma normal), donde aquellas con rangos restringidos influencian

de forma especial la especie de interés.

Por lo mencionado anteriormente, en el momento de sugerir areas con alta probabilidad de
ocurrencia como zonas importantes para la conservacion, se tendra la certeza de que las
variables que presentan mayor efecto en las pruebas previas, efectivamente estan siendo

representadas como el (los) factor (es) limitante (s) en el modelo.

Areas Importantes para la Consetvacion del Roble

Para las distintas poblaciones evaluadas se defini6 la distribucién geografica de la diversidad
genética (Nei, 1972) y del nimero de alelos unicos promedio. Solapando esta informaciéon con
las zonas de mayor probabilidad de ocurrencia para la especie, se definieron areas con alguna
prioridad de conservaciéon a futuro y su respectiva ubicaciéon politico-administrativa;
posteriormente, se compararon dichas zonas con las areas de conservacion establecidas para el

territorio colombiano en la actualidad.

Una vez definidas estas areas generales, se enriquecié el modelo con informacién de la
cobertura vegetal hasta el aflo 2002 para las zonas de prioridad propuestas, asi, se delimité en
estas zonas el area (Km® que abarcan las distintas zonas boscosas, generando una

aproximacién a una escala geografica menor que la alcanzada en el proceso anterior.
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RESULTADOS

Prueba de Mantel

Los resultados de estas pruebas se presentan en las tablas 3 y 4 (graficas de dispersion e
histogramas no incluidos). Las variables climaticas que presentaron relaciones significativas
frente a las variables genéticas, segun la prueba de mantel (Tabla 3) fueron: la temperatura
anual promedio, estacionalidad de la temperatura, temperatura maxima en el mes mas calido,
temperatura minima en el mes mas frio, temperatura promedio en el cuarto mas humedo,
temperatura promedio en el cuarto mas seco, temperatura promedio en el cuarto mas calido,
temperatura promedio en el cuarto mas frio, estacionalidad de la precipitacion, elevacion y

distancia geografica.

Tabla 3. Consenso para la prueba de Mantel de dos vias con 1000 permutaciones. Los valores
significativos aparecen en rojo (r: coeficiente de correlaciéon; P: probabilidad observada; *P<0,5 **P<(,1

#4¥P<0,001).
Diversidad
Distancia Genética Genética Nm
Variable t P t P t P
Temperatura Anual Promedio 20,1920 0,034% 02200 0,0940 0,1870 0,03%

Rango de Temperatura Mensual Promedio—_y 6560 04690  -0,2360  0,0560 -0,0520  0,5700

Isotermalidad (2/7) (* 100) 20,0690 05160  0,1800 02210  0,0050 0,9840
Estacionalidad de la Temperatura (STD *

100) 0,0530  0,5770 0,970  0,0090% -0,0730  0,3840
TemperaturaMiximade mesmas Cdlido 1840 00580  0,2190  0,1050 0,1860  0,0290%
TemperaturaMinimadel mesmasFrio 1850 0 041% 0,840 0,790 0,1810 0,03*
Rango Anual de Temperatura 20,0320 0,7100  -0,0240  0,8480 -0,0800  0,3220
Temperatura Promedio del Cuarto mas
Hémedo L0,1450  0,045%  0,2320  0,0850 01900  0,027*
TemperaturaPromedio del CuartomasSeco 5 1950 038*  0,2020  0,1050  0,1890  0,026*
Temperatura Promedio del Cuarto mas
Calido 20,1890 0,048%*  0,2280 0,0770 0,1850  0,029%
Temperatura Promedio del Cuarto mas Frio 1960 0037¢ 02180  0,1030  0,1890 0,029+
Precipitacién Anual 20,0770 04150 0,0900 05040  0,0340 0,6570
Precipitacién del Mes mas Himedo 20,0210 0,8220  0,1040  0,3650  0,0210 0,8030
Precipitaciondel Mes mas Seco 0,0420  0,6630  -0,0010  0,9930 -0,0760  0,3750

Estacionalidad de la Precipitacion (CV) 0,2420  0,006%  -0,0400 0,7480 -0,2170  0,008%*
Precipiucionde CuanomasHimedo 9910 0,9920 0,140 0,3380  0,0040  0,9620

Precipitacién del Cuarto mas Seco 0,1400  0,1030  0,0300 0,8050 -0,1490  0,049%
Precipitaciéndel Cuarto mas Cdlido 20,1700 0,0820  0,0000  1,0000  0,1200 0,1920
Precipitacion del Cuarto mas Frio 01110  0,2620  0,0630  0,6410 -0,0790  0,3450
Elevacion 20,2930 0,046%  0,1960  0,1470 02890  0,022*

Distancia Geogrifica 0,2680  0,0001%% 01140 02720 -0,2760 >0,0001%*

13



Las pruebas parciales de Mantel (Figuras 1 y 2) presentaron relaciones mutuas entre los grupos
de variables: distancia geografica-Nm-estacionalidad de la precipitacién (Tabla 4), y distancia
geografica-distancia genética-estacionalidad de la precipitacion (Tabla 4). Las pruebas parciales
de Mantel que involucraban la precipitacion anual promedio como variable climatica a evaluar,
no discriminaron de forma significativa la relacion frente a los parametros genéticos

computados.

Tabla 4. Consenso para la prueba de Mantel parcial de dos vias con 1000 permutaciones. Los valores
significativos aparecen en rojo (r: coeficiente de correlacidon; P: probabilidad observada; Al: Distancia
Genética; A2: Nm; B15: estacionalidad de la precipitacion; Bl: precipitaciéon anual promedio; C:
Distancia geografica; ¥*P<0,05 **P<(,01 ***P<(,001).

1(A1,B15) | C P R(ALC) |B P
0,17 0,028* 0,212 0,007+
1(A2,B15) | C P R(A2,C) |B P
10,231 0,002+* -0,137 0,046*
1(ALB1)|C P R(ALC) |B P
-0,096 0,128 -0,108 0,108
1(A2,B1) | C P R(A2,C) |B P
0,086 0,124 0,112 0,067

Prueba de Mantel por Microsatélite

Usando los datos genéticos medidos a través de los marcadores moleculares microsatélites, se
calcularon las relaciones de similitud con respecto a las variables geograficas y climaticas mas
significativas, estas corresponden a la distancia geografica, elevacién y estacionalidad de la
precipitacion (Tabla 5).

Tabla 5. Prueba de Mantel para microsatélites evaluados en las poblaciones. En rojo valores
significativos (r: coeficiente de correlacion; P: probabilidad observada; *P<0,05 **P<(,01 ***P<(,001).

