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RESUMEN

La variacién es reconocida como uno de los elementos fundamentales del proceso evolutivo de los seres
vivos, por lo que se le ha estudiado constantemente y con distintas aproximaciones metodoldgicas:
morfolégica, morfométrica, cariolégica y molecular. Se analizan las ventajas y desventajas de cada una de
estas. El objetivo inicial de los estudios sobre variacién ha sido la resolucién de problemas taxonémicos,
pero actualmente hay una tendencia a la aplicacién de estas técnicas a problemas diversos como la
conservacion, biogeografia y coevolucién. Es necesaria la realizacién de estudios que evallen la importancia
del medio ambiente en la estructura genética de las poblaciones y en la morfogénesis de los individuos.
Palabras Clave: Variacién morfolégica, Morfometria, Variacién cromosémica, Aloenzimas, Variacién
Molecular, Mamiferos.

ABSTRACT

Variation is known as a major factor in the evolutionary processes of the living organisms. Therefore,
since time ago, many technical approximations have been conducted with morphological, morphometric,
karyological, and molecular surveys. Both advantages and dissadvantages of each one are discussed.
Studies on variation were initially focused on taxonomic problems, but presently the current trends are
toward the application of these technical approaches to problems of conservation, biogeography, and
coevolution. Currently, we need studies that assess the importance of the environment in the genetic
structure of populations and in the morphogenesis of the individuals.

Key Words: Morphological variation, Morphometrics, Chromosomal variation, Allozymes, Molecular
Variation, Mammals.

INTRODUCCION

Una premisa central en la teoria sintética de la evolucién es que la variabilidad
fenotipica dentro de las poblaciones es el material para la diferenciaciéon y
potencialmente, de la especiacién (Mayr, 1963). Es por ello que la variacién ha sido
objeto de una gran cantidad de estudios en todas sus modalidades desde la época de
Darwin hasta nuestros dias (Gould y Johnston, 1972).

En "El Origen de las Especies”, Darwin proporciona amplia evidencia de que la
evolucion biolégica ha ocurrido y el punto inicial de su argumento es la ocurrencia de
variacion heredable dentro de las poblaciones, lo cual era para Darwin un hecho fuera
de toda duda, ain cuando ignoraba los procesos por los que esta se originaba
(Dobzhansky et al., 1977).
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Simpson (1953) considera a la variacién como una de las siete fuerzas principales
de la evolucién, mientras que Gould (1980) reconoce a la evolucién como un proceso
jerarquico con modos complementarios pero diferentes en tres niveles principales:
variacién entre las poblaciones, especiacién y patrones de macroevolucion. Mayr
(1988) reconoce a la seleccion natural como el segundo estado de un proceso de dos
pasos, el primero de los cuales consiste en la generacién de variacién en cada
generacién susceptible de servir como material para la seleccién, la cual actda
posteriormente como segundo paso, y concluye que ésta ultima no puede ser posible
sin una continua regeneracion de la variacioén.

Por otra parte, Lande (1979) considera que la magnitud de esta variabilidad
determina la tasa de la diferenciacién y la covarianza de los caracteres, asf como la
trayectoria o sentido en que esta se verifica, por lo que es elemento de trascendental
importancia para comprender el fenémeno de la evolucién.

El estudio de la variacién ha tenido dos enfoques principales: por un lado estan las
cuestiones préacticas en la definicién del grado de semejanza o divergencia entre taxa
con el fin de determinar una posicién en los sistemas de clasificacién y por otro,
estan los estudios con fines tedricos, encaminados a comprender los procesos de
divergencia, adaptacién y evolucién de las especies.

Mayr (1963) considera que existen dos grandes tipos o clases de variacion, la
intrapoblacional o no geogréfica, que se refiere a las diferencias observadas entre los
miembros de una misma poblacién (e.g. dimorfismo sexual secundario, variacién
ontogenética, variacion individual, etc.), y la variacién geogréfica, la cual comprende
a las diferencias observables entre miembros de distintas poblaciones.

El dimorfismo sexual secundario puede ser originado por causas fisiol6gicas fi.e.,
requerimientos nutricionales distintos), ambientales como es el grado de severidad de
las condiciones climéaticas (Levenson, 1990), ecolégicas como es la ocupacién de
distinto nicho o los diferentes intervalos de tolerancia para determinados factores
fisicos, por mencionar algunos (Slatkin, 1984).

La variacion con la edad es de considerable importancia practica para los
taxénomos, dado que los individuos heteromérficos han sido descritos como especies
distintas en muchas ocasiones, y tiene una amplia significancia biolégica y puede
interpretarse como el producto de las interacciones entre la seleccién y la dotacién
genética del individuo. Seguin Mayr (1963), los cambios morfolégicos observados
durante el ciclo de vida son el resultado de dos tendencias, algunas veces
antagénicas: Una es hacia una diferenciacién cada vez mayor desde el nacimiento
hasta la madurez, lo que puede resultar en una mayor similitud entre los adultos de
especies relacionadas que con los inmaduros de la misma especie. La segunda
tendencia es hacia la adaptacién en todos los estadios del ciclo de vida.

