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RESUMEN

El género Quercus (encinos), constituye el grupo de plantas lefiosas de zonas templadas maés
diverso dentro de la familia Fagaceae, con mas de 500 especies en el mundo, de las cuales 160
especies aproximadamente se encuentran distribuidas en México. De estas, 109 son endémicas.
El estado de Michoacan cuenta con aproximadamente 30 especies de encinos. Es comun
encontrar comunidades con varias especies de encinos entremezcladas, esta simpatria puede
potencialmente generar procesos de hibridacion entre diferentes especies. Por lo tanto, la
diversidad de encinos en una comunidad puede determinar el nimero de eventos potenciales de
hibridacion. Los caracteres funcionales de las plantas son las caracteristicas morfologicas,
fenoldgicas y fisiologicas que funcionan como estrategias ecoldgicas ante los factores
ambientales. El objetivo de este estudio fue determinar la relacién entre un gradiente de
diversidad de encinos con la variacidbn genética poblacional y la variabilidad en algunos
caracteres funcionales de dos especies, Quercus candicans y Quercus magnoliifolia en el estado
de Michoacan. Se realizaron salidas de campo en cinco sitios para cada una de las dos especies de
estudio acorde a un gradiente de diversidad de encinos presentes. En cada uno de los sitios se
colectaron muestras de 30 individuos. Por poblacion se realizaron andlisis de los caracteres
funcionales relacionados con la capacidad fotosintética, el crecimiento, el uso del agua, la
tolerancia a la sequia y el uso de nutrientes (el contenido de clorofila, el peso seco foliar, el
grosor foliar, el area foliar, el area foliar especifica, la densidad foliar y la densidad estomatica) y
se evaluaron las variables climaticas. También de cada poblacién se estim6 por medio de
microsatélites de cloroplasto la diversidad y la riqueza de haplotipos. Obtuvimos como resultado
que en los individuos de las especies Q. candicans y Q. magnoliifolia los caracteres con mayor

coeficiente de variacion (CV) fueron el peso foliar y el grosor foliar; y los caracteres con menor
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CV fueron la cantidad de clorofila y la densidad promedio de estomas. Se encontrd una variacion
de la distancia genética media entre los individuos (D?sh) con la riqueza de encinos rojos en las
poblaciones de Q. magnoliifolia. Para Q. magnoliifolia la poblacion con mayor diversidad
genética fue el sitio de San Nicolas de Obispo donde se encontrd la mayor riqueza de especies de
encinos blancos coexistiendo. De igual forma para Q. magnoliifolia, se observé una asociacion de
D% con la precipitacion del trimestre mas humedo y de la riqueza de haplotipos (Rh) con la
isotermalidad. Tanto para Q. candicans como para Q. magnoliifolia se encontr6 una correlacion
positiva entre el numero de haplotipos privados y el CV del grosor foliar, también existe una
relacion entre el CV del peso seco foliar y el area foliar especifica con el nimero de haplotipos
por poblacion. También se encontré una correlacion positiva entre el numero de haplotipos
privados y el CV del grosor foliar, para ambas poblaciones, también existe una relacion entre el
CV del peso seco foliar y el area foliar especifica con el numero de haplotipos por poblacion.
Finalmente hubo correlaciones positivas de variables climaticas con la variacion de los caracteres

funcionales.

Palabras claves: Encinos, hibridacion, caracteres funcionales, variables climaticas, diversidad

genética.



ABSTRACT

The genus Quercus (oak) is the most diverse group of temperate woody plants within the
Fagaceae family, with more than 500 species in the world, of which about 160 species are
distributed in Mexico. Of these, 109 are endemic. The state of Michoacan has approximately 30
species of oaks. It is common to find communities with several intermingled oak species, this
sympathy can potentially generate hybridization processes between different species. Therefore,
the diversity of oaks in a community can determine the number of potential hybridization events.
The functional characteristics of plants are the morphological, phenological and physiological
characteristics that function as ecological strategies against environmental factors. The objective
of this study was to determine the relationship between an oak diversity gradient with the
population genetic variation and the variability in some functional characters of two species,
Quercus candicans and Quercus magnoliifolia in the state of Michoacan. Field exits were
performed at five sites for each of the two species of study according to a diversity of oak
diversity present. At each site, samples of 30 individuals were collected. Population analyzes of
the functional characteristics related to photosynthetic capacity, growth, water use, drought
tolerance and nutrient use (chlorophyll content, dry leaf weight, leaf thickness, area Foliar,
specific leaf area, leaf density and stomatal density) and climatic variables were evaluated. The
diversity and richness of haplotypes were also estimated by means of chloroplast microsatellites.
As a result, the characters with the highest coefficient of variation (CV) in the Q. candicans and
Q. magnoliifolia were leaf weight and leaf thickness; and the characters with lower CV were the
amount of chlorophyll and the average density of stomata. A variation of the mean genetic
distance between individuals (D2sh) was found with the richness of red oaks in the populations of

Q. magnoliifolia. For Q. magnoliifolia the population with the greatest genetic diversity was the



site of San Nicolas de Obispo where the greatest wealth of species of white oaks coexisted.
Similarly for Q. magnoliifolia, an association of D2sh with the rainfall of the wetter quarter and
the richness of haplotypes (Rh) with the isothermality was observed. For both Q. candicans and
Q. magnoliifolia a positive correlation was found between the number of private haplotypes and
the CV of the leaf thickness, there is also a relationship between the CV of the dry leaf weight
and the specific leaf area with the number of haplotypes per population. There was also a positive
correlation between the number of private haplotypes and the CV of the leaf thickness, for both
populations, there is also a relationship between the CV of the dry leaf weight and the specific
leaf area with the number of haplotypes per population. Finally there were positive correlations of

climatic variables with the variation of the functional characters.



I. INTRODUCCION

Encinos

Los encinos o robles, como también se les conoce a las especies del género Quercus, constituyen
el grupo de plantas lefiosas de zonas templadas mas diverso dentro de la familia Fagaceae. El
género Quercus se divide en dos subgéneros, Cyclobalanopsis y Quercus. En el subgénero
Quercus existen cuatro secciones, Cerris, Lobatae (encinos rojos), Protobalanus (encinos
intermedios) y Quercus (encinos blancos) (Nixon, 1998; Manos et al., 1999). Con mas de 500
especies distribuidas en el mundo (Nixon, 1998), en particular, uno de los centros de
diversificacion de este género es México, en el cual se encuentran 81 especies de la seccion
Quercus, cuatro especies de la seccion Protobalanus y 76 especies en la seccion Lobatae (Nixon,
1998; Valencia, 2004; Rodriguez y Romero, 2007). Practicamente existen encinos en todas las
entidades del pais, con excepcion de la Peninsula de Yucatan; en un gradiente altitudinal que va
desde el nivel del mar (e. g. Q. oleoides) hasta por encima de los 3500 msnm (e. g. Q. laurina)
(Zavala, 1990); pero aproximadamente el 95% de las especies mexicanas se encuentran entre los
1200 y 2800 msnm (Rzedowski, 1978). El mayor nimero de especies se distribuye en la Faja
Volcanica Transmexicana, en los estados de Guanajuato, Michoacdn, Puebla, Querétaro y
Veracruz, entre altitudes de 1350-2700 msnm (Rzedowski, 1978; Martinez, 1985 y Zavala,
1995). Nuestro estudio se realiza a escala regional en el estado de Michoacdn, donde se

encuentran presentes aproximadamente 30 especies de encinos (Arizaga et al., 2009).