Estacionalidad de la

Precipitacion Elevacion Distancia Geografica
Microsatélites P r P r P r

IJ11 0,063 0,155 0,4 0,012 0,002%* 0,287
OE09 0,007** 0,423 0,048* -0,154 0,097 0,116
1115 0,182 0,084 0,129 -0,103 0,040%* 0,128
OMO7 0,006** 0,3 0,126 0,141 0,052 0,167
1FO2 0,174 0,118 0,237 -0,103 0,429 -0,017
OC11 <0,0007#%* 0,421 0,063 0,152 0,005%* 0,317
OC19 0,315 0,014 0,067 0,124 0,026* 0,425
OlI01 0,607 0,115 0,245 -0,086 0,152 -0,089
OMO5 0,49 -0,032 0,38 -0,065 0,421 0,001
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Adaptacion Climatica

Las variables climaticas que presentaron valores significativos para las pruebas de Mantel, se

sometieron al analisis de adaptacion climatica por medio de pruebas Kolmogorov-Smirnov; los

resultados de esta prueba se presentan a continuacion.

Tabla 7. Consenso para la prueba Kolmogorov-Smirnov. Los valores significativos aparecen en rojo (D:

coeficiente de relacion; P: probabilidad observada; *P<0,05 *¥P<0,01 **¥P<0,001).

Variable

Climatica D P
1 0,159 <0,0001
2 0,113 0,006%**
3 0,081 0,1
4 0,065 0,3
5 0,136 <0,0001
6 0,156 <0,0001#%*
7 0,108 0,01+
8 0,164 <0,0001%%*
9 0,15 <0,0001%%*
10 0,146 <0,0001
11 0,163 <0,00071 4
12 0,085 0,078
13 0,154 <0,0001%%*
14 0,098 0,026*
15 0,124 0,002%*
16 0,147 <0,0001%**
17 0,075 0,161
18 0,114 0,006%**
19 0,114 0,006%*

La Figura 12, ilustra las poblaciones simuladas para extraer los datos de comportamiento

climatico esperado, bajo el cual las poblaciones reales de Q. humboldtii seran comparadas, y se

determinara si existen posibles eventos de adaptacion a condiciones climaticas especificas.
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Poblaciones simuladas
®

Aftituct
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Figura 12. Poblaciones simuladas para analisis de adaptacion climatica.

Los histogramas de frecuencia que aparecen a continuacién ilustran la distribucién esperada
para las variables climaticas, cuya significancia en la prueba Kolmogorov-Smirnov fue menor

de 0,05 con respecto a la distribucién observada en las poblaciones reales de roble.

Precipitacién Anual Promedio Rango de Temperatura Mensual Promedio

Frecuencia
Frecuencia
g

o u 5 5 1 » 2 = s s ° o 1 10 n

Temperatura Minima del mes mas Frio Temperatura Maxima del mes mas Calida

el 4
B
Y
»
10 ©

1 3 s 7 o n 1 5 17 9 1 5 I 1) 2 P P 2 2 a

Frecuencia
Frecuencia

Grafica 1. Histogramas comparativos de frecuencias de los datos de las accesiones de Quercus

humboldtii y una muestra aleatoria para los Andes Colombianos; las barras azules corresponden a la
distribucion esperada para una distribucion aleatoria, las barras rojas ilustran la distribucion de las
poblaciones estudiadas de Q. humboldtii.
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distribucion de las poblaciones estudiadas de Q. hAumboldtil.

Distribucion Potencial

Griafica 1. (continuacién). Histogramas comparativos de frecuencias de los datos de las accesiones de

Quercus humboldtii y una muestra aleatoria para los Andes Colombianos; las barras azules
corresponden a la distribucién esperada para una distribucion aleatoria, las barras rojas ilustran la

La Figura 4 ilustra los puntos usados como base para el calculo de la distribucién potencial de

Q. humboldtii, en términos de probabilidad de ocurrencia dividida por cuarteles consecutivos
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Esta informacién se recopilé principalmente de material vegetal referenciado en herbarios
colombianos (Herbario Universidad de Antioquia, Herbario Universidad del Cauca, Herbario
Universidad del Valle, Herbario Universidad Nacional de Colombia, Herbatio Universidad de
Caldas y Herbario Universidad de Narifio) y la coleccion bioldgica del Instituto Alexander von

Humboldt (sede Villa de Leyva).

Pablaciones Conacidas
®

Adtitud

[ -97 938
W 2002218
W 216 72
[ 3724620
W 4529 - 5687

kilometers

Figura 4. Poblaciones usadas para analisis de distribucion potencial.

En la figura 5 se observa que las zonas con mayor probabilidad de presentar poblaciones de Q.
humboldtii por similitud climatica (zonas en rojo y naranja), son las vertientes internas de las
zonas norte enla cordilleras central y occidental, vertiente occidental de la cordillera central en
la zona correspondiente al eje cafetero, vertiente occidental de la cordillera occidental entre los
departamentos de Boyaca, Cundinamarca y Santander, y finalmente una pequefia zona en el

sur-occidente del Cauca.
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Figura 5. Prediccién de la distribucion potencial de Quercus humboldtii para los Andes Colombianos y
zonas contiguas. Modelo Bioclim DIVA-GIS 19 variables bioclimaticas.

En la Figura 6 se puede observar la distribuciéon potencial para las variables climaticas mas
significativas segun la prueba de Mantel. Es importante resaltar que la probabilidad de
ocurrencia del roble ilustrada en la figura 6, presenta un incremento alto hacia la vertiente
occidental de la cordillera central, vertientes oriental y occidental de la cordillera occidental v,

en menor magnitud, para algunas zonas de los llanos orientales y el Amazonia.

Ty

Prediccion Modificada

[ Mot suitable

B Low (0-3.5 percentile)

B tedium (2 55 percentile)
[ High (5-10 percentile)

O “ery High (10-20 percentile)

Ml Excellent (20-36 percentile]
O Mo data

kilometers

Figura 6. Prediccion de la distribuciéon potencial usando las nueve variables climaticas mas significativas
para los parametros genéticos segun la prueba de Mantel.
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Las zonas donde la probabilidad de ocurrencia del roble es alta, junto con la distribucién
geografica de la diversidad genética (Nei, 1972) se ilustra en la figura 7. En la figura 8, se

sobrepone el nimero de alelos promedio para las poblaciones evaluadas hasta la fecha, con la

prediccion de ocurrencia.

