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La fragmentacion es un proceso de alteracion de un habitat (pérdida de calidad y extension) que conduce a una inevitable pérdida de
biodiversidad. A nivel intraespecifico puede ocasionar deriva génica y endogamia y reducir la variabilidad genética. En espermatofitas, los
granos de polen (gametofito haploide) y las semillas (esporofito diploide) son las Unicas fases con capacidad dispersiva dentro del ciclo de
vida, por lo que la dindmica genética de las poblaciones esta influenciada por los sistemas de reproduccion (autogamia vs. xenogamia) y
dispersién dentro- y entre- individuos y poblaciones. EI movimiento de polen y semillas no solo determina la “cantidad" sino la
"calidad" (diversidad y valor adaptativo) del intercambio genético asociado. Por ello, el estudio genético de la dispersion es fundamental para
los biélogos especializados en conservacion ya que proporciona medidas precisas sobre las consecuencias reales de la fragmentacion y
se vuelve crucial para la delimitaciéon de unidades de conservacion. Dada la complejidad de todos estos procesos, comprender los patrones
de dispersion de genes en poblaciones naturales representa un reto que exige romper las barreras disciplinares para ser abordada desde
una perspectiva mas exhaustiva y global.
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Nora, S., Albaladejo, R.G., Gonzalez-Martinez, S.C., Robledo-Arnuncio, J.J., Aparicio, A. (2011). Gene flow (pollen and seed) in
fragmented populations of plants. Ecosistemas 20(2-3):35-45.

Fragmentation is a process of habitat transformation (including a reduction in extension and quality) which leads to an unavoidable loss of
biodiversity. Further, reduced population sizes promote inbreeding, genetic drift and genetic impoverishment. In the whole life cycle of
seeding plants, only pollen grains (haploid gametophyte) and seeds (diploid sporophyte) have dispersal capability. So, the genetic fate of
plant populations depends on breeding (autogamy vs. xenogamy) and dispersal systems both within- and among- individuals and
populations. Consequently, pollen and seed dispersal inherently determinates both ‘quantity’ and ‘quality’ (i.e. diversity and fitness) of gene
flow. Gene dispersal studies are pivotal for conservation biologists because they help to understand the actual consequences of
fragmentation and to delimit conservation units. Due to the complexities of the underlying processes, gauging gene flow across natural
populations is a great challenge that extends beyond single study fields and needs from multidisciplinary approaches.

Key words: conservation, fragmentation, gene flow, Guadalquivir river valley, pollen dispersal, seed dispersal.

Desde hace décadas, la comunidad cientifica ha mostrado un creciente interés por conocer las consecuencias reales de la
antropizacién de la biosfera, propiciando el marco conceptual y teérico de la Biologia de la Conservacion o Conservacion
Biologica y el desarrollo de refinadas técnicas de muestreo y analisis. De hecho, este ha sido uno de los campos cientificos
mas florecientes de la Ultima década y ha llegado a establecer que la fragmentacién, como proceso de alteracion y
transformacion de la disposicién original de un habitat (y unida a la reduccién del mismo), constituye una de las mayores
amenazas para la biodiversidad global del planeta (Sala et al. 2000). En efecto, la mayor parte de los trabajos empiricos
apuntan hacia consecuencias negativas de la fragmentacién, revelando pérdida de diversidad taxonémica y genética a
diversas escalas. La pérdida de la calidad del habitat en los fragmentos remanentes y el aislamiento de las poblaciones
parecen conducir a una inevitable disminucién en parametros de biodiversidad.

