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RESUMEN

Con el objetivo de analizar los aportes de la filogeografia aplicada a la conservacion de fauna silvestre se describen sus bases
conceptuales, principios y objetivos mediante la revision de diversos estudios filogeograficos en cérvidos, jaguares, monos,
murciélagos, cocodrilos e insectos, mostrando los resultados mas importantes en términos de diversidad haplotipica vy
nucleotidica, estructura genética y relaciones genealdgicas. Como resultado de la aplicacion de esta herramienta para
la conservacion de la especie se define el protocolo implementado en el estudio filogeografico del venado cola blanca

(Odocoileus virginianus), con el proposito de dar respuesta a la definicion y distribucion de las subespecies en México.
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ABSTRACT

With the objective of analyzing the contributions made by applied phylogeography to the conservation of wild fauna, its
conceptual bases, principles and objectives are described through the review of various phylogeographic studies on deer,
jaguars, monkeys, bats, crocodiles and insects, showing the most important results in terms of haplotypic and nucleotide
diversity, genetic structure, and genealogical relationships. As a result of applying this tool, strategies for conservation
are exposed, and the protocol implemented in the phylogeographic study of white-tailed deer (Odocoileus virginianus) is
defined, to respond to the definition of subspecies and to contribute information for their conservation, management and

exploitation.
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‘ Filogeografia

INTRODUCCION

Avise et al. (1987) son reconocidos como
LOS a U tO re S pioneros en establecer los conceptos
y técnicas de estudio de la filogeografia para la descripcion de la micro y
macroevolucion de especies a partir de describir patrones demograficos,
historicos y evolutivos. La filogeografia tiene diversas implicaciones que in-
cluyen criterios de taxonomia, conservacion de especies, identificacion de
Unidades Evolutivas Significativas (ESU por sus siglas en inglés) y de las Uni-
dades Operativas de Conservacion (OCU por sus siglas en inglés) (Domin-
guez-Dominguez y Vazquez-Dominguez, 2009). Los marcadores molecula-
res son imprescindibles en el disefio de estudios filogeograficos, siendo el
ADN mitocondrial (ADN,;) la molécula adecuada para este tipo de estudios,
ya que exhibe caracteristicas evolutivas intrinsecas y de herencia matrilineal,
con escasa recombinacion en comparacion con los marcadores nucleares
(Vazquez-Dominguez, 2007). El objetivo del estudio de la filogeografia son
las secuencias de un gen o region del ADN,,,; de los individuos muestreados
en una poblacion, llamado comunmente haplotipo, los cuales muestran un
patron geografico, al menos en la mayoria de estudios en vertebrados. El
analisis de las variantes de estos haplotipos (polimorfismo) brinda un diagnos-
tico del estado actual de la diversidad genética de la poblacion o poblaciones
estudiadas. Otros analisis a una escala mas “fina” permiten deducir los cam-
bios demograficos historicos que experimentaron poblaciones, las cuales
dieron origen a la diversidad genética observada (Young et al., 2000). De igual
manera otros analisis, como los filogramas (arbol de genes) y la genealogia
de genes (red de haplotipos), apoyan hipotesis sobre la historia evolutiva de
las especies (Avise, 2004; Vazquez-Dominguez et al., 2009). En general, la
filogeografia se ha utilizado para entender el lugar de origen vy la dispersion
de las especies, su adaptacion a condiciones ambientales particulares (espe-
ciacion), estructura de la poblacion mediante el
seguimiento de la genealogia de genes, su co-
rrelacion con aspectos geograficos y/o ecolo-
gicos y la variacion intra e interespecifica a nivel
de poblacion, subpoblaciones o entre poblacio-
nes (Avise y Hamrick 1996). Este conocimiento
resulta basico para entender la ecologia y evo-
lucion molecular de las especies, asi como para
la identificacion de poblaciones y la conserva-
cion de especies (Avise, 2010). Con los avances
tecnologicos y la estandarizacion de protocolos
en las técnicas moleculares se han incrementa-
do los estudios en diversas especies de fauna
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Bajo este contexto se realizo la re-
vision de los aportes generados en
algunos estudios filogeograficos en
fauna silvestre seleccionados, con el
fin de mostrar el estado del arte en
dicha tematica y su contribucion en
la toma de decisiones sobre el ma-
nejo eficiente de la fauna silvestre
mediante estudios que direccionan
acciones importantes para la con-
servacion de las especies y, en parti-
cular, la del venado cola blanca.

