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RESUMEN 

La Vi..irlilCIO,1 ~s reconocida como uno de los elementos fundamentales del proceso evolutivo de los s<!r<!s 
vivos, 8CJr lo que se le ha estudiado constantemente "{ con distintas aproximaciones metodológio;as 
morlológlca, IlFJrforre:rica. cariológica y molecular. Se analizan las ventajas V desventajas de cada una de 
estilS. El obJetiVo inlci;al de los est·.JdlOs sobre v"nación ha sido la resolución de problemas taxonómicos 
pele actuillmente hay una tendencia a la aplicación de estas técnicas a problemas diversos coma la 
conservaCión hio9Elogcafía y cocvolución. Es necesaria la realización de estudiOS que evalúen la importancia 
del mediO ambiente en la estrllchHa genética de las poblaCiones V en 13 mortogénesls de los indlvld·,JOs. 
Palabras Clave: V.~iriClci';'l morfológica, Morfo:netlÍl, V;¡riiJción cromosómiciJ, Alocnzimus, Variución 
Molecu a', Mamífero~ 

ABSTRACT 

V .~IIi'ltnn IS k~owrl as a majar factor in the evoluti::Hlary pror.esses of the living organls.ms. Therefore 
SInGe tllnR .l(10, many technical approximations ha ve been condllcted with morphologic3J. morphometric. 
kafll"olüylc;al and molecular surveys. 60th ad\lantages and dissadvantages 01 each one are dlsG~ssed 
Stud,E''' on variatlon were initially focused on taxonomic problems. but pres;¡~ntly the current trends are 
tONald the dppllcarion of these technlcal approaches to problems of conser\lation, biogecg:aphy, and 
"o"''1"lut,on. CurrRlltly, we need studles that assess the importance at the environment in thE' genetlc 
stru,~nJfe ot populaTlOns ano in the morphogenesis of the individuals. 
Key Words: Morph()lo~;ica Va!latlon, rv'orphometrics. Chromosorr.a' varlatlon. Allo2y"Y1Rs, Molecu'ar 
Varlaticn. Marnrn31~. 

INTRODUCCION 

Una premisa central en la teoría sintética de la evolución es que la variabilidad 
fenotipica dentro de las poblaciones es el material para la diferenciación y 
potencialmente, de la especiaci6n (Mayr, 1963). Es por ello que la variac.ión ha sido 
objeto de una gran cantidad de estudios en todas sus modalidades desde la época de 
Oarwin hasta nuestros días (Gould y Johnston, 19721-

En .. El Origen de las Especies", Darwin proporciona amplia evidencia de Que la 
evolución biulógica ha ocurrido y el punto inicial de su argumento es la ocurrencia de 
variación heredable dentro de las poblaciones, lo cual era para Oarwin un hecho fuera 
de toda duda, aún cuando ignoraba los procesos por los que esta se originaba 
IDobzhansky el al., 1977). 
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Simpson (1953) considera a la variación como una de las siete fuerzas principales 
de la evolución, mientras que Gould q 980) reconoce a la evolución como un proceso 
jer~rquiGo Corl rnodus complementarios peTO diferentes en tres niveles principales: 
vdridción ~ntre las poblaciones, especi(;lción y patlOnes eJe macroevolución. Mayr 
(1988) reconoce a la selección natural como el segundo estado de un proce!)o de uos 
pasos, el primero de los cuales consiste en la generación de variación en cada 
generación susceptible de servir como material para la selección, la cual actúa 
posteriormente corno segundo paso, y concluye que ésta última no puede ser posible 
sin una continua regeneración de la variación. 

Por otra parte. Lande (1979) considera que la magnitud de esta variabilidad 
determina 18 tasa de la diferenciaCión y la covarianza de los caracteres, así como la 
tr<Jyectoria o sentido en que esta se verifica, por lo que e~ elemento de trascendental 
importancia para comprender el fenómeno de la evolución. 

El estudio de la variación ha tenido dos enfoques principales: por un lado están las 
cuestiones prácticas en la definición de! grado de semejanza o divergencia entre taxa 
con el fin de determinar una posición en los sistemas de clasificación y por otro, 
están los estudios con fines teóricos, encaminados a comprender los procesos de 
divergencia, adaptación V evolución de las especies 

Mayr (196:~) considera que existen dos grandes tipos o clases de variaCión, la 
Intrrlpohl¡::¡r.ional 11 no geográfica, qlle se refiarp. a !;:¡s rliferencli3s ohsp.rvarl¡::¡s entre los 
miembros de una misma población (e.g. dimorfismo sexual secundario, vari(3ción 
ontogenética, variación individual, etc.), y la variación geográfica, la cual comprende 
a las diferencias observables entre miembros de distintas poblaciones. 

El dimorfismo sexual secundario puede ser originado por causas fisiológicas (i.e., 
requerimientos Tlutricionales distintos), ambientales como es el grado de severidad de 
las cOrldrciones climáticas (Levenson, 1990], ecológicas como es la ocupación de 
distrf"ltu nichu o lo!) diferentes intervdlos de tolerClnciCl para determinados fdctores 
fbicos, pOI" mencionar algunos I:Slatkin, 1984). 

