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Resumen

Este articulo explora la influencia de las cordilleras sobre el flujo génico de Exaerete smaragdina, una abeja de amplia
distribucion en Colombia y de gran importancia en el sostenimiento de la diversidad floristica de sistemas naturales,
gracias a su funcion como agente polinizador de orquideas neotropicales. Se muestrearon once bosques naturales
conservados en el flanco occidental de la cordillera Central, el flanco oriental de la cordillera Centro-Oriental, el
piedemonte amazénico y el flanco occidental de la cordillera Occidental. En cada bosque se establecieron dos
transectos de 250 m x 2,5 m. A lo largo de cada transecto, se ubicaron seis estaciones de muestreo cada 50 metros,
en las cuales se instalaron trampas de olor con atrayentes aromaticos. El material biolégico recolectado fue
procesado en el Laboratorio de Entomologia de la Universidad del Caucay las abejas depositadas en la Coleccién de
Referencia del Museo de Historia Natural. Se realizé la caracterizacién molecular mediante el gen COIl. Los resultados
soportan la idea de que E. smaragdina es un complejo de especies en el pais. La estructura genética y la alta
diferenciacién molecular entre las poblaciones dispuestas en cada flanco de las cordilleras sugiere su aparicién como
un evento geografico que posiblemente aislé las poblaciones, donde los requerimientos ecolégicos locales han
constituido una barrera influyente en el aislamiento reproductivo de la especie.

Palabras clave: bosque, distribucidon, geografia, genética, polinizacion, reproduccion.

Abstract

This article explores the influence of mountain ranges on the gene flow of Exaerete smaragdina, a bee with a wide
distribution and great importance in sustaining the floristic diversity of natural systems due to its function as a
pollinating agent of neotropical orchids. Eleven conserved natural forests were sampled on the western and eastern
flanks of the central mountain range, the Amazonian piedmont, and the western flank of the western mountain
range. In each forest, two transects of 250 m x 2.5 m were delineated, and six stations were baited with aromatic
attractants located every 50 m. Molecular characterization was carried out using the COIl gene. Results support the
idea that E. smaragdina is a species complex in the country. Genetic structure and high molecular differentiation
were evident between the populations located on each side of the Central and Eastern mountain ranges, which
suggests the appearance of mountain ranges as a geographical event that likely isolated the populations. Hence, the
local ecological requirements have constituted a barrier that affects the reproductive isolation of the species.

Keywords: forest, distribution, geography, genetics, pollination, reproduction.
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Introduccion

La fauna Apoidea, al igual que la mayoria de los
insectos del pais, ha sido poco estudiada y tiene una
taxonomia que desconoce la heterogeneidad
producida por la posicidn geografica y la confluencia
de especies de diferentes regiones (Nates &
Fernandez, 1992). En grupos de complejidad
taxondmica como la familia Apidae, esto ha llevado a
confusiones, identificaciones erréneas y a sobre o
subestimaciones de poblaciones de especies,
principalmente aquellas consideradas de amplia
distribucion geografica (Bonilla & Nates, 1992).

La familia Apidae es cosmopolita e incluye abejas con
altos grados de socialidad, morfolégicamente
caracterizadas por poseer lengua larga y con corbicula
—estructura especializada para la colecta de polen,
resina y arcilla—, con excepcion de las hembras de
especies parasiticas y reinas de especies altamente
eusociales (Roubik & Hanson, 2004). A este grupo
pertenecen las abejas de la tribu Euglossini, cuya
diversificacidon ocurrié hace 15-20 millones de afios,
especialmente en tierras bajas de Centro vy
Suramérica (Roubik & Hanson, 2004; Ramirez et al.,
2010). Este es un grupo monofilético de abejas
grandes cuyos machos se caracterizan por poseer un
ensanchamiento en las tibias posteriores, donde
almacenan una mezcla de compuestos aromaticos
recolectados de las plantas que visitan. Esta mezcla es
considerada una sefial semioquimica bdsica en el
cortejo, seleccion de pareja y apareamiento
reproductivo (Roubik & Hanson, 2004; Ramirez et al.,
2010). Por su papel de polinizadores y gran capacidad
de dispersidn, se consideran especies clave en la
especiaciébn de orquideas, ardceas y algunas
angiospermas en los ecosistemas tropicales. Ademas,
por sus requerimientos especificos de habitat, son
excelentes bioindicadores de la diversidad y del
estado de los ecosistemas habitados (Bonilla & Nates,
1992; Roubik & Hanson, 2004; Pokorny et al., 2015;
Engel, 2018).

Entre las Euglossini se destaca el género Exaerete,
cuyas especies son de dificil observacién, por ser
cleptoparasitas con actividad ligada al ciclo de vida de
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sus hospederos euglosinos de los géneros Eulaema y
Eufriesea (Garofalo & Rozen, 2001; Nemésio &
Silveira, 2006), acerca de los cuales, al igual que
Exaerete, se conoce muy poco, ya que habitan areas
naturales altamente conservadas alejadas de caserios
o poblados (Roubik & Hanson, 2004; Roubik, 2019).

