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La flogeografia se define, en sentido estricto, como el andlisis espacial de
los linajes génicos (Avise et al, 1987). Este andlisis se aplica a niveles
infraespeciico o de especies cercanamente emparentadas y surgi6 hace
poco més de diez aiios, en virtud del progreso que han tenido dos aspectos
de la biologia evolutiva modemna: uno tecnoldgico, gradias al cual se comen-
26 a disponer de datos de variabilidad intraespecifica en la forma de secuen-
cias de ADN, y otro conceptual o tedrico, que implic6 la aplicacion de la
teoria de la coalescencia al estudio de procesos microevolutivos. Dado
que enfatiza los aspectos histéricos de la actual distribucién de los linajes
génicos, la flogeografia puede considerarse como una subdisciplina de
Ia biogeografia histérica, que integra conceptos y técnicas de genética
molecular, genética de poblaciones, demografia, sistematica filogenética,
etologia y paleontologia (Avise, 1994, 2000). Dos campos de estudio
tradidonalmente separados tanto en sus enfoques teéricos como meto-
dolégicos, como son la genética de poblaciones y la sistemitica, han
encontrado puntos de coincidencia en el enfoque flogeogrifico (Avise
et al., 1987).

1a flogeografia aplica por primera vez el andlisis de genealogias géni-
cas al estudio de la evoluci6n de las poblaciones y permite sacar conclu-
siones con respecto a las secuencias de colonizacién, diversificacién y
extincién de los linajes génicos en determinadas dreas. Ademis, el estu-
dio comparado de los patrones filogeogrificos de varias especies
codistribuidas contribuye a plantear hipétesis sobre posibles eventos
comunes de vicarianza o dispersién y a identificar las causas geoldgicas,
ecol6gicas o etol6gicas que pudieran haber influido en ellos.

En un sentido amplio, la filogeografia comprende los estudios
flogenéticos de la distribuci6n espacial de cualquier caracteristica (morfo-
Jogica, etolgica, etc.); sin embargo, en la actualidad la disciplina se basa
principalmente en el anélisis de ADN mitocondrial (ADNm(). En espe-
cies animales, el ADNmt se ha convertido en un instrumento funda-
mental de! andlisis flogeografico, pues ademés de no recombinar, pre-
senta una tasa de mutacion elevada y herencia casi exclusivamente ma-
terna (Gillespie, 1986; Harrison, 1989). Dado que los *haplotipos’ o
variantes del ADNmt registran una historia matrilineal de eventos
mutacionales, es posible conectarlos de un modo flogenéticamente in-
teligible en un flograma, el cual se superpone con la distribucién geo-
gréfica del grupo en estudio (Avise, 2000).

H crecimiento del nimero de trabajos sobre flogeografia, desde sus
inicios en 1987, ha sido explosivo y abarca casi todos los grupos animales
induido el Homo sapiens (Avise, 1998, 2000). Entre las muiltiples aplica-
ciones del andlisis flogeografico cabe sefialar los estudios destinados a
determinar el lugar de origen y las vias de dispersidn de especies conside-
radas plagas agricolas o que han colonizado archipiélagos volcénicos
(Roderick y Gillespie, 1998; Confalonler! et a1, 2000; Juan et a/,, 2000); el
grado de estructuracién poblacional de una especie (Osentoskl y Lamb,