La variación con la edad es de considerable importancia práctica para I,OS 

taxónomos, dado que los individuos heterornórficos han sido descritos como especies 
distintas en muchas ocasiones, y tiene una amplia significancia biológica y puede 
interpretarse como el producto de las interacciones entre la selección y la dotación 
genética del individuo. Según Mayr (1063), los cambios morfológicos observados 
durante el ciclo de vida son el resultado de dos tendencias. algunas veces 
antagónicas: Una es hacia una diferenciación cada vez mayor desde el naci!T'.iento 
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 adaptación en todos los estadías del ciclo de Vida. 

Los estudios de variación intrapoblacional son de gran importancia en el desarrollo 
de un sistema de clasificaCión biológica, dado que para generar éste se requiere de 
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un conocimiento profundo del grado de variación que puede presentarse en un taxón 
determinado, 

Se ha estudiado la variación ell distintos aspectos en varios grupos de mamíferos, 
entre los que destaca el de los roedores, debido a las características biológicas de los 
miembros de este orden (e.9. tamaños de camada grandes, ciclos de vida cortos, alto 
potencial reproductivo, adaptabilidad a las condiciones de laboratoriof, las cuales los 
convierten en sujetos de estudio ideales en investigaciones del proceso de 
adaptacióll, especiación y evolución. 

Dentro del Drden Rodentia, el género Peromyscus ha sido objeto de particular 
atención, tanto en estudios sistemáticos (e.g. Carleton, 1989; Hooper, 1968; 
Osgood, 19D9) como ecológicos y etológicos (e.g. la gran variedad de tópicos 
reunidos por King, 1968; Kirkland y Layne, 1989) por lo que el conocimiento de su 
biología es en comparación con otros grupos con la excepción de otros ratones del 
género Microtus V Mus. muy completo, permitiendo diversas interpretaciones tanto 
de las causas como de las consecuencias de la variación. Otros grupos cuya variación 
ha sido ampliamente estudiada son las tuzas (especialmente los géneros Geomys y 
Thomomys) y la familia de murciélagos cun huja nasal (Bakel y Jones, 1979; Baker 
et al., 19761. 

Las técnicas para el estudio de la variación han sufrido una gran transformaCión a 
través del tiempo, siendo el reflejo del desarrollo tecnológico y científico, El objetivo 
de este trabajo es analizar las distintas aproximaciones metodológicas con que se ha 
analizado este aspecto en mamíferos. 

AproximAciones Metodológicas en el Estudio de la Variación 
El esturtil1 np. la v;:¡ri;:¡Clón ha estado basado en el avance tanto de aspectos 

tecnológicos (e.g. advenimiento de las computadoras, disponibilidad de instrumentos 
de medición cada vez más precisos) como conceptuales (e.g. esclarecimiento de los 
procesos de replicación y traducción de los ácidos nucleicos, desarrollo de técnicas 
de análisis estadístico de datos de tuda tipo), los cuales han permitido gradualmente 
analizar con mayor fineza las causas y consecuencias de ésta. Entre los enfoques que 
se han usado están el estudio de la variación morfológica, morfométrica, 
cromosómica y molecular 

Variación Morfológica 
Los primeros estudios de variación fueron de tipo morfológico y las primeras 

descripciones de taxa estaban basadas principalmente en material preservado en 
tluírtos que gfmeralmente carecía de medidas óseas, siendo las dimensiones externas 
las únicas que se incluian (Swanepoel y Genoways, 1979). Así, las diferencias dentro 
o entre los taxa se reconocían y describían como cuestiones de grado (color, tamaño, 
forma), o bien, por la presencia-ausencia de caracteres anatómicos. Estudios clásicos 
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.9. 
Bailey, 1900, 1902; Howell, 1914; OSgDDd, 1900, 19091, 

este período está caracterizado por cierto grado de subjetividad en la interpretación 
y conclUSIón de las observaciones, las cuales dependían básicamente del grado de 
conocimiento y experiencia del investigador de cada tax6n, Sin embargo, y en 
contraste con las aproximaciones de tipO molecular, los caracteres analizados eran 
directamente observables y su elección normalmente estaba basada en un profundo 
conocimiento de la anatomía y biología básica del taxon en estudio. 

Los estudios morfológicos han sido la base de los sistemas de clasificación de 
prácticamente todos los grupos de mamíferos como señala 8aker (1979), quien 
mencian,] el caso de murciélagos con hoja nasal, cuya clasificación esta basada 
primcHiamente en factores morfológicos clásicos como la articulación del hombro, la 
dentición y otras carcaterístícas craneales. 