MATERIALES Y METODOS
Marco estadistico en la
reconstruccion filogeografica

de especies

La reconstruccion filogeografica
clasica se baso en la construccion
de un arbol o cluster filogenético,
también llamado filograma o ge-
nealogia de genes (Figura 1), que
muestra las relaciones derivado de
un marcador molecular (secuencias
de un gen o region del ADN de inte-
rés; Hall, 2004). Existen protocolos
para la construccion de filogramas
en el desarrollo de un analisis filo
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Figura 1. Red de haplotipos (izquierda) del gen ND2 para camaleones de Ma-
dagascar; mapa de colecta de las muestras (centro) y filograma (derec
relaciones genealogicas de los camaleones (tomado de Gehring et al., 2014)
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geografico, basados en algoritmos
configurados en diversos programas
de computo (Hall, 2004; Harrison
y Langdale, 2006; Hall, 2013). Una
vez obtenido el filograma se sobre-
pone en el espacio geografico bajo
estudio y mediante el analisis de su
tipologia permite detectar aquellas
asociaciones significativas entre ha-
plotipos y su distribucion geografi-
ca, que se pueden explicar con base
en tres procesos: a) aislamiento por
distancia, debido a flujo génico
restringido; b) fragmentacion his-
torica; y c) expansion del drea de
distribucion de las poblaciones, in-
cluyendo eventos de colonizacién
a distancia (Beebee y Rowe, 2003;
Vazquez-Dominguez, 2007). Para
establecer filogramas genéticos se
requiere del uso de secuencias de
ADN sin recombinacion, tales como
el ADN,,: (Ballard y Whitlock, 2004).
Se utilizan marcadores de heren-
cia citoplasmatica no mendeliana,
como el de la mitocondria (ADN 1),
ya que el ADN es aportado por el ga-
meto femenino y no se cuenta con
informacion genética del gameto
masculino; solo en pocas especie
animales se ha detectado transmi-
sion del ADN,,,; a traves del esperma
(Anderson et al., 1995).

Principios y conceptos de

la teoria filogeografica

Como producto del analisis biblio-
grafico la filogeografia se define
como el analisis espacial de los lina-
jes genéticos para reconstruir la his-
toria evolutiva infra o inter especies
cercanamente emparentadas. Es
una disciplina unificadora de la ge-
netica de poblaciones, asi como de
la filogenia y la evolucion molecular
(Lanteri y Confalonieri, 2003). Usa
los métodos vy las teorias de estas
disciplinas orientadas al estudio de
la historia demografica para carac-
terizar la diversidad genetica dentro
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de una 0 mas poblaciones, conside-
rando siempre la escala geografica
y teniendo como principio la iden-
tificacion de ESU’'s (Ryder, 1986),
OCU's (Walsh, 2000) prioritarios
para la conservacion. Estos concep-
tos son aplicables con base en cri-
terios del estado de la diversidad y
distribucion genética observada de
poblaciones con bajos niveles de
diversidad genética que son suscep-
tibles de conservacion y que requie-
ren estrategias de manejo especifi-
cas y eficientes mediante un disefio
adecuado que se fundamenta en
la biologia de la especie (Crandall
et al., 2000). Los niveles de diversi-
dad genética en las poblaciones a lo
largo de su distribucion y el grado
en que genéticamente se encuen-
tran estructuradas (diferenciadas)
estan determinados por aspectos
biologicos propios de la especie, ta-
les como ambientales, ecologicos,
geograficos, geologicos, historicos
y evolutivos (Arbogast y Kenagy,
2001). La filogeografia como disci-
plina de estudio ayuda a compren-
der los patrones que determinan la
heterogeneidad de la distribucion
genética a lo largo del espacio geo-
grafico de la especie y sus linajes
(Vazquez-Dominguez et al., 2009).
En el planteamiento de estudios fi-
logeograficos es importante definir
el area de estudio, considerando
los posibles escenarios historicos vy
geograficos. También es importante
conocer las caracteristicas ecologi-
cas de las especies y sus linajes que
ahi se distribuyen. Para ello, se debe
elegir el marcador molecular mas
adecuado al tipo de informacion
que se desea obtener, ya que para
un analisis filogeografico se utilizan,
estrictamente, datos moleculares
del ADN de ejemplares de la especie
(o sus linajes, p. g). subespecies) a lo
largo de su distribucion. En su gran
mayoria, los analisis filogeograficos