1995); las causas de la varlaci6n poblacional observada en caracteres
cromos6micos o genéticos y su correlacion con gradientes geogrlicos y/
o ecolégicos (Confalonleri ot a/, 1998); el tipo de espedacion (simpdtrida
o divergencia alopétrida mdiltiple) que explica la co-ocurrencia de distin-
tos morfotipos de una espede (Bernatchez y Dodson, 1990); el recono-
cimiento de pobladones en riesgo de extincién (Avise, 1989; 1996; Moritz,
1994 a,b, 1995); y los estudios de flogeografia comparada, que permiten
ponderar la influencia de la dispersion y la vicaranza en la evoludén de
espedies codistribuidas (Bermingham et a/, 1997; Cunningham y Colins,
1998). Una mencién especial merecen las Investigaclones basadas en
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ADNm, tendientes a reconstruir las relaciones flogenéticas de la especie
Homo sapiens, a corroborar la principal hipétesis sobre su origen (‘out of
Africa’) y a poner a prueba distintos modelos de evolucién para las pobla-
ciones humanas durante el pleistoceno (del candelabro, multirregional y
del remplazo africano) (Ayala, 1995 a,b; Ayala et al, 1994; Brown et al,
1982; Cavali-Sforza et al, 1994; Li y Sadler, 1992; Nei, 1995). Estos
estudios han sido pioneros y han permitido que la metodologia de andlisis
empleada en humanos se extendiera al resto de los grupos animales.

El presente capitulo tiene por finalidad principal hacer una resefia
de los objetivos, principios y métodos de andlisis de la flogeografia, y
discutir algunos ejemplos resultantes de nuestra labor de investigacién y
tomados de la literatura, con el fin de ilustrar el desarrollo creciente y la
importancia de este nuevo campo de estudio.

Mearcaaores ntihizados en estidios tiloqeograticos

Un requisito fundamental para poder establecer genealogias génicas
es el uso de marcadores genéticos o secuencias de ADN que no
recombinen. Si se trabaja con muestras de genes nucleares provenien-
tes de individuos entre los cuales existe o existi6 alguna vez flujo génico,
es altamente probable que haya habido recombinacion genética duran-
te el apareamiento de cromosomas homélogos en la meiosis. Este pro-
ceso puede llegar a desvirtuar profundamente las verdaderas genealo-
gias de las secuencias, motivo por el cual la mayoria de los trabajos de
filogeografia utilizan marcadores de herencia citoplasmatica no
mendeliana, como el ADN de las mitocondrias (ADNmt) y de los
cloroplastos (ADNcp), o marcadores nucleares en donde se haya cons-
tatado que existe poca o ninguna recombinacién genética.

En la actualidad la mayor parte de los estudios flogeogrdficos se
basan en el estudio de secuencias de ADN, sin embargo, los primeros
trabajos sobre filogeografia llevados a cabo cuando las técnicas de
secuenciacién no eran tan accesibles, se realizaron sobre otro tipo de
informacién, por ejemplo la que proveen los fragmentos de restriccion.
En tal sentido, una de las técnicas mas utilizadas ha sido la de RFLP
(polimorfismos para la longitud de fragmentos de restriccion) sobre
ADNmt total (Thorpe et al, 1993; Confalonieri et al, 1998).

Secuencias del ADN mitocondrial. El ADNmt de los ani-
males es una molécula circular, que carece de histonas asociadas. Esta
iiltima caracteristica seria uno de los factores que favorecen su alta tasa
de mutacién y Justifican su empleo a escala microevolutiva, a diferencia
de los genes nucleares (Brown et al, 1979; Wolle et al, 1987). En la
mayoria de los animales el ADNmt se hereda por via materna, pues
todas las mitocondrias las aporta la gameta femenina, habiéndose de-
tectado transmision de ADNmt a través del esperma solo en una pocas
espedes (Anderson et &/, 1995).

Las células somdticas tipicas poseen cientos a miles de mitocondias,
cada una con varias copias de ADNmt, sin embargo, en general existe
un haplotipo mitocondrial preponderante por cada individuo. Esta ca-
racteristica denominada homoplasmia, resulta fundamental para poder
realizar un andlisis flogeogrifico donde las unidades de estudio son los
individuos, y probablemente se debe a que dentro de cada poblacién
Intracelular de ADNmt, las mutaciones se fijarian en forma répida por
un proceso andlogo a la deriva génica.
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Algunas de las propiedades que hacen que el ADNmt sea un mar-
cador particularmente util para estudios flogeogrificos a nivel microe-
volutivo en espedies animales, son las siguientes:

1. H ADNmt exhibe un extenso polimorfismo y una alta tasa de
mutacion, por lo que evohliciona més rapidamente que el ADN nuclear
de copia smple.

