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Robledo-Arnuncio, J.J., Gonzalez-Martinez, S.C. (2009). Marcadores moleculares y ecologia del movimiento. Ecosistemas 18
(1):44-51.

El estudio del movimiento es parte esencial del anélisis ecolégico a nivel de gen, individuo, poblacion, comunidad y ecosistema. Los
marcadores de ADN son herramientas muy Utiles para el estudio del movimiento a todos estos niveles, permitiendo, por ejemplo, establecer
relaciones de parentesco entre individuos, determinar el origen poblacional de individuos migrantes, estudiar sistemas de apareamiento,
cuantificar la escala de interacciones interespecificas, o caracterizar el patrén espacial de la dispersion y la competencia. A nivel de gen, los
marcadores de ADN son imprescindibles para estudiar la estructura y el flujo genético dentro y entre poblaciones, asi como su efecto
combinado con otras fuerzas evolutivas y los factores bidticos y abiéticos del medio sobre la adaptacion local. En este articulo se revisan
algunos métodos basados en marcadores de ADN que pueden resultar de utilidad en ecologia del movimiento, identificAndose areas de
estudio en las que se espera estos marcadores sean de especial utilidad en los proximos afios.

Palabras clave: ecologia espacial, dispersion, flujo genético, migracién, adaptacion local, microsatélites, SNP.

Robledo-Arnuncio, J.J., Gonzalez-Martinez, S.C. (2009). Molecular markers and movement ecology. Ecosistemas 18(1):44-51.
The study of movement is central to ecological analysis at the gene, individual, population, community and ecosystem levels. DNA markers
are very useful tools for the study of movement at all these levels, allowing, for instance, the determination of population origin of migrants,
the study of mating systems, the quantification of the scale of interspecific interactions, or the characterization of dispersal and competence
spatial patterns. At the gene level, DNA markers are necessary to study genetic structure and gene flow within and among populations, and
to study their combined effects with other evolutionary forces and biotic and abiotic factors on local adaptation. We review in this paper
some DNA-marker methods of potential utility in movement ecology, identifying study areas where they are expected to be especially useful
during the next years.

Key words: spatial ecology, dispersal, gene flow, migration, local adaptation, microsatellites, SNP.

Introduccién

La mayoria de los procesos caracteristicos de la vida estan ligados al movimiento, con causas que operan a multiples escalas
espaciales y temporales. EI modo en que los individuos se desplazan determina sus opciones de supervivencia y
reproduccion, la distribucion y escala de sus interacciones con el medio y, en consecuencia, la estructura y dindmica de
poblaciones, comunidades y ecosistemas (Nathan et al. 2008). A nivel del individuo, el estudio del movimiento proporciona
informacién sobre el desarrollo de su ciclo vital, su comportamiento y su interaccion con los factores biéticos y abioticos del
entorno. A nivel poblacional, el patron de movimiento de un conjunto de individuos informa sobre procesos demograficos tales
como la competencia intraespecifica, la organizacion social o la migracion denso-dependiente. A nivel de comunidad, el
movimiento de los individuos de las distintas especies y su eventual correlacion proporcionan informaciéon sobre procesos
ecoldgicos tales como el efecto combinado de la dispersion y la competiciéon sobre la coexistencia, la dinamica espacial de
relaciones antagonicas de tipo predador-presa o parasito-hospedante, o de mutualismos como la dispersién zoocora. El
desarrollo durante las Ultimas décadas de la teoria de genética de poblaciones ha mostrado ademas la importancia del
movimiento a un nivel inferior al del individuo, el del gen, para la evolucion y la diversificacion de la vida (Templeton 2006). El
proceso evolutivo consiste en Ultima instancia en la variacion espacial y temporal de las frecuencias de las distintas variantes
génicas. El movimiento de genes dentro y entre poblaciones, con un alcance potencial determinado por el desplazamiento de
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individuos y propagulos, es una fuerza evolutiva que interacciona con la seleccion natural, la deriva genética y los procesos de
endogamia, especialmente en ambientes heterogéneos (Lenormand 2002). EI movimiento génico condiciona por tanto el grado
de adaptacion local de las poblaciones y es un proceso fundamental de la ecologia evolutiva.

