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Resumen

La ecologia molecular se define, de manera general, como
el conocimiento y aplicacion de marcadores genéticos mole-
culares para explorar preguntas y problemas en ecologia y
evolucion. La naturaleza y la escala de los estudios de eco-
logia molecular estan definidas por el hecho de que se estu-
dian las relaciones genéticas entre individuos, poblaciones
y especies, el empleo de marcadores genéticos moleculares
y la necesidad de contar con informacion cualitativa y cuan-
titativa de cambios en la estructura o composicién genéti-
ca. En este capitulo describo los principales marcadores y
técnicas moleculares que se utilizan en ecologia molecular,
como la electroforesis de aloenzimas y aquellas relaciona-
das con el andlisis directo del ADN. Se explican también los
niveles descriptivo y mecanistico en que se ha dividido, que
involucran, respectivamente, la descripcion de los patrones
de diversidad a nivel fenotipico y genotipico y la evaluacion
del efecto de los factores histéricos y contemporaneos en
la conformacion de los patrones de biodiversidad observa-
dos. Asi, estos dos niveles hacen posible desarrollar hipo-
tesis acerca de las relaciones evolutivas y estudiar aspec-
tos particulares de los organismos, como la adaptacion de
las poblaciones a cambios ambientales, la seleccion de
pareja, el efecto de la fluctuacion del tamafio poblacional
sobre caracteres adaptativos, la hibridizacion, la identifica-
cion de probables mecanismos de especiacion o la relacién
entre la heterocigosidad y adecuacion. Finalmente, muestro
como se puede explorar una pregunta ecoldgica y evolutiva
—la relacion entre variacion genética y componentes de ade-
cuacion— bajo el enfoque de la ecologia molecular. Ello, des-
cribiendo dos estudios en las selvas secas de Chamela,

Jalisco, en los que se encontr6 que los individuos del roedor
espinoso, Liomys pictus, que son genéticamente mas varia-
bles tienen mayor peso corporal, conservan (metabolizan)
mejor el agua y son los adultos, en promedio, los mas hete-
récigos. Asimismo, que durante la fluctuacion estacional de
densidad de las poblaciones de L. pictus, el promedio de
individuos heterdcigos es mayor en la fase de disminucién
de la densidad. De manera que se cumple la premisa de que
en ambientes con condiciones ambientales impredecibles los
individuos heterocigos tienen ventaja sobre los menos hete-
rocigos. Existen muchas areas en las que la ecologia mole-
cular tiene aplicacion directa; entre éstas tenemos a la bio-
logia y genética de la conservacion, la biologia de la conduc-
ta, la macroecologia y la filogeografia.

Palabras clave: ecologia molecular, genética de poblacio-
nes, marcadores moleculares, heterocigosidad, adecuacion,
Liomys pictus.

Abstract

Molecular ecology is broadly defined as the application of
molecular genetic markers to problems in ecology and evo-
lution. The objective and the scale of molecular ecology are
defined by the fact that it involves studies of the genetic
relationships among individuals, populations and species,
that molecular genetic markers are employed, and that it
requires qualitative and quantitative information about chan-
ges in genetic structure and composition. In the present
chapter, | describe the main molecular markers and techni-
ques used by molecular ecology, like allozyme electrophore-
sis and those related to the direct analysis of DNA. | also
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explain the descriptive and mechanistic levels in which mole-
cular ecology is subdivided. The first approach describes the
patterns of biodiversity at molecular and phenotypic levels;
the second, explores the relative contributions of historical
and extant forces in shaping the patterns of biodiversity
observed. Thus, these two approaches allow to develop
hypotheses concerning evolutionary relationships and to
study particular aspects of organisms, such as population
adaptation to environmental changes, mate selection, the
effect of fluctuating density on adaptative characters, hybridi-
zation, identification of plausible mechanisms of speciation, or
the relationship between heterozygosity and fitness compo-
nents. Finally, | show how one can explore an ecological and
evolutionary question —the relationship between genetic
variability and fitness components— under the approach of
molecular ecology. The latter, by describing two studies con-
ducted in the dry forest in Chamela, Jalisco, in which indivi-
duals of the spiny pocket mice, Liomys pictus, that are more
genetically variable weigh more, conserve (metabolize) water
better, and, on average, the adults are the more heterozy-
gous individuals. Similarly, that during the seasonal density
fluctuation of populations of L. pictus, the average number of
heterozygous individuals is higher at the declining density
phase. Hence, the premise that in habitats that have unpre-
dictable environmental conditions, the more heterozygous
individuals have an advantage over the less heterozygous, is
satisfied. There are many different areas in which molecular
ecology can be applied, among which are conservation bio-
logy and conservation genetics, behavioral biology, macroe-
cology and phylogeography.

Keywords: Molecular ecology, genetics of populations, mole-
cular markers, heterozygosity, fitness, Liomys pictus.

Introduccion

En el afio 2003 se cumplieron 50 afios del descubrimiento,
por James Watson y Francis Crick, de la estructura del acido
desoxirribonucleico (ADN). En 1953, Watson y Crick dedujeron
su composicion molecular —dos cadenas “torcidas” en una
doble hélice—y con ello pudieron explicar como se copiaban
los genes y como se trasmitian de una generacion a otra. Lo
mas extraordinario es que el conocer dicha estructura permi-

tio el descubrimiento del codigo genético que compartimos
todos los seres vivos. Sorprendentemente, 50 afios después
ya tenemos el mapa completo del jgenoma humano!