Variación 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 años los 
estudios sistemáticos han llegado a ser más y más sofisticados, con un creciente 
interés por la aplicación de técnicas estadísticas al estudio de la variación en rasgos 
anatómicos Con el advenimiento de las computadoras, se inician los estudios 
multlvanados (i.e. análisis simultáneo de varios caracteres cuantitativos). Está fase 
puede ser denominada como fTlorfométrica, la cual es definida por Rohlf (1990) como 
la descripción cuantitativa, el análisis y la interpretación de la variación del tamaño 
y la forma en biología Se hace énfasis en los niveles de signlficanc',a de las 
diterencias entre las unld;:¡des de estudiO (e.g. Cervantes et al .. 1993; Hall, 1968; Llm 
y \/VilsDrl 1qY:-l; Martinez-C. At al., 1991; Schmidly, 1973; Sugg et al., 1~90; 

William<> y Ramírez-P., 1 q84) 
Fste tipo elF. variación h;:;t sirio arnpli;:;tmente estudiada en varios tax(3, destacando 

la compilación de estudios morfométricos para especies de murciélagos con hoja 
nasal rlB Sw;:¡nepoel V Genoways (1979), Quienes presentan una lista completa de los 
estudios. las medidas empleadas. los tipOS de variación analizados O.e., sexual 
secundarla. ontogenética y geográfica}, así como un apéndice con siete medidas 
estándar 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 análisis de problemas de actualidad como la conservación, pero en 
contraste han sido encauzados a analizar el papel de la variación en el proceso 
adaptativo o Dar lO menos de la eficiencia de ciertos Caracteres ¡Jara el deSelTlr.,le(lO 
de 'LJIla funCión (e.g, Freerndf1, 1981, 1984, 1988; Smart y Lemell, 1980), así comu 
de los patrones morfológicos en un contexto adar.,ltativo y eculógico (e.g. 
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Baumgardner y Kennedy, 1994; Spencer, 1995). Además, las técnicas morfométricas 

también han sido aplicadas al estudio de fósiles, con las limitaciones propias del 
registro fósil le.g. Warheit, 19921. 

Entre las a¡~licaciones más recientes de esta dproximación esta el análisis de los 
patrorle::; de creClrTllerltu ua::;ado en técnica::; rnurfométrici:ls rlU convencionales para 

la investi~asión de filoqenias (Richtsmeier et al., 1993) y la evaluación de los efectos 
del medio ambiente en el fenutipo, por rnediu del estudia de las asimetrías craneales 

y d~1 esqueleto postcraneal (asirnetrla fluctu3111e, Van Valen, 1962). Para un revisión 
de est~ aspecto vease LÓpez-G. (1994) y las referencias ahí citadas. 

Alyuflos dutores le-9 Soulé, 1982) hdn sugerido que los estudios de variación 
1ll0rfuIllétrica no están sustentados en una teoría general, sino que es una coleCCión 

de hipútesis llue tienen su origen en disciplilldS como la genéticCI de poblaciones, 

genética ecológica y la genética cuantitativa, así como ulla serie de fenómenos 
todavía no comprendidos. Esto no es de sorprender ya que la morfogéllesis es UI10 de 

los procesos biulúgicos más cOlllplejos iSoulé, ·1982). Además, en la f11dyoríd de los 
casos, los resultados de este tipo de estudios dependen de supuestos eSladísticos 
que en muchos casos no se cumplen (Lele y Richtsmeier, 1990), o bien simplemente 

no se evallJan. Además, este tipo de estudios tienen la desventaja de requerir, a 
diferenc:a de estudios cariológicos y moleculares, de tamaños de muestra grandes, 
sobre todo en los casos en que se emplean técnicas multivariadas. 

Cabe aclarar que esta rama ha continuado su desarrollo en forma constante con 
aproximaciones cada vez más complejas, mediante modelos y técnicas estadísticas 

específicas para distintos problemas (véansc por ejemplo Bookstein, 1991; Bookstein 
et al. 1985; Lele y Richstmeier, 1991; Marcus et al., 1933: Ovven, 1994; Rohlf y 

Bookstc,n, 1 GGO; Schultz, 1985; Sokal y Braumann, 1 G80; Soulé, 1982; Vogl, 1993; 
Zclditch et aJ., 1989). Sin embargo, u pesar de estos uVilnccs teóricos .. muchos de 
estos no han sida incorporados en los estudios prácticos, las cuales se han 

cilriJct8rlzado por cierta constancia en cuanta u la <Jplicación de liJS técnicas 
estadísticas tradicionales. 

Variación Cariotípica o Cromosómica 

8aker (1970) mellciona que en mamíferos, las técnicas para el estudio de los 
cromosomas fueron descritas en 1956 por Ford y Hamilton con el objetivo de 

describir y comparar las características del material genético (e.g. Hood el al., 1984; 
Lee et al., 1972; Smith, 1990: Smith et al., 1989). Inicialmente esto se hizo por 
medio d8 cariotipos convencionales no teñidos diferencialmente, los cuales 

proporcionan el número diploide y el tamaño de los cromosomas, pero aportan poca 
información acerca de la homología genética de los cromosomas. 

Posteriormellte, se generalizó el uso de tinciones diferenciales que evidenciaban la 

posición de la eucromatina y la heterocromatina. Las técnicas más empleadas son las 
denominadas como bandeas G y e, aunque existen otras técnicas, tales como el 
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bandeo R, el cual produce patrones de bandas inversos a los obtenidos can la técnica 
G. Otros bandeas son el Q y el T, así como el bandeo can tinción de plata, el cual se 
emplea para cieterminar la ubicación de las regiones de orqanizadores nucleares 
(NORs, por sus siqlas en In~lés), Para una síntesis de las ventajas y desventajas de 
edda una de estas tét.,nicas véa~e Dutrillaux y Lejeune (1975); para urJa serie de 
recumendaciones para preparar larninillas d partir de médula ósea y de cultivos 
celulares Baker y OUlTlsiyeh (1988) y para una revisión histórica Cortéz (1984). 