Los marcadores de ADN (regiones del ADN cuyo polimorfismo es posible determinar mediante métodos de laboratorio) son
herramientas empiricas muy Utiles para el estudio del movimiento en sus distintos niveles ecolégicos. Por ejemplo, se usan
con frecuencia a modo de etiquetas de identificacion individual o 'cédigos de barras', permitiendo establecer relaciones de
parentesco entre individuos, determinar el origen poblacional de migrantes o caracterizar el patrén espacial de dispersion de
polen y semillas. Pueden proporcionar ademas informacion histérica sobre las tasas de migracién entre poblaciones o sobre
el origen y las rutas de colonizacion mas probables seguidas por los fundadores ancestrales de las poblaciones que
actualmente ocupan una region o continente. En ecologia evolutiva, los marcadores de ADN son imprescindibles para estudiar
el patron y la dinamica espacial de los genes y su interaccion con factores ambientales.

Los métodos de laboratorio y modelos estadisticos necesarios para investigar el movimiento de individuos en el campo son a
menudo similares a los requeridos para determinar la dinamica espacial de los genes, pero las regiones del ADN
consideradas en cada caso pueden ser distintas. Los estudios del movimiento a nivel individual o superior utilizan en general
marcadores denominados 'neutros’, por no encontrarse sometidos a la seleccion natural, eligiéndose aquellos que por su
elevado polimorfismo confieren mayor resolucion en la diferenciacion de individuos o poblaciones. En el caso del movimiento
de genes, se utilizan tanto marcadores neutros como otros situados en las regiones del ADN correspondientes al gen o genes
de interés, con objeto de revelar el patrén y la dinamica espacial de las variantes (alelos) que se piensa confieren una ventaja
o desventaja selectiva respecto a determinado caracter fenotipico. A continuacién se resumen una serie de cuestiones de
ecologia del movimiento de interés actual, junto con algunos métodos basados en marcadores de ADN que pueden resultar de
utilidad para su estudio. Se dedica un apartado independiente a la ecologia evolutiva del movimiento de genes.

Marcadores moleculares en ecologia del movimiento

Estudio del movimiento en ecologia

Una de las preguntas basicas al estudiar cualquier proceso ecoldgico con algun tipo de dinamica espacial es a qué escala y
de acuerdo con qué patrén se produce el movimiento y la interaccion de los distintos componentes del sistema de estudio.
Asi por ejemplo, la teoria neutral de la biodiversidad propone que es posible predecir el nimero y la abundancia de especies
de una comunidad a nivel local en funcion de la tasa de inmigracion, asumiendo que todas las especies en un determinado
nivel tréfico son equivalentes en sus interacciones ecoldgicas (Hubbell 2001). Para testar esta hipétesis, ain muy discutida
frente a modelos de nicho (Gravel et al. 2006), es necesario asumir explicitamente tasas de migracion oly funciones de
dispersion (p. ej. Hardy y Sonké 2004; Esther et al. 2008), siendo esencial una calibracion realista de estas ultimas, para lo
cual los estudios empiricos basados en marcadores de ADN pueden ser de gran ayuda.

Otra de las cuestiones mas debatidas en ecologia espacial es cual es el rango maximo de distancias de dispersién y con qué
frecuencia se producen eventos de dispersion a larga distancia. De la probabilidad y el alcance maximo de la dispersion
depende la estructura de las metapoblaciones, la resiliencia de las especies a la fragmentacion del paisaje, o la capacidad
para migrar en un hébitat heterogéneo y dindmico. Asi, se ha mostrado que la rapidez de colonizacion de las plantas hacia el
norte tras el Ultimo maximo glaciar, aparentemente imposible pero sugerida por el registro fésil, puede explicarse teéricamente
con solo suponer que una pequefia proporcion de las semillas dispersadas cada afio lo hacen a distancias de unos pocos
kilbmetros (Clark 1998). Este requisito tedrico parece cumplirse en la realidad, seguin confirman las funciones netamente
leptocurticas estimadas mediante marcadores moleculares (Gonzalez-Martinez et al. 2006; Robledo-Arnuncio y Garcia 2007;
Jones y Muller-Landau 2008). La habilidad de las especies para migrar es ademas un factor importante en su capacidad de
respuesta al actual escenario de cambio climatico global. Por otra parte, el riesgo de invasiéon de ecosistemas naturales por
especies invasoras depende en gran medida del potencial dispersor de éstas.