El género Quercus incluye arboles y arbustos, polinizados por viento, presentan
entrecruzamiento obligado, periodos de vida muy largos y bellotas como frutos caracteristicos
(Nixon 1993). Los encinos son especies de arboles con una gran importancia ecologica, ya que

son pioneros de la vegetacion secundaria, son especies formadoras de suelo, son el habitat de



muchas especies vegetales, como helechos, bromelias, musgos y liquenes, también albergan
animales tanto invertebrados como algunos vertebrados (Bello y Labat, 1987). Asimismo, son de
importancia econémica para el hombre, porque son fuente de lefia, carboén, madera, productos

medicinales y alimento (Nixon 1993).

Hibridacion en el género Quercus

La hibridacion es un proceso natural que ocurre constantemente en plantas (Harrison, 1993). Este
fendomeno, por el cual se producen descendientes de la cruza entre dos especies, es frecuente en
los encinos, lo cual origina nuevas combinaciones genéticas por la introduccion de genes
semicompatibles dentro de otro genotipo (Tovar-Sanchez y Oyama, 2004). Este proceso es
importante, ya que tiene un papel vital en la evolucién, por la formacidén de nuevas especies o el
incremento de la variacion genética dentro de las mismas (Arnold, 1997). La alta frecuencia de
hibridacién interespecifica en algunas plantas constituye un mecanismo que permite esperar una
correlacion positiva entre la riqueza de especies en una comunidad y la diversidad genética
poblacional de las especies individuales (Petit et al. 2003), aunque las posibles consecuencias
ecologicas de esta asociacion entre riqueza de especies y diversidad genética han sido poco

estudiadas.

Analizar las consecuencias de la hibridacion sobre los niveles de variacion genética de las
especies es fundamental, debido a que la diversidad o variabilidad genética en un sentido amplio
es el elemento bésico de la biodiversidad y explica las variaciones heredables que acontecen en
un organismo, entre los individuos de una poblacion y entre las poblaciones dentro de una
especie. La variabilidad genética es el material sobre el cual intervienen las fuerzas evolutivas,
como la seleccidon natural, la deriva génica, la endogamia, la mutacién y el flujo génico;

ofreciendo ventajas a aquellas especies que presentan altos niveles de variabilidad genética, como



la capacidad de responder a cambios ambientales, enfermedades, parasitos y depredadores, frente

a aquellas que presentan niveles bajos de variacion (Amos y Harwood, 1998; Hedrick, 2011).

Es comun encontrar comunidades con varias especies de encinos entremezcladas, y de
acuerdo con varios estudios previos, esta simpatria ha generado sucesos de hibridacion entre
diferentes especies. Como resultado de este proceso, se puede observar la ocurrencia de
individuos hibridos entre dos o mas especies cuando su fenologia se sobrepone en una misma
localidad (Valencia y Delgado, 2003; Gonzalez-Rodriguez et al., 2004, 2005; Tovar-Sanchez y
Oyama, 2004; Tovar-Sanchez et al., 2008; Pefialoza-Ramirez et al., 2010). Existen varios
estudios que evaluan la hibridacioén en encinos blancos (Streiff et al., 1999; Salvini et al., 2009;
Cavender-Bares, y Pahlich, 2009; Albarran-Lara et al., 2010), pero un menor niimero de estudios
han examinado los procesos de hibridacion en los encinos rojos (Gonzalez-Rodriguez et al.,
2004, 2005; Tovar-Sanchez y Oyama, 2004; Penaloza-Ramirez et al., 2010). Debido a que el tipo
de polinizacioén de los encinos es anemofila ademés de encontrarse entremezclados, la variacion
en la riqueza de sus especies en la comunidad local entre sitios permitiria tener diferencias en la

incidencia, tipos y frecuencia de hibridos (Lagache et al. 2013).

Debido a las caracteristicas de los encinos se han desarrollado algunos otros conceptos de
“especie” diferentes al concepto bioldgico y reproductivo propuesto por Mayr (1942), “las
especies son grupos de poblaciones reproductivas aisladas de otros grupos”. Burger (1975)
sugirid que cuando una especie intercambia material genético con otras especies deben estar
debajo de un rango sub-especifico dentro de una especie. Van Valen (1976) propuso un concepto
ecologico de especie, donde dice que una especie ocupa un mismo nicho o zona adaptativa, con
todos los componentes del ambiente donde interacttian los organismos co-especificos. Por otra

parte Nixon y Wheeler (1990) dan un concepto diagndstico de especie el cual la define como



agregaciones de poblaciones de individuos diagnosticables por una combinacién unica de
caracteres o atributos heredables. Estos conceptos parecen ser aplicables al género Quercus de

una forma mas apropiada que el concepto biologico.

La hibridacion favorece el flujo génico, ocasionando el intercambio de genes entre
diferentes especies incrementando asi la diversidad genética (Hardin, 1975; Whittemore y Schaal
1991; Dumolin-Lapégue et al., 1997, Dumolin-Lapégue et al., 1999; Petit et al. 2003; Dodd y
Afzal-Rafii 2004; Tovar-Sanchez y Oyama 2004; Lexer et al. 2006; Curtu et al. 2007; Hipp y
Weber, 2008; Chybicki y Burczyk, 2010; Moran, Willis y Clark 2012). El fenomeno de
hibridacién bajo condiciones especificas puede permitir que los individuos hibridos puedan
permanecer y potencialmente retrocruzarse con las especies progenitoras aumentando la

diversidad genética (Arnold 1997, Dumolin-Lapégue et al. 1999).

Se han hecho estudios donde se reporta un intercambio de genes entre las especies de
encinos en poblaciones naturales de especies de la misma seccion del género Quercus (Manos et
al. 1999). Por ejemplo, en un estudio que se realizé con Q. castanea en México mostrd que esta
especie presenta una alta variabilidad morfoldgica cuando se encuentra en simpatria con otras
especies de encinos rojos (Pefialoza-Ramirez et al., 2010). En otro estudi6 se encontr6 una
relacion positiva entre la diversidad genética de Q. castanea y el nimero de especies de encinos
rojos en simpatria en las comunidades locales (Valencia-Cuevas et al., 2014). Otro trabajo similar
es el de Sanchez-Ortiz (2012), pero ahora en un gradiente de riqueza con encinos blancos
conviviendo con Q. glabrescens. Estos sucesos se han reportado desde hace mas de dos décadas,
desde el primer estudio en el que se demostré que los encinos en simpatria regularmente

comparten haplotipos de ADN de cloroplasto a escala regional (Whittemore y Schaal 1991).



De acuerdo con algunos estudios, los patrones de hibridacion dependen de las condiciones
del habitat, la localizacion geografica de la zona de hibridacion (Tovar-Sanchez y Oyama, 2004),
el establecimiento y supervivencia de los hibridos (Valbuena-Carabana et al. 2007), las diferentes
tasas de flujo génico (Curtu et al. 2007), la abundancia relativa de las especies, la identidad de las
especies (Lepais et al. 2009), la proporcion del polen de cada especie y la densidad de individuos
disponibles para el apareamiento (Legache et al. 2013). También se ha demostrado que las
barreras reproductivas que hay entre las especies de encinos de individuos hibridos cambian entre
las especies progenitoras, dependiendo de las especie que actiia como materna o paterna (Curtu et
al. 2007, Jensen et al. 2009, Lepais et al. 2009). Por lo tanto, se espera que los patrones de
hibridacién sean altamente variables entre distintas especies y en diferentes comunidades

ecoldgicas.

Caracteres funcionales

De manera general, los caracteres funcionales se pueden definir como caracteristicas
morfologicas, fisiologicas o fenologicas “que influyen en la adecuacion de la planta a través de
sus efectos sobre el crecimiento, la reproduccion y la supervivencia” (Violle et al. 2007) como
respuesta al ambiente. El estudio de los rasgos funcionales puede aportarnos informacion
relevante sobre la ecologia y distribucion de las especies. Los rasgos de hojas, tallos y raices
varian entre las diferentes especies modulando su crecimiento y supervivencia (Ackerly et al.
2000, Westoby et al. 2002). La variabilidad de estos rasgos estd condicionada por la historia
filogenética de las distintas especies. Asi, la caracterizacion funcional de especies dentro de un
mismo linaje evolutivo, permite conocer el grado de diversificacion funcional y comprender las
limitaciones morfoldgicas, fisioldgicas o de desarrollo que restringen la variacion y evolucion de

las mismas. Las estrategias ecoldgicas de las plantas se pueden clasificar de acuerdo con el



espectro de variacion de sus caracteristicas funcionales (Diaz et al. 2004, Wright et al. 2004),
como la velocidad de crecimiento o la resistencia a factores abioticos como la tolerancia al frio o

a la sequia.