Las especies de Exaerete se distribuyen desde México
hasta Argentina, y son relativamente grandes, pues
tienen entre 15 y 18 mm de longitud (Kimsey, 1979;
Dressler, 1982; Engel, 2018). Ademas, se diferencian
facilmente de otros géneros de la tribu porque los
machos poseen modificaciones en las patas traseras,
con hendiduras que pueden o no alcanzar el margen
distal de la tibia, y denticulos alargados o cortos en el
fémur posterior (Anjos et al., 2007), con patrones de
coloracion que varian desde verde y verde azuloso a
azul brillante. Dada la variabilidad en el patrén de
coloracidn, la capacidad de mimetismo y la variaciéon
de algunos rasgos morfoldgicos particulares de cada
especie, aun no estan bien definidas las especies del
género (Anjos et al., 2007; Nemésio, 2011; Engel,
2018). Segun Ramirez et al. (2002), para Colombia se
ha reportado: E. smaragdina, ampliamente
distribuida en todo el territorio nacional; E. frontalis,
presente en la region Andina, la Amazonia y la
Orinoquia; y E. dentata, localizada en la region
Andina, la Orinoquia y el Pacifico. Por su parte, Henao
et al. (2022) y Gallego et al. (2022) reportaron E.
trochanterica en la regiéon del Amazonas (Caquetd y
Guainia, respectivamente). En este estudio, se
reporta por primera vez para Colombia E. lepeletieri
para el departamento del Cauca (regién Andina).

Por su ubicacion, el departamento del Cauca abarca
parte de tres de las cinco regiones geogréficas de
Colombia (Pacifico, Andina y Amazonia) y presenta
diversos patrones y eventos biogeograficos: tres
cordilleras; dos valles biogeograficos (Cauca y Patia);
La Hoz de Minama, formada cuando el rio Patia
atraviesa la cordillera Central y el Macizo colombiano
donde, al sur, se entrelazan las cordilleras Occidental
y Central, y al norte divergen la Central y la Oriental
(CRC, 2010, 2012). En este punto se ubica la Bota
Caucana, regiéon con diferentes ecosistemas y zonas
de vida interconectadas por continuos selvaticos
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ubicados principalmente sobre el flanco oriental de la
cordillera Central y que hace parte de la provincia
biogeografica Norandina (Hernandez et al., 1992).
Esta condiciéon biofisica ha favorecido que en el
departamento se albergue una gran diversidad
bioldgica floristica y faunistica, principalmente de
insectos. Por tanto, se trata de un reservorio de
diversidad biolégica y genética, en su mayoria
desconocida, de cuya historia natural y origen se
generaron patrones evolutivos y de especiacion
(Hernandez et al., 1992).

El suroccidente colombiano es una regién de
importancia biolégica que alberga una gran
diversidad de ecosistemas, zonas de vida,
endemismos y especies amenazadas. Sin embargo,
también ha sido escenario del conflicto armado,
fendmeno que no solo ha limitado su conocimiento y
el acceso a su riqueza bioldgica, sino que ha llevado al
avance de procesos de transformacion derivados de
la explotacion legal o ilegal de los recursos mineros,
el establecimiento e intensificacion de sistemas
agricolas y la reactivacion de la caceria como sustento
de vida (Baptiste et al., 2017).

Estos procesos antropicos y geomorfoldgicos afectan
la diversidad de abejas silvestres concentrada en las
regiones de los Andes y la Amazonia. Algunos autores
revelan una situacién alarmante para el pais: se cree
que mas de la mitad de las especies que
potencialmente se localizan en Colombia no han sido
descritas para la ciencia y se presume que un gran
numero de ellas se encuentra en peligro de extincién
local por cuenta de la pérdida de habitat y el uso
indiscriminado de insecticidas (Nates & Gonzdlez,
2000; Roubik & Hanson, 2004; Engel, 2018; Roubik,
2019). Por ese motivo, es indispensable ser
conscientes de las consecuencias de los procesos de
transformacion sobre las abejas silvestres, ya que, al
reducir el tamafio de sus poblaciones, se disminuye la
variabilidad genética y aumenta la endogamia, la
produccion de machos diploides, la deriva génicay la
acumulacion de mutaciones deletéreas (Zayed,
2009), lo cual afecta los procesos ecoldgicos de las
especies, sus interacciones bioldgicas y la prestacion
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de servicios ecosistémicos (Potts et al., 2010, 2016;
Hiraiwa & Ushimaru, 2017).

La evaluacién y documentacion del flujo génico es
importante para evidenciar cambios en la estructura
de las poblacionesinducidos por fuerzas evolutivas en
presencia de factores como tamafio poblacional y
aislamiento reproductivo, ya que esto influye en la
respuesta a procesos como el cambio climatico y
geoldgico, las barreras geograficas y la presidn
antroépica (Flérez, 2009; Victoriano et al., 2012).
Ademas, constituye un avance en la busqueda de un
equilibrio entre la conservacién y el uso sostenible de
los recursos como estrategia para mantener estables
las poblaciones. Por ello, este estudio contribuye al
conocimiento mediante la identificacion de Ia
diversidad genética de E. smaragdina y la
caracterizacion de la influencia de la cordillera Central
en el flujo génico de algunas de sus poblaciones.