Por estos y otros motivos, el ajuste de funciones de densidad de probabilidad de distancias de dispersion viene atrayendo la
atencion de ecdlogos vegetales desde hace afios, y con renovado interés desde que se cuenta con la potencia brindada por
los marcadores moleculares (Austerlitz et al. 2004; Jones y Muller Landau 2008), si bien el ajuste del extremo de esta funcién
(la dispersion a larga distancia) sigue suponiendo un reto dificil (Nathan 2005). En este campo, la combinacién de métodos
clasicos de observacion y marcadores moleculares (analisis de parentesco) han proporcionando interesantes resultados sobre
la contribucién diferencial de distintos vectores animales al patron espacial en la dispersion de semillas en plantas (Jordano et
al. 2007). También en plantas, el andlisis genético de progenies maternas permite el ajuste de funciones de dispersién
polinica efectiva, necesarias para caracterizar espacialmente el sistema de reproduccion (p. ej. Oddou-Muratorio et al. 2005),
analizar su sensibilidad a la fragmentacion (White et al. 2002), o predecir el riesgo de introgresion genética desde poblaciones
artificiales (Fig. 1) o del escape de transgenes hacia poblaciones naturales (Devaux et al. 2006).
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Figura 1.Un ejemplo del uso de marcadores moleculares en ecologia del movimiento con
implicaciones en la conservacion y uso de los recursos naturales. La variedad de pino silvestre de
Sierra Nevada (Pinus sylvestris var. nevadensis) tiene una distribucion muy reducida y se ve
amenazada por la existencia de repoblaciones de origen no local en las proximidades (a). Con la
ayuda de marcadores moleculares y dado que las repoblaciones presentaban alelos discriminantes
(b), se logro identificar las zonas de la poblacion natural con mayor introgresion genética y aquellas
sin introgresion (c), informacion que se puede utilizar para definir reservas genéticas en esta especie
(Juan J. Robledo-Arnuncio, Miguel Navascués, Santiago C. Gonzalez-Martinez, Luis Gil, en

preparacion).

En el reino animal, la caracterizacion del movimiento resulta de interés desde mililtiples perspectivas. La propia definicion de
poblacién depende del rango de desplazamiento de los individuos al alimentarse, reproducirse, escapar de predadores o
parasitos e interaccionar socialmente. En este contexto, las aplicaciones de los marcadores de ADN incluyen, por ejemplo, la
determinacion de la estructura espacial de las interacciones sociales y reproductivas en hormigas (Ross 2001), la
comprobacion de la teoria de la 'distribucion libre ideal' (ideal free distribution) en avispas parasitas (Tentelier et al. 2008), el
estudio de la estructura y la dinamica espacial de grupos familiares de elefantes (Vidya y Sikumar 2005) o el proceso de
dispersion y el comportamiento reproductivo de las aves (Double et al. 2007) y peces anadromos (Bentzen et al. 2001). De
especial relevancia, dado su impacto social, es el uso de marcadores para determinar los movimientos (y origenes) de grupos
y pueblos humanos en el pasado, que se considera en la actualidad una herramienta de gran utilidad en antropologia (ver, por
ejemplo, Hamilton et al. 2005).