T

Diversidad Genetica
W 07360 - 07407
[ 0.7907 - 07545
O 0.7545 - 07604
[0 0.78284 - 0,7872
W 0.79:z - 0.7960

Prediccion Concenso
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W Low (0-2 5 percentile)

O tedium (255 percentile)
[] High (5-10 percentile)

O “&ry High c10-20 percentile)
W Excellent (20-36 percertile)
[ Hodata

kilomneters

Figura 7. Distribucién de la diversidad genética para Colombia segtin sus valores en las poblaciones

estudiadas.
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0 400 R e i ’

Figura 8. Distribucion de los alelos inicos promedio para Colombia segun sus valores en las
poblaciones estudiadas.
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Division Politico-&dministrative

¢ Areas Importantes?

Areas Prioritarias

Area de Prioridad Media
|

Attitud

[ o7 - 900

W oo - 2316
W 216 - 3372
W 3372 - 4530
W 4520 - 5687

kilometers

Figura 9. Areas importantes para la Conservacion del Roble segtin sus valores de ocurrencia, Diversidad
Genética y numero de alelos tinicos promedio.

Con la informacion mencionada en el parrafo anterior, se definieron posibles areas prioritarias
(con su respectiva correspondencia politico-administrativa; figura 9), en procesos futuros para

la conservacién de recursos genéticos en poblaciones de Q. humboldtii.

Se observan 5 zonas prioritarias ubicadas en los departamentos de Antioquia, Quindio, Tolima,
Risaralda, Caldas y una fraccién minima del Valle del Cauca. Esta ultima (area roja) se
considera de prioridad media para la conservacion, pues el numero de alelos promedio es

medio.

También son ilustradas cuatro zonas donde las condiciones climaticas pueden ser favorables,
pero dada la falta de caracterizacion genética es dificil definir su importancia en procesos de
conservacion, estas areas pertenecen a los departamentos de Cundinamarca, Boyaca,

Santander, Huila y Tolima.
En la Figura 11 se observa la relacion entre las areas propuestas como de interés para la

conservacion del roble y las diferentes zonas protegidas bajo alguna categoria de la IUCN (The

World Conservation Union) actualmente.
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Figura 11. Areas protegidas actuales y zonas de importancia para la conservacion del roble propuestas.

FR )

En las Figuras 12-17 se ilustra la union de las areas propuestas como zonas de importancia
para la conservacion de recursos genéticos del roble comun y una capa de cobertura vegetal
para dichas zonas. Los recuadros verdes en tonalidades oscuras, corresponden a diferentes
coberturas de bosque, mientras que las zonas rosadas representan areas cultivadas y mosaicos

de vegetacion natural, con cultivos y pastizales.
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Figura 12. Cobertura vegetal en areas prioritarias de conservacion en el Departamento de Antioquia.

22



Cohertura

[l Tree Cover, broadiea
I Tree C

]
H
o

JE———
Faaa
I EEE R
& o000

arty flonded, fresh water
requiarly flooded, saline water
Cower / Other natural vegetation
bumt

TEF

X sEEFEE
RN A
Ba raoaEed

]
-]
]
. B
]
o]
]
u
]
]
[m]
=
[m]
O
[m]
=
]
]
]
O

X

L~
2 % T
- aH [ ] I |
1) 20
% . - . . 5 l’
(] kilorneters
L] R —

Figura 13. Cobertura vegetal en areas prioritarias de conservacion en el Departamento de Antioquia

(Continuacion).
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Figura 14. Cobertura vegetal en areas prioritarias de conservacion en el Departamento del Tolima.
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Figura 15. Cobertura vegetal en areas prioritarias de conservacion en el Departamento del Valle del
Cauca.
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Figura 16. Cobertura vegetal en areas prioritarias de conservacion en los Departamento de Boyaca,

Santander y Cundinamarca.
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Figura 17. Cobertura vegetal en areas prioritarias de conservacion en el Departamento del Quindio y Eje
cafetero.

Una vez definida la relacion entre las areas propuestas y su respectiva cobertura vegetal, se
aumento la escala de definicién en las areas importantes para la conservacion, limitando las
mismas a las zonas de bosque continuo en los diferentes departamentos (Figuras 18-21). La

tabla 6 resume el area total de estas zonas para cada departamento.

Tabla 6. Area total de las zonas importantes para la conservacién del roble por Departamento.

Departamento Area Total
(Km?)
Antioquia 2458.7158
Santander, Boyaci y Cundinamarca 251.1486
Valle del Cauca 6.4244
Risaralda 74.2768
Quindio 18.3898

Las areas en azul en las figuras 18-21, representan las zonas donde la superposicion de las areas
de conservacién coincidieron con cobertura de bosque. Estas zonas se ilustraron con respecto

a su distribucién geografica, altitudinal y politico-administrativa.
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Figura 18. Areas de bosque continuo importantes para la conservacién del roble en el Departamento de
Antioquia.
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Figura 19. Areas de bosque continuo importantes para la conservacién del roble en el Departamento del

Valle del Cauca.
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Figura 20. Areas de bosque continuo importantes para la conservacion del roble en el Departamento del
Quindio.
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Figura 21. Areas de bosque continuo importantes para la conservacién del roble en el Departamento de
Santander, Cundinamarca y Boyaca.
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DISCUSION

Prueba de Mantel

Relaciones Genéticas y Climaticas Generales

La relacion entre distancia climatica con respecto a la distancia genética y Nm, sugiere que las
variables mas significativas fueron: temperatura anual promedio, temperatura minima en el mes
mas frio, temperatura promedio del cuarto mas himedo, temperatura promedio del cuarto mas
seco, temperatura promedio del cuarto mas calido, temperatura promedio del cuarto mas frio y

estacionalidad de la precipitacion.

Considerando que el bosque de roble fue inicialmente dominante para las condiciones
interglaciales, y posteriormente de forma gradual, se fue haciendo abundante durante las
condiciones calidas (logrando a la fecha doblar su rango ecoldgico desde FAD) (Hooghiemstra
& Van der Hammen, 2004) debido a adaptacién a nuevos nichos, o bien la ignorancia de la
totalidad del rango de tolerancia ecoldgica de los taxa presentes (Hooghiemstra & Van der
Hammen, 2004), se podtia sugerir que la gran variacion en las condiciones climaticas durante
estas épocas, podrian haber moldeado la estructura genética y demas parametros genético
poblacionales, como el nimero de migrantes por generacion, diversidad genética, estructura

genética entre otros.