En este período hay una gran proliferación de trabajos, tantos que inclusive es 
necesaria la creación de un sistema estándar 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, así por ejemplO, para 1979, 8aker menciona que se conoce el cariotipo para 
105 de las 137 especies de murciélagos con hoja nasal reconOCidas por Jones y 
Carter 119761. 

entre las aportaciones teóricas más importantes derivadas de los estudios 
carlológicos está el modelo de especiación estasipátrica (aparición de una nueva 
especie en el área de distribución de la especie parentéll, con una posterior invasión 
del área de distribución de esta), propuesto por White (1968), el cual está basado 
completamente en divergencias cromosómicas, Técnicas como la morfometría no 
pueden detectar diferencias entre los híbridos y las poblaciones parentales en zonas 
de hibridación, sino hasta cU8ndo las interacciones iniciales (primeras generaciones 
filiales) ya han piJsado, las cuales sí son detectables por medio de estudios 
cariológicos (Baker, 1979) o moleculares. Una aplicación importante de esta técnica 
es en la identificación de nuevas especies, sobre todo en casos de especies 
moriológicamente similares, como sucede con Rhogeessa genowaysi y R. tumld(, 
(Chiroptera, Verpertilionidae), las cuales son simpátricas y morfológicamente 
crípticas (Baker, 1984). 

Un aspecto que requiere de investigación es el de las causas y consecuencias de 
las grandes revoluciones cromosómicas, (Megaevolución cariotípica sensu Baker y 
Bickham, 1980, 1984), la cual fue planteada a partir del estudio de bandeas G y e 
en murciélagos, aunque no es exclusivo de este grupo. Según estos autores, la 
aparición de estos genomas tan radicalmente reorganizados no puede ser explicada 
por aspectos demográficos, por los sistemas de apareamiento y la especiación, sino 
por factores como las tasas de mutación. 

Raker (1979) señala que en algunos taxa dI'! mlHr::[élago~ con hoja nasal como los 
géneros Glossophaga y Frophyfla (Phyllostomictae, Glosshophaginap. y Brachil1hyllinae, 
respectivamente), en donde p.~ obvio que han divergido a tal grado que han adquirido 
diferenCIas mortológicas lo suficientemente grandes como para merecer ser 
considerados taxonómicamente como géneros y subfamilias distintas, presentan 
cariotipos estándar indistinguibles entre si, mientras que por el contrario .. otras 
especIes (Uroderma bilobatum y Choeroniscus intermedius, subfamilias 
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Stcnodcrmatinae y Glossophaginae, respectivamente) muestran considerable 
divergencia cromosómica intraespecífica. Si las relaciones evolutivas estuvieran 
dadas únicamente por los cariotipos estándar se obtendría un sistema distinto al 
clásico, el cual está basado en trabajos osteológicos yexomorfológicos. 

Los estudios con esta técnica han tenido con mucho su mayor aplicación en la 
resolución de problemas taxonómicos y filogenéticos. Sólo en algunos casos se han 
aplicado los resultados de estas técnicas en el análisis de aspectos como la 
blDgeografia le.9. Searle, 19841. 

Entre las desventajas de la aplicación de esta técnica es que algunos cromosomas 
son tan ~.H:~querHJS que sólo se aprecian pocas bandas y Sil tales casos no hay 
patrones equiparables. Además, se requiere de cierta homogeneidad en la técnica 
para preparar cariotipos comparables. Finalmente, para algunas especies que se 
piensa que están estrechamente relacionadas, las técnicas actualmente disponibles 
pueden detectar poca similitud entre las bandas G de sus cariotipos (Baker y 
Bickham, 1984: Baker et al., 19871. 

Variación Genética 
La siguiente aproximación es bioquímiea, con el estudiO electrotnrMir.o de proteínas 

le.g. Cook y Yates, 1994; Fuller et al" 1984; Hafner et al, 1994; Janecek, 1990; 
Moare y Janecek, 1990; Rogers y Engstrom, 1992; SuUivan y Kilpatrick, 1991; 
Sullivafl etd/., 1991). Aunque los estudios que asentaron las bases teóricas de está 
técllica aparecen a principios de la década dI:! lus setl:!flta!:> ~e.g. Avise, 1974; Gottlieb, 
1971; Nei, 1972; Rogers, 1972; Selander et al., 1971f y los primeros estudios 
prácticos 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 descripción de Hunter y Markert. 

Richardson et al. (19B6) consideran que las aplicaciones de las técnicas 
electroforéticas pueden ser agrupadas en cuatro clases: identificación genética, 
análisis de poblaciones, determinación del límite entre especies y reconstrucción 
filogenÁticrI. LrI mayoría de estos f!studros han estricto dirigidos a IrI resolución de 
problemas taxonómicas, sin embargo, recientemente se han realizado trabajos de 
variación con el objetiva de evaluar la diversidad genotípica de las poblaciones con 
fines de conservación (e.g. Carraway y Kennedy, 1993: Daley, 1992; Glenn y Smith, 
19931. 