Desde un punto de vista genético, la disminucion del tamafio poblacional efectivo (véase glosario en CUADRO 1) y el
incremento en el grado de aislamiento, hace que las poblaciones fragmentadas sean mas susceptibles a la deriva génicay
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a la endogamia, disminuyendo el éxito y el potencial evolutivo de las especies e incrementando el riesgo de extincién
(Ellstrand y Elam 1993; Young et al. 1996). No obstante, algunos autores consideran que se ha creado un paradigma en torno
a esta teoria de la genética poblacional, particularmente en su vertiente aplicada a la conservacion, y que la relacion entre
disminucion del tamafio poblacional y extincién no es siempre tan directa y predecible. Por ejemplo, Ouborg y colaboradores
(2006) proporcionan un reto intelectual y analitico a este paradigma argumentando: (i) que disminucion de tamafio poblacional
y aislamiento no son parametros intercambiables; (i) que la depresion endogamica es un fendbmeno genético y no un
pardmetro poblacional; (iii) que la existencia de relaciones interespecificas en una comunidad puede también influir en el éxito
o fracaso de una determinada especie; (iv) que se requiere el uso de marcadores moleculares no neutros (i.e. aquellos
obtenidos de zonas codificantes de genes) para el estudio del potencial evolutivo real de las especies; vy, finalmente, (v) que
las especies tienen una idiosincrasia particular (raras, comunes, invasivas, amenazadas, etc.) que puede alterar en gran
medida las consecuencias genéticas de la fragmentacién. Por su parte, Kramer y colaboradores (2008) argumentan que, en el
caso de las plantas, el paradigma genético puede dar lugar a falsas interpretaciones cuando la realidad genética no coincide
con la realidad ecolégica de las poblaciones. Es decir, cuando el limite de un pequefio fragmento no delimita la poblacion real
en la que se esta produciendo el intercambio genético via polen o semillas o cuando la larga vida de las especies aplaza en el
tiempo evidencias observables de la deriva génica o depresion endogamica. En palabras de los propios autores “puede que la
degradacion genética no sea tan importante como la degradacion ecoldgica solo hasta muchas décadas después de
acontecer la fragmentacion del habitat”. Por todo ello, a pesar de las evidencias generales deberiamos meditar sobre la
idiosincrasia de los distintos sistemas de estudio (p.e. especies con historias vitales muy diferentes) y la inherente dificultad
de hacer generalizaciones. El mismo proceso de fragmentacion puede tener consecuencias muy diferentes para distintas
especies ya que las interacciones de los caracteres vitales con el medio ambiente y las relaciones de competencia intra- e
interespecificas son muy complejas y, a veces, impredecibles (Leimu et al. 2006; Honnay y Jacquemyn 2007; Aguilar et al.
2008; Fortuna et al. 2009; Aparicio et al. 2011).

Analisis de paternidad/maternidad: Métodos estadisticos basados en el estudio de marcadores
moleculares hipervariables que proporcionan la probabilidad de que una progenie (i.e. un embrién)
haya sido originada por un determinado individuo reproductor de entre todos los candidatos
paternos/maternos potenciales de la poblacién.

Autogamia/xenogamia: Sistema de reproduccion en plantas que se refiere a la fecundacion exitosa
con gametos masculinos y femeninos provenientes del mismo individuo (autogamia) o de individuos
distintos (xenogamia). En plantas esta mediado por el proceso de polinizacion.

Cuello de botella: Reduccién significativa del nimero de individuos en una poblaciéon. En
poblaciones naturales puede suceder tras un proceso de fragmentacion y pérdida del habitat (origen
antrépico) o tras un efecto fundador o colonizador. Un cuello de botella genético ocurre cuando se
pierde diversidad genética como consecuencia de una reduccion drastica del tamafio poblacional
efectivo.

Endogamia (biparental): Cruzamiento entre individuos genéticamente emparentados. Habitualmente
conlleva la reduccion de la viabilidad (fitness) de los organismos resultantes como consecuencia de la
expresion de alelos deletéreos en estado de homocigosis (i.e. depresién por endogamia).

Deriva génica: Cambios aleatorios que se producen en las frecuencias alélicas de una poblacién en
el tiempo, mas acentuados a menor tamafio poblacional efectivo.

Flujo génico: Intercambio de genes entre poblaciones. En plantas esta mediado por el movimiento
de los gametos masculinos (dentro del polen) y de los zigotos (dentro de las semillas).

Marcadores moleculares: Secuencias de ADN y proteinas que, una vez determinadas sus
caracteristicas de estado o composicion, revelan niveles de variacion genética a diversas escalas
(dentro y entre individuos, poblaciones y especies).

Paternidad correlacionada: Medida de la diversidad de progenitores que engendro las progenies de
una determinada planta madre. Especificamente es la proporcion de la progenie que ha sido
fecundada por un mismo padre (hermanos completos).