Los estudios de variacion intrapoblacional son de gran importancia en el desarrollo
de un sistema de clasificacion biolégica, dado que para generar éste se requiere de
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un conocimiento profundo del grado de variacién que puede presentarse en un taxén
determinado.

Se ha estudiado la variacién en distintos aspectos en varios grupos de mamiferos,
entre los que destaca el de los roedores, debido a las caracteristicas biolégicas de los
miembros de este orden (e.g. tamaifos de camada grandes, ciclos de vida cortos, alto
potencial reproductivo, adaptabilidad a las condiciones de laboratorio), las cuales los
convierten en sujetos de estudio ideales en investigaciones del proceso de
adaptacion, especiacion y evolucién.

Dentro del Orden Rodentia, el género Peromyscus ha sido objeto de particular
atencién, tanto en estudios sistematicos (e.g. Carleton, 1989; Hooper, 1968;
Osgood, 1909) como ecolégicos y etolégicos (e.g. la gran variedad de topicos
reunidos por King, 1968; Kirkland y Layne, 1989) por lo que el conocimiento de su
biologia es en comparacién con otros grupos con la excepcién de otros ratones del
género Microtus y Mus, muy completo, permitiendo diversas interpretaciones tanto
de las causas como de las consecuencias de la variacion. Otros grupos cuya variacién
ha sido ampliamente estudiada son las tuzas (especialmente los géneros Geomys y
Thomomys) y la familia de murciélagos con hoja nasal (Baker y Jones, 1979; Baker
etal., 1976).

Las técnicas para el estudio de la variacién han sufrido una gran transformacién a
través del tiempo, siendo el reflejo del desarrollo tecnolégico y cientifico. El objetivo
de este trabajo es analizar las distintas aproximaciones metodolégicas con que se ha
analizado este aspecto en mamiferos.

Aproximaciones Metodolégicas en el Estudio de la Variacién

El estudio de la variacién ha estado basado en el avance tanto de aspectos
tecnolégicos (e.g. advenimiento de las computadoras, disponibilidad de instrumentos
de medicién cada vez més precisos) como conceptuales (e.g. esclarecimiento de los
procesos de replicacion y traduccién de los acidos nucleicos, desarrollo de técnicas
de andlisis estadistico de datos de todo tipo), los cuales han permitido gradualmente
analizar con mayor fineza las causas y consecuencias de ésta. Entre los enfoques que
se han usado estdn el estudio de la variacion morfolégica, morfométrica,
cromosémica y molecular.

Variacién Morfolégica

Los primeros estudios de variacién fueron de tipo morfolégico y las primeras
descripciones de taxa estaban basadas principalmente en material preservado en
fluidos que generalmente carecia de medidas éseas, siendo las dimensiones externas
las unicas que se incluian (Swanepoel y Genoways, 1979). Asl, las diferencias dentro
o entre los taxa se reconocian y describian como cuestiones de grado (color, tamafio,
forma), o bien, por la presencia-ausencia de caracteres anatémicos. Estudios clésicos
de este tipo son las revisiones, en algunos casos monumentales, de finales del siglo
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anterior y principios de éste, publicadas en la serie "North American Fauna” (e.qg.
Bailey, 1900, 1902; Howell, 1914; Osgood, 1900, 1909).

Este periodo estd caracterizado por cierto grado de subjetividad en la interpretacién
y conclusion de las observaciones, las cuales dependfan basicamente del grado de
conocimiento y experiencia del investigador de cada taxén. Sin embargo, y en
contraste con las aproximaciones de tipo molecular, los caracteres analizados eran
directamente observables y su eleccién normalmente estaba basada en un profundo
conocimiento de la anatomfa y biologia bdsica del taxon en estudio.

Los estudios morfolégicos han sido la base de los sistemas de clasificacién de
practicamente todos los grupos de mamiferos como senala Baker (1979), quien
menciona el caso de murciélagos con hoja nasal, cuya clasificacién esta basada
primariamente en factores morfolégicos cldsicos como la articulacién del hombro, la
denticion y otras carcateristicas craneales.

Variacion Morfométrica

A finales del siglo pasado y principios de este, las medidas craneales empezaron a
aparecer en la literatura, pero como un aspecto descriptivo. A través de los afos los
estudios sistematicos han llegado a ser mas y mas sofisticados, con un creciente
interés por la aplicacién de técnicas estadisticas al estudio de la variacion en rasgos
anatémicos. Con el advenimiento de las computadoras, se inician los estudios
multivariados (i.e., andlisis simultdneo de varios caracteres cuantitativos). Esta fase
puede ser denominada como morfométrica, la cual es definida por Rohlf (1990) como
la descripcion cuantitativa, el andlisis y la interpretacién de la variacién del tamano
y la forma en biologia. Se hace énfasis en los niveles de significancia de las
diferencias entre las unidades de estudio (e.g. Cervantes et a/., 1993; Hall, 1968; Lim
y Wilson, 1993; Martinez-C. et a/., 1991; Schmidly, 1973; Sugg et a/., 1990;
Williams y Ramirez-P., 1984).