Destaca dentro de la genética de la conservación aquellos encaminados no solo a 
evaluar la diversidad genética per se, sino que además se proponen medidas 
concretas para mantener esta divcrsid¿)d y al mismo tiempo mantener la integridad 
de los ecosistemas y los intereses de las comunidades, como en el trabajo de Goodloe 
et ajo (1991), quienes estudiaron la variación genética de poblaciones ferales de 
caballos y con base en ello, detectan poblaciones con alta variabilidad y definen 
tamaños poblacionales mínimos para cada un;:¡ n? las localidades p.stu(lractas. La 
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uefifliciór¡ de e!:itos últilllos está tornada en función de la conservaciórl ue la 
diversidad genética y el beneficio económico para la comunidad. Los estudios con 
esta perspectiva han sido dirigidos principalmente a grupos de importancia económica 
como el berrendo ~Lee ct al., 1989), los venados colu blanca y cola negra (Derr, 
1991; Gavin y May, 1988; Leberg et al., 1994). Muy pocos trabajos basados en esta 
técnica han sido utilizados para estudios de biogeografía (e.g. Ruedi etal., 1993) o 
para cuestiones no tradicionales como las relaciones entre la variación genética y la 
conducta (e.g McCracken et a/., 1994). 

El problema más importante en la generación de los datos es una Innecesaria 
limitación de estos. ya que la gran mayoría de los estudios (en mamíferos 
prácticamente todos) están basados en el análisis de variación en aloenzimas (las 
definen como las variantes proteínicas producidas por formas alélicas del mismo 
locus, Prakash et al., 1969). Sin embargo, estas tienen valor a niveles taxonómicos 
como razas, especies y géneros (Avise, 1974). A r.,¡eSdr de esto, es r.,¡osible encontrar 
estudios en que se analiza y compara familias distintas (e.g. Valdivieso y Talllsitt, 
1974, citado por Straney et al., 1979). 

En contraste .. las características analizables a nivel de isoenzimas (el número de loci 
en un sistema multilocus, la regulación de la expresión y complejos de 
heteropolímeros), son aplicables a niveles taxonómicos 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 proteína puede existir con la 
rnlsmi1 esper:ltlr.ldad enzimátir:a, y qUR actualmente SR entifmde como los no1ímerns 
formados a partir de monómeros especificados por diferentes loci. 

Según Buth (1984:1, la desventaja más importante de las isoenzimas en estudíos 
sistemáticos es que normalmente se codifica como presencia o ausencia del carácter 
o prupitoudu, r.,¡ur lu que muchas de las condiciones delivadas (rTIdS ClVdrlZduas) 
involucran la pérdida o ausencia del rasgo. Tales caracteres como la pérdida de algún 
carácter son especialmente vulnerables a la homoplasia y deben ser empleados con 
prec¿¡ucióll ell estudios filogcnéticos. 

Por otra parte, McGovern y Tracy 1:1981) mencionan que al analizar aloenzimas de 
Microtus ochrogaster en cautiverio bajo distintos regímenes de temperaturas en 
laboratorio, encontraron cambios en la mobllidad de electromorfos en dos locus. 

Entre los principales problemas del análisis de datos electroforéticos en estudios de 
sistp.mátlr:a sohresalen el usa de medidas o coeficientes de distanCia, la selección de 

algoritmos de agrupamiento, la codificación de las variantes el e ctrom órficas, el 
ordenamiento (I.e., secuencia evolutiva:1 de éstos V la selección de grupos externos 
para la reconstrucción de filogenias. Aquí se describen los prublemas relacionados 
con las medida::; de ::;ilIlilaridad y los algoritmos de agrupamienlo, pero para una 
revisión profunda de éstos y los otros aspectos antes mencionados véase Buth 
11984). 
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muy fina dentro de y entre especies. Además, con el desarrollo de la técnica de 
Reacción en Cadena de la Polimerasa (PCR, por sus siglas en ingles), propuesta por 
Saikai et al. (1988), la cual permite la amplificación de un segmento cualquiera de 
ADN a partir de una muestra muy pequeña, es posible hacer el análisis 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 le.g. Avise el al., 1979a; Avise el 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 le.g. Ashley, 1989; Ashley y Wills, 1987; Baker et al., 1994; DeWalt 
et al., 1993; Hamilton et al., 1990; Painter t:t dI" 1995; V(tn Den Bussche y Baker, 
1993). Estos estudios están dirigidos en su inmensa mayoría a la resoluGión de 
problemas filogenétir..:os, pero en algunos casos (e.g. Patton y Smith, 1994) están 
dirigidos a problemas teóricos rnJs complejos, Gomo IdS limitaciones de los conceptos 
de especies actuales. 