Existe evidencia de que la variacion en los rasgos de la planta dentro y entre las especies,
esta asociado con varios procesos ecologicos importantes en un rango de escalas. Por lo tanto
debido a que por medio de los rasgos funcionales de las plantas se puede saber sobre sus
limitaciones y oportunidades a las que se enfrentan en diferentes habitats, se ha dado lugar a una
fuerte demanda de formas estandarizadas para medir caracteristicas de las plantas ecologicamente
significativas (Pérez-Harguindeguy et al. 2013), tales como medir los rasgos de la hoja, ya que
desempefian un papel importante en la asimilacion de carbono, las relaciones hidricas y el
balance energético (Fonseca et al. 2000). También es importante medir el tamafio de la lamina
foliar, la dureza foliar, la calidad nutricional, el contenido de carbono, nitrogeno y fosforo foliar,
la tasa fotosintética y la densidad estomatica, porque son ejemplos de rasgos funcionales que se
encuentran presentes en plantas y estos podrian verse afectados por cambios en la variacion
genética. Durante las Ultimas décadas se ha estudiado extensivamente la dindmica de las
estrategias funcionales a nivel de la hoja (Ackerly et al. 2002, Wright et al. 2004; Rozendaal et al.

2006, Fyllas et al. 2009).

En este estudio partimos de la hipdtesis de que en los encinos la hibridacion puede
provocar una amplia variacion fenotipica, ademas de que en ocasiones los individuos hibridos
pueden presentar caracteres novedosos que no se encuentran en ninguna de las dos especies
progenitoras (Rieseberg et al. 1999). Sin embargo, los estudios que se han realizado en zonas de
hibridacion, por lo general s6lo han descrito los efectos de la variacion genética sobre la

morfologia foliar de los hibridos y sus progenitores (Gonzélez-Rodriguez et al., 2004, 2005;
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Tovar-Sanchez y Oyama, 2004; Penaloza-Ramirez et al., 2010). Un estudio reciente sugiere que
el aumento de la riqueza de especies de encinos rojos en la comunidad local favorece el flujo de
genes interespecifico de Q. castanea con Q. crassipes, Q. laurina y Q. crassifolia. Este
intercambio genético que se ha producido entre Q. castanea y las tres especies asociadas indica
que la hibridacion probablemente ha contribuido a los patrones atipicos de variacion morfologica
foliar observados en poblaciones simpatricas (Valencia-Cuevas et al. 2015). Sin embargo, los
efectos de la hibridacion sobre caracteres fenotipicos de relevancia ecologica han sido poco
estudiados y menos ain en condiciones naturales (Williams y Ehleringer 2000; Himrane et al.
2004). Existe poca informacion en la literatura sobre las consecuencias que tiene la hibridacion
sobre los caracteres funcionales de las plantas. Por ejemplo, en uno de los pocos estudios
realizados hasta la fecha, Himrane et al. (2004) trabajaron con la especie de origen hibrido
Quercus subpyreneica (Q. faginea x Q. pubescens), donde los individuos hibridos presentaron

mayor area foliar y conductividad hidraulica comparado con sus progenitores.

Sin embargo, uno de los factores que complica el andlisis en condiciones naturales de los
posibles efectos de la hibridacion sobre los caracteres funcionales es que este tipo de caracteres se
encuentran bajo una fuerte presion del ambiente, que puede dar como resultado variacion por
adaptacion local o por plasticidad fenotipica en estos caracteres. Esta variacion podria agregarse
o ir en sentido contrario a la variacion ocasionada por la hibridacion. De acuerdo con Aranda et
al. (2014) una de las principales caracteristicas de muchas especies de encinos es el alto grado de
variacidbn genética intraespecifica, lo que ha permitido la evolucion de poblaciones a sus
condiciones locales, como es el caso de la respuesta a la sequia a través de algunos caracteres
funcionales de estas especies. En otras palabras, en los encinos es comtn encontrar fendmenos de

adaptacion local y de plasticidad fenotipica. Es importante mencionar que el estudio de las
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especies del género Quercus es de gran interés por tratarse de un grupo taxondmicamente
complejo, ya que su variacion morfoldgica, puede ser provocada ademés de la hibridacion,
también por factores bioclimaticos que son poco comprendidos y analizados hasta el momento en

México.

Otro estudio que ilustra la complejidad del anélisis de los caracteres funcionales en los
encinos es el realizado por De la Riva et al. (2014). En este estudio, se encontr6 una correlacion
positiva entre el tamafio de los arboles y el contenido de nitrogeno foliar. Pero también se
demostrd que el follaje de la planta crea variaciones microclimaticas (luz, concentraciones de
CO2, disminucién en el vapor de agua y temperatura), lo cual influye en multiples procesos
fisiologicos de la planta, uno de estos procesos es el cierre estomatico de las hojas en respuesta a
la falta de agua tanto en la atmoésfera, como en el suelo (Fotelli et al., 2000). Ademas de la
regulacion estomatica, existen otras de las adaptaciones que evitan la pérdida de agua en las
especies de encinos, como el area foliar especifica y el grosor de la hoja (Levitt, 1972; Aranda et
al. 2014). Por ejemplo, existen estudios donde se ha mostrado que son capaces de mantener tasas
altas de transpiracion a pesar de que presenten una disminucion de su nivel hidrico general en
términos de potencial hidrico (Tardieu y Simonneau 1998). Asimismo es importante mencionar
que en los encinos, la sensibilidad del sistema hidraulico a la cavitacion esta relacionada con el
control de la pérdida de agua a través de los estomas de acuerdo a su densidad y tamano
(Aasamaa et al. 2001). Por lo tanto, existen multiples correlaciones y compromisos (trade-offs)
entre los caracteres, lo cual puede limitar el grado de variabilidad que estos caracteres pueden
mostrar como resultado de la hibridacion. Para este estudio se analizo la variacion genética en el
ADN de cloroplasto y la variacion en caracteres funcionales en dos especies focales de encinos

(Quercus candicans de la seccion Lobatae y Quercus magnoliifolia de la seccion Quercus) a lo
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largo de un gradiente de riqueza de especies de encinos en las comunidades locales en el estado
de Michoacan. La premisa del trabajo fue que una mayor riqueza de especies en las comunidades
propiciard mayores posibilidades de hibridacion entre las especies de encinos, lo cual debera
reflejarse en una mayor variacion genética y una mayor variabilidad de los caracteres
funcionales. Sin embargo, se considerd también el posible efecto de las variables ambientales

(climaticas) sobre la variacion en los caracteres funcionales.
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II. HIPOTESIS

1. La diversidad genética poblacional en las especies de Quercus candicans y Quercus
magnoliifolia se incrementara con el nimero y la proporcion relativa de especies de encinos
de la misma seccion presentes en la comunidad local a lo largo de un gradiente de riqueza de

especies en el estado de Michoacan.

2. La variabilidad en los caracteres funcionales en las especies de Quercus candicans y Quercus
magnoliifolia se incrementara con el nimero y la proporcion relativa de especies de encinos
de la misma seccion presentes en la comunidad local y con la diversidad genética poblacional

de las especies.