Para explicar lo que se entiende por ecologia molecular,
primero haré un breve recuento sobre lo qué estudia la eco-
logia, lo qué describe la genética de poblaciones y cémo
ambos aspectos estan relacionados con la evolucion. Ya con
estos antecedentes, describiré las bases y conceptos princi-
pales de la ecologia molecular, asi como los marcadores y las
técnicas moleculares que mas utiliza. Finalmente, como un
ejemplo del tipo de preguntas y estudios que se pueden des-
arrollar bajo el enfoque de la ecologia molecular, expondré la
forma en que revisamos algunas ideas sobre la relacion
entre variacion genética y componentes de adecuacion; para
esto ultimo detallaré las bases tedricas de dicha relacion y
explicaré un par de estudios con poblaciones del raton espi-
noso, Liomys pictus.

La ecologia, en su definicion mas general, estudia la
distribucion y abundancia de los organismos, tradicional-
mente en tres niveles de organizacion. El nivel del individuo,
en donde interesa conocer como los organismos son afec-
tados por su ambiente biético y abi6tico y como afectan los
mecanismos a traves de los cuales sobreviven y obtienen
sus recursos, asi como su fisiologia y comportamiento. Un
siguiente nivel, la ecologia de poblaciones (grupos de indi-
viduos de una misma especie), la cual implica el estudio de
la presencia o ausencia de especies particulares, su abun-
dancia, densidad, estructura de edades, tasas de natalidad,
mortalidad, inmigracion y emigracion, patrones de creci-
miento, asi como las interacciones con otras poblaciones,
tales como competencia y depredacion. Finalmente, la eco-
logia de comunidades hace referencia a ensamblajes de
diferentes poblaciones que ocurren al mismo tiempo en el
mismo espacio, de las que se estudia su composicion,
estructura y funcionamiento (para informacion extensa del
tema, ver Begon et al,, 1996).

Por otro lado, la genética de poblaciones y la evolucion
estan relacionadas principalmente con las propiedades
genéticas y fenotipicas de los individuos (Recuadro 1). En
las poblaciones naturales los individuos tienen una estruc-
tura genetica particular, por lo que nunca son genéticamen-
te idénticos (con excepciones en algunos organismos clo-
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Recuadro 1 Definicion de términos de uso comin en genética y evo-
lucion

La evolucion de los organismos en sistemas naturales es resultado de los pro-
cesos de especiacion y adaptacion. Mediante la especiacién se originan nuevas
entidades evolutivas, nuevas especies, dando lugar a la gran diversidad que
observamos en la naturaleza. La adaptacion es el mecanismo de cambio gené-
tico de una poblacion, por el cual un carcter estructural o funcional “mejora” en
relacion con una funcion especifica, o donde una poblacion esta mejor adaptada
aalguna caracteristica de su ambiente. Es también un estado de un caracter que
se ha fijado en una poblacién porque provee una ventaja selectiva (Futuyma lo
llama “un concepto complejo y pobremente definido”; Futuyma 1986).

La adaptacion no es lo mismo que la adecuacion, la cual se refiere a la
contribucion promedio de un alelo, genotipo o caracter a la siguiente (o subse-
cuentes) generacion(es), comparada con la de otros alelos, genotipos, caracte-
res.

La genética de poblaciones estudia el proceso de adaptacion y trata de
explicarlo en términos cuantitativos y predictivos. Un gen es la unidad funcional
de la herencia y un alelo es una de diferentes formas de un mismo gen (polimor-
fismos). Un locus es equivalente a gen, y su plural es loci. El genotipo es el grupo
de genes que posee un individuo, mientras que el fenotipo son las propiedades
o caracteristicas morfolégicas, fisioldgicas, bioquimicas, conductuales, entre
otras, que se desarrollan como resultado de la accién entre el genotipo y el
ambiente. El dcido desoxirribonucleico (ADN) es una molécula orgénica portado-
ra del material genético en las células.

La variacion o variabilidad genética, que puede evaluarse dentro de un
individuo, entre individuos en una poblacion, y entre poblaciones, se describe por
el nimero y frecuencia de los alelos polimérficos. Una de las formas de medirla
es por la heterocigosidad, que es el porcentaje de genotipos en los que el indi-
viduo promedio es heterocigoto.

Lecturas recomendadas: Mayr (1976), Futuyma (1986), Gillespie
(1998), Nufiez-Farfan y Equiarte (1999).

nales). Dicha estructura genética tiene un patrén temporal
(cambia a lo largo del tiempo), ya que las proporciones de
los individuos con un genotipo u otro cambian tanto en
tiempos cortos (ecologicos) como largos (evolutivos).
Existe ademas un patron espacial de la estructura
genética, que se refleja en las diferencias genotipicas o
fenotipicas entre individuos de la misma especie que se
encuentran en sitios distintos. Asi, hay diferencias tanto en
la estructura genética de las poblaciones como en la forma
en que se expresan los genotipos como respuesta a la
influencia del ambiente. El comin denominador de estos
patrones temporales y espaciales es la variacion o variabi-
lidad genética de los individuos, variacion que es precisa-
mente un prerrequisito para la evolucion. A finales de los
afios setenta, J. Roughgarden public6 su libro sobre ecolo-
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gia de poblaciones y ecologia evolutiva; en éste, sefialaba
la reciente fusion de la ecologia con la teoria evolutiva, ya
bien desarrollada para entonces, y a la que se le daba el
nombre de ecologia evolutiva (Roughgarden, 1979). Este
autor resaltaba que, dado que la seleccion natural y la evo-
lucién son procesos que ocurren a nivel de las poblaciones,
el punto de union principal entre la teorfa evolutiva y la eco-
logia son los estudios de poblaciones. Y es a partir, sobre
todo, de la teoria y los modelos (matematicos) desarrolla-
dos en la ecologia de poblaciones, donde se lleva a cabo la
fusion con la teoria evolutiva (Roughgarden, 1979).