Materiales y métodos

Area de estudio

Se muestrearon diez bosques naturales conservados
en cuatro municipios del departamento del Cauca,
dos en el flanco occidental de la cordillera Central
(Sucre y Guachicono-Bolivar) y dos (Santa Rosa y
Piamonte) en el flanco oriental de la cordillera

|n

“Centro-oriental”. Esta ultima denominacién se hace
por conveniencia, debido a que las localidades de
estudio se ubicaron en el area conocida como
piedemonte Andino-amazodnico, antes de |Ia
bifurcacién de la cordillera Central y Oriental.
Asimismo, se obtuvieron cuatro muestras del
municipio de Buenaventura en el flanco occidental de
la cordillera Occidental, litoral Pacifico del
departamento del Valle del Cauca, donde se
muestred un bosque natural conservado (Figura 1,

Tabla 1).
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Figura 1. Ubicacion de los puntos de recolecta de Exaerete smaragdina.
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Recolecta de material biolégico

En cada bosque muestreado se trazaron dos
transectos de 250 m x 2,5 m con estaciones para la
recolecta cada 50 m. Para la recolecciéon de machos
de la tribu Euglossini, en cada estacion se ubicaron
siete trampas tipo botella PET con dos agujeros
laterales que contenian alcohol al 96 % y cebadas con
diferentes atrayentes: salicilato de metilo, eucaliptol,
escatol, vainillina, eugenol, B-ionona y 1-3
dimetroxibenceno, para un total de 42 trampas. Cada
una de ellas fue cebada a las 07:00 y recebada a las
12:00 horas durante tres dias. El muestreo se
complementd con la instalacién de seis trampas Van
Someren-Rydon (cada 50 m), cebadas con pescado
descompuesto, expuestas durante 10 horas
continuas para la recolecta de ejemplares hembra y
con muestreos esporadicos de 60 min con red
entomoldgica. Todo el material recolectado fue

OCEAND
ATLANTICO

OCEANO
PACIFICO

rotulado y almacenado en viales con alcohol al 96 %
hasta su andlisis taxondmico y molecular.

Identificacion de las muestras

El tratamiento taxondmico, basado en caracteres
morfoldgicos, siguid la clave para euglosinos de
Colombia de Bonilla y Nates (1992) y para especies de
Exaerete de Engel (2018). Todos los especimenes
fueron depositados en la Coleccién de Entomologia
del Museo de Historia Natural de la Universidad del
Cauca (MHNUC). Las muestras de 19 ejemplares
identificados como Exaerete smaragdina fueron
procesadas para la amplificacién del gen mitocondrial
COI. Se garantiz6 un ejemplar voucher por cada
individuo procesado depositado en la Coleccién de
Entomologia del MHNUC.
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Tabla 1. Caracteristicas geofisicas de los sitios de muestreo y relacion de los machos de Exaerete smaragdina procesados en el

analisis molecular.

Depto. Cordillera Flanco  Municipio localidad ~ Formacion  Ubicacion Altitud 4. Rec.  MHNUC
ecologica  geografica (ms.n.m.)
Cauca Central Occidental Sucre Cerro Lerma Bh-ST 2°00'09,1" N 1487-1559 0 - -
76°56'39,5" O
Bolivar Guachicono- Bs-T 2°00'78,5" N 700-800 2 X
Vereda El 77°01'06,8" O
Zaque
Centro- Oriental Santa Rosa Vereda El Bh-ST 1°44'23,3" N 2192-2336 0 - -
oriental Placer 76°36'48,7" O
Vereda El Bh-ST 1°42'36,1" N 2322-2373 0 - -
Carmelo 76°35'19,6" O
Reserva Bh-ST 1°41'59,2" N 1804-1994 0 - -
Serrania La 76°34'54,5" O
Vieja
Vereda Bmh-T 1°19'18,1" N 641-718 9 X
Santa Marta 76°31'23,4" 0
Reserva Bh-ST 1°22'58,9" N 1097-1194 1 X
Verdeyaco 76°30'30,6" O
SanJuande Bmh-T 1°28'56,4" N 1350-1377 0 - -
Villalobos 76°22'10,4" O
Centro- Oriental Piamonte Vereda El Bmh-T 1°04'25,1" N 375-477 0 - -
Oriental Rosal 76°26'21,0" O
Vereda La Bmh-T 1°09'31,1" N 419-638 3 X
Sonora 76°19'24,4" O
Valle del Occidental Occidental Buenaventura Reserva Bmh-T 3°57'0,0" N 40 4 X
Cauca Natural La 77°22'0,0" O
Barra

Notas. Bh-ST = bosque humedo subtropical; Bs-T = bosque seco tropical; Bmh-T = bosque muy himedo tropical; Ind. = individuos;

Rec. = Recolectado; MHNUC = Coleccién Entomoldgica del Museo de Historia Natural de la Universidad del Cauca.