2. La mayonia de las variantes del ADNmt involucran sustituciones
nudeotidicas y son pocos los casos en que se observan cambios de
longitud en k molécula.

3. La herencia del ADNmt es casi siempre materna y normalmente
no presenta recombinacion genética intermolecular.

4. la mayona de los individuos son homoplésmicos para un ADNmt
peevaiente.

Secuencias de genes de cloroplastos y nucleares. Tanto
el ADN de los doroplastos como el ADNmt de vegetales presentan
una evolucion lenta en comparacién con el ADNmt de animales (Wolfe
et al, 1987). Ademis, el ADNmt de las plantas tiene una elevada inci-
dendia de reestructuraciones (Palmer, 1992) por lo que, hasta el mo-
mento. se ha empleado en escasos estudios flogeograficos (Golden y
Bain. 2000; Maskas y Cruzan, 2000; Schaal y Olsen, 2000). No obstan-
te. la menor vagilidad y la existencia de hibridacién interespecifica y de
introgresion, hacen de las plantas un material promisorio, ya que me-
diante estos estudios podrian resolverse interrogantes relacionados con
niveles particulares de subestructuracién geogréfica, que han llevado a
ka descripcién de subespecies, variedades y ecotipos.

Actuamente, la flogeografia de las plantas tiene puestas sus expectati-
vas en el genoma nudear (Schaal y Olsen, 2000), sin embargo, aunque se
dispone de técnicas moleculares para el aislamiento de los dos posibles
aelos (haplotipos) en un tejido diploide (Ortl et al, 1997), se ha encontra-
do escaso mimero de regiones nucleares neutras que exhiban poca
recombinadién genética y elevada variabilidad intraespediica.

Aaren teorico La teoti de la codlescencia

En una pobladién de tamaiio constante, a lo largo de las sucesivas ge-
neraciones y en forma permanente surgen nuevos alelos por mutacion,
mientras que otros se pierden por deriva genética (asumiendo neutral-
dad); es decir. que todos los alelos de un gen en una generacién derivan de
(o ‘codescen’ hacia) un tinico alelo ancestral. La coalescenda es basicamen-
te wn modelo de separaddn de linajes y deriva génica que se retrotrae en el
tiempo, hasta un ancestro comiin (Harding, 1996). El ‘tiempo de coalescen-
da’ puede verse afectado por diversos procesos que operan a nivel
potiaconal, como por ejemplo fuctuadones en el tamaiio de las poblacio-
mes, exisienda de selecdon natural o varladones en el flujo génico.

[ateoria de a codlescencia’ provee un marco conceptual para el estu-
o de los procesos que influyeron histricamente sobre las poblaciones y
que dieron lugar a ka distribud6n actual de su variabildad genética. Contem-
pla ¢ tratamiento matemdtico y estadistico formal de las genealogfas génicas,
dentro y entre espedes proximas (Febsenstein, 1971; Griffths, 1980). Se
aparta de & teoria de genétea de pobladones tradiconal, pues se basa en la
teoris neutralista (Kimura y Ohta, 1969; Kimura, 1980). Considera que las
mutaciones neutras se acurnulan a lo largo de las ramas de kos drboles (0
flogramay que representan las genealoglas génicas.

B esquerna de la Sgura | representa la separacon de inajes del
ADNmt dentso de una poblad6n durante mas de 40 generacones,
conectando madres ¢ hiias. De los siete linajes fundadores, todos ex
ceplo uno se extinguen. Los ingjes que Began a la actuabdad coalescen
en una hembra comdn, ubicada diez generaciones antes y ¢l camino de
conexion entre elos describe una jerarquia que se rebeja on ol ADNmt

Estas genealogias matrilineales serian andlogas a las gencaloglas
patriineales que se obtienen a partir de genes ded cromosoma Y de los
mamieros o, a la herendia de los apelidos en la mayoria de las sodeda-
des humanas (ver cuadro I).