Los cambios en climas frios y secos contra climas calidos y humedos, reflejarian estados de
glaciacion diferentes, es decir, el primer grupo es caracteristico de periodos glaciales y el
segundo de intergalciales (Futuyma, 2005; Lomolino, 2006), los cuales vale la pena aclarar se
presentan hasta este momento. Al disminuir las distancias climaticas en los periodos de bajas
temperaturas, se pudieron presentar extinciones locales y desplazamiento de las poblaciones
hacia cinturones comprimidos de vegetacion mas bajos, aumentando la posibilidad de
encontrar eventos como flujo de genes entre linajes sometidos a un proceso previo de

adaptacién climatica.
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Este proceso de adaptaciéon es fundamental para la colonizacion altitudinal de los sistemas
cordilleranos Andinos de aquel entonces, en gran medida en bosque Andino y alto Andino,
donde hoy en dia Q. humboldtii es considerado como taxa clave en analisis palinolégicos, que
describe la evoluciéon del bosque montano en los Andes colombianos (Vant't Veer &

Hooghiemstra, 2000).

Temperatura Promedio en los Cuartos Calido, Frio, Seco y Himedo

Cada temperatura promedio por cuartos presenta valores de relacion negativos (Tabla 3). Es
posible que las variables significativas correspondan a las condiciones climaticas mas limitantes
en épocas glaciales e interglaciares durante los procesos de adaptacion climatica que gener6 el
roble en su colonizaciéon (Van't Veer & Hooghiemstra 2000). Sin embargo, el valor negativo
observado no es consistente con el comportamiento esperado. El lapso de tiempo tan amplio
entre los periodos de glaciacion, y poblaciones ubicadas en los cinturones de vegetacion,
después de las compresiones debieron haber generado intercambio de polen y, por ende, flujo
de genes constante. Es muy probable que después de determinadas generaciones, se
homogenizara la distribucién de la informacién genética para la especie, disminuyendo la
distancia genética que deberfa estar representada con una relacion directamente proporcional
con respecto al estado calido y himedo. Asi, la relacion observada obedecerfa a un artefacto

estadistico dada la gran cantidad de comparaciones que se realizan enla prueba de Mantel.

Al considerar la biologia reproductiva del género Quercus, podemos encontrar que los
primordios de la inflorescencia inician su desarrollo al final de la temporada de crecimiento,
estos continuan su desarrollo y alargamiento en respuesta a condiciones climaticas especificas
del medio (Borghart & Pigg 1999). En zonas desérticas por ejemplo, rangos especificos de
precipitacion condicionan el desarrollo de primordios florales, y algunas especies de Quercus
presentes en zonas con estaciones, limitan el crecimiento de los primordios hasta percibir
temperaturas calidas en la primavera (Sharp & Sprague 1967). Porlo anterior, silos primordios
florales son condicionados por eventos climaticos, el flujo de genes mediado por intercambio
de polen y dispersion de semillas, posiblemente evidenciarfa el cambio o efecto de estas
variables ecoldgicas; asi, aunque el caracter de la relacidon (r) sea negativo y por tanto
inconsistente, la significancia observada enla prueba de Mantel puede indicar causalidad en la

probabilidad de relacion entre las matrices.
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Temperatura Minima en el mes mas Frio

La temperatura minima en el mes mas frio podria haber determinado momentos criticos para
los primeros establecimientos de las poblaciones, teniendo en cuenta que el roble no fue un
elemento dominante en los primeros periodos glaciales. Esta relaciéon inversa entre distancia
genética y temperatura observada (r=-0,185P=0,041) podria obedecera la expansion de flora
paramuna. Durante esta expansion disminuyeron las temperaturas de los cinturones de
vegetacion y se presentaron nevadas nocturnas, favoreciendo (para la etapa peniglacial) la
dominancia de vegetacion caracteristica de paramos (Van der Hammen, 1974). Porlo anterior,
poblaciones adultas y en desarrollo de Quercus se reducen dejando el camino libre a grupos de
Gramineae, Ericaceae, Hypericum, entre otras, que desplazaron el roble hacia sumideros en
elevaciones menores (este desplazamiento de los cinturones de vegetacion pudo llegar a
abarcar distancias hasta de 1500 metros desde los niveles originales) (Simpson, 1975; Van der
Hammen & Gonzales, 1960), donde los organismos que prevalecieron ante estas condiciones

limitantes, se homogenizatian frente a las poblaciones en sitios mas calidos.

Temperatura Anual Promedio y Estacionalidad de la Precipitacion

La temperatura anual promedio (r=-0,192 P=0,034) y estacionalidad de la precipitacion
(r=2,42 P=0,000) segun algunos autores, pueden ser influidas por las concentraciones de
Diéxido de Carbono; este genera cambios en la cantidad, intensidad y estacionalidad de las
variables a nivel global y regional (Mahlman, 1997; Giorgi ez al., 1998; Weltzin & McPherson,
2000). En las regiones aridas y semiaridas, donde la vegetacion depende de la precipitacion,
estacionalidad de la misma y de la composicion del suelo, se producen cambios significativos
en la composicion, distribucion y abundancia de las plantas (Stephenson, 1990; Weltzin &
McPherson, 2000). Es importante considerar en este punto que segun Hooghiemstra & Van
der Hammen (2004) las comunidades vegetales cambian y exhiben una alta complejidad de
respuestas ante el cambio ambiental. Los principales factores que forzaron estos cambios
durante el Pleistoceno fueron la temperatura, precipitacion y cambios atmosféricos en las

concentraciones de Diéxido de Carbono (Hooghiemstra & Van der Hammen, 2004).
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Un coeficiente de variacion en la temperatura alto y significativo (r=0,242 P=0,0006), sugiere
cambios considerables en la estacionalidad de la precipitacion anual. Este valor indica que en
los Andes colombianos se presentan épocas de precipitacion alta y baja, porlo tanto, existirian
una gran cantidad de habitats potenciales distintos para la explotacién o colonizacion por parte
de las poblaciones ya establecidas de roble. Segin Weltzin & McPherson (2000), cambios en la
estacionalidad inciden en la dinamica poblacional del género (proceso observado
principalmente en Quwercus emoryi). Ademas, comentan que el verano es importante para la
produccién de semillas y establecimiento de las plantulas, estos resultados son comunes del
roble y otras plantas lefosas (p.e., Acacia, [uniperus, Pinus, Prosgpis) donde el reclutamiento esta

constrenido por la variacién interanual y estacional de la precipitacion.