Con estos antecedentes en mente, a continuacion expli-
care qué se entiende por ecologia molecular, cuales son sus
bases tedricas y metodoldgicas, sus niveles de estudio, y
revisaré algunos ejemplos.

i Qué es la ecologia molecular?

La ecologia molecular se define, de manera general, como
el uso de marcadores genéticos moleculares para explorar
preguntas y problemas en ecologia y evolucién, abarcando
estudios sobre las relaciones genéticas entre individuos,
poblaciones y especies. Este término se popularizé sobre
todo a partir de la publicacion de la revista Molecular
Ecology. En la editorial del primer nimero de la revista, en
mayo de 1992, los editores fundadores mencionan que “se
publicaran resultados que utilicen el marco conceptual de la
biologia molecular y que provean conocimiento innovador
sobre cualquier aspecto en ecologia o biologia poblacio-
nal”. Sin embargo, sus origenes realmente se remontan a la
fundacién en Inglaterra de la School of Ecological Genetics
(1950-1970) por E. B. Ford, donde se enfatizaban los
estudios sobre “los ajustes y adaptaciones de poblaciones
silvestres a su ambiente, a través del trabajo combinado de
campo y de laboratorio”. La formacion de esta escuela de
genética ecoldgica represento uno de los primeros intentos
por estudiar e interpretar las variaciones en adecuacion de
caracteres ecolégicamente significativos de los organismos,
dentro de un marco evolutivo (Ford, 1964). Con el uso de
marcadores moleculares es posible describir variantes
genéticas en los organismos, es decir, se pueden conocer
las diferencias y similitudes genéticas entre individuos.
Particularmente, a través del conocimiento y aplicacién de



los marcadores moleculares se puede estudiar la estructu-
ra y diversidad de los genes y su trasmision, asi como las
interacciones entre genotipo y ambiente (Recuadro 1). Es
asi que en el concepto de ecologia molecular va implicita la
evolucion, ya que involucra el estudio de los cambios en la
estructura genética de los organismos y los procesos que
llevan a dichos cambios. Asimismo, incluye a la ecologia por
el papel que juegan sobre esta variacion genética la hete-
rogeneidad ambiental, las caracteristicas demogrdficas, la
estructura de edades, etcétera (los diferentes aspectos de
la ecologia descritos en la introduccion) (Carvalho, 1998).

Sin embargo, la definicion anterior puede parecer tre-
mendamente amplia y, a su vez, podria pensarse que se
sobrepone con lo establecido como campo de estudio de la
ecologia evolutiva. Para hacer mas precisa la descripcion
de la ecologia molecular, debemos mencionar tres aspectos
que son particulares de este enfoque (Carvalho, 1998):

1. Sélo aplica al empleo de marcadores genéticos
moleculares, por lo que hace referencia Uinicamente a estu-
dios que utilizan la diversidad basada en ADN, ya sea en
forma de proteinas, secuencias de ADN o de ARN. Ello impli-
ca que se consideran a su vez los principios de la teoria
genética y de la herencia, por lo que estudios que evaluan
temas como la composicion o actividad biolégica de com-
puestos organicos, como una proteina, no caen dentro de
lo que se define como ecologia molecular.

2. Considera problemas en ecologia y evolucion, que
pueden incluir preguntas relacionadas con la forma en que
las hembras seleccionan a sus parejas, los efectos de las
fluctuaciones del tamafio efectivo de las poblaciones sobre
caracteres de adecuacion, o la evaluaciéon de probables
mecanismos de adaptacion, por mencionar algunos. Tan
general como pueda esto parecer, la clave que permite defi-
nir el enfoque de la ecologia molecular es que para estudiar
estas preguntas no sélo se requiere del uso de marcado-
res moleculares, sino que es necesario contar con informa-
cion cualitativa y cuantitativa de cambios en la estructura o
composicion genética, ya sea en el tiempo (entre diferentes
generaciones) o en el espacio (entre individuos, poblacio-
nes o especies).

3. Las relaciones genéticas entre individuos, poblacio-
nes y especies es la faceta que mejor define la naturaleza y

la escala de los estudios de ecologia molecular, ya que per-
mite hacer comparaciones, por ejemplo, entre padres y su
posible progenie, o entre individuos de la misma especie
pero separados geograficamente. La disponibilidad de mar-
cadores moleculares para estudiar todos los niveles biolo-
gicos, asi como los procesos que operan a los diferentes
niveles, ha permitido la integracion de lo que antes eran
dominios separados, la micro y la macroevolucion.

La ecologia molecular describe asi un enfoque mas que
una disciplina, y representa una amalgama de conceptos de
diversos campos como biologia y genética de poblaciones,
biologia molecular, ecologia, biogeografia y sistematica. En
esta amalgama contribuyen de manera fundamental mode-
los tedricos, inferencias estadisticas, estudios experimenta-
les y trabajo de campo.