estan contextualizados en el analisis
de secuencias de ADN mitocondrial
(ADN¢) que permiten inferir los as-
pectos historicos que han modela-
do la diversidad de los linajes genea-
logicos de las poblaciones en su dis-
tribucion geografica (Avise, 2000).

Filogeografia y coalescencia

La filogeografia se apoya en la teoria
de la coalescencia, la cual provee
un marco conceptual estadistico
para al estudio de los procesos evo-
lutivos que influyeron historicamen-
te en las poblaciones y que dieron
lugar a la diversidad genética obser-
vada. La coalescencia es entonces
un modelo que separa linajes (re-
montados en el tiempo) hasta en-
contrar el ancestro comun (Harding,
1996). El tiempo de coalescencia o
punto donde los linajes se separan
esta influenciado por factores que
operan a nivel poblacional como,
por ejemplo, cambios en el tama-
Ao de las poblaciones, seleccion
natural o dinamica del flujo génico.
La coalescencia integra, ademas,
el tratamiento matematico y esta-
distico adecuado para el analisis de
las genealogias génicas, dentro vy
entre especies proximas (Felsens-
tein, 1971; Griffiths, 1980). En este
sentido, la teoria de coalescencia
hace que la interpretacion de la fi-
logeografia se piense y exprese de
manera diferente a la teoria tradicio-
nal de genética de poblaciones; es
decir, considera que las mutaciones
neutras (teoria de la neutralidad) se
acumulan a lo largo de las ramas
del filograma, las cuales representan
los linajes génicos (Kimura y Ohta,
1969; Kimura, 1980).

Construccion de filogramas

En filogeografia se aplican algorit-
mos de parsimonia o de maxima
verosimilitud, l0s cuales se pueden
implementar en programas de
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computo (Excoffier y Heckel, 2006), y en un filograma
la longitud de las ramas expresa la cantidad de cambios
evolutivos. Templeton y Sing (1993) y Templeton (1998,
2001) proponen el analisis complementario denomina-
do “anadlisis cladistico anidado”, el cual permite detec-
tar y probar estadisticamente los mecanismaos evolutivos
responsables de la distribucion espacial de los patrones
de la diversidad genética y, basicamente, convierte el fi-
lograma en una red de ‘clados anidados” (también lla-
mada red de haplotipos). La red de genes incluye cla-
dos, donde cada nivel sucesivo en jerarquia se considera
mas antiguo que los niveles inferiores actuales (Figura 1)
(Knowles y Maddison, 2002; Templeton, 2004).