Siel proceso de reclutamiento efectivamente es modificado por la dinamica climatica, entonces
la distribucién de las frecuencia alélicas, se vera modificada por seleccion de individuos aptos
frente a ciertas condiciones ambientales predominantes. La temperatura anual promedio al
incrementarse, podria reducir la distancia genética debido a una seleccion positiva frente a la
produccién de semillas, establecimiento de plantulas y posterior homogenizaciéon en las
poblaciones para los fenotipos respectivos; mientras que la estacionalidad de la precipitacion
(coeficiente de variacién de la precipitacion anual) que implica periodos fluctuantes, controlatia
de cierta forma esta homogenizacion al reducir el indice de reclutamiento para estos grupos de
poblaciones, disminuyendo la competencia para las generaciones de fenotipos distintos que se

desarrollaran en las épocas de invierno.

Diversidad Genética, Variables Geograficas y Climaticas.

La diversidad genética no mostr6 relacion alguna con las variables evaluadas (Tabla 3);
debemos considerar que las poblaciones de roble constantemente bajo procesos de adaptacion
climatica contrastantes, no ha incurrido en eventos de especiacion propiamente dichos; esto
sumado a la aparente gran cantidad de poblaciones, hace que los eventos de cruzamiento entre
organismos relacionados se reduzca, sin generar efectos evidentes en la heterocigocidad, pues
la reduccién en la misma, se considera intimamente ligada a la sub-estructuracion poblacional y
procesos endogamicos relacionados (Hartl & Clark, 1997), ambos caracteristicos en la teotia

del aislamiento por distancia (Wright, 1943).
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Es normal que la diversidad genética no se vea relacionada con cambios en las demas variables
estudiadas, pues a diferencia de la distancia genética la diversidad tiene cierto grado de
independencia frente a la distribucion espacial, aunque los cambios en las frecuencias
dependen de las relaciones entre o dentro de las poblaciones; este indice (Hn) no discrimina el
origen u organizacion de los alelos, es decir, dos poblaciones pueden ser distantes y disimiles
sin que la diversidad genética en ambas difiera en gran medida; Por el contrario, la distancia
genética si tendra en cuenta el origen y relacién de ambas poblaciones, con respecto a la
distribuciéon y frecuencia de los alelos para definir grupos comunes por similitud (Hartl &

Clark, 1997).

Altitud y Variables Genéticas

El desarrollo del los bosques de Q. humboldtii en la zona superior del bosque andino, pudo
haber llevado a un incremento de la altitud en al menos unos cientos de metros con respecto a
la posicién en que se encontraban las poblaciones en el periodo glacial, como resultado de
adaptacion ecologica; sin embargo este efecto presenta serias dificultades en el momento de ser

cuantificado (Hooghiemstra & Van der Hammen 2004).

Considerando la altitud de las poblaciones actuales, se encontré6 que a medida que esta
aumenta, el numero de migrantes por generacién para el roble tambien se incrementa
(P=0,022); asi los grupos sometidos a una mayor presion selectiva en estas zonas limites del
cinturén de vegetacién montano, podrian haber desarrollado poblaciones que mantuvieron
flujo de genes con poblaciones cercanas, aparentemente en una proporciéon mayor a la presente
en las zonas montafosas mas bajas. Este efecto serfa similar al intercambio restringido entre
zonas paramunas, donde cada una asemeja “islas” inmersas en una matriz altitudinal de menor
elevacién. La relacion observada puede deberse a altos niveles de humedad y precipitaciéon en
las zonas de mayor elevacion, lo cual limitarfa el transporte de polen por medio del viento hacia
las poblaciones vecinas, factor que implicaria la reduccién que evidencia la prueba de Mantel
con respecto al la distancia genética observada (para el cual la variable climatica explicaun 29%

de la informacién genética).
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Gradientes de humedad y precipitacién fuertemente asociados con cambios en la altitud,
pueden fortalecer eventos de aislamiento por distancia, donde se generan modificaciones
climaticas asociadas a cambios en las distancias en términos altitudinales, por lo que
tendrfamos para esta situacion, el solapamiento de dos eventos (altitud y latitud) con respecto a

la distribucion de las frecuencias alélicas para las poblaciones estudiadas.

Esta relacion inversa de nimero de migrantes con respecto a la altura de las poblaciones podria
en cierto sentido ser consistente con procesos de adaptacion climatica, pues de no ser un
evento constante a través del rango de distribucion del roble la homogenizaciéon de las
poblaciones serfa muy posible. Con respecto al proceso de adaptaciéon es importante tener en
cuenta que eventos de aislamiento podrian implicar una futura pérdida de diversidad genética

para las poblaciones (Sork & Smouse 20006).

Distancia Geograficay Variables Genéticas

La distancia geografica que separa las poblaciones junto a sucesos geolégicos importantes,
generalmente pueden modelar la estructura genética de una especie; para poblaciones vegetales
entre individuos espacialmente cercanos se han registrado procesos de micro diferenciacion

con respecto a individuos presentes a cierta distancia (Sokal eza/. 1989).

Aun a escalas geograficas sumamente pequefias, la estructura genética ha sido detectada
claramente para poblaciones vegetales, sin embargo en otros casos han sido reportadas
distribuciones aleatorias o semi-aleatorias (Escudero eza/. 2003). Porlo anterior, es importante
complementar los estudios micro-geograficos con trabajos que abarquen escalas mas amplias,

donde las relaciones genéticas evidencien patrones contrastantes.

La mayoria de los estudios en especies pertenecientes al género Quercus limitan su analisis a
describir el comportamiento de parametros genéticos a escalas geograficas pequenas (Petit ef
al., 1997; Montalvo et al., 1997; Streiff ez al., 1998; Chung ez a/., 2002; Magni e al., 2005); tan
solo un estudio desarrollado en Taiwan considera una escala geografica amplia, bajo el mismo
criterio usado en el presente estudio (Lee ez 2/. 20006; sin embargo la distribucién en este caso

no es tan alta).
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Esto se debe en cierta medida a la dificultad de discriminar procesos de aislamiento o
autocorrelacion  espacial en medios geograficamente heterogéneos (como los Andes

Colombianos).

Aunque el resultado observado es altamente significativo (P<0.001), explica de forma
moderada la variacidén geografica (r=0,268), sugiriendo que la distancia genética entre las
poblaciones tiende a aumentar a medida que la distancia geografica también lo hace. La
distancia geografica implica barreras al flujo de genes, bien sea por medio de flujo de polen o
dispersion de semillas (las cuales presentan baja movilidad debido a su tamafio y a la falta de
vectores que la desplacen grandes distancias), la disminucién en el nimero de migrantes por

generacion corresponde con el comportamiento esperado y, por tanto, es normal.