Sistemas de incompatibilidad: Mecanismos de base genética que en especies hermafroditas
evitan la autofecundacion. Se requiere el cruce entre individuos genéticamente compatibles para la
produccién de progenie viable.

Tamafio poblacional efectivo: NUmero promedio de individuos en una poblacién cuyos genes
pasan a la siguiente generacion.

Probabilidad de exclusién: Probabilidad de excluir un individuo candidato como progenitor de otro,
cuando realmente no lo es, mediante la comparacién de sus perfiles genéticos (i.e. bateria de
marcadores moleculares).
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Unidades de conservacion: Grupos de organismos que, aislados por tiempo suficiente de otros
grupos, tienen particularidades genéticas por las que pueden ser reconocidos. Este concepto es
especialmente relevante cuando tales grupos (i.e poblaciones) no son continuos sino que se
encuentran fisicamente subdivididos en el espacio (véase, p.e., Paetkau 1999).

Cuadro 1. Glosario

Movimiento de genes en poblaciones fragmentadas

A pesar de que las plantas son sésiles en su estado vegetativo, presentan una gran capacidad de movimiento en algunas
fases de su ciclo de vida: como gametofitos (haploides) dentro de los granos de polen y como embriones (diploides) dentro de
frutos y semillas. Es esta movilidad la que determina el grado real de aislamiento de las poblaciones y el destino genético de
las mismas cuando se fragmentan. Mecanismos eficaces de dispersion a media y larga distancia pueden permitir niveles
relativamente altos de flujo génico en sistemas fragmentados, mientras que sistemas de dispersion restringidos, o fallidos,
en el tiempo y/o en el espacio pueden causar la interrupcion de la conectividad genética incluso en poblaciones continuas
(White et al. 1999; Lowe et al. 2005). Pero la cantidad de flujo genético (via semillas o polen) en si misma no previene de los
efectos negativos del posible aislamiento genético (i.e. depresion endogamica, falta de diversidad) y cabria preguntarse
también por la calidad del flujo genético. Esta calidad viene determinada por el nimero de fuentes (individuos o poblaciones)
de donde provienen los genes asi como su varianza genética y diferenciacién respecto a la poblacién receptora. Por tanto, la
caracterizacion efectiva de la cantidad y diversidad genética asociada al movimiento de propagulos, en sus dos componentes:
polinica y de semillas, es fundamental para comprender la dindmica de la fragmentacién y sus consecuencias, y para ayudar
en el disefio efectivo de estrategias de conservacion.

Dispersion de polen

Para el estudio de los patrones de flujo polinico existen métodos directos de asignacion genética a individuos (analisis de
paternidad) o poblaciones de origen y métodos indirectos basados en la estructura genética de la nube de polen. Por su parte,
los analisis de paternidad (basados en marcadores moleculares neutros hipervariables como los microsatélites) han sido
los métodos mas usados en los estudios de dispersidon polinica en paisajes fragmentados dado que permiten una
identificacién relativamente precisa de las fuentes emisoras de polen (Sork et al. 1999; Smouse y Sork 2004; Robledo-
Arnuncio y Gil 2005; Ward et al. 2005). Pero la generalizaciéon de su uso se encuentra limitada por razones logisticas ya que
el método requiere el muestreo exhaustivo y el genotipado de todos los individuos reproductores de la poblacion de estudio,
algo muy dificil de conseguir en poblaciones naturales, especialmente cuando son densas. Por ello, para situaciones en las
que no es viable genotipar todos los parentales en la poblacién o cuando la escala espacial del estudio es muy amplia, se han
desarrollado métodos indirectos menos exigentes logisticamente ya que no requieren un muestreo exhaustivo. A partir de la
posicion geografica y los genotipos de una serie de madres y una fraccion de sus respectivas progenies, estos métodos
proporcionan, entre otros datos, estimas de la composicion y distancia media de dispersion polinica (nube de polen). Ambos
tipos de métodos ya han sido revisados en detalle en un volumen previo de Ecosistemas (Robledo-Arnuncio y Gonzalez-
Martinez 2009). A una escala espacial alin mayor, los métodos basados en asignacion genética de individuos precisos a sus
poblaciones de origen ofrecen una herramienta mas adecuada que los métodos anteriormente citados para el estudio del flujo
genético entre fragmentos o poblaciones, si bien requieren cierto nivel de diferenciacién genética entre los mismos (Manel et
al. 2005; Robledo-Arnuncio 2011).