Amplificacién del gen mitocondrial COI compuesto por 2 ul de ADN, buffer 1X, 2 uM de
MgCly, 0,25 uM de cada cebador, 0,05 uM de dNTPs y

Las patas traseras y/o el musculo toracico de 19 ) ] .
o . 1 unidad de Tag ADN polimerasa (Invitrogen), en las
individuos machos (15 de las localidades del . )
. condiciones de termociclado propuestas por Folmer
departamento del Cauca y 4 ejemplares del . .
o et al. (1994), con ligeros ajustes en las temperaturas
departamento del Valle del Cauca) se utilizaron para L .
. L . de desnaturalizaciéon y anillado o templado (94 vy
la extraccion de ADN siguiendo el protocolo de salting .
. . 42 °C, respectivamente). Aunque el autor propone 35
out (Birungi & Munstermann, 2002). Para la . ) o
L . . ciclos, se realizaron 40, lo cual permitié obtener
amplificacion del gen mitocondrial COI, se usaron los L .
. . bandas limpias y de buena calidad para la lectura de
cebadores universales LCO1490: 5'- . . .
. . la electroforesis. Los amplificados se enviaron al
ggtcaacaaatcataaagatattgg-3' y HCO2198: 5'- . ) § . . .
. Instituto de Biologia de la Universidad Nacional
taaacttcagggtgaccaaaaaatca-3' (Folmer et al., 1994).

Cada reaccion de PCR tuvo un volumen final de 25 pl,
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Autonoma de México para su secuenciacién tipo
Sanger en ambos sentidos.

Alineamiento muiiltiple, edicidn de secuencias y
analisis

Los analisis genéticos se restringieron a secuencias de
entre 500 y 700 pares de bases revisadas
manualmente en los electroferogramas. La secuencia
consenso se obtuvo usando el programa Sequencher
version 4.1.4 (Gene Code Corporation 1991-2002). Se
realizé el alineamiento multiple de las secuencias de
interés junto a la secuencia completa del gen COI
reportada en GenBank (EU421457) (Ramirez et al.,
2016), utilizando el programa Geneious 7.1.3
(Biomatters Ltd. 2005-2014). Se construyeron las
redes de haplotipos usando el programa Network
10.0.0 (Fluxus Technology Ltd. 1999-2024).

Con el programa Arlequin 3.5 (Excoffier & Lischer,
2010) se estim0 la diversidad genética y se realizo el
andlisis de varianza molecular (AMOVA) para
determinar los componentes de varianzas genéticas
entre grupos y dentro de las poblaciones de las
subzonas de estudio. La diferenciacion en la
estructura genética se realizé con los estadisticos Fsr
(Wright, 1951). Con el programa DnaSP v6 (Rozas et
al., 2017) se hicieron las pruebas de neutralidad D-
Tajima y FS de Fu, diversidad haplotipica “h”, nimero
de haplotipos y diversidad nucleotidica 7. Se estimd
una matriz de distancias genéticas a partir de
Neighbor Joining en el programa Mega X (Kumar et
al., 2018), usando el método de sustitucidn
nucleotidica de Kimura 2-parametros, debido al
tamafio de la muestra y la naturaleza de los datos.
Todas las pruebas estadisticas se realizaron con un
nivel de significancia del 5 %.

Resultados y discusidn

Se revelaron variaciones morfoldgicas y de tamafio en
los 19 individuos machos analizados de E.
smaragdina. Su longitud total varié entre 16,22 y
25,16 mm (X = 19,27, SD = 3,62) y, al igual que las
otras especies del género, su coloracion fue verde
metalico. Los individuos fueron reconocidos
principalmente por el tubérculo hipoepimeral. Sin
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embargo, este caracter se encuentra en las especies
que conforman el grupo de las smaragdinas. De
acuerdo con Engel (2018), la ausencia de un tubérculo
o protuberancia en la frente, la presencia de dos
nudos laterales y uno medio en el mesoescutelo y el
margen posterior del mesoescutelo convexo son
caracteristicas propias de la especie. La variabilidad
de caracteres morfolégicos en taxones de amplia
distribucion en diferentes dominios fitogeograficos y
de tamafio poblacional reducido, como es el caso de
Exaerete spp., sugieren la hipotesis de la presencia de
complejos de especies para este género. En este
sentido, Silva (2009) propone que la evaluacién de la
diversidad genética soportaria la deteccion de
especies cripticas, pues la acumulacion de diferencias
genéticas entre poblaciones es un determinante para
la especiacion.