14



III. OBJETIVOS

Objetivo General:

Determinar las relaciones de los niveles de variacion genética poblacional y la variacion en
caracteres funcionales de dos especies de encinos (Quercus candicans y Quercus magnoliifolia)

con la diversidad de especies de encinos en el estado de Michoacan.

Objetivos Particulares:

1. Determinar si la variacion genética poblacional de Quercus candicans y Quercus
magnoliifolia se modifica con el nimero y la proporcion relativa de especies de encinos rojos y
blancos presentes en las comunidades locales a lo largo de un gradiente de riqueza de especies en

el estado de Michoacan.

2. Determinar si la variabilidad en los caracteres funcionales de Quercus candicans y Quercus
magnoliifolia se modifica con el nimero y la proporcion relativa de especies de encinos rojos y
blancos presentes en las comunidades locales a lo largo de un gradiente de riqueza de especies en

el estado de Michoacan.
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IV. MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio
El estudio se realizd a escala regional en el estado de Michoacan de Ocampo. El estado forma

parte de la region Centro Occidente de México, se localiza entre los 20°23°37”-17°53°50” N y
100°03°327-103°44°49”0, con una superficie de 58 667 km? y con altitudes que van desde el
nivel mar hasta los 3 850 m (Correa, 2004). Limita con los estados de Jalisco y Guanajuato hacia
el norte, hacia el noroeste con Querétaro, al este con el estado de México, al sureste y sur con
Guerrero, al oeste con Colima y al suroeste con el Océano Pacifico. El estado est4 constituido por
113 municipios, fisiograficamente se encuentra dentro de las provincias morfotectonicas
denominadas Faja Volcanica Transmexicana y Sierra Madre del Sur (Ferrusquia-Villafranca,
1998). Los climas que predominan son el tropical lluvioso, con lluvias en verano (Aw), el seco o
arido (BS), el templado con lluvias en verano (Cw) y el templado con lluvias en otofio (Cf)
(Antaramian, 2005). Con respecto a los suelos, la variedad litologica, fisiografica y climatica, ha
permitido el desarrollo de litosoles, andosoles, vertisoles y fluvisoles. Los principales tipos de
vegetacion, en zonas templadas son bosques representados por bosque de Abies, bosque de pinos,
bosque de pino-encino y bosque de encino. En zonas calido-secas se presenta la selva baja y
mediana, la cual incluye, bosque tropical caducifolio y bosque tropical subcadocifolio. Ademas,
existen pastizales inducidos, pastizales cultivados, matorral secundario (Rzedowski, 2004;

Carranza, 2005a).

Sistema de Estudio

Quercus candicans Née. pertenece a la seccion Lobatae (encinos rojos), nombre comun
corturapi, encino aguacatillo, encino de asta, encino bellotero, encino cenizo, encino papatla,
encino rosillo, y urupcu. Es un 4rbol de 8 a 25 m de altura y con didmetro del tronco de 20 a 80
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cm. Su corteza es café con grietas irregulares, sus hojas son elipticas-lanceoladas, elipticas-
oblanceoladas, obovadas u ovadas de 9 a 26 cm de largo por 3.5 a 14 cm de ancho; haz verde
oscuro liso y lustroso; envés densamente tomentoso de blanco a amarillento. Fruto bianual,
solitario o en pares; bellota ovoide de 20 a 24 mm de largo por 19 mm de didmetro. Su
mecanismo de propagacion es por bellotas producidas de junio a agosto. Su habitat puede ser en
cafiadas o terrenos planos, en bosque de pino-encino y bosque mesoéfilo entre 1,200 a 2,700
msnm y sobre suelos pedregosos. Se distribuye desde México hasta Centroamérica; en
Chihuahua, Chiapas, Colima, Distrito Federal, Durango, Guerrero, Guanajuato, Hidalgo, Jalisco,
Meéxico, Morelos, Nayarit, Oaxaca, Puebla, San Luis Potosi, Sinaloa, Sonora, y Veracruz

(Arizaga et al. 2009) (Fig.1).

Figura 1. Quercus candicans Neé

Quercus magnoliifolia Née. pertenece a la seccion Quercus (encinos blancos), nombre comin
encino amarillo, encino avellano, encino bermejo, encino blanco, encino napis y encino prieto. Es
un arbol de 5 a 25 m de altura y con diametro del tronco de 15 a 60 cm. Su corteza es café claro a
oscura y agrietada, sus hojas pueden ser obovadas de 7.5 a 23 cm de largo por 3.5 a 13 cm de
ancho; margen con 12 a 17 dientes a cada lado; haz verde lustroso y casi glabro; envés verde
palido tomentoso. Su fruto es anual, solitario; bellota ovoide de 17 a 21 mm de largo por 11 a 12

mm de didmetro. Su mecanismo de propagacion es por bellotas producidas de julio a agosto. Su
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habitat puede ser en barrancas, en bosque de encino, pino-encino y bosque tropical caducifolio
entre 600 a 2,800 msnm y sobre suelos pedregosos. Su distribucion geografica va desde México
hasta Centroamérica; se distribuye en Colima, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, México, Morelos,

Nayarit, Oaxaca, Puebla, Sinaloa y Zacatecas (Arizaga et al. 2009) (Fig. 2).

Figura 2. Quercus magnoliifolia Neé

Seleccion y caracterizacion de los sitios.

Se eligieron cinco sitios con riqueza variable para cada una de las dos especies (Tabla 1).
Los sitios fueron elegidos con base en la distribucion de las especies de encinos que se
encuentran presentes en Michoacan (Fig. 3). En cada sitio se determind el nimero, identidad y
abundancia de cada una de las especies de encinos presentes mediante tres transectos de 100 m de

longitud y 20 m de ancho, separados entre si al menos 1 km.
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Figura 3. Riqueza de especies de encinos presentes en el estado de Michoacan. Tomado de Rodriguez-
Correa H. et al. en prensa.

Tabla 1. Localidades de muestreo

Quercus candicans

RIQUEZA DE
POBLACION ALTURA msnm LATITUD (N) LONGITUD (W) ESPECIES DE
ENCINOS
Remolinos 2766 19°37'48" 101°22'48" 6
San Nicolas 2488 19°37'40.68"  101°20'8.31" 6
La Paloma 1991 19°25'37.9" 101°16'48.4 5
Barrio San Juan 2304 19°42'53.7" 101°36'51.9" 4
Iratzio 2424 19°38'12.3" 101°23'30.3" 3
Quercus magnoliifolia
RIQUEZA DE
POBLACION ALTURA msnm LATITUD (N) LONGITUD (W) ESPECIES
DE ENCINOS
San Nicolas 2488 19°37'40.68"  101°20'8.31" 6
Atécuaro 2122 19°42722.29"  101°16'30.54" 5
El Epazote 1703 19°21'46.6" 100°24'32.9" 4
San José de las Torres 2191 19°39'01.3" 101°06'54.6 3
S. J. del Rincén 2066 19°52'08.4" 100°46'33.5 3

19



Colecta en campo

Para cada una de las dos especies de encinos se colectaron muestras de entre 20 y 30
individuos en cada uno de los cinco sitios a lo largo del gradiente de riqueza de especies. Las
muestras se tomaron de arboles adultos aleatoriamente elegidos, pero con una separacion
minima de 20 m entre arboles de la misma especie, para evitar muestrear individuos

relacionados.

Analisis de caracteres funcionales.

Los caracteres analizados estdn relacionados con la capacidad fotosintética, el
crecimiento, el uso del agua, la tolerancia a la sequia y el uso de nutrientes. Para cada uno de
los 30 individuos colectados se obtuvo en el campo el didmetro a la altura del pecho (DAP). El
contenido de clorofila, también se estim¢ directamente en el campo mediante lecturas tomadas
en tres hojas por individuo con un medidor de clorofila SPAD 502 (Minolta).