Técnicas y marcadores moleculares

La primera técnica molecular que permitid hacer analisis
genéticos en poblaciones silvestres de manera relativamen-
te rapida, cuantitativa y de amplia aplicacion taxonémica,
fue la electroforesis horizontal de geles, a mediados de
1960. Inicialmente se trabajaba con proteinas en geles de
almidén (aloenzimas) (Smithies, 1955); ésta fue una herra-
mienta fundamental para el desarrollo de los estudios
sobre genética de poblaciones, aplicando los principios
moleculares (Harris, 1966) y, mas tarde, para incorporar-
los en estudios sobre ecologia y evolucién (Dobzhansky,
1961; Lewontin, 1974). El principio de separacién electro-
forética de moléculas es, precisamente, la base de la mayo-
ria de los protocolos actuales sobre técnicas de evaluacién
de variacion molecular, ya sea que se trate de enzimas,
fragmentos de ADN o secuencias de acidos nucleicos. La
siguiente revolucion tecnologica fue la posibilidad de estu-
diar directamente el ADN, lo cual se hizo posible a través
del desarrollo de técnicas para analizar la estructura y
diversidad de los acidos nucleicos. La descripcion del ADN
revel6 una gran fuente de variacion genética, en forma de
polimorfismos, comparada con la menor variabilidad obser-
vada en las aloenzimas.

La era del ADN

Hay diversas etapas en el desarrollo de las técnicas mole-
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culares para el estudio del ADN; aqui explicaré las que con-
sidero determinantes para llevar al cabo los trabajos en
ecologia molecular (para informacion extensa ver Hillis et
al., 1996, Smith & Wayne, 1996).

La etapa inicial se da con el descubrimiento de las
endonucleasas o enzimas de restriccion, que cortan la
cadena de ADN en una secuencia especifica de nucledtidos,
los llamados sitios de reconocimiento o sitios de restriccion.
Las enzimas de restriccion no solo sentaron las bases para
la manipulacion y fragmentacién de la molécula de ADN,
sino que proveyeron de herramientas para evaluar la diver-
sidad de nucleétidos a través de la generacién de fragmen-
tos de restriccion polimérficos (RFLPs, por sus siglas en
inglés); esto es, los fragmentos “cortados” de ADN difieren
en tamafio (peso molecular) entre individuos, lo que permi-
te evaluar diferencias y variacion genética entre muestras.
Actualmente existen mas de 100 enzimas de restriccion,
producidas de manera comercial, que tienen entre 4 y 6
pares de bases (longitud o tamafio del fragmento).

El uso de enzimas de restriccion permitid, mas adelan-
te, que se analizara el ADN mitocondrial en animales (y
algunos afios después en plantas, por medio de ADN de
cloroplasto) (Palmer, 1987). En esta molécula se encontra-
ron, comparativamente y por las caracteristicas inherentes
a la misma (Avise, 1995), muy altos niveles de variacion
genética. El ADN mitocondrial es uno de los marcadores
mas utilizados para estudios de estructura poblacional, sis-
tematica y filogeografia (Parker et al., 1998; Avise, 2000).

Posteriormente, hubo la posibilidad de replicar,
“copiar”, secuencias aisladas de genes especificos, al incor-
porarlos a un huésped (bacteria o virus) a través de lo que
se conoce como clonacion. Esto, aunado al desarrollo de la
secuenciacion de las cadenas de ADN, abrid otra de las eta-
pas mas importantes en la exploracién de la diversidad
genética. Fue en 1992 cuando se obtuvo (secuencio) el pri-
mer genoma completo de un organismo, a partir del cromo-
soma lll de la levadura Saccharomyces cerevisiae, con un
tamafio de 315 pares de bases (Oliver ef al., 1992).

Tal vez el desarrollo tecnoldgico reciente mas impor-
tante ha sido la introduccion de la reaccién de la polimera-
sa en cadena (PCR por sus siglas en inglés) (Mullis ef al,
1986), con la que es posible replicar miles de millones de

veces el fragmento de ADN deseado, en tiempos muy cor-
tos y a partir de cantidades infimas de producto inicial, sea
éste tejido animal o vegetal, sangre, cabello, hueso, o mate-
rial fosil. Con ello se han podido analizar tamafios grandes
de muestra (muchos individuos) en tiempos cortos, por
medio de diversas técnicas y con diferentes marcadores
moleculares, y lo que es mas importante, sin necesidad de
destruir el organismo de estudio.

Finalmente, a pesar de estos adelantos metodologicos y
de tecnologia, todavia se requeria de un procedimiento mas
fino para discriminar entre poblaciones y especies cercana-
mente relacionadas, asi como para caracterizar genética-
mente en detalle a los individuos, para explorar cuestiones de
parentesco, hibridizacion, migracion, etcétera. Esto fue posi-
ble al descubrir que muchos genomas eucariontes contienen
fragmentos de secuencias altamente repetitivos (Tautz,
1993); con estos fragmentos se disefiaron marcadores
extraordinariamente polimérficos, como los mini y microsaté-
lites, entre otros. Actualmente el uso y aplicacion de marca-
dores y técnicas moleculares abarca temas tan diversos
como la medicina forense, andlisis de paternidad, estimacion
de relacion genética dentro y entre individuos, patentes
geneticos y, por supuesto, genética y estructura de poblacio-
nes y conservacion de la biodiversidad (Smith & Wayne,
1996; Vazquez-Dominguez et al, 2001). Estos avances
moleculares han hecho posible el estudio de la diversidad de,
por ejemplo, jcomunidades de microbios! Trabajos de este
tipo son de gran relevancia, ya que si se conoce la estructu-
ra de las comunidades es posible entender mejor como fun-
cionan los sistemas biologicos (Dahllof, 2002).