Fig. 1. Separacidn de linajes génicos de ADNmt dentro de una poblacion, durante 40
generaciones, canectando madres e hias. Los linajes que llegan a la actualidad ‘coalescen’
en una hembra comiin, en fa generacion 30. Las lineas negras mas gruesas iustran 2
jerarquia que se reflefa en el ADNmt (Modiicado de Avise, 2000).

Cuadro |. Haplotipes mitocondriales y herencia matriineal

Los haplotipos del ADN registran una historia matrilineal de eventos
mutacionales.

Este tipo de herencia seria andloga a la evolucion de los apelidos en muchas
sociedades humanas.

'llanmﬁyhnm’lxmhndawlb&ipuhymmaibmmh
y esto posibiita la reconstruccion de genealogiss familares putriineales.

Las mutaciones serian andloges a ks cambios que puedan haber surgido en esos
apelidos. Por gemph, Lanterd viene de Lanter y ba derivado mmilen en Lante,

1a coalescencia para herencias matrilineales fue formulada por Avi-
se et al (1988) a partir de una formulacion de Tajima (1983) para drbo
les de genes nuceares bajo selecdon ueutral. Dichas formulacdones
permiten calcular las probabilidades para los tiempos de coalescencia
de pares de Inajes y de conjuntos de Inajes. Asimismo, dado que en el
proceso de coalescencia influyen de un modo determinante factores
demogribeos poblacionales y ks dindmica de los procesos de extincion y
recolonizacion, se han analizado distintos modelos de estructura
metapoblacional (Griffiths y ‘Tavaré, 1997).
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Las metodologias tradicionales de la genética de poblaciones no
consideran los factores histéricos cuando estiman el flujo génico intra e
interpoblacional. Los estudios flogeogréficos, en cambio, permiten iden-
licar patrones que sefialan la existencia de barreras antiguas al flujo
génico (Roderick, 1996; Avise, 2000). Tienen en cuenta el flujo génico
histérico y la fragmentacién poblacional en un contexto filogenético.
Por ejemplo, cuando se interrumpe el flujo génico entre dos poblacio-
nes, éstas comenzardn a diferenciarse genéticamente hasta que todos
Jos alelos de cada poblacién lleguen a tener un ancestro comiin mds
cercano entre si, que con los alelos de la otra poblacién. A este estado
se lo denomina ‘monofilia reciproca’ (Fig. 2), y se llega luego de que los
alelos han transitado por estados previos de parafiletismo y polifiletismo
(Avise, 2000). Si se hacen inferencias sobre el pasado histérico de las
poblaciones cuando éstas todavia no alcanzaron el estado de monofilia,
es posible hallar todavia variacién alélica ancestral, que puede ser inter-
pretada erréneamente como debida a flujo génico interpoblacional
(Schaal y Olsen, 2000).

Merodos de danaists de ditos

Andlisis cladistico de datos filogeograficos. Will Hennig,
el ‘padre’ de la sistemética flogenética, distinguia claramente un patrén
jerédrquico ramificado para las especies y taxones superiores (relaciones
filogenéticas) y un patrén reticulado o red de linajes anastomosados,
por debajo del nivel de espedie, producto de las relaciones reproductivas
entre individuos (relaciones tocogenéticas) (Hennig, 1968) (Fig. 3). Bajo
este marco conceptual, no hubiese sido correcto intentar reconstruir

Poblaciéon A Poblacién B

! 4

T

' 7
e/

B
Fig. 2. Representacién del proceso de separacidn de linajes matrifineales, en dos po-
bladones separadas por una barrera anéigua al fo génico (fecha gruesa). En distintos

momentos de k historia evolutiva, las poblaciones A y B aparecen sucesivamente como
poliléticas, parafiéticas y ‘reciprocamente monofiéticas’ (Modiicado de Avise, 2000).