Este tipo de variacién ha sido ampliamente estudiada en varios taxa, destacando
la compilacién de estudios morfométricos para especies de murciélagos con hoja
nasal de Swanepoel y Genoways (1979), quienes presentan una lista completa de los
estudios, las medidas empleadas, los tipos de variacién analizados (i.e., sexual
secundaria, ontogenética y geogréfica), asi como un apéndice con siete medidas
estandar craneales y longitud del antebrazo para todas las especies hasta entonces
reconocidas de esta familia de murciélagos.

A diferencia de los estudios genéticos y moleculares, los trabajos morfométricos,
salvo algunas excepciones (e.g. Van Zill de Jong et a/., 1995), no han sido tan
empleados en el analisis de problemas de actualidad como la conservacién, pero en
contraste han sido encauzados a analizar el papel de la variacién en el proceso
adaptativo o por lo menos de la eficiencia de ciertos caracteres para el desempeno
de una funcién (e.g. Freeman, 1981, 1984, 1988; Smart y Lemen, 1980), asi como
de los patrones morfolégicos en un contexto adaptativo y ecolégico (e.g.

16



Acta Zool. Mex. (n.s.) 70 (1997)

Baumgardner y Kennedy, 1994; Spencer, 1995). Ademds, las técnicas morfométricas
también han sido aplicadas al estudio de fésiles, con las limitaciones propias del
registro fésil (e.g. Warheit, 1992).

Entre las aplicaciones mads recientes de esta aproximacién esta el andlisis de los
patrones de crecimiento basado en técnicas morfométricas no convencionales para
la investigacién de filogenias (Richtsmeier et a/., 1993) y la evaluaci6n de los efectos
del medio ambiente en el fenotipo, por medio del estudio de las asimetrias craneales
y del esqueleto postcraneal (asimetria fluctuante, Van Valen, 1962). Para un revision
de este aspecto vease L6pez-G. (1994) y las referencias ahi citadas.

Algunos autores (e.g. Soulé, 1982) han sugerido que los estudios de variacion
morfométrica no estan sustentados en una teorfa general, sino que es una coleccion
de hip6tesis que tienen su origen en disciplinas como la genética de poblaciones,
genética ecoldgica y la genética cuantitativa, asi como una serie de fenémenos
todavia no comprendidos. Esto no es de sorprender ya que la morfogénesis es uno de
los procesos biol6gicos mas complejos (Soulé, 1982). Ademds, en la mayoria de los
casos, los resultados de este tipo de estudios dependen de supuestos estadisticos
qgue en muchos casos no se cumplen (Lele y Richtsmeier, 1990), o bien simplemente
no se evalian. Ademds, este tipo de estudios tienen la desventaja de requerir, a
diferencia de estudios cariolégicos y moleculares, de tamarnos de muestra grandes,
sobre todo en los casos en que se emplean técnicas multivariadas.

Cabe aclarar que esta rama ha continuado su desarrolio en forma constante con
aproximaciones cada vez mds complejas, mediante modelos y técnicas estadisticas
especificas para distintos problemas (véanse por ejemplo Bookstein, 1991; Bookstein
et al., 1985; Lele y Richstmeier, 1991; Marcus et a/., 1993; Owen, 1994; Rohlf y
Bookstein, 1990; Schultz, 1985; Sokal y Braumann, 1980; Soulé, 1982; Vogl, 1993;
Zelditch et a/., 1989). Sin embargo, a pesar de estos avances teéricos, muchos de
estos no han sido incorporados en los estudios prdcticos, los cuales se han
caracterizado por cierta constancia en cuanto a la aplicacién de las técnicas
estadisticas tradicionales.

Variacion Cariotipica o Cromos6mica

Baker (1970) menciona que en mamiferos, las técnicas para el estudio de los
cromosomas fueron descritas en 1956 por Ford y Hamilton con el objetivo de
describir y comparar las caracteristicas del material genético (e.g. Hood et a/., 1984;
Lee et a/., 1972; Smith, 1990; Smith et a/., 1989). Inicialmente esto se hizo por
medio de cariotipos convencionales no tenidos diferencialmente, los cuales
proporcionan el nimero diploide y el tamafo de los cromosomas, pero aportan poca
informacién acerca de la homologia genética de los cromosomas.

Posteriormente, se generalizé el uso de tinciones diferenciales que evidenciaban la
posicién de la eucromatina y la heterocromatina. Las técnicas mds empleadas son las
denominadas como bandeos G y C, aunque existen otras técnicas, tales como el
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bandeo R, el cual produce patrones de bandas inversos a los obtenidos con la técnica
G. Otros bandeos son el Qy el T, asi como el bandeo con tincién de plata, el cual se
emplea para determinar la ubicacion de las regiones de organizadores nucleares
(NORs, por sus siglas en inglés). Para una sintesis de las ventajas y desventajas de
cada una de estas técnicas véase Dutrillaux y Lejeune (1975); para una serie de
recomendaciones para preparar laminillas a partir de médula 6sea y de cultivos
celulares Baker y Qumsiyeh (1988) y para una revisién histérica Cortéz (1984).