Después de este breve recuento de algunas de las téc-
nicas moleculares que existen, no debe sorprender que una
de las decisiones mas dificiles en estudios de ecologia
molecular sea elegir qué marcador, o combinacion de mar-
cadores, es el mas adecuado. En términos generales, es
importante considerar el nivel de variabilidad genética que
puede revelar el marcador. Asimismo, deben tomarse en
cuenta las caracteristicas genéticas y evolutivas del marca-
dor, como son la forma parental de herencia (biparental o
materna), la forma de herencia y expresion (dominante o
codominante), tasa de mutacion, respuesta a fuerzas
microevolutivas y tasa de divergencia. Tal es el caso que,
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por ejemplo, aunque la electroforesis de aloenzimas pare-
ciera que ha sido desplazada por el ADN, es una técnica
todavia ampliamente utilizada y que, dada la especificidad
de las proteinas, puede aplicarse para analizar aspectos
fisioldgicos especificos. La ventaja es que actualmente la
mayoria de los libros sobre técnicas moleculares describen
dichas caracteristicas en detalle, asi como los usos y apli-
caciones mas apropiados (Avise, 1994; Hillis et al., 1996,
Smith & Wayne, 1996, entre muchos otros).

Niveles de la ecologia molecular

Carvalho (1998) propone que existen dos niveles o divisio-
nes de la ecologia molecular que, aunque diferentes, estan
interrelacionados: el descriptivo y el mecanistico.

El descriptivo, que es el que se ha utilizado més amplia-
mente, se refiere al estudio y descripcion de los niveles y la
distribucion de la variabilidad genética dentro y entre las
poblaciones, es decir, los patrones de diversidad genética y
fenotipica en espacio y tiempo. Con estos datos es posible
estudiar qué factores pudieran estar moldeando la distribu-
cion de la estructura y diversidad genética, conocimiento
que es fundamental para la formulacién de hipétesis sobre
las causas de los patrones observados. Por ejemplo, se
puede inferir cudl es la contribucion de diferentes fuerzas
(e.g., seleccion, colonizacion) en los diferentes patrones.
Sin embargo, este nivel descriptivo no necesariamente invo-
lucra el andlisis directo de los mecanismos; es decir, pode-
mos inferir qué esta pasando, pero no podemos medirlo ni
saber como ni por qué estd sucediendo.

El siguiente nivel, el mecanistico, se refiere a la evalua-
cion de las consecuencias —los mecanismos de la variacion
genética sobre caracteres ecoldgicamente significativos.
Ademas, evallia directamente como han contribuido los fac-
tores historicos (e.g., eventos geoldgicos) y los contempo-
raneos (e.g., procesos demograficos, reproductivos o rela-
cionados con el ambiente) en la conformacion de los patro-
nes de biodiversidad observados. Esto ha sido posible en
gran medida gracias a la actual disponibilidad de los diver-
sos marcadores moleculares altamente polimérficos. Esta
variabilidad, cuantitativa, permite identificar genéticamente
a cada individuo de una poblacion y, por ejemplo, comparar
su éxito reproductivo, evaluar la viabilidad de fenotipos que

difieren en morfologia, fisiologia o conducta, o conocer la
migracion y establecimiento de diferentes genotipos
(Givnish & Sytsma, 1997).

Asi, a través de la comparacién de los genotipos se
pueden conocer los niveles y distribucion de la variabilidad
genética en relacion con factores como seleccion sexual,
seleccion natural, patrones de reproduccion, historia de
vida, tamafio poblacional, migracion y dispersion. Al estimar
similitudes y diferencias genéticas entre muestras, a lo
largo del tiempo o en diferentes espacios, ya sea de indivi-
duos de una misma especie o de taxones diferentes, es
posible desarrollar hipétesis acerca de sus relaciones evo-
lutivas y estudiar entonces problemas en ecologia y evolu-
cion. Entre éstos podemos mencionar la adaptacion de las
poblaciones a cambios ambientales, la seleccion de pareja,
el efecto de la fluctuacion del tamafio poblacional sobre
caracteres adaptativos, la hibridizacién, la identificacion de
probables mecanismos de especiacion o la relacién entre la
heterocigosidad y adecuacion.

Voy a extenderme ahora un poco sobre esta Ultima,
heterocigosidad y adecuacion, ya que los ejemplos que
expondré sobre aplicaciones de la ecologia molecular, con
estudios que he llevado al cabo junto con otros investiga-
dores, versan sobre este topico. Dado que es complicado
estimar directamente la adecuacion de los organismos v,
por tanto, también lo es medir diferencias en adecuacién
entre diferentes genotipos en poblaciones naturales (se ha
podido estudiar con menos dificultad con organismos
domesticados), se ha hecho de manera indirecta utilizando
caracteristicas que pueden afectar la adecuacion. Esto es,
se ha establecido que ciertos caracteres morfoldgicos,
fisiologicos, conductuales y demograficos estan relaciona-
dos con la variacion genética, de tal manera que caracteris-
ticas como tasa de crecimiento, tamafio corporal, eficiencia
metabolica, fecundidad o resistencia a enfermedades, que
afectan directa o indirectamente la sobrevivencia de los
organismos, son considerados como “componentes de
adecuacion”. Otra forma de medir adecuacién es ubicando
dentro del genoma a los genes que se sabe afectan carac-
teres relacionados con la adecuacién (Allendorf & Leary,
1986; Mitton, 1993; Storfer, 1996).