En r..:Olltraste con las aproximaciones morfornétrica, morfológicd y cariológicCl, Ids 
secuencias moleculares proporcionan caracteres comparables al nivel de genes, los 
cuales pueden ser observados, estudiados y comparados entre (os más diversos 
organismos (Felsenstein, 1984). Existe mucha confusión en la literatura acerca de los 
supuestos y propiedades de los métodos numéricos para inferir filogenias a partir de 
este tipo de datos, estos tópicos son poco estudiados en los textos sobre evolución 
o biologia molecular, ya que usualmente sólo se hacen exposiciones breves y 
mecánicas de un método particular con el que los autores de estos están 
familiarizados (Felsenstein, 1984) 

El uso de los datos moleculares ha provocado cierta controversia acerca del valor 
de éstos en comparación con los morfológicos, la constancia de las tasas de 
evolUCión molecular y la neutrJlidad de las variantes moleculares, entre otros (Moritz 
y HiH,s, 1990). Por otra parte, Avise (1994) reconoce dos problemas básicos de los 
datos molecul¿lrcs: el que son proporcionalmente más caros que los estudiOS no 
moleculares .. y que su aplicación requiere de considerable entrenamiento del personal. 
Un problema .3dicional y contrastante con los estudios morfológicos, es que en 
muchos casos, los expertos en este tipo de estudios no estan familiarizados con los 
taxa bajo estudio. 

Sin embargo, el atributo más importante de estas técnicas es que la secuenciación 
de aminoácidos de proteínas y de nucleótidos del ADN puede proveer de millones de 
caracteres genéticos susceptibles de análisis (Czelusniak et al., 1990). Otro aspecto 
importante de los trabajos basados en el estudio de los ácidos nucleicos es que las 
tasas de evolución pueden diferir de un grupo taxonómica a otro tanto en el ADN 
nuclear (Britten, 1986; Li et al., 1987) como para el mitocondrial (Avise et al., 1992; 
Hassegawa V Kishino, 1989). 
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Se han propuesto un número considerable de medidas de distancia genética¡ y a su 
análisis se le ha dedicado considerable atención (véase la literatura citada por Hillis, 
1984). Los índices propuestos por Nei (1972) y Rogers (1972) han sido los 
predominantes en estudios prácticos; sin embargo. según Buth (1984), ambos 
adolecen de serios problemas, el coeficiente de distancia genética de Nei (O) mide el 
número promedio de sustituciones por locus eJectroforéticamente detectables que se 
han acumulado desde la divergencia de dos poblaciones a partir de un ancestro 
común. Es decir, está basado en un supuesto biológico. Sin embargo, tiene 
Importantes limitaCiones matemáticas, una de ellas es que no cumple las 
carilctcrlsticas de ser una unidad métrica y como consecuencia de ello cuando se 
construyen árboles filogenéticos basados en la longitud de las ramas .. la distancia 
puede ser negativa. lo cual no es biológicamente interpretable. 

En contraste, el coeficiente de similitud de Rogers (S) que sí es un cstiJdístico del 
tipo métrico, pues se define como la distancia geométrica promedio entre las 
frecuencias alélicas , tiene menos restricciones teóricas, sin embargo, este índice no 
está basado en ninguna premisa biológica. 

Otro aspecto de gran importancia en la fase analítica de los datos¡ es la selección 
del algoritmo para realizar los agrupamientos de los coeficientes de similitud o de 
distancia. Al igual QlIe para estos últimos, se ha propuesto una gran cantidad de 
algoritmos; sin embargo¡ existe gran confusión y desacuerdo en cuanto a cual es el 
más adecuado. Para una revisión de la polémica en este aspecto, así como 
discusiones sobre las ventajas V desventajas de los algoritmos en la derivación de 
árboles filogenéticos más comúnmente empleados, véase Buth ("1984) y Rogers 
(1984) 

Variación Molecular 
Con el avance en el conocimiento de la estructura y propiedades de 105 ácidos 

nuclelcos hay conSiderables avances en las técnicas para el análiSIS V la manipulación 
de estos, p.ntre las que se incluyen el análiSIS de hibridación (mezc:l~ lie los ácidos 
nucleicos de dos Individuos y análisis de la estabilidad de la cadena doble formada, 
con un posterior análisis de la estabilidad térmica de ésta, la cual es un indicador del 
gradlJ de semejanza o de la medida en que son complementarias las dos cadenas) y 
disociación de ADN, el uso de endonucleasas de restricción ~enzimas obtenidas a 
partir de bacterias, las cuales reconocen una secuencia específica de nucleótidos y 
la cortan en un punto especifico) para detectar substitución de bases y rearreglos. así 
como secuenciaciones de proteínas, de ADN y de ARN (identificación de cada uno 
de los aminoácidos o nucleótidos, respectivamente¡ Que componen a las cadenas). 