Aproximaciones metodolégicas

Uno de los métodos de analisis basado en marcadores de ADN que se utiliza mas ampliamente en ecologia del movimiento
es el andlisis de parentesco, para el cual son 6ptimos los marcadores neutros altamente polimérficos, tales como los
microsatélites nucleares. Mediante la comparacion del genotipo de un individuo dado con el de todos los progenitores
potenciales de una poblaciéon o grupo de estudio, el andlisis de parentesco puede llegar a identificar el padre, madre o pareja
parental mas probable del mismo para un nivel de significacion dado (Marshall et al. 1998; Gerber et al. 2000). A partir de la
asignacién (o exclusion) de parentesco, es posible estimar distancias de dispersion, variables del sistema de reproduccion
tales como la tasa de autogamia o el numero efectivo de padres de una progenie (Ritland 2002), o tasas de inmigracion de
individuos desde el exterior de la poblacion de estudio (Slavov et al. 2005). Es posible ademas estimar conjuntamente
parametros fenotipicos o ambientales que afectan el éxito reproductor de los individuos, lo que permite ajustar los
denominados gradientes de seleccién (Burczyk et al. 2006). El analisis de parentesco es uno de los métodos mas
frecuentemente utilizado para ajustar funciones de densidad de probabilidad de distancias de dispersion. Su mayor limitacion
es que requiere el muestreo y genotipado exhaustivo de todos los individuos reproductores de la poblacién de estudio y que
su nivel de resolucién disminuye con el nimero de éstos Ultimos. Esta restriccion impone unos limites en la escala de estudio
que hacen muy dificil el estudio de la dispersion a larga distancia.

Un grupo de métodos con menores limitaciones logisticas y espaciales que el andlisis de parentesco son los denominados
métodos de asignacion genética. Estos Gltimos consisten en determinar la poblacién de origen mas verosimil de un individuo
o grupo de individuos de entre una serie de poblaciones de origen potenciales predefinidas. Requieren conocer el genotipo del
individuo o individuos de la muestra focal y de una muestra de individuos de cada una de las poblaciones de origen posibles,
utilizando como funcién discriminante las frecuencias genotipicas esperadas en cada poblacién bajo las hipétesis de equilibrio
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de Hardy-Weinberg y equilibrio de ligamiento (Manel et al. 2005). Estos métodos se han utilizado para estimar tasas de
migracion entre poblaciones humanas, animales y de plantas. También se han usado para identificar individuos inmigrantes
procedentes de poblaciones introducidas, como piscifactorias, o para demostrar la captura ilegal de animales (ver una revisién
de métodos y aplicaciones en Manel et al. 2005). Los métodos de asignacion genética son potencialmente Utiles para el
estudio de la dispersion a larga distancia, pero entre sus desventajas destaca su escasa resolucién cuando las frecuencias
alélicas no son muy divergentes entre las poblaciones o cuando las tasas de migraciéon son bajas, estando ademas sujetos a
posibles sesgos si faltan en la muestra alguno de los origenes potenciales de inmigrantes (Paetkau et al. 2004).

Otra gran categoria de métodos basados en marcadores de ADN con aplicacion en ecologia del movimiento son los
denominados métodos ‘indirectos'. A grandes rasgos, consisten en la inferencia de parametros como los coeficientes de la
funcion de dispersion o la tasa de migracion entre poblaciones mediante la comparacion de la estructura genética espacial
observada y la esperada teéricamente bajo determinado modelo demografico en equilibrio. Por ejemplo, caso de contarse con
una estimacion independiente de la densidad efectiva de la poblacion, es posible estimar la varianza de las distancias de
dispersion a partir de la regresion entre los coeficientes de parentesco genético de pares de individuos y su distancia de
separacion espacial (Rousset 2000). Mas recientemente, se ha utilizado de forma andloga la estructura genética espacial de
la nube polinica para inferir la funcién de dispersion de polen en plantas (Austerlitz y Smouse 2001; Robledo-Arnuncio et al.
2006). Estos métodos tienen la ventaja de la economia de muestreo, pero presentan una baja precisién y en ocasiones una
fuerte sensibilidad a la violacién del modelo tedrico subyacente, que suele ser bastante simple.