Relaciones
Filogenéticas

Relaciones

‘Tocogenéticas A

lD/éTZI'/“|’>/<°><'
Ll INX
PP

Fig. 3. Relaciones tocogenéticas entre individuos y flogenéticas entre especies (Modi-
ficado de Hennig, 1968). Los puntos negros y blancos representan machos y hem-
bras, respectivamente.

flogenias de individuos de reproduccién biparental (Lanteri, 1995). Sin
embargo, las genealogias de haplotipos mitocondriales o de cloroplastos
(o de genes nucleares que cumplan con las condiciones previamente
mencionadas) presentan una estructura jerdrquica ramificada que se
puede representar mediante cladogramas, y por lo tanto resulta vdlido
aplicar la metodologia cladistica a nivel infraespecifico, no solo en orga-
nismos asexuales sino en aquéllos que se reproducen sexualmente (Avise
et al, 1992; Avise, 2000).

En filogeogralia se aplican los mismos algoritmos de parsimonia o
de méxima verosimilitud que se emplean para reconstruir drboles de
especies o de taxones superiores (Soltis et af, 1998; Swofford, 1996).
El resultado es un cladograma denominado filograma, dado que en las
diferentes longitudes de las ramas se expresa la cantidad de cambio
evolutivo (Fig. 4). Por eso se considera que la flogeografia ha tendido
un puente entre genética de poblaciones y sistematica, entre genealo-
gias génicas y filogenia de especies, y entre micro y macroevolucién
(Avise et af, 1988). Los principales aspectos a tener en cuenta en un
andlisls flogeografico son los siguientes:

1. Cada haplotipo de una misma especie o de especies proximas,
puede interpretarse como una unidad terminal del andlisis filogenético.

2. Los datos a analizar son secuencias de genes, como por ejemplo
Citocromo Oxidasa 1 o I (COI o COIl) del ADNmt.

3. Las relaciones genealdgicas entre haplotipos se representan a
través de filogramas.

4. Los algoritmos para obtener filogramas son similares a los que se
emplean para reconstruir flogenias de especies o taxones superiores.

5. Los fllogramas se superponen a la distribucién geogrdfica a fin de
interpretar el proceso evolutivo responsable de la dispersién de la, o las
especies en estudio. En tal sentido se han propuesto pruebas estadisti-
cas para evaluar la robustez de la asodiacién entre filograma y geografia.

En el flograma de la figura 4 se observan dos filogrupos bien defini-
dos, separados por varlos pasos mutacionales. Esta separacién puede
estar correlacionada con una mayor distanda geogrdfica o con algiin
otro tipo de alslamiento (geogréfico, ecoldgico o etoldgico) de largo
plazo. Dentro de cada filogrupo, los haplotipos se separan generalmen-
te por un solo paso mutacional y la presendia de varios haplotipos dis-
tintos en un mismo flogrupo, evidencia mayor variabilidad genética y
mayor tiempo de divergencia (Scataglini et 4/, 2001).

Analisis estadistico de datos filogeograficos. Templeton
(1998) propuso una metodologfa especifica para la evaluacién estadisti-
ca del andlisis flogeogréfico, denominada ‘andlisis cladistico anidado'. Esta
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filogrupo A
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filogrupo B

Fig. 4. Flograma hipotético de una especie, en el que se observan dos flogrupos
mlesepndmpaodnpmsmmdomls.Dedmdemhmdeelm,bs
Mksha;ioﬁpos(mpmsemdospordmdos)sesepampormsiopasomhdom
h)sdubsneymmptesemmbslnploﬁposnﬁscmnmesdemdalogupo.