Adicionalmente, se colectaron ramas con al menos 30 hojas por individuo, las cuales se
prensaron y posteriormente se colocaron en una secadora botanica por 3 a 5 dias. Después de
secas se midio6 el area foliar, que se obtuvo escaneando las hojas y analizando las imagenes
mediante el software IMAGEJ (Fig. 4). Se tom¢ el peso seco pesando las hojas en una balanza
analitica. Se obtuvo el grosor foliar con la ayuda de un calibrador vernier. Se estimé el area
foliar especifica como el cociente entre el area foliar y el peso seco. Por tltimo, se calculo la

densidad foliar como el cociente entre el area foliar especifica y el grosor.
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Figura 4. Cuantificacion del area foliar.

La determinacion de la densidad estomatica se realizo en una muestra de tres hojas por
individuo. Las hojas fueron recubiertas con barniz de ufias en su superficie abaxial. Una vez
seco el barniz se despegd de la hoja con cinta adhesiva transparente y se coloc6 en un
portaobjetos. Las preparaciones se observaron en un microscopio LEICA DMLB equipado
con una camara digital LEICA DC200 (Fig. 5). Los estomas se contaron en tres campos

distintos por hoja.

Figura 5. Cuantificacion de la densidad estomatica

Analisis de la diversidad genética poblacional

Para cada una de las dos especies de encinos se colectaron muestras de hasta 30 individuos en
cada uno de los cinco sitios a lo largo del gradiente de riqueza de especies. Las muestras se
tomaron de arboles adultos aleatoriamente elegidos, pero con una separacion minima de 20 m

entre arboles de la misma especie, para evitar muestrear individuos relacionados.
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De cada individuo se tomaron hojas jovenes y sin dafio para los andlisis moleculares.

Las hojas se colocaron en hielo y se transportaron al laboratorio donde se almacenaron a -80°

C.

La extraccion de ADN se realizo a partir de aproximadamente 100 mg de tejido foliar,
que se macerd con nitrogeno liquido. Se continué con un protocolo de CTAB modificado; que
consiste en dos lavados con un buffer 1 (Tris HCI 100 mM pH 8, NaCl 0.45 M, EDTA 17 mM
pHS8, CTAB 1%, 0.3% - mercaptoetanol), y dos lavados con un buffer 2 (Tris HCI 100 mM
pH 8, NaCl 1.4 M, EDTA 20 mM pHS8, CTAB 2%, 0.3% B- mercaptoetanol). Posteriormente
esta mezcla, se incubo a 65 °C en un thermoblock por 20 minutos, después se provocod un
choque térmico pasandolo a hielo durante 5 minutos al mismo tiempo se agregaron 600 pL de
cloroformo: alcohol isoamilico 24:1, pasando este tiempo se centrifugd a 9000 rpm por 15
min, en un tubo nuevo se recuperd 400 puL del sobrenadante y se continud con la precipitacion
del ADN agregando 800 pL de isopropanol frio a -20 °C, se centrifugd a 9000 rpm por 5Smin,
después se elimin6 el sobrenadante para obtener la pastilla de ADN. Se agregé 800 uL de
etanol al 70% a -20 °C, se centrifug6 a 7000 rpm por 7 min y se eliminé el sobrenadante. En la
secadora de vacio se seco la pastilla de ADN durante 30 minutos, hidratdindola mas tarde con
75 pL de agua desionizada. Para la cuantificacion de ADN se utilizé un NanoDrop 2000 que

calcula la concentracion de ADN por absorbancia.

Para la variacion genética se probaron varios microsatélites de cloroplasto, los cuales
funcionaron s6lo cuatro para ambas especies. Por lo tanto la variacion genética se estimo
mediante la amplificacion por PCR de loci de microsatélites de cloroplasto, UKK3, UKK4,
UCD4 (Deguilloux et al., 2003) y, CCMS12 (Sebastiani et al. 2004). La pruebas de reacciones

de PCR se realizaron con un volumen final de 6 pL incluyendo 1 pL de ADN, 3uL de
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multiplex platinum, 0.5 pL de primer y 1.5 uL de agua. El programa del termociclador
consistié en 35 ciclos, desnaturalizacion a 94°C por 5 minutos, alineamiento a 40°C-60°C por

1 minuto, y extension a 72°C. Se agreg6 una extension final de 72°C por 10 minutos.

Los productos de PCR se diluyeron con agua en una proporcion 1:10 y se prepararon
para su analisis en un secuenciador automatico agregando 1 puL de esta dilucidon en una placa
para secuenciador, adicionando 0.3 pL de LIZ 600 (como marcador interno de tamafio
molecular) y 10 pL de HiDi (formamida). Posteriormente, las muestras fueron
desnaturalizadas por 5 minutos a 95° C y transferidas a un secuenciador ABI prism Hitachi,
3100-Avant Genetic Analyzer equipado con 16 capilares y un polimero POP-6 (Applied
Biosystems). Los fragmentos fueron analizados y medidos con el programa Peak Scanner 1.0

(Applied Biosystems).
Analisis de datos

Se estimo el promedio y el coeficiente de variacion (CV) por poblacion para las variables:
grosor foliar, peso seco foliar, area foliar, area foliar especifica, densidad foliar, contenido de

clorofila y densidad de estomas.

Se asignaron como haplotipos cada una de las combinaciones diferentes de tamafios
(alelos) en los cuatro loci utilizados para Q. candicans y los cuatro loci utilizados para Q.
magnoliifolia. Como estimadores de la variacion genética, en cada poblacion se estimé el
numero de haplotipos (A), el nimero de haplotipos privados (P), el numero efectivo de
haplotipos (Ne), la riqueza haplotipica, el indice de diversidad genética (He) y la distancia
genética media entre los individuos (D"?sh) mediante el programa Haplotype analysis version

1.05 (Eliades y Eliades 2009).
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Se evaluaron las variables climaticas para cada sitio de muestreo, datos climaticos a
partir de las 19 variables bioclimaticas disponibles en WorldClim (Hijmans et al., 2005). Las
variables seleccionadas fueron la temperatura media anual, la precipitacion anual, la
precipitacion del trimestre mas seco, la temperatura minima del mes mas frio, la isotermalidad,
el intervalo diurno, la estacionalidad de la precipitacion y la precipitacion del trimestre mas

himedo.

Se realizaron regresiones lineales para determinar si existe relacion entre los indices de
riqueza y diversidad de especies de encinos en las comunidades locales, con los valores del
CV de los caracteres funcionales medidos por poblacion y los estimadores de diversidad

genética.

24



V. RESULTADOS

En la Tabla 2 se muestran los valores de densidad y diversidad de la comunidad de especies de
encinos para cada uno de los cinco sitios muestreados por especie central (Quercus candicans

y Quercus magnoliifolia) ordenados de menor a mayor riqueza de especies de encinos.

Tabla 2. Densidad y diversidad de la comunidad de encinos en los cinco sitios muestreados por
especie central; (Quercus candicans y Quercus magnoliifolia).

DENSIDAD RIQUEZA RIQUEZA DIVERSIDAD DIVERSIDAD

ESPECIE SITIO RIQUEZA . DE SHANNON DE SHANNON
TOTAL blancos rojos .
blancos rojos
IRATZIO 3 222 1 2 0 0.65
BARRIO SAN
. JUAN 4 190 2 2 0.49 0.64
Q. candicans ., ) o ALOMA 5 172 2 3 0.68 1.09
AGUILA 6 90 3 3 0.37 0.99
SAN NICOLAS 6 275 3 3 0.77 0.74
SAN JOSE DE
LAS TORRES 3 445 2 1 0.08 0
SAN JOSE 3 171 2 1 0.025 0.35
Q. magnoliifolia ___RINCON
ATECUARO 5 304 4 1 1.17 0
EL EPAZOTE 5 177 3 2 0.8 0.24
SAN NICOLAS 6 275 3 3 0.77 0.74

Caracteres funcionales de Quercus candicans y Quercus magnoliifolia

Se encontrd un mayor coeficiente de variacion para los individuos de Quercus candicans en
los caracteres de peso foliar, area foliar y densidad estomatica para la poblaciéon Barrio San
Juan. En cuanto a los caracteres de grosor foliar, area foliar especifica y densidad foliar
muestran un coeficiente de variacion mayor en la poblacion de La Paloma. Para los individuos
de Quercus magnoliifolia encontramos un mayor coeficiente de variacion en los caracteres de

grosor foliar, area foliar y densidad estomatica en la poblacion de San José de las Torres y en
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la poblacion de El Epazote el mayor coeficiente de variacion fue para el peso foliar, el area

foliar especifica y la densidad foliar (Tabla 3).