Marcadores moleculares en ecologia evolutiva del movimiento de genes

Dispersion versus flujo genético

Los procesos de dispersion de individuos y/o propagulos sélo tienen consecuencias evolutivas cuando van acompafiados de
flujo genético, es decir, cuando suponen un cambio en las frecuencias alélicas o distribucion de los genotipos entre y dentro
de las poblaciones. Para ello, es necesario que los genotipos inmigrantes sean (i) diferentes a los locales y que (ii) sobrevivan
hasta la edad reproductora, existiendo numerosos procesos post-dispersién que pueden suponer cambios dramaticos, a partir
de una distribucién inicial de los individuos/propagulos condicionada por los mecanismos de dispersion de las especies. Es
precisamente con respecto a (i) que los eventos de dispersion a larga distancia adquieren importancia, ya que se espera que
inmigrantes que viajan distancias largas estén mas diferenciados genéticamente de los individuos locales que aquellos que
proceden de poblaciones vecinas. Con respecto a (ii), en plantas, por ejemplo, se ha propuesto en repetidas ocasiones que
son los patdgenos y predadores de las semillas, junto con procesos de competencia inter- e intra-especifica, los que
condicionan el patrén de reclutamiento subsiguiente a la dispersion de semilla. Es tipica la existencia de predacion denso-
dependiente relacionada con la distancia al origen (por ejemplo, los denominados efectos Janzen-Connell), estando el patrén
de reclutamiento estrechamente relacionado con las distancias relativas de movimiento de semilla y predadores (Nathan y
Casagrandi 2004). Por ultimo, es necesario indicar que al igual que en el caso de los patrones de dispersion, tanto la cantidad
como la distribucién del flujo genético se ven afectados por factores ecoldgicos a diferentes escalas, desde gradientes
microambientales de seleccién a la existencia de barreras ambientales o geogréaficas. Por ejemplo, Cavers et al. (2003)
encontraron barreras ambientales y geograficas asociadas con diferencias morfologicas y aislamiento fenolégico, todo ello
contribuyendo a una marcada diferenciacion genética en Cedrela odorata, un arbol neotropical.