Diversos estudios, tanto en animales como en plantas,

64



han encontrado una correlacién positiva entre componen-
tes de adecuacion y la variacion genética, medida principal-
mente como heterocigosidad individual (Recuadro 1).
Estos hallazgos han generado el consenso de que, en
muchos casos, una disminucion en la variacion genética
estard acompafiada de un decremento en la adecuacion de
los individuos, la adecuacién medida de manera indirecta a
través de componentes de adecuacion (Allendorf & Leary,
1986; Mitton, 1993; 1994; 1998). Entre las caracteristicas
mas frecuentemente relacionadas con heterocigosidad en
animales estan el tamafio corporal, la tasa de crecimiento,
el consumo de oxigeno y la estabilidad del desarrollo. En
mamiferos en particular, aunque se ha estudiado menos
que en invertebrados y plantas, se ha encontrado una rela-
cion positiva entre heterocigosidad y masa corporal, meta-
bolismo y variables fisioldgicas, lo que a su vez se ha aso-
ciado a ventajas en otras caracteristicas relacionadas con la
adecuacion, tales como crecimiento, fecundidad, tamafio de
las crias, conducta y reproduccion (Wooten & Smith, 1984;
Allendorf & Leary, 1986; Kaufman & Kaufman, 1987; Teska
et al, 1990, Vazquez-Dominguez et al, 1998; 1999;
2002). Cabe mencionar que hay estudios donde no se ha
encontrado esta relacion entre heterocigosidad y adecua-
cion lo que, entre otras razones, puede deberse a que no
se evalud si los individuos heterocigos realmente tenian
ventaja sobre los menos heterécigos (Booy et al., 2000).
La variabilidad genética también se ha vinculado con
patrones demograficos. Los mamiferos frecuentemente
presentan cambios genéticos tanto temporales como aso-
ciados con la edad; por ello, se ha sugerido que ciertos
cambios en caracteres relacionados con el tamafio de las
poblaciones (densidad), o con la estructura de edades de
los individuos de la poblacion, pueden a su vez estar rela-
cionados con cambios temporales de los niveles de hetero-
cigosidad. Asi, diferentes estudios han mostrado una rela-
cion positiva entre la variabilidad genética y la densidad, en
los que ademas se han evaluado diferentes componentes
de adecuacion para explicar dicha relacion. Lo que se ha
encontrado es que los individuos mas heterécigos mostra-
ron una ventaja significativa respecto a factores relaciona-
dos con sobrevivencia, reproduccion, masa corporal y cre-
cimiento (Smith et al, 1975; Scribner et al., 1991; Mitton,

1994; Vazquez-Dominguez et al., 1999).

La informacién mas completa sobre esta asociacién
entre variacion genética y adecuacion se ha adquirido a tra-
vés de estudios que consideran varios aspectos a la vez:
los ciclos de densidad poblacional, los cambios en la varia-
bilidad genética de los individuos y la relacion de estos
cambios genéticos con parametros demograficos y con
componentes de adecuacion. En mi trabajo he explorado
algunas de estas preguntas con un roedor heterémido en
las selvas de Chamela, en Jalisco, México, como explicaré a
continuacion.

Liomys pictus en Chamela

i Qué tanto come y bebe?

Los roedores de la familia Heteromyidae, que son exclusi-
vos del nuevo mundo, presentan caracteristicas morfol4gi-
cas, fisiologicas y conductuales especializadas, tales como
una dieta granivora, abazones para transportar semillas o
la capacidad de metabolizar agua a partir de semillas.
Estas son adaptaciones que les permiten sobrevivir en
ambientes marcadamente estacionales, desérticos y semi-
desérticos (Genoways & Brown, 1993).

El ratén espinoso, Liomys pictus, es abundante en las
selvas tropicales secas a lo largo de la costa del Pacifico
mexicano. Es la especie dominante de la comunidad de roe-
dores en la selva caducifolia y subcaducifolia de Chamela
(que llamare selva baja y mediana, respectivamente),
ambiente que esta caracterizado por periodos largos de
sequia (7-8 meses al afio), con una marcada escasez de
alimento y agua.

L. pictus es capaz de mantener poblaciones todo el afio
y enfrentar la marcada estacionalidad del habitat gracias a
sus adaptaciones particulares, durante la época seca su
fuente principal de energia y de agua proviene de las semi-
llas que consume (Genoways & Brown, 1993; Mendoza,
1997). Por ello, la eficiente utilizacién del alimento y la
capacidad de conservar (metabolizar) el agua son factores
primordiales para la sobrevivencia y reproduccion de estos
roedores y, consecuentemente, son importantes determi-
nantes de adecuacion (Figura 1).

Para examinar la relacion entre niveles de heterocigo-
sidad individual y componentes de adecuacion de L. pictus,
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se realizé un estudio en el que se evaluaron las caracteris-
ticas fisiologicas de eficiencia en la utilizacion del alimento y
la conservacion del agua, y se estimaron los niveles de
variabilidad genética (heterocigosidad) de individuos de la
selva baja y mediana, en Chamela, de la siguiente manera

Liomys pictus

N

DISPONIBILIDAD DE ALIMENTO
ESTACIONAL

(s6lo en época de lluvias, DISPONIBILIDAD DE AGUA

produccion de frutos y semillas) ES.CASA .
l {en época de lluvias y de las semillas)y
APROVECHAR l

eficientemente el alimento CONSERVAR el agua

. /

factores que afectan directamente

e

la sobrevivencia y la reproduccion

y por lo tanto, Iaﬂ

ADECUACION

se predice entonces una relacién positiva entre

Variacion genética <:> Componentes de
adecuacion

Figura 1. Diagrama donde se muestra que el roedor
Liomys pictus posee caracteristicas fisiologicas particu-
lares que, dada la disponibilidad de recursos, determinan
la eficiente utilizacion del alimento y la capacidad de con-
servar (metabolizar) el agua. Estos son factores primor-
diales para su sobrevivencia y reproduccion y, consecuen-
temente, son importantes determinantes de adecuacion.
Por ello se esperaria que dichas caracteristicas, conside-
radas componentes de adecuacion, estén relacionadas
con los niveles de variacion genética de estos organismos.