Tabla 3. Sitios muestreados para Quercus candicanss y Quercus magnoliifolia ordenados de menor a
mayor riqueza de especies de encinos en la comunidad. Se presentan coeficiente de variacion (CV) de
cada caracter funcional evaluado.

ESPECIE SITIO v GRFOSOR CV PESO F CVAREAF CVAFE CVDF  CVESTOMAS
IRATZIO 11.58 60.71 29.64 19.27 24.26 2.78
BARRIO SAN 56.85 63.26 31.36 15.47 28.14 12.04
JUAN

Q. candicans LA PALOMA 74.36 54.35 21.11 29.96 43.20 10.11
AGUILA 9.34 25.37 25.99 7.83 13.44 4.69
SAN NICOLAS 18.02 29.32 24.05 28.07 40.22 17.43

SAN JOSE DE
S TORRES 12.94 26.11 25.98 9.25 19.04 13.54
SA'zleocsanEL 10.73 25.62 25.23 10.62 15.50 5.37

Q. magnoliifolia -

ATECUARO 10.27 36.03 19.16 15.73 20.82 12.53
EL EPAZOTE 12.06 58.92 21.96 26.50 33.32 11.91
SAN NICOLAS 10.27 24.77 21.79 10.28 21.40 9.42

Diversidad genética de Quercus candicans y Quercus magnoliifolia

En cuanto a la diversidad genética, encontramos que para las poblaciones de Quercus

candicans el naumero de haplotipos (A) fue de 8 a 13; la riqueza haplotipica (Rh) varid entre

5.55 y 9.61, el indice de diversidad genética (He) fue de 0.82 a 0.90, y la distancia media

genética entre los individuos (D*?sh) fue de 1.62 a 2.86. La poblacién con mayor diversidad

genética es Barrio San Juan.

Para las poblaciones de Quercus magnoliifolia el numero de haplotipos (A) fue de 6 a 9; la

riqueza haplotipica (Rh) varid entre 4.28 y 7.14, el indice de diversidad genética (He) fue de
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0.52 a 0.83, y la distancia media genética entre los individuos (D**sh) fue de 1.37 a 2.97. La

poblacion con mayor diversidad genética fue San Nicolas.

Tabla 4. Estimadores de diversidad genética de las poblaciones de Q. candicans y Q. magnoliifolia.
Numero de haplotipos (A), nimero de haplotipos privados (P), numero efectivo de haplotipos (Ne),
riqueza haplotipica estimada mediante el método de rarefaccion (Rh), el indice de diversidad genética
(He) y la distancia media genética entre los individuos (D"?sh).

ESPECIE SITIO A P Ne Rh He DA2sh
IRATZIO 7 0 4,97 5.55 0.82 1.84
BARRIO SAN
JUAN 13 10 7.68 9.61 0.90 2.86
Q. candicans LA PALOMA 9 7 6.06 8.00 0.87 1.62
AGUILA 8 1 4.87 7.00 0.83 1.90
SAN
NICOLAS 9 2 478 6.70 0.82 2.12
SAN JOSE 6 1 2.76 4.28 0.66 2.12
SAN JOSE
RINCON 7 5 2.01 4.98 0.52 1.37
Q. magnoliifolia  ATECUARO 8 4 3.70 5.84 0.75 1.39
EL EPAZOTE 9 3 4.29 7.14 0.80 2.62
SAN
NICOLAS 7 5 4.87 6.00 0.83 2.97

Correlaciones de la diversidad de encinos en las comunidades, las variables climaticas y

los estimadores de diversidad genética con los caracteres funcionales.

Quercus candicans

Se encontraron correlaciones significativas entre el CV del area foliar especifica y la
temperatura minima del mes mas frio (R? = 0.93; P = 0.0078), asi como entre el CV de la
densidad foliar con la temperatura media anual y con la temperatura minima del mes mas frio
(R2=0.82; P=0.0332 y R2=0.91; P = 0.0109, respectivamente) (Fig. 6a, b y c).
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También se encontrd una relacion significativa pero negativa entre el CV del peso
foliar y la riqueza de especies en las comunidades (R? = 0.79; P = 0.04) (Fig. 7a), asi como
entre el 4rea foliar y la riqueza de especies de encinos rojos (R ?= 0.80; P = 0.04) (Fig. 7b).
Por ultimo, encontramos una relacion positiva entre el CV del grosor foliar y el nimero de

haplotipos privados en las poblaciones de Q. candicans (R?= 0.79; P = 0.04) (Fig. 8).
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Figura 6. Variacion de caracteres funcionales en relacion con variables climaticas de las poblaciones
de Quercus candicans: a) Coeficiente de Variacion del Area Foliar Especifica con respecto la
Temperatura Minima del Mes Mas Frio b) Coeficiente de Variacion de la Densidad Foliar con
respecto a la Temperatura Media Anual ¢) Coeficiente de Variacion de la Densidad Foliar con respecto
a la Temperatura Minima del Mes Mas Frio.
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Figura 7. Variacidon de caracteres funcionales con respecto a la riqueza de especies de encinos en las
poblaciones de Quercus candicans: a) Coeficiente de Variacion del Peso Foliar con respecto a la
riqueza total de especies b) Coeficiente de Variacion del Area Foliar con la Riqueza de Encinos Rojos.
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Figura 8. Variacion de caracteres funcionales con respecto a los estimadores de la diversidad genética
de las poblaciones de Quercus candicans: Coeficiente de Variacion del Grosor Foliar respecto al

numero de haplotipos privados.

Quercus magnoliifolia

Para la relacion de las variables funcionales con las variables climéticas se encontré una

correlacion significativa negativa entre el CV del area foliar especifica y la precipitacion del

trimestre més seco (R>=0.93; P = 0.0079) (Fig. 9).
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Para el caso de la relacion entre las variables funcionales y los estimadores de la
diversidad genética que el CV del peso seco foliar y el CV del area foliar especifica varian con
el niimero de haplotipos por poblacion, con una correlacion positiva (R>=0.79; P = 0.04 y R?
= 0.87; P = 0.02, respectivamente) (Fig. 10a y b). También se obtuvo una relacion negativa
para el CV del grosor foliar y el nimero de haplotipos privados (R?> = 0.85; P = 0.026) (Fig.

10c¢).
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Figura 9. Variacion de caracteres funcionales con respecto a variables climaticas de las poblaciones de
Quercus magnoliifolia: coeficiente de variacion del area foliar especifica con respecto a la
Precipitacion del Cuarteto Mas Seco.
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Figura 10. Variacion de caracteres funcionales con respecto a los estimadores de la diversidad genética
de las poblaciones de Quercus magnoliifolia: a) Coeficiente de Variacion del Peso Seco Foliar con el
Numero de Haplotipos por Poblacién b) Coeficiente de Variacion del Area Foliar Especifica con el
Numero de Haplotipos por Poblacion ¢) Coeficiente de Variacion del Grosor Foliar con el Numero de

Haplotipos Privados.