Este porcentaje de explicacién es consistente con los dendrogramas de similitud basados en la
distancia genética de Nei (1987) (datos no incluidos), donde existen agrupaciones geograficas
evidentes y bien soportadas en las cuales las poblaciones del Cauca, Quindio y parte de
Antioquia se agrupan con sus similares; sin embargo, existen casos donde otras poblaciones de
Huila, Antioquia, Valle del Cauca y Quindio se agrupan rompiendo con este esquema de

concordancia geografica.

Por lo anterior, es normal que los coeficientes de correlaciéon sean bajos; sin embargo, es
importante tener en cuenta que independiente de estos valores, existe una alta probabilidad que
se presente una distribucion localizada de las frecuencias alélicas, es decir, la distribucién de
estas no sigue patrones netamente aleatorios, existen condiciones bien sean geograficas o

asociadas a las mismas que generan una distribucién particular de la distancia genética.

Numero de Migrantes por Generacion y Distancia Geografica

Dada la baja capacidad que posee el polen de Quercus humboldtii para desplazarse,yla aparente
falta de dispersores de semillas con altos rangos de desplazamiento, es normal encontrar
valores negativos en cuanto a la relacién del nimero de migrantes por generacioén con respecto
a la distancia geografica; sin embargo, las agrupaciones por similitud en la distribucion de las
frecuencias alélicas que relacionan poblaciones muy distantes entre si, siguen siendo un evento

extrafio sin una explicaciéon completamente convincente.
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Serfa importante tener en cuenta en este aspecto, que los procesos continuos de migracion
altitudinal y latitudinal pudieron haber generado extincion local de algunas poblaciones, asi que
las relaciones observadas en la actualidad, pueden deberse a fragmentacién de poblaciones
antes distribuidas de forma homogénea en los Andes, y recolonizaciones posteriores por otros

acervos genéticos (Figura 23).

Debido a los procesos de poblacion y repoblacion constante, sumado a eventos de adaptacion
climatica, y posible diferenciacién por distancia o elevacion, algunas poblaciones de linajes
antes dominantes pudieron haber ido reduciendo su rango geografico, dejando poblaciones
relictuales interactuando con las nuevas poblaciones dominantes (formando incluso zonas

“hibridas” o de solapamiento ecoldgico)

Si este proceso hubiese continuado a través de los Andes, pequenas islas de grupos familiares
remanentes pudieron haber sobrevivido a través del tiempo, manteniendo algunas
caracteristicas genéticas, que hoy en dia favorecen el agrupamiento por similitud con respecto a
poblaciones distantes. Sin embargo, este postulado es hipotético, carente de soporte
experimental real, pues s6lo un incremento en el muestreo a través del territorio sin

caracterizar podria validar en cierta medida esta idea.

Figura 23. Modelo hipotético de diferenciaciéon genética entre poblaciones distantes; A. Poblaciones
hipotéticas inicialmente dominantes pertenecientes a un mismo acervo genético; B. Procesos de
diferenciacion latitudinal; C. Distribucion de “islas” de poblaciones de roble antes dominantes, la zona
de barras cruzadas evidencia zonas de intercambio genético entre ambos grupos.
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Prueba Parcial de Mantel

La prueba parcial de Mantel realizada indica que entre las variables que influyen sobre la
distancia genética entre poblaciones de roble, la distancia geografica es la que presenta una
relacién mas estrecha, al explicar mas del 20% de la variaciéon en la variable genética. Este
resultado es inesperado, dada la aparente falta de estructura geografica desde el punto de vista
genético; sin embargo, es un indicio mas que apunta hacia la diferenciacién incipiente de las

poblaciones hacia gradientes latitudinales.

En este aspecto se debe considerar que la diversidad de especies de roble es mayor en zonas
como el sudeste de los Estados Unidos, tierras altas de México, Eurasia montana sub-tropical y
el este de Asia (Borgardt & Pigg 1999), presentando una reduccién notable desde el norte del
hemisferio hacia la zona tropical (Kapelle ezal., 1992; Valencia-A. 2004),lo que sugiere que el
efecto de la distancia geografica sobre la diversidad es una posible caracteristica intraespecifica
del género. Con el fin de aclarar estos patrones geograficos serfa importante determinar las
modificaciones de las frecuencias alélicas en términos de clases de distancia, para lo cual se
requiere un disefio de muestreo mas especifico al actual, empezando desde micro-escalas hasta

alcanzarla configuracién de paisaje.

Con respecto al nimero de migrantes por generacion, se encuentra el caso contrario pues la
variable mas importante hace referencia a la estacionalidad de la precipitacion. Este resultado
es consistente, pues como ya se mencioné en apartados anteriores, el desarrollo reproductivo
del polen y semillas en roble, esta fuertemente condicionado por los cambios ambientales del
medio, generando una gran dependencia de la distribucién climatica hacia procesos efectivos
de polinizacién y dispersion de semillas, evidenciados posteriormente en flujo de genes y

nimero de migrantes por generacion.

Prueba de Mantel para cada Marcador Molecular Microsatélite

Variables Climaticas, Geograficas y Marcadores Moleculares Microsatélites.

Cada locus para estos marcadores moleculares, se caracteriza por contener repeticiones de una

secuencia particular, en grupos de bases nitrogenadas un cierto nimero de veces. Los motivos
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de repeticién pueden ser mononucledtidos, dinucleétidos, trinucleétidos y asi sucesivamente;
estos marcadores hacen parte de una clase de loci ampliamente distribuidos en el genoma, en el
que se encuentran miles de loci de este tipo (Hartl & Clark 1997). Por lo anterior, es dificil
pensar que de los nueve sistemas evaluados (entre miles posibles), precisamente se identifique
que en tres ocasiones, a un nivel de significancia considerable (p<0,01),las distancias genéticas
entre estos marcadores presente una relaciéon importante con respecto a variables como la

estacionalidad de la precipitacioén y la distancia geografica.

Para que los microsatélites evidencien una relacion directa, significativa y considerable (p.e para
OC11 contra la estacionalidad de la precipitacion (CV) r=0,4 P=<0,0001) con respecto a
cualquier variable, las secuencias en repeticion que las forman, deberfan estar de alguna manera
ligadas a dominios o motivos funcionales activos, lo que modificaria su frecuencia con respecto
a la dinamica de la variable externa. Estos casos tienen cierto grado de probabilidad pues es
dificil pensar en eventos totalmente neutrales a nivel genémico; sin embargo, hasta poseer
estudios completos de mapeo genético, es imposible corroborar la idea de microsatélites
ligados a genes adaptativos, con respecto a condiciones ambientales y/o geogrificas

especificas.