(Vazquez-Dominguez et al., 1998).
Se colectaron individuos adultos en ambas selvas, los
cuales se sometieron a dos tratamientos experimentales:
a) Alimentacién. A un grupo de animales se le suminis-
tré alimento de forma secuencial, disminuyéndolo en tres
fases de cantidad: inicial de 100%, seguido de 50% y al

final de un 25%, en periodos de seis dias cada fase. Se
midié el cambio (pérdida) del peso individual a lo largo del
experimento, variable que se consideré una medida de la
utilizacion del alimento por los animales (i.e., a menor pér-
dida de peso, mejor utilizacion —fisiologica— del alimento).
Se estimd ademas el parametro de “eficiencia alimenticia”,
calculada como la diferencia entre la cantidad de alimento
consumido del alimento realmente absorbido; se conoce lo
absorbido al restar el peso del alimento que consumieron
menos el peso de las heces producidas:
EA = AC — (PSAC — PSH)

Donde EA: eficiencia alimentaria AC: alimento consumi-
do, PSAC: peso seco del alimento consumido, PSH: peso
seco de las heces.

b) Agua. A otro grupo de animales se le suministré ali-
mento sin ninguna restriccion, pero sin disponibilidad de
agua, durante doce dias. Se midi6 nuevamente el cambio de
peso, cada dos dias, y el valor de qué tanto mantuvieron el
peso (perdieron menos) a lo largo del experimento se con-
sider6 como la capacidad de conservacion —metaboliza-
cion— de agua.

Para conocer los niveles de variacion genética de L.
pictus se analizaron 30 loci por medio de electroforesis en
gel de almidon. Los animales presentaron hasta ocho loci
heterdcigos, y cada individuo se clasifico en dos categorias
de heterocigosidad, baja y alta, de acuerdo con el nimero
de loci heterécigos que tuvieron. El cambio (pérdida) de
peso promedio de los organismos fue similar, para los dos
tratamientos, tanto de la selva baja como de la mediana
(Figura 2).

En particular en el tratamiento de alimento se observo
que, para ambas selvas, los individuos dentro de la catego-
ria de heterocigosidad alta perdieron un porcentaje menor
de su peso inicial al ir disminuyendo la cantidad de alimen-
to, en comparacién con los de la categoria baja (Cuadro
1a). Sin embargo, al analizar estos resultados estadistica-
mente con un analisis de covarianza, encontramos que las
diferencias no fueron significativas. Se encontré también
que la eficiencia alimenticia fue marcadamente alta en
ambas categorias de heterocigosidad (Cuadro 1b).

Por el contrario, en términos del uso del agua, los indi-
viduos de ambas selvas en la categoria alta perdieron un
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Figura 2. Cambio del peso promedio durante el tratamien-

to de A) alimento y B) agua, para las poblaciones experi-

mentales de Liomys pictus en la selva baja (SB) y la selva

mediana (SM) de Chamela. Las flechas indican A) el inicio

de la disminucion secuencial de la cantidad de alimento y

B) cuando se les dio agua nuevamente a los animales.
porcentaje significativamente menor de peso que los de la
categoria baja (Cuadro 1c). Asi, los resultados apoyan la
prediccion de la relacion entre heterocigosidad y compo-
nentes de adecuacion, de manera que los individuos de L.
pictus que son genéticamente mas variables —heterdcigos—
conservan (metabolizan) el agua mejor que aquellos menos
variables. Esto no se observa bajo las condiciones de dis-
minucién de cantidad de alimento, probablemente por la
alta eficiencia alimenticia que presenta L. pictus en
Chamela; esto es, absorben casi todo el alimento que con-
sumen (Cuadro 1b).

Cuadro 1

Porcentaje de peso perdido promedio, para cada catego-
ria de heterocigosidad, al término del tratamiento de ali-
mento (a) y de agua (c), asi como el porcentaje de efi-
ciencia alimenticia (b). Puede verse que los individuos
mas heterdcigos (categoria alta) perdieron en total
menos proporcion del peso inicial, y que su eficiencia
fue mas alta. SB: selva baja; SM: selva mediana.

Categoria baja (Categoria alta
a) Alimento 6.10% 5.60%
b) Eficiencia 94.50% 96.90%
c) Agua SB 36.00% 33.00%
SM 32.00% 30.00%

iY cudntos individuos son?

Las poblaciones locales de Liomys en Chamela presentan
marcadas fluctuaciones estacionales en cuanto a densidad,
lo que estd también intimamente ligado a la variacién en
productividad, es decir, a la disponibilidad de recursos
como alimento y agua. Tipicamente, la densidad poblacional
aumenta durante periodos favorables (al término de la
época de lluvias) y disminuye durante la subsiguiente, y
larga, época de secas (Mendoza, 1997; Vazquez-
Dominguez et al., 1999).

Conociendo esto, también se evalud si existia una rela-
cién entre variacion genética y cambios en densidad, anali-
zando al mismo tiempo si ello estaba asociado a la interac-
cién entre la variacion genética y componentes de adecua-
cién (en este caso el tamafio corporal de los individuos;
Vazquez-Dominguez et al., 1999). El estudio implico sequir
cuatro poblaciones, dos en selva baja y dos en selva media-
na, bimestralmente, a lo largo de 14 meses, con lo que se
cubri6 toda la época de secas y de lluvias de un ciclo esta-
cional. Se tomaron muestras de sangre de cada uno de los
individuos trampeados y se analizaron 19 /oci con electro-
foresis en gel de almidon.