Independientemente del método, un resultado comin a muchos de estos estudios es que las tasas de polen inmigrante en
poblaciones fragmentadas pueden ser muy elevadas e incluso adscribirse a poblaciones alejadas del orden de centenares o
hasta miles de metros. Por ejemplo, Bacles y Ennos (2008) han estimado tasas de inmigracion de polen de entre el 43-68%
en individuos de la especie anemdfila Fraxinus excelsior, y Byrne y colaboradores (2008) valores de hasta un 55,3% en la
especie entomdfila Eucalyptus wandoo. En cuanto a las distancia promedio de dispersion de polen, en especies anemofilas
puede oscilar entre los 10-15 m estimados para Juglans mandshurica (Bai et al. 2007) y los 7,6 km estimados en Populus
trichocarpa (Slavov et al. 2009); en especies polinizadas por insectos, se han estimado distancias que abarcan desde los 21
m en Centaurea corymbosa (Hardy et al. 2004) hasta los impresionantes 88,6 km de la higuera Ficus sycomorus (Ahmed et
al. 2009) (cuya polinizacion es llevada a cabo por la pequefia avispa Ceratosolen arabicus que es a su vez dispersada por el
viento a largas distancias).

Asi, cada vez mas indicios apuntan a que muchas poblaciones fisicamente fragmentadas no se encuentran genéticamente
aisladas puesto que los limites de los fragmentos pueden no representar barreras fisicas que impidan la dispersion efectiva a
larga distancia (Sork y Smouse 2006; Kamm et al. 2009; Lander et al. 2010; Robledo-Arnuncio 2011).
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Si bien la cantidad de flujo génico es importante, no lo es menos la calidad. Un estadistico de gran interés para valorar esta
calidad es Nep o el ‘nimero efectivo de donadores de polen’ que engendran la progenie de una determinada planta madre.

Mide la proporcion de hermanos completos que existen en dicha progenie por lo que también se le denomina paternidad
correlacionada (en realidad la ‘paternidad correlacionada’ es el valor inverso de Nep). Entre los factores que disminuyen Nep

en plantas se encuentran la dispersion correlacionada del polen (que puede afectar principalmente a frutos polispermos) y la
disponibilidad limitada de padres potenciales. A su vez, esta disponibilidad depende del alcance espacial de la dispersion, de
la densidad efectiva, de la sincronia de la floracion, de la varianza de la fecundidad masculina entre individuos y/o de la
existencia de sistemas de incompatibilidad (Hardy et al. 2004).

Por otro lado, existen datos que apoyan que los sistemas de polinizacién repercuten también en los valores de Nep de forma

significativa e intrinseca. Esto provoca que las especies anemofilas y zodfilas en paisajes fragmentados puedan sufrir distintos
niveles de deriva génica a largo plazo. Las evidencias actuales son que Nep es significativamente menor en especies

polinizadas por animales que en las especies polinizadas por el viento, a igualdad de otros factores (Smouse y Sork 2004).
Esto puede ser debido a que en especies entomdfilas el grado de conectividad genética de las poblaciones es dependiente de
la distribucion, la abundancia y comportamiento de sus vectores de polinizacién, que a su vez también se ven afectados por la
fragmentacion (Aguilar et al. 2008; Kramer et al. 2008; aunque ver Hamrick 2004).

Una disminucién de Nep puede tener consecuencias ecoldgicas y evolutivas importantes, ya que progenies compuestas en su