Caracterizacion molecular, diversidad y
estructura genética de E. smaragdina

Del total de las muestras procesadas para la
caracterizacion de un fragmento de COl se obtuvieron
secuencias para 14 individuos de E. smaragdina de
cuatro localidades: Guachicono, en el flanco
occidental de la cordillera Central (1); Santa Rosa (9)
y Piamonte (3), en el flanco oriental de la cordillera
Centro-oriental (piedemonte andino-amazénico); y el
Valle en el litoral Pacifico (1). Las otras secuencias no
se incluyeron en los andlisis moleculares, debido a
que no fueron secuencias de buena calidad. Al
compararlas con las secuencias reportadas en
GenBank, los porcentajes de similitud variaron entre
98,62 % y 100 %, confirmando su asignacién a E.
smaragdina. Un macho (cédigo molecular CBAb0051)
recolectado el 17 diciembre de 2018 en La Sonora,
Piamonte (Cauca), fue genéticamente distante (5,07-
5,92 %) a lo reportado para los individuos de E.
(0,16-1,7%) e
posteriormente como E. lepeletieri (Oliveira vy
Nemésio, 2003) por Roubik. Seglin Lanteri (2007),
Packer et al. (2008) y Sheffield et al. (2009), los
porcentajes de divergencia de ADNmt entre especies

smaragdina identificado

de artrépodos son mayores al 3 %. Por tal razén, esta
secuencia se excluyd de los andlisis de estructura
genética. La secuencia del ejemplar de E. lepeletieri se
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Figura 2. Red de haplotipos del gen COI para individuos macho de la especie Exaerete smaragdina en once bosques naturales

conservados.

H4

@ sonterosa
© valle
@ Gcuachicono

Piamonte

Figura 3. Representacién grafica de las distancias genéticas entre individuos de Exaerete smaragdina.
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Notas. Método de Neighbor Joining, usando el modelo de sustitucién Kimura 2-parametros.

publicé en la plataforma GenBank con cddigo “OR
225120.1”, y su ejemplar voucher se encuentra
depositado en la coleccion del MHNUC:EN:012835.

Se evidencié la existencia de siete haplotipos
diferentes (Figura 2, Tabla 2). Los analisis de la red de
haplotipos mostraron la presencia de estructura

genética con referencia al marcador (COIl) vy
soportado por las distancias genéticas (Figura 3),
donde ademas se evidencid la presencia de tres
poblaciones: una conformada por individuos
colectados en el flanco oriental de la cordillera
Centro-oriental (Santa Rosa y Piamonte) con los
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Tabla 2. Frecuencias y pasos mutacionales de los haplotipos encontrados en las poblaciones evaluadas de Exaerete smaragdina.

F i F i J
Cordillera Flanco Localidad Haplotipo recuencia recue_ncna a?os
absoluta relativa mutacionales
Occidental Occidental Buenaventura 13 1 1 11
Central Occidental Guachicono 17 1 1 7
52 3 0,75 1
Centro-oriental Oriental Piamonte
51 1 0,25 32
5 7 0,77 Haplotipo central
Centro-oriental Oriental Santa Rosa 7 1 0,11 1
4 1 0,11 2
haplotipos H05, HO7, HO04, H52, que exhibieron identificar  fuerzas  evolutivas  deterministicas
relaciones filogenéticas mas cercanas y conforman atenuantes.

una sola poblacién; otra representada por un
individuo colectado en el flanco occidental de la
cordillera Central (Guachicono) con el haplotipo H17,
separado de la anterior por la presencia de la
Cordillera Central, y wuna ultima poblacién
representada por un individuo del litoral Pacifico
(Valle del Cauca) con el haplotipo H13, apartado de
las poblaciones anteriores por la presencia de la

cordillera Occidental, la cual no fue objeto de estudio.

Todas las localidades presentaron haplotipos
diferentes (Figura 3). La mayor riqueza se presento en
el flanco oriental de la cordillera Centro-oriental,
donde se obtuvieron cinco haplotipos diferentes: H51
y H52 en Santa Rosa y HO5, HO7 y HO4 en Piamonte
(Tabla 2). Entre los haplotipos, HO5 fue el mas
presencia en ocho individuos
H17 y H13 fueron

encontrados, cada uno, en un solo individuo, en una

frecuente, con
analizados. En contraste,
de las localidades muestreadas en el flanco occidental
de la cordillera Central y en la localidad ubicada en la
Occidental.  Su

(singletones) en los individuos analizados obedece a

cordillera poca frecuencia
la baja recolecta de ejemplares de Exaerete para esas
regiones a pesar del esfuerzo de muestreo (Tabla 2,
Figura 4). En este sentido, Silva (2009) sugiere que
una pequefia muestra para cada localidad puede
dada

representatividad de los

influenciar los resultados, la tendencia a

observar  menos
polimorfismos en muestras pequefias que en

muestras grandes, lo que reduce la capacidad de

En general, la red presenta una configuracion tipo
estrella en la cual HO5 (haplotipo mas frecuente) esta
centralizado con  diversos haplotipos que
evolucionaron a partir de él, en mas de un paso
mutacional, mientras que H17 y H13 registraron 7 y
11 pasos mutacionales, respectivamente, con
relacion a HOS. Por su parte, HO7 solo fue registrado
en un individuo, con un paso mutacional; H52 en tres
individuos, con tres cambios mutacionales; mientras
que HO4 mostré dos respecto a HO5. Para el caso del
Unico individuo que exhibié el haplotipo H51, se
evidencia un cambio de 32 pasos mutacionales con

respecto al HO5 (Tabla 2, Figura 2).