Los individuos presentaron hasta 10 /oci heterdcigos y,
ademds, hubo diferencias significativas respecto a las cate-
gorias de edad, de manera que los adultos presentaron un
nimero significativamente mayor de loci heterécigos que
los juveniles. Dado que el tamafio corporal (caracter morfo-
l6gico) se considerd como componente de adecuacion, se
evalud la relacion entre peso y nimero de /oci heterécigos.
Los resultados mostraron una correlacion positiva y signifi-
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cativa, que indica que los individuos que pesaban mas pre-
sentaron mayor nimero de loci heterdcigos, un posible
efecto fenotipico que podria relacionarse con adecuacion.

Los cambios de densidad fueron similares en las cua-
tro poblaciones y siguieron el patrén conocido asociado con
la estacionalidad, es decir, asociado con la época de lluvias
y secas y con la productividad (Figura 3): se aprecia un
pico de densidad en enero, disminuyendo hacia el final de
la época seca siguiente (mayo-junio, cuando no hay dispo-
nibilidad de alimento ni agua), densidad baja que se man-
tiene durante el inicio de las lluvias y que aumenta (se recu-
pera) para el final de lluvias (noviembre-enero), ya que es
donde se han acumulado los recursos y los individuos se
reproducen y almacenan grandes cantidades de semillas.

Considerando las cuatro poblaciones juntas, se encon-
tré que hubo diferencias significativas entre las tres fases
distintas de densidad promedio (maxima densidad, meses
de menor densidad e incremento). Lo mas interesante es
que también se observo un patrén particular al considerar
el cambio del nimero promedio de /oci heterécigos duran-
te las mismas fases.

Por ello, posteriormente se agruparon las tres fases de
densidad y se estimé como cambiaron el nimero promedio
de individuos y el nimero promedio de loci heterdcigos
entre dichas fases (Figura 4). Los resultados mostraron un
patron consistente: el menor niimero de /loci heterécigos fue
durante la fase de incremento, el nimero mayor durante la

30 —+ SB1 =-8B2 -+ SM1 - SM?2

Figura 3. Cambios temporales de densidad de las cua-
tro poblaciones de Liomys pictus en la selva baja (SB)
v la selva mediana (SM). Se aprecia que el patron de
cambio esta asociado a la estacionalidad; de acuerdo
con la época de lluvias y de secas y la productividad
(ver el texto para la descripcion del ciclo).

de decremento y con un valor intermedio durante la fase de
maxima densidad. El nimero promedio de /oci heterdcigos
fue significativamente diferente entre las fases de incre-
mento y decremento.

Ahora, para entender estos cambios y relaciones entre
densidad y variabilidad, lo que han mostrado diferentes
estudios, incluido el nuestro, es que en general durante las
etapas tempranas de la fase de incremento, cuando las
densidades son bajas, los animales no se dispersan y la
variabilidad genética (heterocigosidad) observada disminu-
ye debido a endogamia. En la fase de mayor densidad, los
individuos se dispersan y desaparece la endogamia y,
durante la fase descendente, aumenta la heterocigosidad
probablemente por presiones de seleccién en contra de los
animales relativamente homdcigos y por la superioridad de
los mas heterdcigos (Briese & Smith, 1974; Scribner et al.,
1983; Vazquez-Dominguez et al, 1999). Smith et al
(1975) sefialan que “los cambios en niveles de heterocigo-
sidad puede ser un mecanismo que relaciona la demogra-
fia y la genética en poblaciones de pequefios mamiferos”, lo
que se aprecia claramente con las poblaciones de L. pictus
en Chamela. Finalmente, vemos que se cumple la premisa
de que en ambientes donde las condiciones ambientales
son impredecibles o donde los recursos varian en tiempo,
espacio y severidad —como en Chamela— precisamente
en donde, por los rigores y el estrés ambiental que impo-
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Figura 4. Cambios de densidad y variabilidad promedio
de las cuatro poblaciones juntas, agrupados en tres
fases: incremento, decremento y mdxima densidad. Se
muestra como cambiaron el numero promedio de indivi-
duos (valor sobre la barra) y el numero promedio de loci
heterocigos (valor sobre el cuadrado) entre dichas fases.

68



nen estos habitat, los individuos heterécigos tienen ventaja
sobre los menos heterdcigos (Miiller-Starck, 1995), sobre
todo en virtud de que presentan una mayor flexibilidad fisio-
logica (Samollow & Soulé, 1983).

Comentarios finales

Hemos visto que a través del enfoque de la ecologia mole-
cular, el cual amalgama a la teorfa ecoldgica y evolutiva, y
con el uso de las técnicas moleculares adecuadas, es posi-
ble estudiar un amplio espectro de interrogantes en los sis-
temas naturales. Es importante mencionar que, dado que la
ecologia molecular es un enfoque para disefiar cémo abor-
dar dichas preguntas, y no una disciplina de estudio, hay
quienes piensan que es redundante y que no tiene sentido
distinguirla como tal. Espero, sin embargo, que la exposi-
cion de los principios y conceptos que he hecho, basados
principalmente en la excelente descripcion que hace G. R.
Carvalho sobre el tema (Carvalho 1998), asi como de los
ejemplos de su aplicacion en los estudios experimentales y
de campo de Liomys pictus, provea a los lectores de un
mayor bagaje de conceptos e ideas para sus estudios eco-
logicos y evolutivos. Y, sobre todo, que los entusiasme para
trabajar en alguna de las muchas areas en que la ecologia
molecular tiene aplicacién directa, entre las que la biologia
y genética de la conservacion, la biologia de la conducta, la
macroecologia y la filogeografia, son de gran actualidad y
tremendamente apasionantes.
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