En este periodo hay una gran proliferacién de trabajos, tantos que inclusive es
necesaria la creacién de un sistema estdndar de referencia para identificar
cromosomas individuales de los miembros de varios géneros (e.g. Peromyscus,
Committee, 1977, 1994). Los murciélagos han sido ampliamente estudiados en este
aspecto, asi por ejemplo, para 1979, Baker menciona que se conoce el cariotipo para
105 de las 137 especies de murciélagos con hoja nasal reconocidas por Jones y
Carter (1976).

Entre las aportaciones tedricas mds importantes derivadas de los estudios
cariolégicos esta el modelo de especiacion estasipatrica (aparicién de una nueva
especie en el drea de distribucién de la especie parental, con una posterior invasién
del drea de distribucion de esta), propuesto por White (1968), el cual esta basado
completamente en divergencias cromosdmicas. Técnicas como la morfometria no
pueden detectar diferencias entre los hibridos y las poblaciones parentales en zonas
de hibridacién, sino hasta cuando las interacciones iniciales (primeras generaciones
filiales) ya han pasado, las cuales si son detectables por medio de estudios
cariolégicos (Baker, 1979) o moleculares. Una aplicacién importante de esta técnica
es en la identificacién de nuevas especies, sobre todo en casos de especies
morfolégicamente similares, como sucede con Rhogeessa genowaysi y R. tumida
(Chiroptera, Verpertilionidae), las cuales son simpatricas y morfolégicamente
cripticas (Baker, 1984).

Un aspecto que requiere de investigacion es el de las causas y consecuencias de
las grandes revoluciones cromosémicas, (Megaevolucién cariotipica sensu Baker y
Bickham, 1980, 1984), la cual fue planteada a partir del estudio de bandeos Gy C
en murciélagos, aunque no es exclusivo de este grupo. Segun estos autores, la
aparicién de estos genomas tan radicalmente reorganizados no puede ser explicada
por aspectos demograficos, por los sistemas de apareamiento y la especiacion, sino
por factores como las tasas de mutacién.

Baker (1979) sefiala que en algunos taxa de murciélagos con hoja nasal como los
géneros Glossophaga y Erophylla (Phyllostomidae, Glosshophaginae y Brachiphyllinae,
respectivamente), en donde es obvio que han divergido a tal grado que han adquirido
diferencias morfolégicas lo suficientemente grandes como para merecer ser
considerados taxonémicamente como géneros y subfamilias distintas, presentan
cariotipos estandar indistinguibles entre si, mientras que por el contrario, otras
especies (Uroderma bilobatum 'y Choeroniscus intermedius, subfamilias
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Stenodermatinae y Glossophaginae, respectivamente) muestran considerable
divergencia cromosémica intraespecifica. Si las relaciones evolutivas estuvieran
dadas uUnicamente por los cariotipos estdndar se obtendria un sistema distinto al
cldsico, el cual estd basado en trabajos osteolégicos y exomorfol6gicos.

Los estudios con esta técnica han tenido con mucho su mayor aplicacién en la
resolucién de problemas taxonémicos y filogenéticos. Sé6lo en algunos casos se han
aplicado los resultados de estas técnicas en el andlisis de aspectos como la
biogeografia (e.g. Searle, 1984).

Entre las desventajas de la aplicacién de esta técnica es que algunos cromosomas
son tan pequenos que sélo se aprecian pocas bandas y en tales casos no hay
patrones equiparables. Ademds, se requiere de cierta homogeneidad en la técnica
para preparar cariotipos comparables. Finalmente, para algunas especies que se
piensa que estan estrechamente relacionadas, las técnicas actualmente disponibles
pueden detectar poca similitud entre las bandas G de sus cariotipos (Baker y
Bickham, 1984; Baker et a/., 1987).

Variacion Genética

La siguiente aproximacién es bioguimica, con el estudio electroforético de proteinas
(e.g. Cook y Yates, 1994; Fuller et a/., 1984; Hafner et al., 1994; Janecek, 1990;
Moore y Janecek, 1990; Rogers y Engstrom, 1992; Sullivan y Kilpatrick, 1991;
Sullivan et a/., 1991). Aunque los estudios que asentaron las bases tedricas de esta
técnica aparecen a principios de la década de los setentas (e.g. Avise, 1974; Gottlieb,
1971; Nei, 1972; Rogers, 1972; Selander et al., 1971) y los primeros estudios
practicos a finales de la década de los sesentas (e.g. Mitchell, 1966; Manwell y
Kerst, 1966, citados por Straney et al., 1979) los principios de esta técnica se
remontan a 1957, con la descripcién de Hunter y Markert.

Richardson et a/. (1986) consideran que las aplicaciones de las técnicas
electroforéticas pueden ser agrupadas en cuatro clases: identificacion genética,
andlisis de poblaciones, determinacién del limite entre especies y reconstruccion
filogenética. La mayoria de estos estudios han estado dirigidos a la resolucién de
problemas taxonémicos, sin embargo, recientemente se han realizado trabajos de
variacion con el objetivo de evaluar la diversidad genotipica de las poblaciones con
fines de conservacién (e.g. Carraway y Kennedy, 1993; Daley, 1992; Glenn y Smith,
1993).