Se obtuvo una matriz final de 14 taxones y 632
posiciones, con 589 sitios conservados y 44
posiciones variables. La composicion nucleotidica
oscild entre 31,64 % y 31,91 % para timina y entre
46,32% y 46,84 % para adenina.
configuracién tipica en el ADN mitocondrial en
himendptera (Arias et al., 2003). Silva (2009) reporto

valores similares de composicidn nucleotidica para

Esta es una

muestras de E. smaragdina.

En los analisis moleculares posteriores se considero a
Santa Rosa y Piamonte, ubicados en la vertiente
oriental de la cordillera Centro-oriental, como una
sola poblacién. Por otro lado, debido al tamafio de la
muestra de la subzona de Guachicono (vertiente
Central) no se

occidental de la cordillera

interpretaron los analisis de diversidad genética v,
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Figura 4. Distribucion de los haplotipos encontrados en las muestras analizadas de Exaerete smaragdina.

2.5007.500 -77.000
_7‘:’” G, 3 b

2.500

2.000

1.500

1.000

Lk 5 J
-77.500 -77.000

Notas. Elaboracion: Yamid Mera.

por tanto, no se hizo ninguna inferencia de lo que
ocurre con la dinamica poblacional de esta localidad.

El AMOVA revelé que mas de tres cuartos de la
variacién genética la aportan las diferencias entre las
poblaciones de estudio (84,52 %), mientras que la
variabilidad dentro de las poblaciones representé el
15,48 % (Tabla 3). Esto soporta la idea de un posible
aislamiento genético de las poblaciones por efecto de
la barrera geografica representada por la cordillera
Central. El valor 8¢ para la poblacién estudiada fue
altamente significativo (0g; = 0,845; valor p <
0,0001, calculado con 1023 permutaciones), lo que,
segun la tabla de interpretacion de Wright (1965), se
considera una alta diferenciacion genética entre
poblaciones y soporta la idea de un alto grado de
aislamiento  genético entre las poblaciones
estudiadas. Para el AMOVA se excluyd la poblaciéon
del litoral Pacifico debido a que la influencia de la

-76.000

“.,«W

2.000

1.500

1.000

-76.500 -76.000 -75.500

cordillera Occidental no es objeto de estudio para
este trabajo. En general, el analisis de diversidad
(Tabla 4) mostré un polimorfismo bajo, de 0% en
Santa Rosa a 5,1% en Piamonte.

Tabla 3. Analisis AMOVA entre las poblaciones de Exaerete

smaragdina.
Porcentaje
Fuente de Suma de Componentes p
gl e
variacion cuadrados de la varianza
variacion
Entre Va = 84,52
3 11,62 1,46
poblaciones %
Dentro de Vb =
10 2,67 0,27
poblaciones 15,48 %
Total 13 14,29 1,72 100 %

Notas. g.l. = Grados de libertad.

BIOTA COLOMBIANA 25 - 2024 | 10



Plaza-Ortega et al.

Ante los valores de las pruebas de neutralidad D-
Tajima y FS de Fu (Tabla 5), es plausible sugerir que
entre las localidades que conforman la poblaciéon
Santa Rosa y Piamonte, ubicada en el flanco oriental
de la cordillera Centro-oriental, probablemente,
pueden haber ocurrido dos cosas: la existencia de un
exceso de alelos raros o la existencia de un patrén
recurrente de expansion poblacional debido
probablemente a un cuello de botella. Sin embargo,
considerando el tamafio de muestra, estos resultados
deben ser interpretados con cautela. No es posible
inferir cual de estas dos hipdtesis explica lo que pasé
en esta poblacion hasta contar con nuevas pruebas o
estudios que incluyan un mayor tamafio muestral. De
igual manera, Silva (2009) reportd en su estudio que
no existe soporte estadistico para ambas pruebas de
neutralidad para los genes evaluados (16S, COl y Cyt
B) en muestras de E. smaragdina. Esto le permitio
postular la hipdtesis de una evolucion neutral para las
poblaciones de esta especie y sugerir que las
poblaciones objeto de su estudio no habian sufrido un
evento de expansidon o retraccion demografica
reciente.

Aunque en la Bota Caucana los procesos que originan
fragmentacion (p. ej., desforestacidn y extraccion de
recursos naturales y mineros) fueron vetados durante
la época de presencia de grupos al margen de la ley,
en la actualidad tienen via libre (observacion
personal). Esto constituye una preocupacion
constante ya que los diferentes grupos bioldgicos de
la zona quedan vulnerables a la degradacion del
ecosistema natural y a la pérdida de conectividad
(Primack et al., 2001). El escenario amenaza la
persistencia local de las poblaciones de las abejas de
las orquideas debido a que, para mantener el flujo de
genes, prevenir la endogamia y disminuir el riesgo de
extincion, los euglosinos dependen de la dispersion,
la conectividad funcional del paisaje, la disposicion
espacial de los diferentes habitats, la distribucion
espacial de las poblaciones y el impacto de los
habitats en los organismos (Tonhasca et al., 2003;
Zayed, 2009; Zimmermann et al., 2011; Suni & Brosi,
2012; Suni et al., 2014). En este escenario, la principal
amenaza genética para las abejas provendria de la
pérdida de diversidad genética asociada al declive del

Diversidad genética de Exaerete smaragdina en el suroccidente...

tamafio poblacional, agravada por un flujo génico
limitado o discontinuo (Frankham et al., 2002;
Frankham, 2003; Suni et al., 2014; Penha et al., 2015;
Rosa et al., 2016).