Esta afirmaciéon no pretende demeritar la idea de ligamiento, pues es un evento raro e
importante en el que se debe profundizar, pero dadas las limitaciones por informacién es

arriesgado hacer inferencias mas elaboradas.

Sesgo Estadistico, Correlacion y Causalidad

Hasta el momento es posible que los resultados obtenidos, respondan a eventos esperados por
azar dada la baja significancia de algunas variables, asi estarfamos observando eventos
relacionados matematicamente sin implicar una causalidad real. Sin embargo, por esta situacion
no se debe descartar una posible explicacion desde la historia natural de la especie, pues existe
una concordancia de las variables climaticas con eventos histéricos, que modificaron en gran
medida la biota neotropical. El presente estudio no pretendié explicar el comportamiento
genético de la especie sobre la base de fluctuaciones climaticas pasadas, pues la informacion
proveniente de analisis de diversidad con marcadores moleculares microsatélites no capta dicha

escala temporal.
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Si estas variables climaticas y geograficas han modificado la distribucién de las especies de
forma constante desde la llegada del género a los Andes, y las poblaciones residentes hoy en
dfa exhiben cierta influencia de las condiciones climaticas, es muy posible que las mismas hayan
continuado afectando de la misma manera hasta el presente, asi la extrapolacion no estaria
sesgada en términos temporales, pues el proceso de glaciaciéon no se detiene, continia de
forma constante a través del tiempo geoldgico, practicamente imperceptible en nuestra escala

ecologica.

Finalmente para este apartado es pertinente comentar que el estudio de 1a historia natural de las
especies y la estructura genética han sido consideradas en estudios previos, donde se usan
regresiones convencionales para aproximarse al estudio de las relaciones entre la estructura
genética, con caracteristicas como el tamano del rango biolégico, tipos de dispersion, sistemas
de apareamiento, entre otros; encontrando que parametros como el Ggr,, esta relacionado con
la distribucion geografica y los tipos de reproduccion presentes, igualmente el sistema de
apareamiento (autofecundacion o fecundacion cruzada) y los modos de dispersion de las
semillas (por gravedad, viento, agua u otros vectores), presentan una relaciéon importante con la
estructura genética, inferida por medio de marcadores nucleares y marcadores de herencia
materna. En algunas ocasiones incluso el habito perenne puede ser utilizado para explicar de
forma indirecta la diferenciacién de estos parametros genéticos evaluados, mediado por la

covariacion evolutiva de los sistemas de apareamiento (Duminil ez a/., 2007).

Adaptacion Climatica

Para esta prueba esperarfamos que las poblaciones de roble se distribuyeran de forma aleatoria,
pero variables que imponen de forma significativa restricciones climaticas para el
establecimiento de poblaciones (Tabla 06), genera los resultados obtenidos, es decir,
comportamientos distintos a los esperados para una distribucion normal. Las variables que
exhiben los mayores grados de significancia, ilustran en términos ecolégicos (no genéticos) que
la especie en cuestion, ha generado o se encuentra generando procesos de colonizaciéon y

adaptacion frente a habitats especificos (Guevara, 2000).
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La falta de correlacion en la presente prueba puede deberse al gran nimero de comparaciones
realizadas; asi, al disminuir el nimero de poblaciones simuladas, los valores del indice D
tienden a aumentar de forma evidente. Es necesario determinar la relacion existente, sobre la
magnitud del grado de significancia (menor a 0,01 en todas las pruebas positivas), pues este
valor es independiente del nimero de poblaciones que se comparen, siendo un indicador mas

confiable.

Las variables que limitan o que mas influyen en la distribucién del roble para los Andes
colombianos son entonces: 2, 7, 15, 18,19 (p<0,01), 1, 5,6, 8,9, 10, 11, 13 y 16 (p<0,001)
(Tabla 1y 6). Esimportante destacar del grupo mencionado, las variables temperatura minima
del mes mas calido, temperatura promedio del cuarto mas humedo, temperatura promedio del
cuarto mas seco, temperatura promedio del cuarto mas calido, temperatura promedio del
cuarto mas frio y estacionalidad de le precipitacién, pues estas variables fueron identificadas
por la prueba de Mantel, como elementos que explican porcentajes importantes en la variaciéon

de la distancia para los parametros genéticos evaluados.

Esta convergencia en los resultados por parte de dos pruebas independientes usando escalas
distintas puede serindicio de causalidad enla relacién recién descrita, pues es improbable que
al comparar dos juegos de datos distintos (genéticos-climaticos y ecologicos-climaticos) exista

concordancia entre las variables mas restrictivas para la distribucion del roble.

Distribucion Potencial y aproximaciones ala Conservacion del Roble.

En términos generales, la probabilidad de ocurrencia del roble en los Andes Colombianos es
buena (Figura 5), abarcando los diferentes sistemas cordilleranos en ambas vertientes y las
zonas interandinas, esto debido a la alta distribucion altitudinal del roble que abarca unos 2500
metros. Al modificar las condiciones de simulacién del modelo limitando la prediccién a las
variables con mayor impacto sobre los parametros genéticos (ver pruebas de Mantel), se
encontré un aumento considerable en las zonas de ocurrencia, y extension en las zonas de
menor probabilidad de ocurrencia para las zonas bajas de la zona oriental (Figura 6). Este
modelo por si solo no es muy informativo en términos genéticos, por lo que se adicioné al
mismo una representacion grafica de la distribucion de la diversidad genética (Figura 7) (Nei

1972), y el nimero de alelos promedio (Figura 8) por intervalos de distancia.
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Posteriormente, sobre esta base se compararon las zonas con mayor diversidad genética (Nei
1972), mayor nimero de alelos promedio, y mayor probabilidad de ocurrencia, agrupando las
mismas como zonas importantes en futuros procesos de conservacion para Quercus humboldtii
(Figura 9). Estas zonas abarcan territorios de los tres sistemas andinos hacia las vertientes
internas; sin embargo, al revisar las zonas donde se distribufan las areas definidas como
importantes, se puede percibir que estas coinciden con las poblaciones estudiadas (Figura 10),
este resultado es de esperarse, puesto que la caracterizacion genética, aunque importante aun
no es lo suficientemente informativa para limitar zonas con mayor precision. Sin embargo ya
existe cierto poder de discriminacién, pues las poblaciones ubicadas en el departamento del
Cauca no son consideradas como zonas prioritarias segun el analisis realizado, al igual que las

dos primeras poblaciones ubicadas enla cordillera occidental (de sur a norte).