Destaca dentro de la genética de la conservacién aquellos encaminados no solo a
evaluar la diversidad genética per se, sino que ademds se proponen medidas
concretas para mantener esta diversidad y al mismo tiempo mantener la integridad
de los ecosistemas v los intereses de las comunidades, como en el trabajo de Goodloe
et al. (1991), quienes estudiaron la variacién genética de poblaciones ferales de
caballos y con base en ello, detectan poblaciones con alta variabilidad y definen
tamanos poblacionales minimos para cada una de las localidades estudiadas. La
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definicion de estos Ultimos estd tomada en funcién de la conservacién de la
diversidad genética y el beneficio econémico para la comunidad. Los estudios con
esta perspectiva han sido dirigidos principalmente a grupos de importancia econémica
como el berrendo (Lee et a/., 1989), los venados cola blanca y cola negra (Derr,
1991; Gavin y May, 1988; Leberg et a/., 1994). Muy pocos trabajos basados en esta
técnica han sido utilizados para estudios de biogeografia (e.g. Ruedi et a/., 1993) o
para cuestiones no tradicionales como las relaciones entre la variacién genética y la
conducta (e.g. McCracken et a/., 1994).

El problema mdas importante en la generacién de los datos es una innecesaria
limitacién de estos, ya que la gran mayoria de los estudios (en mamiferos
prdcticamente todos) estan basados en el andlisis de variacién en aloenzimas (las
definen como las variantes proteinicas producidas por formas alélicas del mismo
locus, Prakash et a/., 1969). Sin embargo, estas tienen valor a niveles taxonémicos
como razas, especies y géneros (Avise, 1974). A pesar de esto, es posible encontrar
estudios en que se analiza y compara familias distintas (e.g. Valdivieso y Tamsitt,
1974, citado por Straney et a/., 1979).

En contraste, las caracteristicas analizables a nivel de isoenzimas (el nimero de loci
en un sistema multilocus, la regulacion de la expresién y complejos de
heteropolimeros), son aplicables a niveles taxonémicos superiores (Whitt, 1983,
citado por Buth, 1984). Las isoenzimas fueron definidas por Market y Moller (1959)
como las distintas formas moleculares en las que una proteina puede existir con la
misma especificidad enzimdtica, y que actualmente se entiende como los polimeros
formados a partir de monémeros especificados por diferentes loci.

Segun Buth (1984), la desventaja méas importante de las isoenzimas en estudios
sistematicos es que normalmente se codifica como presencia o ausencia del caracter
o propiedad, por lo que muchas de las condiciones derivadas (mds avanzadas)
involucran la pérdida o ausencia del rasgo. Tales caracteres como la pérdida de algun
cardcter son especialmente vulnerables a la homoplasia y deben ser empleados con
precauciéon en estudios filogenéticos.

Por otra parte, McGovern y Tracy (1981) mencionan que al analizar aloenzimas de
Microtus ochrogaster en cautiverio bajo distintos regimenes de temperaturas en
laboratorio, encontraron cambios en la mobilidad de electromorfos en dos locus.

Entre los principales problemas del andlisis de datos electroforéticos en estudios de
sistemaética sobresalen el uso de medidas o coeficientes de distancia, la seleccién de
algoritmos de agrupamiento, la codificacién de las variantes electromérficas, el
ordenamiento (i.e., secuencia evolutiva) de éstos y la seleccién de grupos externos
para la reconstruccién de filogenias. Aqufl se describen los problemas relacionados
con las medidas de similaridad y los algoritmos de agrupamiento, pero para una
revisiéon profunda de éstos y los otros aspectos antes mencionados véase Buth
(1984).

20



Acta Zool. Mex. (n.s.) 70 (1997)

Se han propuesto un nimero considerable de medidas de distancia genética, y a su
andlisis se le ha dedicado considerable atencién (véase la literatura citada por Hillis,
1984). Los indices propuestos por Nei (1972) y Rogers (1972) han sido los
predominantes en estudios practicos; sin embargo, segin Buth (1984), ambos
adolecen de serios problemas, el coeficiente de distancia genética de Nei (D) mide el
nuimero promedio de sustituciones por locus electroforéticamente detectables que se
han acumulado desde la divergencia de dos poblaciones a partir de un ancestro
comun. Es decir, estd basado en un supuesto biolégico. Sin embargo, tiene
importantes limitaciones matemdticas, una de ellas es que no cumple las
caracteristicas de ser una unidad métrica y como consecuencia de ello cuando se
construyen arboles filogenéticos basados en la longitud de las ramas, la distancia
puede ser negativa, lo cual no es biolégicamente interpretable.

En contraste, el coeficiente de similitud de Rogers (S) que si es un estadistico del
tipo métrico, pues se define como la distancia geométrica promedio entre las
frecuencias alélicas, tiene menos restricciones tedricas, sin embargo, este indice no
estd basado en ninguna premisa biol6gica.

Otro aspecto de gran importancia en la fase analitica de los datos, es la seleccién
del algoritmo para realizar los agrupamientos de los coeficientes de similitud o de
distancia. Al igual que para estos ultimos, se ha propuesto una gran cantidad de
algoritmos; sin embargo, existe gran confusién y desacuerdo en cuanto a cudl es el
mdas adecuado. Para una revision de la polémica en este aspecto, asi como
discusiones sobre las ventajas y desventajas de los algoritmos en la derivacién de
arboles filogenéticos mads cominmente empleados, véase Buth (1984) y Rogers
(1984).