Consecuencias microevolutivas del movimiento de genes

La existencia de flujo genético puede tener consecuencias beneficiosas o perjudiciales para la poblacion receptora. Entre los
efectos beneficiosos cabe destacar el denominado “rescate genético” (genetic rescue). Las poblaciones pequefias pueden
beneficiarse de la existencia de flujo genético debido tanto a efectos genéticos como demograficos (Alleaume-Benharira et al.
2006; Garant et al. 2007). Entre los primeros, cabe destacar el incremento de la varianza génica disponible para la seleccion,
que puede contrarrestar los efectos estocasticos de la deriva genética aumentando la eficacia de la seleccion y posibilitando
un mayor grado de adaptacion local. El flujo genético puede ademas introducir nuevas variantes génicas beneficiosas en la
poblacién receptora a mayor velocidad que las obtenidas por mutacion. Entre los efectos demograficos, el incremento del
tamafio y densidad poblacional puede reducir los posibles efectos deletéreos de la endogamia y los efectos estocasticos de
la deriva genética. De hecho, se piensa que los inmigrantes procedentes de poblaciones grandes adyacentes a poblaciones
marginales puedan estar mejor adaptados que los residentes locales si la poblacion marginal ha sufrido deriva genética y las
diferencias ambientales entre poblaciones no son muy grandes (Alleaume-Benharira et al. 2006). Otro efecto demografico
importante es que la dispersién recurrente desde el area de distribucién central de una especie puede mantener poblaciones
en zonas con condiciones ambientales fuera de su rango ecoldgico y que de otra forma no sobrevivirian, abriendo la
posibilidad de que surjan adaptaciones nuevas y que el nicho ecolégico evolucione (Garant et al. 2007 y referencias alli
citadas).Por otro lado, si la variacion ambiental es muy fuerte, un flujo genético recurrente podria mantener alelos mal
adaptados en las poblaciones receptoras (migration load), llegando, en casos extremos, a sustituir a los mejor adaptados a
las condiciones ambientales locales (gene swamping), limitando el grado de adaptacion local (Lenormand 2002). Este Ultimo
caso se produce cuando la tasa de migracion es elevada con respecto a los diferenciales de seleccion, lo que supone, en
general, que los alelos con mayor éxito medio (considerando todas las poblaciones que intercambian genes) tiendan a fijarse
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en todas las poblaciones, incluyendo aquellas donde no confieren una ventaja adaptativa. Es importante sefialar que los alelos
adaptados al ambiente local en las poblaciones mas densas tendrian mayor probabilidad de fijarse en otras poblaciones que
los alelos adaptados localmente en poblaciones de menor densidad. Este hecho tiene consecuencias importantes para la
conservacion de los acervos genéticos de las especies, ya que precisamente las poblaciones marginales (en sentido
ecologico o de distribucién) cuentan por lo general con densidades mas bajas y se verian por tanto mas expuestas a la
pérdida de alelos locales debida a flujo genético, lo que implicaria la pérdida de posibles adaptaciones valiosas a condiciones
ecologicas singulares. Ademas, las poblaciones marginales que reciban una gran cantidad de genotipos mal adaptados
localmente reducirian su fitness, lo que implicaria una reduccion adicional de la densidad, entrando en un proceso
retroalimentado que puede terminar con la extincién de la poblacién (migration meltdown, Lenormand 2002). Una cierta
evidencia del mantenimiento de genotipos maladaptados en poblaciones marginales proviene del estudio de clinas
latitudinales en arboles forestales, donde los ensayos en condiciones controladas muestran adaptacion local en las
poblaciones centrales mientras que en los extremos de las clinas persisten poblaciones subéptimas, es decir con mayor
supervivencia en otros rangos de las especies analizadas (Savolainen et al. 2007).

El proceso de migration meltdown podria limitar el rango de distribucion de las especies (Kirkpatrick y Barton 1997) y suponer
la reduccion del mismo, ya que cambios pequefios en las tasas de migracion tienen, en ocasiones, consecuencias
importantes en el equilibrio entre migracion-seleccion y conducen al predominio o desaparicion de una especie en un habitat
determinado (Ronce y Kirkpatrick 2001). Pero no siempre el incremento del flujo genético (y la introduccién recurrente de
genotipos mal adaptados) supone un limite al rango de distribucion de una especie, ya que existe también un efecto
demografico positivo que tiene como consecuencia un incremento de la varianza genética (y, por tanto, del potencial de
seleccion) y la purga de mutaciones deletéreas. Los modelos teéricos predicen que lafitness media en el rango de
distribucion de una especie es maxima con tasas de migracion intermedias (Alleaume-Benharira et al. 2006; Lopez et al.
2008).

Otra consecuencia de la existencia de un equilibrio migracion-seleccién es el establecimiento de clinas genéticas (muy
abundantes en la naturaleza, ver por ejemplo, Garcia-Gil et al. 2003 para pino silvestre o Berry y Kreitman 1993 para
Drosophila) que tienen una transicién mas suave que el gradiente ambiental que las origina (May et al. 1975). Este proceso
crea oportunidades para el desarrollo de nuevas adaptaciones, al poner en contacto genotipos diferentes en ambientes de
transicion ecoldgica o ecotonos. Tasas de recombinacion elevadas en estos ambientes clinales favorecen la creacion de
nuevas combinaciones genéticas a la vez que reducen los efectos selectivos (al romper complejos génicos co-adaptados en
otros ambientes y, por tanto, reducir la varianza de la fitness).