Es factible que el continuo de bosques naturales
conservados que forman parte del corredor bioldgico
andino-amazdnico haya favorecido el intercambio de
haplotipos entre las poblaciones del flanco oriental
de la cordillera Central (Santa Rosa y Piamonte en el
departamento del Cauca). Esta situacidn permite
explicar la red de haplotipos a través del
comportamiento ecoldgico de las abejas euglosinas.
Exaerete es un género de abejas solitarias de gran
tamafio corporal, lo cual estd ligado a su alta
capacidad de vuelo. Los machos de E. frontalis, por
ejemplo, pueden sobrevolar areas con promedios de
40 hay altitudinalmente cerca de los 2000 m s. n. m.,
teniendo como base su sitio de forrajeo (Roubik &
Hanson, 2004). Segun Pokorny et al. (2015), esta
situacion responde a que los machos no estan
obligados a permanecer en un sitio especifico hasta
encontrar un lugar adecuado para su
establecimiento, por lo cual los obstaculos naturales
moderados (pasturas, grandes cuerpos de agua,
colinas o valles) no influyen en sus movimientos
(Tonhasca et al., 2003). Ante la ausencia de barreras
u obstaculos naturales extremos, una interconexion
adecuada de las areas (como lo es un corredor
bioldgico) que garantice la oferta de recursos florales
facilitaria la dispersion de los agentes polinizadores y
visitantes euglosinos, caracteristica que resalta el
papel de las abejas de las orquideas como
polinizadoras en largas distancias (Suni et al., 2014;
Pokorny et al., 2015).

Tonhasca et al. (2003) sugieren que los obstaculos
naturales mds extremos (altitudes por encima del
rango de distribucién y el area de paisaje alterado o
antropizado) y las caracteristicas ecoldgicas propias
de cada especie pueden limitar la movilidad de estas
abejas. En este sentido, la distribucién altitudinal del
género Exaerete para Colombia (0-2650 m s. n. m.),
segln el reporte de Ramirez et al. (2002), asi como los
habitos ecoldgicos especializados, representan una
limitante a la hora de mantener el flujo génico entre
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Tabla 4. Estadisticos basicos del analisis de diversidad de Exaerete smaragdina.

Estadisticos Guachicono Santa Rosa Piamonte SRyP Media D:sst‘;i:;i:rn
N.° de copias de gen 1 3 9 12 3,75 3,78
N.° de loci 632 632 632 632 632 0

N.° de loci usables 632 589 630 589 620 21,18

S - 0 3 3 0,75 1,50

h - - 0,41 0,31

e - 0,00 0,00 0,00

Promedio He - 0,00 0,00 0,16 0,00 0,00

Notas. S = numero de sitios polimdrficos; h = diversidad haplotipica; 7 = diversidad nucleotidica; He = heterocigosidad esperada; SRyP =

Santa Rosa y Piamonte.

Tabla 5. Resumen de la prueba de neutralidad con diferentes estadisticos.

Estadisticos Santa Rosa Piamonte SRyP Promedio D:si‘;i:;;érn
Theta pi 0 0,5 0,16 0,33

FS 0 - 0 0

FS P-Valor 1 = NA NA
D-Tajima - -1,62 -0,37 0,75
D-Tajima P- Valor - NS 0,76 0,47

Notas. SRyP = Santa Rosa y Piamonte; NA = no aplica; valor de significancia = p < 0,05.

las poblaciones a lados opuestos de la cordillera. Esto
conduce al aislamiento reproductivo por barreras
geograficas y, por ende, al establecimiento de linajes
independientes. Esta situacidn explica la presencia de
haplotipos diferentes y distantes del haplotipo
central para las poblaciones de los flancos
occidentales de las cordilleras Central (Guachicono,
Cauca) y Occidental (Buenaventura, Valle del Cauca),
con respecto a la poblacidn del flanco oriental de la
cordillera Centro-oriental (Santa Rosa y Piamonte).
Aunque los muestreos abarcaron diferentes zonas de
vida desde los 40 hasta los 2373 m s. n. m., los
individuos solo se obtuvieron en un rango altitudinal
entre 40y 1194 ms. n. m. en un bosque seco tropical
(Bs-T) del flanco occidental de la cordillera Central

(Guachicono) y en el bosque muy humedo tropical
(Bmh-T) en Santa Rosa, Piamonte y Buenaventura.