Variacion Molecular

Con el avance en el conocimiento de la estructura y propiedades de los &acidos
nucleicos hay considerables avances en las técnicas para el andlisis y la manipulacién
de estos, entre las que se incluyen el andlisis de hibridacién (mezcla de los acidos
nucleicos de dos individuos y anélisis de la estabilidad de la cadena doble formada,
con un posterior andlisis de la estabilidad térmica de ésta, la cual es un indicador del
grado de semejanza o de la medida en que son complementarias las dos cadenas) y
disociacion de ADN, el uso de endonucleasas de restriccién (enzimas obtenidas a
partir de bacterias, las cuales reconocen una secuencia especifica de nucleé6tidos y
la cortan en un punto especifico) para detectar substitucién de bases y rearreglos, asf
como secuenciaciones de proteinas, de ADN y de ARN (identificacién de cada uno
de los aminoécidos o nucle6tidos, respectivamente, que componen a las cadenas).

Las secuencias analizadas eran principalmente del ntcleo celular y de mitocondrias
(Moritz y Hillis, 1990). EI ADN mitocondrial (mtDNA) tiene la ventaja de heredarse en
forma materna, es decir, sin recombinacion, y a diferencia de otros tipos de ADN
como el ribosomal, acumula rapidamente mutaciones, proporcionando una resolucién
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muy fina dentro de y entre especies. Ademads, con el desarrollo de la técnica de
Reaccién en Cadena de la Polimerasa (PCR, por sus siglas en ingles), propuesta por
Saikai et a/. (1988), la cual permite la amplificacién de un segmento cualquiera de
ADN a partir de una muestra muy pequenia, es posible hacer el andlisis sin requerir del
sacrificio de los ejemplares (Mitton 1994).

Los primeros trabajos de este tipo aparecen en la segunda mitad de la década de
los setentas (e.g. Avise et a/., 1979a; Avise et al., 1983; Upholt, 1977), pero su auge
se inicia a finales de la década de los ochentas y es la técnica predominante en
nuestros dfas (e.g. Ashley, 1989; Ashley y Wills, 1987; Baker et a/., 1994; DeWalt
et al., 1993; Hamilton et a/., 1990; Painter et a/., 1995; Van Den Bussche y Baker,
1993). Estos estudios estdn dirigidos en su inmensa mayoria a la resolucién de
problemas filogenéticos, pero en algunos casos (e.g. Patton y Smith, 1994) estén
dirigidos a problemas teé6ricos mas complejos, como las limitaciones de los conceptos
de especies actuales.

En contraste con las aproximaciones morfométrica, morfolégica y cariol6gica, las
secuencias moleculares proporcionan caracteres comparables al nivel de genes, los
cuales pueden ser observados, estudiados y comparados entre los méas diversos
organismos (Felsenstein, 1984). Existe mucha confusién en la literatura acerca de los
supuestos y propiedades de los métodos numéricos para inferir filogenias a partir de
este tipo de datos, estos tépicos son poco estudiados en los textos sobre evolucién
o biologfa molecular, ya que usualmente sé6lo se hacen exposiciones breves y
mecdnicas de un método particular con el que los autores de estos estan
familiarizados (Felsenstein, 1984).

El uso de los datos moleculares ha provocado cierta controversia acerca del valor
de éstos en comparaciéon con los morfolégicos, la constancia de las tasas de
evolucién molecular y la neutralidad de las variantes moleculares, entre otros (Moritz
y Hillis, 1990). Por otra parte, Avise (1994) reconoce dos problemas basicos de los
datos moleculares: el que son proporcionalmente mas caros que los estudios no
moleculares, y que su aplicacién requiere de considerable entrenamiento del personal.
Un problema adicional y contrastante con los estudios morfolégicos, es que en
muchos casos, los expertos en este tipo de estudios no estan familiarizados con los
taxa bajo estudio.

Sin embargo, el atributo mas importante de estas técnicas es que la secuenciacién
de aminodcidos de proteinas y de nucle6tidos del ADN puede proveer de millones de
caracteres genéticos susceptibles de anélisis (Czelusniak et a/., 1990). Otro aspecto
importante de los trabajos basados en el estudio de los 4cidos nucleicos es que las
tasas de evolucién pueden diferir de un grupo taxonédmico a otro tanto en el ADN
nuclear (Britten, 1986; Li et a/., 1987) como para el mitocondrial (Avise et a/., 1992;
Hassegawa y Kishino, 1989).
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Estudios con mas de una Aproximacion Metodol6gica

En el desarrollo histérico que se bosquejé previamente, se analizan las distintas
aproximaciones metodolégicas a partir de estudios en los que se aplican estas en
forma individual. Sin embargo, a la par del surgimiento de las nuevas técnicas, ha
habido estudios en los cuales se intenta incorporar las nuevas aproximaciones
metodolégicas con las ya existentes (e.g. morfometria y cariotipos, cariotipos y
electroforesis de aloenzimas, aloenzimas y secuenciacion o hibridizacion de 4cidos
nucleicos), encontrdndose en la literatura especializada trabajos en que se aplican
todas las combinaciones posibles de estas técnicas.