mayor parte por hermanos completos podrian presentar, tedricamente, una capacidad menor de explotar ambientes
heterogéneos en comparacion con cohortes de semillas sin relacion de parentesco (Karron y Marshal 1990, 1993; Rousset y
Billiard 2000). Este hecho puede ser crucial en habitats fragmentados extremos, donde la conectividad espacial es muy baja y
la disponibilidad de microhabitats disponibles para la llegada y posterior establecimiento de plantulas se encuentra mucho
mas reducida que en una situacion de habitat continuo. Adicionalmente, el incremento de la estructura genética local
resultante de la dispersion de progenies maternas con un elevado nivel de correlacion paterna puede, al cabo de varias
generaciones, contribuir a procesos de depresién endogamica a escala local. Podemos encontrar apoyo para esta idea en
algunos estudios empiricos que encuentran que semillas producidas en fragmentos aislados tienen una menor tasa de
germinacion y las plantulas menor diversidad genética y vigor en comparacion a las producidas en bosques continuos (Nason
y Hamrick 1997; Rocha y Aguilar 2001; Fernandez-M. y Sork 2005). Un caso muy interesante lo encontramos en el arbol
neotropical Spondias mombin, en el cual a pesar de tasas de inmigraciébn mas elevadas en las poblaciones fragmentadas,
pequefias y aisladas, la produccién de frutos y la germinacion de las semillas es significativamente menor en ellas debido a
los efectos deletéreos de los apareamientos consanguineos o endogamia (Nason y Hamrick 1997).

Dispersién de semillas

En las espermatofitas, la dispersién de las semillas es un proceso importante para la dindmica de las poblaciones porque
auna efectos demograficos y genéticos. A través de los vectores de dispersién (y su conducta, en el caso de especies
zoocoras), la dispersion de las semillas no solo supone el estadio inicial del proceso de regeneracién, sino que determina el
tamafo efectivo de las poblaciones, la distribucion espacial de los nuevos genotipos, y la estructura genética espacial a
escala fina (Jordano 2010). Sin embargo, mientras que la componente polinica del flujo génico ha recibido bastante atencion
(p.e. Smouse et al. 2001; Robledo-Arnuncio et al. 2007), debido a limitaciones metodoldgicas el flujo génico via semillas esta
sensiblemente peor caracterizado. Aunque la mayor parte de los aspectos genéticos relacionados con la lluvia de semillas
han permanecido practicamente inexplorados hasta la Ultima década, hoy en dia comienzan a ser abordables (p.e. Grivet et
al. 2005, 2009; Jordano et al. 2007; Robledo-Arnuncio y Garcia 2007; Garcia et al. 2009; Jordano 2010).

De modo similar a los granos de polen, las semillas se dispersan gracias al concurso de vectores biéticos y abidticos. En los
bosques de zonas templadas, los frugivoros (habitualmente aves y pequefios mamiferos) se alimentan de los frutos para
posteriormente defecar o regurgitar las semillas. Por ello, los cambios sobrevenidos en la composiciéon y comportamiento de
los dispersores tras eventos de destruccion y fragmentacion de los hébitats naturales pueden ser limitantes para el proceso
de dispersion (Cordeiro y Howe 2003). La dispersién esta limitada cuando (i) es escasa la produccion de semillas
(componente demografica), (ii) los dispersores no alejan las semillas (componente espacial), (iii) las semillas tan solo son
transportadas a determinados microhabitats (componente ecolégica) y (iv) los dispersores prefieren alimentarse
exclusivamente sobre determinados individuos (Jordano y Godoy 2002; Garcia et al. 2009).

En conjunto, un escenario de limitacion de la dispersiéon puede conducir a la disminucion del nimero efectivo de parentales a
una escala temporal breve e incrementar la deriva genética en sucesivas generaciones, especialmente cuando existen madres
dominantes con una contribucibn gamética muy elevada (i.e. maternidad correlacionada) o eventos de dispersion
correlacionada (Torimaru et al. 2007; Grivet et al. 2009). Por ejemplo, Schnabel et al. (1998) cuantificaron que en dos
poblaciones de Gleditsia triacanthos en un paisaje fragmentado cerca de la mitad de las plantulas provenian Gnicamente de
tres madres, y Aldrich y Hamrick (1998), también en poblaciones fragmentadas de Symphonia globulifera, que el 68% de las
plantulas eran inmigrantes provenientes de un nimero muy reducido de madres espacialmente aisladas.
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La predominancia de s6lo unas pocas madres en la produccién de plantulas de la siguiente generacién se ha observado
también en especies extratropicales con distribuciéon continta, como los robles (Valbuena-Carabafia et al. 2005) y los pinos
Mediterraneos (Gonzalez-Martinez et al. 2006). Si el nimero efectivo de madres y padres se reduce en el tiempo, el
progresivo aumento de la estructura genética espacial a escala local puede incrementar los niveles de endogamia biparental y
explicar la disminucién observada en la produccion de semillas y en las tasas de germinacioén y vigor.