Se proponen cuatro zonas posiblemente importantes para la conservacion sobre la base de su
probabilidad de ocurrencia (Figura 9), dada la falta de datos genéticos para las poblaciones
presentes cerca de estas zonas, es complicado definir en términos mas exactos la importancia
de las poblaciones que alli residen, asf que es necesario determinar indices de heterocigocidad y
la presencia de alelos nuevos, para sugerir estas areas como importantes para la conservacion
de recursos genéticos. Es preocupante que las zonas sugeridas como de alguna importancia
para la conservacién, en su mayoria no estén presentes o incluidas en zonas protegidas
formalmente por la legislacién (Figura 11); sin embargo, esta preocupacion disminuye al

considerarla veda actual para la explotacion comercial del roble en el territorio colombiano.

El presente estudio puede ser tenido en cuenta para la continuidad de caracterizaciones
genéticas de Q. humboldtii en los Andes colombianos, pues con esta informacion es posible
generar propuestas para la expansion de areas protegidas actuales o el establecimiento de areas
nuevas. En la Figura 24 se ilustran algunas zonas propuestas como importantes para la
conservacion con respecto a las areas protegidas actuales. Para los casos particulares del PNN
Farallones, PNN Nevado del Huila, PNN de los Nevados, PNN Las Orquideas, PNN Las
Hermosas, PNN los Picachos, PNN Sumapaz, PNN Guanenta y SFF De Iguaque, las zonas
propuestas en este estudio hacen parte de areas vecinas e incluso zonas de amortiguamiento,
asi que es posible empezar a ser considerar estos sitios, como posibles areas parala expansion

de las reservas naturales, en pro de la conservaciéon de recursos genéticos.
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Figura 24. Areas limitrofes entre zonas propuestas y areas protegidas actuales.

A una escala geografica mas fina, se observa una reduccion importante del area determinada
como importante para la conservacion, asf como se evidencia enlas figuras 18-21, las mayores
areas para la conservaciéon de roble en ecosistemas de bosque continuo, o al menos matrices
poco intervenidas, esta limitada a los departamentos de Antioquia, Boyaca, Santander y
Cundinamarca; el Valle del Cauca presenta las areas mas intervenidas o con mayor efecto
antropico en las coberturas vegetales, sin embargo esta no es una restriccién para el
establecimiento de roble, pues es posible encontrar el mismo en agro-ecosistemas, bosques
intervenidos, asociado a algunos cultivos y en otras matrices del paisaje distintas a bosques

propiamente dichos.

En esta investigacién se priorizan las areas con mayor grado de zonas boscosas, pues las
dinamicas ecosistémicas que alli se presentan favorecen el desarrollo ecolégico caracteristico de
la especie. Por ejemplo, cambios en la fauna asociada al roble en matrices distintas al bosque
continuo, podria modificar eventos como la dispersion de semillas, generando patrones de
dispersion distintos a los esperados en condiciones normales. Ademas, dada la importancia de
los ecosistemas formados por la agregacioén de poblaciones de roble (robledales), es importante
generar procesos de conservaciéon en zonas con baja intervencién, logrando favorecer la
conservacion de especies nativas asociadas a los bosques de Q. humboldtiz,1as cuales en matrices
como los sistemas agroforestales, no estaran presentes y por ende no se veran protegidas de

forma indirecta.
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Es importante resaltar que la precisién de este tipo de ejercicios depende de la homogeneidad
en el muestreo genético a través de las poblaciones Andinas, y el fortalecimiento de estudios
ecologicos en la especie. Para poder validar este modelo deben ser completados varios vacios
en la caracterizacion genética de las poblaciones del roble en las tres cordilleras de los Andes
colombianos, pues de lo contrario las decisiones tomadas se verian sesgadas por la informacion
representada hasta la fecha. Asi, esta reflexion debe ser considerada como la primera etapa, en
la construccién de una herramienta en el disefio y definicién de areas de importancia para la
conservacion de recursos genéticos en (. humboldtii. En ningin momento, alguno de sus

ponentes sugiere esta propuesta como un producto final y completamente valido.
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CONCLUSIONES

La distribuciéon de parametros genético-poblaciones como la distancia genética y el
numero de migrantes por generaciéon, con respecto a las condiciones climaticas en las
poblaciones de roble en los Andes colombianos, se ve influida de forma significativa
por la temperatura anual promedio, temperatura minima en el mes mas frio,
temperatura promedio en los cuartos mas himedo, seco, calido, frio yla estacionalidad
de la precipitacion.

La distancia geografica y la altitud igualmente presentan una influencia significativa con
respecto a la distribucion de las frecuencias alélicas de las poblaciones andinas de Q.
humboldtii.

Las frecuencias alélicas de los marcadores moleculares microsatélites IJ11, OE09,
OMO07, OC11 y OC19 posiblemente estén siendo limitadas por condiciones climaticas
como la estacionalidad de la precipitacion, la altitud y la distancia geografica.

La distribucion potencial del roble presenta altos niveles de probabilidad de ocurrencia
hacia las vertientes internas de las cordilleras oriental, occidental y central, en particular
en los departamentos de Antioquia, Cauca, Eje cafetero y Santander. Los valles
internandinos, la amazonia y los llanos orientales presentan probabilidad baja o nula.
La unién de la probabilidad de ocurrencia del roble, la distribucién de la diversidad
genética y del nimero de alelos unicos promedio, junto con mapas de cobertura vegetal
del territorio colombiano, definié 12 areas importantes para la conservacion de
recursos genéticos en roble, las cuales en conjunto abarcan un area aproximada de 2808
Km?® a través de los departamentos de Antioquia, Santander, Boyacé, Cundinamarca,

Valle del Cauca, Risaralda, Caldas y Quindio.
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RECOMENDACIONES

Ampliar la caracterizacion genética de Quercus humboldtii para la cordillera oriental
Colombiana, parte media de la cordillera occidental y zonas entre los

departamentos del Quindio y Cauca enla cordillera central.

Explorar mapeos genéticos en otras especies de Roble para determinar la relacién
entre la ubicacion gendémica de los microsatélites y dominios o motivos

funcionales.

Una vez homogenizado el muestreo genético de las poblaciones de Roble Andino,
retomar el uso de herramientas SIG para la definicion de areas importantes para la

conservacion del patrimonio genético de la especie.

Aumentar el nimero de estudios ecologicos en Quercus humboldtii para validar la

discusion del efecto ambiental enla biologia de la especie.

Iniciar estudios que evalien en términos genéticos los cambios de las frecuencias
alélicas con respecto a estados sucesionales de las poblaciones de roble, pues el
estudio anterior se basa en individuos adultos, dejando atras el efecto de los

procesos de fragmentacion en las generaciones actuales.
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