Con esta tendencia al andlisis holistico, se ha incrementando notablemente el
numero de estudios basados en méas de una aproximacién metodolégica. En los casos
en que se emplearon conjuntamente varias técnicas, los resultados han sido variables,
los cuales van desde similares hasta aparentemente contradictorios y en muchos
casos se sugiere cierta complementaridad. Es importante senalar que a diferencia de
lo que podria esperarse al profundizar en la naturaleza de la variacién, los estudios
mas finos como la hibridacién de ADN si bien han sido utiles para esclarecer varios
aspectos de filogenia, no pueden suplir la informacién de los estudios morfométricos
y de hecho, estas técnicas ofrecen informacién complementaria entre si.

A continuacién se describen algunos estudios que se han realizado empleando por
lo menos dos de estas aproximaciones metodolégicas y los resultados obtenidos.

Al analizar la variacién geogréfica por medio de morfometria y de aloenzimas en
Peromyscus californicus en la Peninsula de Baja California, Smith (1979) encontré
diferencias significativas entre las poblaciones estudiadas. Los resultados obtenidos
con ambas técnicas mostraron una notable coherencia entre si, lo que permitié a este
autor discutir los aspectos biogeograficos que han promovido la diferenciacion de
estas poblaciones.

Stangl y Baker (1984) construyeron un cladograma de las relaciones filéticas entre
distintas especies del género Peromyscus basado en caracteristicas cromosémicas,
y al compararlo con otros propuestos con base en datos morfolégicos (Carleton,
1980) y bioquimicos (Avise et al., 1979b), estos autores encontraron bastante
semejanza, concluyendo que en los sitios en los que los datos morfolégicos y
genéticos no son conclusivos, tampoco lo son los cromosémicos.

Comparando aloenzimas y caracteres morfométricos entre Dipodomys insularis, D.
nitratoides y D. merriami (Rodentia, Heteromyidae), Best y Janecek (1992)
encontraron diferencias morfolégicas estadisticamente significativas en caracteres
externos, craneales y del baculo entre D. insularis y D. merriami. A pesar de ello y
como los datos de aloenzimas no mostraron diferencias entre esas especies, estos
autores reconocen a D. insularis como una subespecie de D. merriami. La justificacion
de esta interpretacién es que D. insularis ha estado aislada geogrédficamente por un
periodo considerable y esto ha favorecido la divergencia morfol6gica. Best y Janecek
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(1992) no discuten las causas de la homogeneidad de las proteinas ni la importancia
evolutiva de esta discrepancia de resultados.

Cuando analizaron los patrones de variacién en aloenzimas, morfometria craneal y
cariotipos convencionales en Dipodomys agilis, Best et al. (1986) encontraron una
alta convergencia en los resultados obtenidos del anélisis de estos tres grupos de
datos, los cuales sefialaban divergencia entre las poblaciones del norte y del sur del
area de California y la Peninsula de Baja California.

Un estudio en Lepus europaeus {(Lagomorpha, Leporidae) en Austria (Hartl et a/.,
1993) en el que se incluyeron aloenzimas, morfometria craneal y mtDNA, mostr6
correspondencia entre los patrones de variacion en los distintos tipos de datos, pero
no asociacién significativa entre la variacién morfolégica y de ADN, ni correlacién
entre estas fuentes e indices de variacién genética. Se concluye que la variabilidad
en s6lo una de estas fuentes no puede ser considerada representativa de la diversidad
del pool genético dentro de las poblaciones.

Schnell y Selander (1981), al analizar patrones de variacién electroforética y
cariotipica en mamiferos, concluyen que la evolucién cariotipica, genética y
morfolégica son mas o menos independientes. Por su parte Cothran y Smith (1983)
difieren con ellos al estudiar las relaciones entre medidas de diferenciaciéon genética
y cromosdémica tomadas de la literatura para 11 grupos de mamiferos (incluidas 15
especies de Peromyscus y varios géneros de otros roedores), ya que encuentran
correlacién entre estos dos estimadores, aunque mencionan que no necesariamente
debe existir una relacién causal entre ellas.

Cronin et a/. (1988) analizaron la variacién electroforética en albumina y
endonucleasas de restriccion en mtDNA para cuantificar el flujo génico entre
Odocoileus virginianus y O. hemionus. Ellsworth et al. (1994) al analizar la variacién
en aloenzimas y sitios de restriccion en mtDNA en O. virginianus para evaluar los
resultados de un plan de manejo de las poblaciones, obtienen resultados similares con
ambas técnicas y mencionan que ambas son complementarias para el estudio de los
niveles de variacién genética dentro de las poblaciones.

El empleo de varias aproximaciones metodoldégicas badsicamente ha estado
encaminado a la resolucién de problemas filogenéticos en grupos muy complejos. Sin
embargo, recientemente se empiezan a aplicar estas técnicas a problemas de otra
indole, como la conservacion (e.g. Jones et a/., 1995), la biogeograffa (e.g. Riddle,
1995, Theimer y Keim, 1994), la evolucién (e.g: Demastes y Hafner, 1993), o bien
se analiza la filogenia, pero con otras perspectivas como es el caso de su relacién con
la conducta (e.g. Perry et a/., 1995).