Las secuencias analizadas eran principalmente del núcleo celular y de mitocondrias 
(Moritz y Hillis, 1990"1. El AON mitocondrial (mtDNA) tiene la ventaja de heredarse en 
forma materna, es decir, sin recombinación, y a diferencia de otros tipos de ADN 
como el ribosomal, acumula rápidamente mutaciones, pru~un;ionando una resolución 
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Estudios con más de una Aproximación MAtodológica 
Fn RI nesarrollo histórico que se bosquejó prElviamente, se analizan las distintas 

aproximaciones metodológ,lcas a partir de estudios en los que se aplican estas en 
forma individual. Sin ernbargo, a la par del surgimiento de las nuevas técnir.as, ha 
habido estudios en los cuales se intenta incorporar las nuevas aproximaciones 
metodológicas con las ya existentes le.g. morfometría y cariotipos, cariotipos y 
electroforesis de aloenzimas, aloenzimas y secuenciación o hibridización de ácidos 
nucleicos), encontrándose en la literatura especializada trabajos en que se aplican 
todas las combinaciones posibles de estas técnicas. 

Con esta tendencia al análisis holístico, se ha incrementando notablemente el 
número de estudios basados en más de una aproximación metodológica. 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 señalar que a diferencia de 
10 que podría esperarse al profundizar en la naturaleza de la variación, los estudios 
más finos corno la hibridación de ADN si bien han sido útiles para esclarecer varios 
aspectos de filogenia, no pueden suplir la información de los estudios morfométricos 
y de hecho, estas técnicas ofrecen información complementaria entre sí. 

A continuación se describen algunos estudios que se han realizado empleando por 
la menos ejes de estas apruximaciones metodológicas y las resultados obtenidos. 

Al analizar la variación geográfica por medio de morfometría y de aloenzimas en 
Perofrnfscus califoff/;r.-·us en la Península de Baja California, Srnith (1979) encontró 
diferencias significativas entre las poblaciones estudiadas. Los resultados obtenidos 
con arllUdS técnicas mO!:itlarOIl una notable coherencia entre sí. lo que permitió a este 
autor discutir los aspectos biogeográiicos que han promovido la diferenciación de 
estas poblaciones. 

Stangl y 8aker (19841 construyeron un cladograma de las relaciones filéticas entre 
distintas especies del género Peromyscus basado en características cromosómlcas, 
y al compararlo con otros propuestos con base en datos morfológicos (Carleton, 
1980) y bioquímicos (Avise et al., 1979b), estos autores encontraron bastante 
semejanza, concluyendo que en los sitios en los que los datos morfológicos y 
genéticos no son conclusivos, tampoco lo son los cromosómicos. 

Comparando aloenzimas y caracteres morfométricos entre Dipodomys insuJaris, D. 
nitratoides y D. merriami (Rodentia, Heteromyidaei, Best y Janecek (1992) 
encontraron diferencias morfológicas cst<:ldísticamcnte significativas en C<:lracteres 
externos, craneales y del báculo entre D. ;nsuJaris y D. merriami. A pesar de ello y 
como los datos de Jloenzimas no mostraron diferencias cntre esas especies, estos 
autores reconocen <J D. insu/aris como una sub especie de D. merriami. La justificación 
de esta interpretacIón es que D. insularis ha cstado aislad¡) geográficamente por un 
período considerable y esto ha favorecido la divergencia morfológica. Best y Janecek 
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(1992) no discuten las causas de la homogeneidad de las proteLlas ni la importancia 
evolutiva de esta discrepancia de resultados, 

Cuando analizaron los patrones de variación en aloenzimas, morfornetría craneal y 

cariotipos convencionales en Dipodomys agilis, Best et al. (1986) encontraron una 

a Ita convergencia en los resultados obtenidos de! análisis de estos tres grupos de 

datos, los cuales ser"lalaban divergencia entre las poblaciones del norte y del sur del 
área de California y la Península de Baja California, 

Un estudio en Lepas europaeus (Lagomorpha, Leporidae) en Austria (Hartl et al., 
1993) en el que se incluyeron aloenzimas, morfomctríLi craneal y rntDNA, mostró 
correspondencia, entre los patrones de variaL:lón en los distintos tipos de datos, pero 

no asociación significativa entre la variación morfológica y de ADN, ni correlación 
entre estas fuentes e índices de variación genética. Se concluye que la variabilidad 
en sólo una de estds fuentes no puede ser considerada representativa de la d'lversidad 
del pool genético deí1tro de las poblaciones. 

Schnell y Selander (1981), al analizar patrones de variación electroforética V 
ciHlotfnir.a An rT',;:¡mít~ros. conr.luyen que la evolución cariotípica, genética y 

mortnlógir.il s:-m más o menos Inde[1endientF.~. Por su narte Cothrao V Smith t 1983) 
difieren con ellos al estudiar las relaciones entre medinas ne diferenciación genAtica 

'1 crornosomlca tornadas de la literatura para 11 grupos de mamiferos (incluidas 15 
especies de PefomyscU,'l y varios géneros de otros roedores), ya que encuentran 

correlación entre estos dos estimadores, aunque mencionan que no necesariamente 
debe existir una relClción causal entre ellas. 

Cronin et al. (19881 analizaron la variación electroforética en albúmina y 
elldonucleaSdS de restricción en rntDNA para cuantificar el flujo génico entre 
Odor:oileus virginianus ya. /lemionus. Ellsworth et al. (1994) al anali.lar la vd.riación 

en aloenzimas y sitios de restricción en mtDNA en 0, virginianus para evaluar los 
result~rlos rlp. 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 variación genética dentro de las poblaciones. 