RESULTADOS Y DISCUSION

Filogeografia y conservacidon en especies

de fauna silvestre

Ungulados: ciervos (Cervus elaphus; Pudu puda;
Odocoileus hemionus; Capreolus pygargus; Capreolus
capreolus; Alces alces)

En ciervo rojo (Cervus elaphus) se comparo la filogeo-
grafia de las poblaciones de China con las distribuidas
en Asia, Europa y Norteamérica (Figura 2 A). Se eviden-
Cio la existencia de dos linajes donde las poblaciones
del Este son diferentes a las del Oeste, lo cual es con-
gruente con su distribucion histdrica, y se identifico
que la migracion de este cérvido fue desde el Norte
de Eurasia a Norteameérica (Mahmut et al., 2002). Otro
estudio realizado con esta especie mostro que los efec-
tos del cambio climatico ocurridos durante el Pasado
Glacial Maximo (PGM) llevaron a restringir geografica-
mente a las poblaciones hacia el Sureste de Europa y el
Este de Asia, lo cual hizo consistentes las divergencias

Figura 2.
negético

genéticas entre las poblaciones de estas dos areas (Mei-
rietal, 2013).

En el caso del ciervo pudu (Pudu puda) endémico
de Chile y Argentina se encontré una clara divergen-
cia entre la poblacion de la Isla Chiloé con respecto
a las poblaciones distribuidas en el continente, debido
al evidente aislamiento geografico ocurrido durante el
PGM, lo que ha llevado a proponer que se trata de dos
subespecies (una insular y otra continental), y a consi-
derar programas de conservacion especificos (Fuentes-
Hurtado et al., 2011). Otro cérvido que ha sido objeto
de investigacion es el venado bura (Odocoileus hemio-
nus), del que se demostrd que aparentemente existen
tres ESU de manejo genético distinto, lo que permitio
recomendar la preservacion de los procesos evolutivos
naturales, incrementar el flujo génico entre poblacio-
nes con haplogrupos similares y aumentar el tamafo
poblacional para evitar la reintroduccion de individuos
de distintos linajes que merman la diversidad genética
(Torres, 2012). Se ha investigado también el polimorfis-
mo del ADN,,,; en el corzo siberiano (Capreolus pygar-
gus) y el corzo europeo C. capreolus (Figura 2 B), en-
contrando divergencia genética que permitio separar
ambas especies, informacion de utilidad para proponer
planes de conservacion para la supervivencia de estas
especies en riesgo (Randi et al., 1998). Se consideraba
que existian dos subespecies de alce (Alces alces) defi-
nidas geograficamente; los datos rechazaron esa hipo-
tesis dado que la divergencia entre las supuestas razas
se debe a recientes “cuellos de botella”, asi como al re-
ducido tamafo efectivo de la poblacion y a una expan-
sion de esta ultima con linajes extintos (Hundertmark et
al.,, 2002). En pecari de
collar (Pecari tajacu) se
evidencio la expansion
del rango de la especie
como principal proceso
historico que molded
la diversidad genética
observada en la distribu-
cion geografica de este
ungulado, informacion
que permiticd proponer
tres unidades genéticas
de manejo y la existen-
cia de una posible hibri-
dacion entre linajes de
la especie (Gongora et
al., 2006).



Carnivoros: jaguar (Panthera onca) y oso negro (Ursus americanus)

El jaguar (Panthera onca) es el felino mas grande de América; muestra una
alta diversidad nucleotidica y muy alta diversidad haplotipica, cuya relacion es
indicadora de recientes cuellos de botella por la escasa estructura poblacio-
nal y evidente divergencia entre poblaciones, influenciado por el flujo gené-
tico, ya que aparentemente no existe barrera geografica que impida el libre
movimiento de los individuos. El jaguar puede considerarse una OCU, lo que
implica la conservacion de los corredores biologicos que ocupa esta especie
para desplazarse, por lo que las estrategias de conservacion del jaguar debe
mantener altos niveles de flujo de genes a través de la conexion de areas
geograficas amplias (Eizirik et al., 2001). Se piensa que las poblaciones de 0so
negro (Ursus americanus) se refugiaron en el Pacifico y Atlantico por las con-
diciones climaticas de la ultima glaciacion. Estudios recientes muestran que
las poblaciones mexicanas de este ursido provienen del linaje del Atlantico, lo
cual es congruente con la hipotesis de que la estructura genética del oso se
generd cuando ocurrio la ultima glaciacion. Los esfuerzos de conservacion
para proteger sus poblaciones en México consideran el mantenimiento del
habitat del oso en el Atlantico (Juarez-Casillas et al., 2013).