Aproximaciones metodolégicas

Los métodos analiticos basados en marcadores de ADN neutrales, que segun se ha indicado son los utilizados habitualmente
para el estudio del movimiento a nivel de individuo o superior, se pueden utilizar también para evaluar el movimiento de genes
a diferentes escalas. Existen ademéas una serie de métodos indirectos, también basados en marcadores moleculares
neutrales, que estiman directamente flujo genético historico entre poblaciones, mas concretamente N, m (el producto del

namero efectivo poblacional y la tasa de migracion). Si bien los métodos clasicos asumen un modelo simplista de migracion
en isla, los mas precisos no asumen ningin modelo de migracién a priori y se basan en estimaciones de méxima-
verosimilitud o Bayesianas y cadenas de Markov con muestreo Monte Carlo (por ej. Beerli y Felsenstein 2001). Otras
aproximaciones se benefician de la relacién aproximadamente lineal entre el logaritmo de la frecuencia media de alelos
especificos de cada poblacion y N, m (Slatkin 1985). Los valores histéricos de flujo genético, N, m, se han utilizado

frecuentemente para evaluar el aislamiento efectivo de las poblaciones (cuando N, m < 1) y para correlacionar atributos
bioldgicos de las especies con su potencial para el intercambio de genes (ver, por ejemplo, Tabla 4.4 en Lowe et al. 2004).

Por dltimo, destaca el desarrollo reciente de marcadores moleculares (ESTs, secuencias de genes nucleares, SNPs, etc; ver
revision en Krutovsky y Neale 2005) que por estar localizados en zonas codificantes de genes candidatos para caracteres
adaptativos (tales como la sequia en plantas o el metabolismo primario en animales, Ford 2002) estan potencialmente
afectados por la seleccion natural y proporcionaran, en el futuro, una herramienta de gran utilidad para el estudio de procesos
relacionados con el equilibrio migracién-seleccién. Un ejemplo notable de este tipo de marcadores se puede encontrar en
Ingvarsson et al. (2008), donde los autores encontraron dos polimorfismos no sinénimos en el gen de fenologia phyB2 de
Populus tremula que explicaban 1,5 y 5 % de la variacién en la fecha de formacién de la yema de crecimiento y que, a su vez,
presentaban un gradiente marcado de variacion latitudinal en esta especie.
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Conclusiones y Perspectivas

El uso de marcadores moleculares en ecologia del movimiento esta ayudando a investigar preguntas fundamentales para
entender el funcionamiento de los ecosistemas. En particular, se conocen con detalle los patrones de movimiento a corta y
media distancia y la estructura poblacional de muchos organismos, tanto plantas como animales, al igual que se ha avanzado
en la comprensién de las fuerzas evolutivas que afectan los sistemas naturales a diferentes escalas. El desarrollo de nuevos
marcadores adaptativos (por ejemplo, SNPs), que son facilmente automatizables y muy abundantes en el genoma, permitira
en el futuro cercano el estudio del equilibrio entre seleccion y flujo genético con mayor precisién y proporcionara herramientas
mas informativas para la gestion y uso de los recursos naturales. Sin embargo, algunos de los puntos fundamentales de esta
disciplina siguen sin tener una respuesta satisfactoria y no existen en la actualidad aproximaciones metodoldgicas que
permitan acercarnos a las respuestas. Entre ellos destacan los relacionados con la estimacién y deteccién de flujo genético a
larga distancia, la evaluacion de diferenciales de seleccién y andlisis de los equilibrios de fuerzas (incluyendo el flujo genético)
que condicionan la existencia de adaptacion local y el desarrollo de modelos de simulacién y prediccion de la respuesta de
los sistemas naturales a los cambios ambientales que consideren de forma explicita la capacidad de migracion y adaptacion
de los individuos. También, gran parte de los estudios actuales se basan en una o0 pocas especies y no consideran las
interacciones entre organismos, lo que supone una vision parcial y sesgada de la complejidad ecolégica real, y se hace
necesario el desarrollo de aproximaciones ecosistémicas. Por tanto, el desarrollo técnico que es patente en los ultimos afios
tendra que ir acompafiado de un desarrollo metodoldgico de igual o mayor nivel, al que la comunidad cientifica de ecolégos,
genetistas y especialistas en evolucién tendra que dar forma en los préximos afios.
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