En la Bota Caucana los diferentes ecosistemas
presentan condiciones microclimaticas variables que
favorecen la adaptacién y el establecimiento de E.
smaragdina como poblaciones independientes y
aisladas reproductivamente. Aunado a esto, se debe
reconocer que la presencia de una matriz antrdpica
en las partes altas de los flancos occidental y oriental
de la cordillera Central puede limitar el intercambio
genético entre las poblaciones de ambos lados de la
cordillera. A su vez, esto favorece la diferenciacién o
la estructura genética entre las localidades evaluadas,
pues los habitos ecoldgicos de E. smaragdina la
restringen a amplias zonas de continuos boscosos con
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altos niveles de conservacion (Roubik & Hanson,
2004; Roubik, 2019).

En general, para este estudio, la diversidad alélica en
las localidades del flanco oriental de la cordillera
Centro-oriental fue baja, contrario a lo encontrado
por Zimmermann et al. (2011), con un tamafo
poblacional pequefio. Asi mismo, los analisis de
diferenciacion indican la presencia de estructura
genética espacial, lo que sugiere que la dispersién de
las poblaciones de E. smaragdina es dependiente de
las barreras geograficas (presencia de la cordillera),
pero principalmente ecoldgicas (requerimientos de la
especie), lo que aporta a la variabilidad genética,
tanto entre poblaciones como dentro de ellas. En este
sentido, la variabilidad dentro de las poblaciones
podria explicarse debido a que la mayoria de las
especies fuente de fragancias (orquideas y araceas,
entre otras) para los machos de euglosinos tienen una
vida relativamente corta, es decir, son atractivas y
disponibles a los polinizadores por muy poco tiempo.
Ademas, tienen una distribucion extensa en el
espacio, lo que “obliga” a que los machos de
euglosinos, recolectores de fragancias, tracen rutas
imaginarias de vuelo regulares entre 40-45 ha,
estableciendo a lo largo de las rutas territorios de
exhibicién reproductiva en rangos de accion amplios,
por lo que se mueven y habitan por periodos de
tiempo lo que en ecologia se conoce como area de
vida (home range) (Pokorny et al., 2015).

Frankham (2003) y Suniy Brosi (2012) consideran que
el intercambio de individuos entre subpoblaciones
(migracién) favorece un flujo génico suficiente para
mantener la diversidad genética en niveles similares
a una poblacion contigua y disminuir la diferenciacion
genética. Al reemplazar los alelos perdidos por deriva
génica se mitiga la depresion por endogamia.
Diversos estudios muestran que las hembras de
Euglossini son filopatricas, es decir, que, contrario a
lo que ocurre con los machos, ellas estan
generalmente ligadas a sus sitios de anidacion vy
dependen de la disponibilidad suficiente de néctar y
polen para sostenerse y aprovisionar las celdas de
cria. Esto respalda la idea de que el intercambio de
flujo génico en abejas de las orquideas es, en su

Diversidad genética de Exaerete smaragdina en el suroccidente...

mayoria, debido a la dispersion de los machos
(Andrade & Nascimento, 2012; Augusto & Gardfalo,
2004).

Suni et al. (2014) y Suniy Brosi (2012) sugieren que la
capacidad de vuelo no es un factor que defina las
dindmicas de dispersidn en algunas especies de
Euglossini. En estudios de marcaje y recaptura se ha
demostrado que los machos de Exaerete, Eulaema y
Eufriesea, pese a su capacidad de vuelo y a tener
amplios rangos de accién como drea de vida,
presentan altos niveles de fidelidad a sus areas
natales. En ambos estudios, se concluye que los
niveles de diferenciacion entre poblaciones de
algunas especies de Euglossini pueden deberse a
procesos de transformacidn paisajistica o
geomorfolégica o ser un reflejo de la dispersion
natural y las distancias de forrajeo de cada especie,
pues la movilidad de las abejas de las orquideas
difiere fuertemente entre especies.

Conclusiones

La estructura genética poblacional de la especie
Exaerete smaragdina en el suroccidente de Colombia
es moldeada por la presencia de las cordilleras y
posiblemente por los requerimientos ecolégicos de la
especie. Las poblaciones evaluadas exhibieron un alto
nivel de diferenciacion genética ligada a |la
distribucion altitudinal que alcanza la especie y a los
eventos antropogénicos observados, tanto en la
parte alta del flanco oriental como en el flanco
occidental de la cordillera Central, la cual favorece la
desconexion entre los bosques naturales de cada

Zona.

Los andlisis genéticos de los ejemplares recolectados
en las localidades evaluadas al mismo lado de la
cordillera sugieren que el conjunto de individuos se
comporta como una sola poblacion fragmentada o
metapoblacién, donde el intercambio de flujo
genético de los individuos de Piamonte y Santa Rosa
en el flanco oriental de la cordillera Centro-oriental es
favorecido por el continuo selvatico y la similitud del
aspecto geomorfoldgico de ambas zonas que hacen
parte del corredor bioldgico andino-amazdnico.
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Aunque los analisis mostraron que del haplotipo
central divergen haplotipos satélites presentes en los
individuos recolectados en Santa Rosa y Piamonte, el
tamafio de la muestra no permite asegurar lo que
sucede evolutivamente en esta poblacion.
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