Se encontr6 una relacion significativa para algunos estimadores de la diversidad

genética con las variables climaticas. Hay una correlacidon positiva entre la distancia genética

media entre los individuos con la precipitacion del trimestre mas himedo (R?= 0.79; P =

0.04) (Fig. 11a). También existe una correlacion positiva entre la riqueza haplotipica y la

isotermalidad (R?=0.88; P = 0.017) (Fig. 11b)
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Figura 11. Variacion de los estimadores de la diversidad genética de las poblaciones con respecto a las
variables climaticas de Quercus magnoliifolia: a) Distancia Genética Media Entre los Individuos con el

Cuarteto Mas Himedo b) Riqueza Haplotipica con la Isoterm

alidad.

Existe una correlacion negativa entre el CV del area foliar con la riqueza de encinos blancos

(R2=10.98; P = 0.0011) (Fig. 12), mientras que se encontré una correlaciéon positiva entre la

distancia genética media entre los individuos con la riqueza de encinos rojos en las

poblaciones de Quercus magnoliifolia (R?= 0.78; P = 0.046) (Fig. 13).
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Figura 12. Variaciéon del Coeficiente de Variacién del Area Foliar con respecto a la Riqueza de

encinos blancos en las poblaciones de Quercus magnoliifolia.
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Figura 13. Variacion de la Distancia genética media entre los individuos con respecto a la Riqueza de
encinos rojos en las poblaciones de Quercus magnoliifolia.

Se encontrd una correlacion positiva entre el nimero efectivo de haplotipos con la

riqueza total de encinos en las poblaciones de Quercus magnoliifolia (R*> = 0.91; P = 0.011)

(Fig. 14). Finalmente, existe una correlacion negativa entre el CV del area foliar y el indice de

Shannon de encinos blancos (R*=0.97; P = 0.002) (Fig. 15).
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Figura 14. Variacion del Numero efectivo de Haplotipos con respecto a la Riqueza total de encinos en
las poblaciones de Quercus magnoliifolia.
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Figura 15. Variacion del Coeficiente de Variacion del Area Foliar con respecto al Indice de Shannon

de encinos blancos en las poblaciones de Quercus magnoliifolia.
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VI

DISCUSION

Riqueza y diversidad de las comunidades de encinos

Los encinos se encuentran en casi la mayor parte del hemisferio Norte: Europa, Asia y
América. Como ya hemos mencionado existe una gran diversidad de encinos desde el este de
los Himalayas y a través de China hasta Japon, también desde Malaya, Java y Sumatra hasta
las Filipinas. Pero, la mayor diversidad de encinos estd en América, principalmente en
Meéxico. El resto de las especies de América se distribuyen desde Canada hasta el sur, por las
montafias de Colombia (Bonfil 1993). En este estudio se identificaron doce especies de
encinos: Q. candicans, Q. castanea, Q. crassipes, Q. aristata, Q. deserticola, Q. laeta, Q.
magnoliifolia, Q. obtusata Q. conspersa, Q. rugosa, Q. glaucoides y Q. peduncularis (cuatro
pertenecen a la seccion Lobatae y ocho a la seccion Quercus respectivamente). Encontramos
que Quercus castanea estuvo presente en casi todos los sitios de colecta ademas de ser
abundante; por otro lado, Quercus aristata y Quercus peduncularis solamente se encontraron
en un sitio y fueron muy poco abundantes. Nuestros sitios de Q. candicas con mayor riqueza
de otras especies de encinos fueron El Aguila y San Nicolas con una riqueza de seis especies y
el de menor riqueza fue Iratzio con tres especies, mientras que para Q. magnoliifolia el sitio
con mayor riqueza fue San Nicolds, con seis especies y los de menor riqueza fueron San José
de las Torres y San José del Rincon con 3 especies. En cuanto a la diversidad en Q. candicans
el sitio de San Nicolés presentd un mayor indice de Shannon de encinos blancos y el menor
indice de Shannon se observo en Iratzio, mientras que para los encinos rojos fue mayor en La
Paloma y menor en Barrio San Juan. En Q. magnoliifolia el sitio con mayor indice de Shannon

de encinos blancos es en Atécuaro y menor en San José del Rincén y para los encinos rojos
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hubo un indice de Shannon mayor en el sitio de San Nicolas y menor en San José de las Torres

y Atécuaro.

Patrones de diversidad genética

Las especies del género Quercus se caracterizan por tener un alto grado de variacion genética
intraespecifica (Aranda et al. 2014). Los encinos por lo general presentan una amplia variacion
genética intra-poblacional, porque presentan ciclos de vida largos, polinizacion anemofila y
entrecruzamiento obligado (Bacilieri et al. 1995). El flujo génico es la principal fuerza de
homogenizacion de la variacion genética entre poblaciones cuando no existen barreras o algun

otro factor que limiten el movimiento del polen o semillas (Dutech 2005).

En este estudio analizamos la variaciéon genética mediante microsatélites de ADN de
cloroplasto en cinco sitios para Q. candicans y Q. magnoliifolia, por lo que el tipo de flujo
génico es el que se da por la dispersion de las semillas. E1 ADN de cloroplasto se encuentra en
el citoplasma de las plantas, por lo que ha sido muy utilizado en estudios evolutivos, ya que es
de herencia uniparental y asexual (no recombina). También, tiene una baja tasa de mutacion,
debido a esto, permite dar informacion historica preservada en sus secuencias después de
varias generaciones de reproduccion sexual (Whittmore y Schaal 1991). El ADN de
cloroplasto es heredado de la madre y se transmite solo a través de la semilla (esto en la
mayoria de las angiospermas) mientras que para algunas de las gimnospermas es a través del

polen (Petit et al. 2005).

Los resultados mostraron que la poblacion de Q. candicans con mayor diversidad
genética fue Barrio San Juan. Para Q. magnoliifolia la poblacion con mayor diversidad

genética fue el sitio de San Nicolds de Obispo donde se encontr6 la mayor riqueza de especies
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de encinos blancos coexistiendo. En esta especie, es relevante que en general se observéd una
correlacion positiva entre la riqueza de especies y el nimero efectivo de haplotipos (Ne) en las
poblaciones, lo cual apoya a la primera hipotesis de este trabajo. Sin embargo, también
obtuvimos una correlacion positiva entre la distancia genética media entre los individuos
(D%n) de Q. magnoliifolia con respecto a la riqueza de encinos rojos en las comunidades. Esto
podria sugerir que la captura de haplotipos distantes en Q. magnoliifolia potencialmente a
través de hibridacion con encinos rojos, pero hasta el momento no existen reportes que
demuestren el intercambio genético entre especies de distintas secciones en el género Quercus,
por lo que esta posibilidad debe ser investigada con mayor detalle utilizando marcadores

moleculares nucleares.

Finalmente, también resultd interesante observar algunas correlaciones entre la
diversidad genética de las poblaciones y algunas variables ambientales, aunque solo para el
caso de Q. magnoliifolia. En particular, se observo una asociacion de D con la precipitacion
del trimestre mas humedo y de la riqueza de haplotipos (Rh) con la isotermalidad. Estas
correlaciones podrian estar indicando el efecto de las variables climaticas sobre algunos
patrones demograficos de las poblaciones de encinos (como el tamafio efectivo poblacional),

lo cual a su vez puede incidir en el grado de variacion genética en el ADN de cloroplasto.

Variacion en caracteres funcionales

Los rasgos funcionales se pueden definir como caracteristicas morfo-fisio-fenologicas que
influyen directa o indirectamente en la eficacia bioldgica de la planta como respuesta al
ambiente a través de sus efectos sobre el crecimiento, reproduccion y supervivencia (Violle et
al., 2007). El tamafio de la lamina foliar, la dureza foliar, la calidad nutricional, el contenido

de carbono, nitrogeno y fosforo foliar, la tasa fotosintética y la densidad estomdtica son
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ejemplos de rasgos funcionales que tienen un efecto directo sobre el crecimiento vegetal

(Barton 1994).