Metodoloégicamente, el rastreo genético de semillas una vez dispersadas supone el denominado two parent problem, ya que
no es posible distinguir la contribucion gamética masculina y femenina en el genotipo diploide de un embrién (excepcién
hecha de las especies dioicas). Para que la asignacion materna sea posible es condicidn necesaria la persistencia de tejidos
maternos (p.e. el endocarpo o pericarpo de la pared del fruto) en la didspora dispersada y una bateria de marcadores
hipervariables suficientemente amplia como para permitir alcanzar probabilidades de exclusién muy elevadas (>99%). Asi,
la persistencia de estos tejidos maternos permite la determinacion categérica del genotipo diploide de la madre
independientemente de los progenitores potenciales (véase Moran y Clark 2011 para un método alternativo muy reciente
basado en marcadores de herencia biparental). En la actualidad se ha extraido con éxito ADN materno del endocarpo pétreo
de Prunus (Godoy y Jordano 2001; Schueler et al. 2003; Suyama 2004; Garcia et al. 2007; Robledo-Arnuncio y Garcia 2007),
del pericarpo de las bellotas de varias especies de Quercus (Ziegenhagen et al. 2003; Grivet et al. 2005, 2009; Scofield et al.
2010a, 2010b) y de las alas de las semillas de Abies (Ziegenhagen et al. 2003) y Jacaranda (Jones et al. 2005) (en
gimnospermas también se ha utilizado la persistencia del gametofito femenino para este tipo de analisis; p.e. Iwaizumi et al.
2007). De este modo, mediante andlisis directos de maternidad es posible asignar una madre, de entre todas las posibles
candidatas en la poblacién, a cada embrion, y una vez controlada la distancia que recorren las semillas caracterizar la
distribucién de distancias de dispersion de semillas de modo similar a como se realiza en los analisis de dispersion polinica
(Robledo-Arnuncio y Garcia 2007).

Pero, al margen de los métodos directos de maternidad, también se han desarrollado métodos indirectos. Recientemente,
Grivet y colaboradores (2009) han avanzado un método estadistico indirecto para caracterizar la estructura genética de grupos
de semillas dispersadas naturalmente (aplicable también a semillas recogidas en colectores o trampas) que se basa en el
calculo de correlaciones parentales mediante coeficientes de parentesco genético entre pares de semillas, definiéndose una
correlacién parental como la probabilidad de que dos semillas dadas compartan un mismo progenitor. De este modo se puede
estimar el numero efectivo de parentales (N,) que han originado la muestra de semillas recolectadas y diseccionar la

contribucion relativa materna (N), 0 numero efectivo de donadores de semillas, y el numero efectivo de padres (Nep), o]
donadores de polen, al muestrearse tejidos de diferente origen: materno (endocarpo) y biparental (embrion).

Finalmente, aunque en general se considera que el flujo genético via polen excede al flujo genético mediado por semillas
(Petit et al. 2005) pueden destacarse algunos resultados interesantes en sentido contrario. Por ejemplo, Bacles et al. (2005)
han estimado que entre un 50-75% de las plantulas de la especie anemdcora Fraxinus excelsior en un paisaje altamente
fragmentado provienen de semillas generadas por madres ajenas a la poblacion de estudio, y Garcia et al. (2007) han
estimado una tasa de inmigracion de semillas de 19-20% en una poblacién aislada del arbolillo endozo6coro Prunus mahaleb.
Estos datos pueden servir para acabar enfatizando que la dispersién de genes en el polen y en las semillas no son, en
absoluto, procesos independientes. A pesar de que la dispersion de polen (haploide) a larga distancia se traduce en un
importante mecanismo de conectividad genética, la limitacion en la dispersion de las semillas (diploide) implica limitaciéon en
la distribucion de genes tanto maternos como paternos. La dispersion limitada de semillas puede originar cuellos de botella
genéticos y tener un fuerte impacto en la estructura genética local de la poblacién a corto plazo a pesar de que el flujo de
polen pueda ser extenso (Grivet et al. 2009). Ademas, la colonizaciéon de nuevos ambientes es sélo posible mediante eventos
efectivos de dispersion de semillas.