El empleo de conjuntos de datos obtenidos con distintas metodologias ha provocado
cierta controversia alin no resuelta (vease una discusién en Bull et al.. 1993 y
Miyamoto y Fitch, 1995) acerca de si estos deben ser combinados o bien analizados
por separado, particularmente en estudios filogenéticos. Esta discusién esta
fundamentada por una parte en que los distintos grupos de datos pueden evolucionar
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bajo distintas pautas y a distintas velocidades, y por otra, que pueden presentar
propiedades estadisticas distintas (i.e., ser heterogeneas).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Las hip6tesis actuales del origen y mantenimiento de la variabilidad dentro de las
poblaciones invocan procesos microevolutivos de seleccion, deriva, flujo genético y
mutacién, pero la importancia relativa de estos factores es controversial (Dennison
y Baker, 1991) y hasta la fecha no existen estudios que la aclaren. Adn cuando existe
un gran interés por cuantificar y comprender estos aspectos, no se han realizado
estudios integrales en los que se establezcan las relaciones de estos aspectos y su
importancia especifica en el proceso de diferenciacién y evolucién de los seres vivos
en un contexto integrado.

Un punto importante que no debe ser olvidado y al cual se le ha prestado poca
atencion, es la influencia del medio en el fenotipo y la constitucién genética de las
poblaciones. Patton y Brylsky (1987) al analizar la variacién morfolégica en
poblaciones de 7Thomomys bottae que previamente habfan sido analizadas por medio
de aloenzimas (Patton y Yang, 1977) y que resultaron ser genéticamente
homogéneas, encontraron que los individuos que habitaban zonas con abundante
alimento como los cultivos de alfalfa, eran significativamente méas grandes que las
que habitaban en zonas donde el alimento era escaso y de menor calidad, y
concluyen que es necesario examinar criticamente casos de diferenciacion
morfolégica para determinar la interrelacién entre las respuestas fenotipicas a
condiciones ambientales y el proceso genético.

La variacién en el tamano corporal resultante de diferencias en el habitat tiene
importantes consecuencias para la dindmica evolutiva de las poblaciones de tuzas a
través de su influencia directa en los pardmetros ecolégicos. Varios aspectos de
historias de vida y atributos demogréficos diferencian a las poblaciones "artificiales”
de los alfalfares en relacién a las de vegetacién natural. Estos atributos incluyen un
incremento significativo en densidad de las poblaciones, fecundidad de las hembras,
relacion de sexos favoreciendo a hembras adultas y el grado de dimorfismo sexual,
todos relacionados con los sistemas de apareamiento, distancias de dispersion y otros
factores importantes que determinan las caracteristicas entre y dentro de las
poblaciones. En tal sentido, respuestas pldsticas al ambiente pueden influenciar
fuertemente la divergencia entre poblaciones locales que varfan en las caracteristicas
de sus hdbitats (Patton y Yang, 1977).

Por otra parte, tampoco deben olvidarse los pardmetros poblacionales, los cuales
pueden afectar considerablemente la estructura genética de éstas. Por ejemplo, al
analizar los patrones de variacion cromosémica en el género Microtus, Gaines (1985)
menciona que los bajos niveles de variacién son debidos a los cuellos de botella por
los que pasan ciclicamente las poblaciones.
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Los resultados, en algunos casos contradictorios, obtenidos al comparar los
resultados de técnicas en las que se analizan los dcidos nucleicos con los obtenidos
con otras técnicas como las morfométricas o las citogenéticas, pueden ser
interpretados como las diferencias entre las caracteristicas de dos tipos de
elementos: informativos (dcidos nucleicos y proteinas) y estructurales (Ayala, 1982).

Cuando se analiza la variacién al nivel de acidos nucleicos, debe considerarse a esta
como el genotipo de los individuos, que esta libre de la influencia del medio ambiente
y por lo tanto de la accién de fuerzas tan importantes como la seleccién natural. Al
estudiar la variacién en aspectos estructurales, se esta analizando el resultado de esta
informacién potencial contenida en el genotipo, pero cuando ya ha estado sujeta a
las presiones selectivas del medio ambiente (Ayala, 1982).

En los casos en que el interés del investigador radica en aspectos como la filogenia
de los grupos, la mejor opcién es la de las moléculas informativas, las cuales
presentan la ventaja adicional de permitir comparaciones aun entre grupos
morfol6gicamente muy divergentes. Por otra parte, si el objetivo es comprender los
procesos de adaptacién de los seres vivos a su medio ambiente, la eleccién es
estudiar los elementos estructurales.

Es importante aclarar que puede haber factores adicionales a los hasta ahora
conocidos y estudiados que puedan determinar en mayor o menor grado la variacién,
tales como la filogenia (Straney y Patton, 1980), la estructura social de las
poblaciones (Cothran y Smith, 1983) y los procesos que regulan y modifican la
expresion del genotipo en los organismos como sistemas integrados (Phillips y
Tandler, 1987), los cuales deben ser considerados en el estudio de este importante
componente de la evolucion.
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