En las poblaciones de las especies centrales de este estudio (Q. candicans y Q.
magnoliifolia), los caracteres con los mayores coeficientes de variacion fueron el peso seco
foliar y el area foliar; mientras que para la cantidad de clorofila y la densidad promedio de
estomas los coeficientes de variacion fueron menores. Es bien sabido que las plantas con
mayor concentracion de clorofila tienen tasas mas altas de fotosintesis y por lo tanto, mayor
ganancia de carbono y mayor crecimiento. Por otra parte, los estomas son de vital importancia
para el mantenimiento del balance hidrico de la hoja y su densidad muestra un componente de
variacion ambiental, por lo que puede ser diferente entre individuos de la misma especie, hasta
en las hojas de un mismo individuo (Filella y Pefiuelas, 1999). Sin embargo, el hecho de que
en este estudio estos caracteres mostraran muy poca variacion probablemente indica que se
encuentran bajo un mayor control genético o que existe algn tipo de restriccion funcional

sobre ellos.

En este trabajo se observaron algunas correlaciones significativas entre los coeficientes
de variacion de caracteres funcionales como el area foliar y el peso foliar con la riqueza de
especies total o por seccion de las comunidades locales de encinos, para ambas especies
focales (Q. candicans y Q. magnoliifolia). Sin embargo, todas estas correlaciones tuvieron un
sentido negativo, lo cual resulta contrario a lo esperado de acuerdo con la segunda hipotesis de
este trabajo. A pesar de que no resulta sencillo explicar estas relaciones negativas entre la
variabilidad de los rasgos funcionales y la riqueza y diversidad local de la comunidad de
encinos, podria proponerse como nueva hipdtesis que existen efectos de competencia

interespecifica que de alguna manera limitan o restringen la variabilidad que pueden expresar
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los caracteres funcionales. Estos efectos podrian ser mas importantes que los derivados de los

potenciales fendmenos de hibridacion en los sitios con mayor riqueza de especies.

Relaciones entre variacion genética, variacion funcional y variables ambientales.

En poblaciones naturales, los patrones de variacion morfoldgica son producto del flujo de
genes, la seleccion natural o la deriva genética, entre otros. Hay trabajos que han identificado
la variacion en las caracteristicas fenotipicas como resultado de estos factores (Borazan y
Babag 2003, Gonzélez-Rodriguez et al. 2005). Por otra parte, también es sabido que unos de
los principales efectos de la hibridacion interespecifica es incrementar la variacion fenotipica
de las especies involucradas. Existe una alta proporcion de individuos hibridos que pueden
presentar caracteres extremos o novedosos (Rieseberg et al. 1999). Por ejemplo, Himrane et al.
(2004) realizaron un estudio en la especie con origen hibrido Quercus subpyreneica (Q.
faginea x Q. pubescens), en el que los hibridos presentaron mayor area foliar y conductividad
hidraulica especifica en comparacion con sus progenitores. Por lo que ciertos rasgos
funcionales podrian verse afectados por los procesos de hibridacion presentes en los encinos.
De hecho, gran parte de la variacion morfologica de las especies del género Quercus es

atribuida a la hibridacion inter-especifica (Valencia 2004).

En este trabajo se encontraron algunos resultados que sugieren una asociacion positiva
entre la variacién genética evaluada a través del ADN de cloroplasto y la variabilidad en
algunos de los caracteres funcionales. En particular, en Q. candicans se detecté una
correlacion positiva entre el numero de haplotipos privados y el CV del grosor foliar, mientras
que en Q. magnoliifolia se encontrd esta misma correlacion, ademas una relacion entre el CV
del peso seco foliar y el area foliar especifica con el nimero de haplotipos por poblacion.
Estas relaciones sugieren que los factores que contribuyen a incrementar la variacion genética
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en las poblaciones, también afectan de forma positiva la variabilidad de los caracteres

funcionales en estas especies de encinos.

Por otra parte, la variacion fenotipica estd determinada principalmente por una base
genética, pero ademas las condiciones ambientales en las que se encuentran las plantas pueden
dar como resultado diferentes fenotipos dependientes del ambiente en el que se desarrollan,
teniendo como resultado un gran intervalo de formas y tamafios foliares (Bacilieri et al. 1995).
Hay varios estudios que han demostrado que existe una relacion entre los diferentes atributos
foliares con los factores ambientales, como la precipitacion y la temperatura. Tales
modificaciones pueden ser internas (variacion en las caracteristicas del tejido meristematico y
la variacion en el tamano celular) o externas (variacion del area foliar, la estructura del
individuo y la densidad de estomas) (Prock y Korner 1996, Sandquist y Ehleringer 1997,

Cavieres 2000, Korner 2003).

En ese sentido, nuestros resultados mostraron algunas correlaciones positivas de
variables climaticas con la variacion de los caracteres funcionales. En Q. candicans se
observaron correlaciones entre el CV de la densidad foliar y del area foliar especifica con la
temperatura minima del mes mas frio y del CV de la densidad foliar con la temperatura media
anual. En cambio, en Q. magnoliifolia se observo una correlacion del CV del area foliar
especifica. Se sabe que las especies de encino blanco en general son mas tolerantes a la sequia
en comparacion con las especies de encinos rojos (Nixon 1993, Zavala 1998, Poulos 2009,
Torres-Miranda 2009, 2014, Renninger et al. 2013). También se sabe que el grosor de las
hojas y la rapidez del cierre estomatico son algunos mecanismos que poseen los encinos que
les ayuda a enfrentar las condiciones de sequia (Aranda et al. 2014). Nuestros resultados

indican que no s6lo los valores promedio de los caracteres funcionales responden a las
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condiciones climaticas, como ha sido observado en una gran cantidad de estudios, sino que
también el grado de variabilidad de estos caracteres puede cambiar dependiendo de factores
del ambiente. Este tema no ha sido muy explorado en la literatura, pero estas correlaciones
podrian estar indicando restricciones fenotipicas mas intensas (y por lo tanto menor

variabilidad), bajo ciertas condiciones climaticas.
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VIIL

CONCLUSIONES

Se comprobo6 la primera hipotesis de este proyecto, ya que se encontré en uno de los
sitos de la poblacion de Q. magnoliifolia que a mayor riqueza de especies de encinos
blancos mayor fue la diversidad genética, ademds de que hubo una correlacion positiva
entre la riqueza de especies y el nimero efectivo de haplotipos en las poblaciones.

Los caracteres mas variables entre las poblaciones de Quercus candicans y Querucs
magnoliifolia fueron el peso seco foliar y el area foliar; mientras que para la cantidad
de clorofila y la densidad promedio de estomas tuvieron menores coeficientes de
variacion. También se encontraron correlaciones negativas entre los coeficientes de
variacion de caracteres funcionales, como el area foliar y el peso foliar, con la riqueza
de especies total o por seccion de las comunidades locales de encinos, para las especies
focales (Q. candicans y Q. magnoliifolia). Por lo tanto, se rechaza la segunda hipotesis
de este trabajo.

De acuerdo a los resultados en las poblaciones de Q. candicans con respecto a las
correlaciones positivas entre el CV de la densidad foliar y del area foliar especifica con
la temperatura minima del mes mas frio y del CV de la densidad foliar con la
temperatura media anual, mientras que en las poblaciones de Q. magnoliifolia se
observo una correlacion negativa del CV del area foliar especifica. Lo que indica que
el grado de variabilidad de algunos caracteres puede cambiar dependiendo de los
factores ambientales. También se encontré una relacion positiva en cuanto a la
variacion genética y la variabilidad en algunos de los caracteres funcionales. Por lo que

se podria concluir que los factores que contribuyen a incrementar la variacién genética
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en las poblaciones también podrian estar afectando de forma positiva la variabilidad de

los caracteres funcionales en estas especies de encinos.
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