Caso de estudio: el valle del rio Guadalquivir

Actualmente, una parte importante de lo que se conoce sobre los efectos de la desaparicion y fragmentacion de los habitats
en la estructura genética de plantas a escala fina y flujo genético proviene de casos de estudio proporcionados por especies
de arboles en su mayor parte tropicales (aunque también algunos de zonas templadas) (p.e. Sork et al. 2002; Dick et al.
2003; Ziegenhagen et al. 2003; Jones et al. 2005; Bittencourt y Sebbenn 2008; Garcia et al. 2009; Grivet et al. 2009). Dichos
estudios, al centrarse en arboles que por su gran tamafio, longevidad, y mecanismos de dispersion de polen y semillas a
larga distancia tienen generalmente mayor capacidad de dispersion (Petit y Hampe 2006), pueden ser poco representativos de
otros biotipos vegetales. Por esta razén, es interesante abordar cuestiones relacionadas con la estructura genética a escala
de paisaje y flujo de genes para otro tipo de especies como las que integran una de las areas de mayor biodiversidad en el
planeta: los matorrales mediterraneos (Cox y Underwood 2011).
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Desde una perspectiva histérica, la presion antropica sobre los bosques en la zona templada de Europa comenzé hace unos
6000 afios (Valbuena-Carabafia et al. 2010). Hoy, el manejo secular de la vegetacion mediterranea en general, y del valle del
Guadalquivir en particular, ha dado lugar a un paisaje de tipo “relictico” (sensu Mcintyre y Hobbs 1999) fison6micamente
compuesto por una constelaciéon de manchas boscosas naturales o semi-naturales embebidas en una matriz severamente
antropizada (Fig. 1). En el valle del rio Guadalquivir (Sur de Espafia) queda menos del 1% del habitat forestal potencial y los
fragmentos tienen una bajisima conectividad fisica y estado de conservacion. A nivel regional (Andalucia Occidental), esta
constelacion esta compuesta por mas de 500 fragmentos de pinares, encinares y alcornocales con una superficie menor de
12 hectareas en mas de la mitad de ellos (Aparicio 2008).

A

Figura 1. (A) Paisaje caracteristico del valle del Guadalquivir donde el bosque mediterraneo se
encuentra reducido a escasos Yy, en general, pequefios fragmentos embebidos en una matriz
predominantemente agricola. (B) La dispersién de genes se realiza a través de vectores de bidticos y
abidticos; abeja polinizadora del género Megachile visitando una flor de mirto (Myrtus communis) (C),
inflorescencias masculinas anemdfilas de lentisco (Pistacia lentiscus) (D), curruca cabecinegra (Sylvia
melanocephala) en un mirto con sus frutos carnosos. Fotografias de Abelardo Aparicio, Sofia Nora,
Rafael G. Albaladejo y Juan Pedro Gonzéalez-Varo.