Reptiles: serpientes (Senticolis spp) y tortugas (Chelonia mydas

y Caretta caretta)

Los estudios de linajes infraespecificos (a nivel de subespecie) en serpien-
tes muestran interesantes patrones de diversidad genética. Por ejemplo,
las subespecies de Senticolis triaspis: S. t. triaspis y S. t. mutabilis mostra-
ron divergencia genética, congruente con la distancia geografica, mientras
que la subespecie S. t. intermedia presentd una mayor diversidad genética
con varias agrupaciones dentro de ella. Dado que se sospecha que existen
algunas divergencias genéticas debido a factores ecologicos, se plantea la
incorporacion del analisis del nicho ecologico como un estudio adicional
para esclarecer las causas de la divergencia (Roth-Monzon, 2013). En tortugas
marinas (Chelonia mydas y Caretta caretta) un estudio destaco la presencia
de haplotipos endémicos, presentando diferenciacion genética que estuvo
positivamente correlacionada con la distancia geografica entre las colonias
de anidacion en Cuba, en congruencia con los patrones de corrientes ma-
rinas. Dado que se detectd que las tortugas comparten un pasado historico
comun con las restantes poblaciones que anidan de la region, se propuso
como ESU con manejo singular que se evite la pérdida del pool genético de
estas especies (Ruiz, 2008).

Otras especies de fauna silvestre

En armadillos (Dasypus novemcinctus) se ha demostrado que los factores
historicos a traves de cambios climaticos y el tamafio de poblacion han mol-
deado los patrones de estructura y diversidad genética de esta especie, infi-
riendo que su comportamiento filopatrico se debe a la demografia historica
de las poblaciones y a la reciente formacion de linajes. Una de las estrategias
de conservacion del nicho ecologico del armadillo fue facilitar el flujo ge-
nético entre grupos con distribucion disyunta (Arteaga et al,, 2012). En otras
especies como roedores, particularmente en la subespecie Oryzomys couesi
cozumelae, raton endemico de la isla de Cozumel, México, se encontraron
inesperados altos niveles de diversidad genética. Es decir, las poblaciones
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de este raton no se han visto gené-
ticamente afectadas segun lo es-
perado en especies islefias que se
caracterizan por presentar pérdida
de diversidad geneética, incremen-
to de la endogamia vy flujo génico
reducido. Con esta informacion se
unieron esfuerzos para conservar
la biota de Cozumel (Vega et al,
2007). Varios estudios en primates
mexicanos han demostrado que sus
poblaciones han sido drasticamen-
te disminuidas por la severa defo-
restacion de los bosques tropicales
en los ultimos 60 afios, junto con
la caza ilegal y comercio no auto-
rizado para su USO COMO Masco-
tas. Los estudios filogeograficos de
primates han permitido responder
preguntas evolutivas a nivel de gé-
nero, con una mejor comprension
de la filogenia de las especies, vy el
desarrollo de estrategias mas efec-
tivas para la conservacion y supervi-
vencia de los monos distribuidos en
México (Arguello-Sanchez y Garcia-
Feria, 2014). El murciélago pesca-
dor (Myotis vivesi) es una especie
endéemica y en riesgo de extincion
distribuida en las Islas del Golfo de
California, México. Sus poblaciones
muestran una marcada estructura
poblacional, sin aislamiento por dis-
tancia, lo que sugiere una dispersion
diferencial entre sexos. Este resulta-
do es interesante ya que se infiere
que la estructura genética de la po-
blacion es determinada por el sexo
del murciélago, debido a que los
machos y hembras no tienen la mis-
ma capacidad de dispersion (Stadel-
mann et al., 2004).