El empleo de vuriQ~ aproximaciones metodológicas básicamente ha estado 
encaminado a la resolución de problemas filogenéticos en grupos muy complejos. Sin 
embargo, recientemente se empiezan a aplicar estas técnicas a problemas de otla 
índole, como la conservación (e.9. Jones et al., 1995), la biogeografía (e.g. Riddle, 
1995, Theimer y Keim, 1994), la evolución (e.9: Demastes Y Hafner, 1993), o bien 
se ar1a!12a \a filogenia, pero con otras perspectivas como es el caso de su relación con 
Id conducta (p..g. Perry et al., 199~). 

El empleo de conjuntos de datos obtenidos con distintas metodologias ha provocada 
r;lerta cCJntraversia 3lJn no resuelta (vease una discusión en Bull et al. 1993 y 
Miyamoto y Fitch, 1995) acerca de si estos deben ser combinados o bien analizados 
por separado, parti:ularmente en estudios filogenéticos. Esta discusión est~ 

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 estadísticas distintas (i.e" ser heterogeneas). 

DISCUSION y CONCLUSIONES 

Las hipótesis dctuales del origen y rndntenirnit:!rlto de la variabilidad dentro de las 
poblaciones invocan procesos microevolutivos de selección, deriva, flujo genético y 
mutación, pero la importancia relativa de estos factores es controversial IDennison 
y Baker, 1991) Y hasta la fecha no existen estudios que la aclaren. Aún 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 específica en el proceso de diferenciación y evolución de los seres vivos 
er un contexto Integrado. 

Un punto importante Que no debe ser olvidado y al cual se le ha prestado poca 
atención, es la influencia del medio en el fenotipo y la constitución genética de las 
publaciunes. Patton y Bryl.::iky (1987) al analizar la veHiación Illorfulógica en 
poblaciones de Thomomys bottae Que previamente habían sido analizadas por medio 
de illocmimLls (PiJtton y Yang, 1977) y que resultaron ser genéticamcnte 
homogéneas, encontraron que los individuos Que habitaban zonas con abundante 
alimento como los cultivos de alfalfa, eran significativamente más grandes que las 
Qtle ht10itahan en zon~s donde el alimento era Ascaso V de menor r:alidad, y 
concluven que es necesario examinar críticamente casos de diferenciación 
mOI-fológica oara determinar la interrelación entre las respuestas fenotípicas a 
condiciones arnbientales y el proceso genético. 

La variación en el tamaño corporal resultante de diferencias en el hábitat tiene 
importantes consecuencias para la dinámica evolutiva de las poblaciones de tuzas a 
través de su influencia directa en los parámetros ecológicos. Varios aspectos de 
historias de vida y atributos demográficos diferencian a las poblaciones "artificiales" 
de los alfalfares en relación a las de vegetación natural. Estos atributos incluyen un 
incremento SignificatiVO en densidad de las poblaciones, fecundidad de las hembras, 
relación de sexos favoreciendo a hembras adultas y el grado de dimorfismo sexual, 
todos relacionados c:::>n los sistemas de apareamiento, distancias de dispersión y otros 
factores irnpOltc:Hltes que determinan laS características entre y dentru de Id::> 
poblaciones. En tal sentido, respuestas plásticas al ambiente pueden influenciar 
1uertemente la divergencia entre poblaciones locales que varían en las caractcr'ísticas 
de sus hábitats !Patton y Yang, 1977). 

Por otra parte, tampoco deben olvidarse los parámetros poblacionales, los cuales 
pueden afectar considerablemente la estructura genética de éstas. Por ejemplo, al 
an¡:¡lizl-1r los patrones de variación cromosómir:a en el género Microtus, Gaines (7985) 

menciona Que los bajos niveles de variación son debidos a los cuellos de botella por 
los que pasan cíclicamente 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 ácidos nvcleicos con los obtenidos 
con otras técnicas como las manométricas o las citogenéticas. pueden ser 
interpretados como las diferencias entre las caracteristrcas de dos tipos de 
elementos: informativos (ácidos nucleicos y proternas) y estructurales (Aya la, 1982). 

Cuando se analiza la variación al nivel de ácidos nucleicos, debe considerarse a esta 
como el genotipo de los individuos, que está libre de la influencia del medio ambiente 
y por lo tanto de la acción de fuerzas tan importantes como la selección natural. Al 
estudiar la variación en aspectos estructurales, se está analizando el resultado de esta 
información 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 opción es la de las moléculas informativas, las cuales 
presentan la ventaja adicional de permitir comparaciones aún entre grupos 
morfológicamente muy divergentes. Por otra parte, si el objetivo es comprender los 
procesos de adaptación de los seres vivos a su medio ambiente,. la elección es 
estudiar los elementos estructurales. 

Es importante aclarar que puede haber factores adicionales a los hasta ahora 
conocidos V estudiados que puedan determinar en mayor o menor grado la variación, 
tales comd la filogenia (Straney y Patton, 1980), la estructura social de las 
poblaciones (Cothran y Smith, 19B3) y los procesos que regulan y modifican la 
expresión 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 evolución. 
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