Analizando 23 fragmentos que difieren tanto en el tamafio como en el grado de aislamiento y en los que cohabitan cuatro
especies (Pistacia lentiscus L., Quercus coccifera L., Myrtus communis L. y Cistus salviifolius L.) con caracteres vitales
contrastados (longevidad, sistema de reproduccion y dispersién) hemos encontrado que los valores de diversidad genética
(riqueza alélica, heterozigosidad y diversidad genaotipica) parecen seguir un gradiente relacionado con la longevidad de las
especies (Cistus < Myrtus < Pistacia < Quercus) y que las especies anemofilas (Pistacia y Quercus) tienen mayores niveles
de riqueza alélica y de diversidad genética que las entomdfilas (Myrtus y Cistus). Ademas, la Unica especie autocompatible
(Myrtus communis) presenta los mayores niveles de diferenciacion genética interpoblacional. Este tipo de estudios
comparativos resalta que el mismo proceso de fragmentaciébn puede tener consecuencias muy diferentes, y que las
interacciones de los caracteres vitales de las especies con el medio ambiente (biético o abiético) son muy complejas. Desde
un punto de vista de Biologia de Conservacion, esta idiosincrasia nos obliga a meditar sobre la dificultad de hacer
generalizaciones entre los distintos sistemas (p. ej. especies o poblaciones) de estudio (Fortuna et al. 2009; Aparicio et al.
2011).
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A nivel de especie, sabemos que en Myrtus communis, una de las especies entomofilas mas exhaustivamente estudiada en
este conjunto de fragmentos, el sistema de apareamiento (autogamia vs. xenogamia) sufre cambios significativos en
funcién de la densidad de conespecificos en la poblacion: los ejemplares mas solitarios experimentan mayor proporcion de
cruces autégamos mientras que aquellos que se localizan en situaciones de mayor densidad experimentan mayor proporcion
de cruces xendégamos; ademas, las progenies que provienen de cruces xendégamos son mas exitosas (Gonzélez-Varo et al.
2009, 2010). En todo caso, la probabilidad de supervivencia de las plantulas es hasta 44 veces superior en fragmentos
grandes frente a fragmentos pequefios tan solo como consecuencia de la calidad del habitat (Gonzélez-Varo 2010).
Finalmente, niveles relativamente elevados de inmigracion via semillas en el mirto parecen insuficientes para evitar la erosiéon
genética y la diferenciacion poblacional (Albaladejo et al. 2009a).

Por otra parte, en Pistacia lentiscus la fragmentacién implica cambios drasticos en los patrones de dispersiéon polinica
disminuyendo el numero efectivo de padres y aumentando las tasas de paternidad correlacionada. Datos empiricos sobre esta
especie muestran que el nimero efectivo de padres es significativamente mayor en poblaciones extensas y continuas que en
poblaciones fragmentadas. Ademas, a pesar del elevado potencial para la dispersion del polen y las semillas en el lentisco,
hemos observado que a escala local pueden generarse patrones de agregacion de genotipos emparentados (Albaladejo et al.
2009b). Este hecho parece estar relacionado con procesos de limitacion en la dispersion debido a restriccion en la distancia,
a la heterogeneidad espacial y/o del nimero de madres dispersantes.

Conclusiones y perspectivas

El estudio de la dispersién de genes es fundamental para los biélogos especializados en conservacion ya que proporciona
medidas precisas sobre los efectos reales de la fragmentacion, ademas de conocimiento acerca de como se distribuye la
diversidad genética entre y dentro de las poblaciones. Esta informacién se vuelve entonces crucial para la identificacion de
unidades de conservacidn, particularmente cuando las poblaciones no son fisicamente discretas y la diversidad genética no
se encuentra uniformemente distribuida en el espacio (Diniz Filho y Telles 2002, 2006).

En la actualidad, sabemos que tanto factores ecol6gicos como demograficos y genéticos son los que determinan cémo
diferentes especies reaccionan a la fragmentacién del habitat (Kramer et al. 2008). Nuestros propios datos confirman que la
respuesta genética de las plantas a la fragmentacion esta mas influida por los propios caracteres vitales de las especies que
por variables relacionadas con la fragmentacion en si misma (aislamiento, tamafio, estado de conservacion del fragmento;
Aparicio et al. 2011). Ademas, las comunidades naturales estan sustentadas en una compleja red de interacciones
interespecificas donde el destino de una especie puede estar supeditado al de muchas otras especies. Se sabe que la
fragmentacién puede alterar la relacién de las plantas con sus polinizadores, predadores o agentes patdgenos de una forma
drastica e impredecible (Ouborg et al. 2006). Por tanto, los efectos de la fragmentacidon no tienen porqué manifestarse de
forma uniforme en todas las especies ni tampoco en todo un paisaje (Sork y Smouse 2006).

Dada la complejidad de los procesos involucrados, comprender los fundamentos de la dispersién y de la dinAmica genética
asociada en poblaciones fragmentadas representa un reto que exige romper las barreras disciplinares para ser abordada
desde una perspectiva mas global y exhaustiva. En realidad, la Biologia de la Conservacion es en si misma una disciplina
sintética de caracter multidisciplinar en la interfase de la ecologia, la genética, la biogeografia, la biologia reproductiva y
disciplinas aplicadas como la ingeneria forestal o agrondémica (Brussard 1991).
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