La filogeografia del ave trepatron-
cos de corona punteada (Lepidoco-
laptes affinis) esta influenciada por
barreras geograficas que moldean
la estructura genética de las pobla-
ciones de esta especie en México y
Costa Rica. La poblacion en México
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esta compuesta por dos linajes diferentes, mientras que
en Costa Rica no mostro evidente separacion de linajes
debido al cuello de botella genético de esta poblacion.
En principio, esta informacion explico como los linajes
se han separado evolutivamente en el espacio geografi-
co, conceptualizandolas como ESU susceptibles de con-
servacion (Arbelaez-Cortés et al., 2010). En escarabajos
(Epicauta uniforma y E. stigmata) se investigo si la distri-
bucion geografica de la diversidad genética de poblacio-
nes esta asociada a la variacion morfologica observada,
encontrando una nula relacion significativa entre estas
escalas de variacion. Con estos datos se concluyd que
estas especies nominales no son reciprocamente mo-
nofiléticas y constituyen una misma ESU, teniendo impli-
caciones en su taxonomia y conservacion (Salvador de
Jesus, 2013). En peces pelagicos migratorios, como el
pez delfin (Coryphaena hippurus), no fue posible obser-
var claramente una diferenciacion genética entre pobla-
ciones del Indo-Pacifico y las poblaciones del Atlantico,
como se ha documentado en la mayoria de las especies
pelagicas tropicales de atun y peces picudos. Dada la im-
portancia de este pez como recurso se han establecido
unidades de pesca para la administracion de pesquerias
(Diaz-Jaimes et al., 2010).

Protocolo de estudio filogeografico del venado
cola blanca (Odocoileus virginianus) en México
En el laboratorio de Reproduccion y Genética de Fau-
na Silvestre del Colegio de Postgraduados, Campus San
Luis Potosi, desde 2012 se lleva a cabo un estudio so-
bre la filogeografia del venado cola blanca (Odocoileus
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que se distribuye en la

virginianus) en México (Figura 3) con el propdsito de
definir las subespecies distribuidas en México y explicar
los cambios que se han producido a travées del tiempo,
y soportar tanto la definicion como la distribucion geo-
grafica de las subespecies. A la fecha son 11 subespe-
cies identificadas con su filogeografia definida, quedan-
do tres en estudio para tener completo el analisis de las
14 subespecies reportadas en la literatura. El esquema
filogeografico se sintetiza en el Cuadro 1 el cual marca
importantes secuencias para el manejo y conservacion
de la especie en México por su importancia ecologica y
valor econédmico en actividades cinegéticas.

CONCLUSIONES

del conocimiento de la fi-
El Ca m po logeografia es reciente vy
es uno de los mas dinamicos en el ambito nacional e
internacional por sus implicaciones y los servicios que
ofrece para la conservacion de la fauna silvestre. Se con-
sidera que los avances en ciencia y tecnologia sobre el
tema de diversidad genética, ademas de los programas
de capacitacion de recursos humanos en México, con-
tribuyen sustancialmente a conservar la diversidad biolo-
gica y en la definicion de nuevas politicas enfocadas a la
conservacion de especies con potencial de uso y otras
de bajo riesgo.
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Cuadro 1. Protocolo para el estudio filogeografico de Odocoileus virginia
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Region Certo-Norte, Centro-Sur y Pacifico
Mexicano
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Extraccion de ADN
Kit comercial o
Protocolo
convencional
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Software: Clustal X instalado en MEGA v. 6
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Software: Arlequin v. 3.3.1
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de diversidad
genética

Estructura genética
AMOVA jerarquico y por grupos regionales;
FST y flujo genético
Software: Arlequin v. 3.3.1
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(Anélisis de escalamiento multidimensional)
Software: SPSS v. 15.0
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diversidad genética
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procesos evolutivos

Avise J.C., Hamrick J.L. 1996. Conservation

mitochondria. Molecular Ecology. 13:
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