metodologia permite, en primer término, detectar y probar estadisti-
camente los mecanismos evolutivos responsables de la distribucién espa-
cial de los patrones de variacidn genética observada, y en segundo lugar,
detectar posibles deficiencias en los esquemas de muestreo.
El primer paso del andlisis es convertir el drbol de haplotipos obteni-
do mediante parsimonia, en una red de clados ‘anidados’, para lo cual
deben apiicarse ciertas reglas de anidacién (empleton y Sing, 1993). Una
vez aplicadas estas reglas, el arbol de genes Incluird clados anidados, don-
de cada nivel sucesivo de la jerarquia se considera mds antiguo que los
clados subordinados (Rg, 5). El segundo paso consiste en analizar en for-
ma conjunta el dadograma anidado y su distribucién geogréfica, tomando
en consideraci6n las frecuencias de cada uno de los haplotipos en las
distintas poblaciones. Para esto se calculan dos tipos de distancias: distan-
clas de cada dado (Dc), que representan la dispersién geografica de los
miembros de un clado (= haplotipos o clados subordinados) con respec-
to al centro geogrico de dicho dado, y distancias de los clados anidados
(Dn), que representan el desplazamiento del centro geogréfico de cada
clado anidado, con respecto al centro geogréfico del clado entero que los
contiene (Ag, 6) (Cruzan y Templeton, 2000). Por limo, se calculan las
diferencias promedio entre las Dc y Dn, para los clados terminales versus
los clados internos, y se determina su signiicacion estadisica mediante
pruebas de permutadén al azar (Templeton y Sing, 1993).
La hip6tesis nula del andlisls estadistico es que todos los haplotipos
de los clados anidados se distribuyen geogrdficamente al azar, Si esta
hip6tests se rechaza, significa que existen asoclaciones significativas en-

2-1

Fig. 5. Cladograma no enraizado de cinco haplotipos (A hasta ). Hl clado anidado 2-1
contiene a los chdos subordinados 1-1 y 1-2, Los miembros de cada dado estin sepa-
rados por un solo paso mutacional (2.4. haplotipos A y B dentro del dado subordinados
1-1; 0 dado subordinado 1-1 con respecto al 1-2).

~ —

—_————

DcIA)

Fig. 6. Eemplo hipotético de andlii de asociacion geogrilica del cado -1 de la fgra
5. Los cuadrados bancos representan la ubicacidn geogrfica de las poblaciones que
solo incluyen haplotipo A, y los cuadrados mitad gris y mitad blanco, poblaciones con
kudmlﬂaddehaﬂodposAy&Losdmbsdeﬁﬁmdmmngﬁomhﬁmh
d&luﬁDc(demhchdo)yDn(deksMosmhdm).qmmpesmnnﬁveksde
dkperddnmnmpedoalmnﬂogeogriﬂcodeadahaploﬁpo(DcAyDcB),yal
eemogeogtﬁmdddadol-l(DnAymB).Fﬂeﬁlimcmmwiiﬁmdotmm
pequedio rombo (Modiicado de Cruzan y Templeton, 2000).

tre los haplotipos y su distribucién geogrdfica (Templeton et al, 1995).
Los procesos bésicos que explicarian estas asoclaciones son los siguien-
tes: a) aislamiento por distancia, debido a flujo génico restringido; b)
fragmentacion histdrica, y ¢) expansin del drea de distribucién de las
poblaciones, que incluye eventos de colonizacién a distandla. Cuando
|a hipdtesis nula no se rechaza, se interpreta que el esquema de muestreo
es Inadecuado para detectar estructuracién geogrdfica o que las pobla-
cones observadas son panmicticas a lo largo de toda el rea muestreada.
Recientemente, Templeton (2001) propuso que su método de andlisis
anidado sea empleado ademds, para poner a prueba el concepto cohe-
sivo de especie. De acuerdo con este concepto, una especie es un
Iinaje evolutivo cuyos limites estdn determinados por fuerzas genéticas
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y ecoldgicas que crean una comunidad reproductiva ‘cohesionada’.
Como se menciond previamente, el método permite poner a prueba
la hip6tesis nula que el grupo de individuos analizados pertenece a un
tinico linaje evolutivo (es decir que conforma una unidad panmictica).
De rechazarse la hipétesis nula y comprobarse la existencia de mds de
un linaje evolutivo, se puede inferir la presencia de mds de una especie
cohesiva. Sin embargo, dado que todas las especies cohesivas pertene-
cen a distintos linajes evolutivos pero no todos los linajes evolutivos son
especies cohesivas, se recomienda superponer el drbol de haplotipos
anidados, sobre drboles obtenidos a partir de otros caracteres
(morfolégicos o de genes nucleares o anénimos = RAPDs) en los que
pueda verificarse la existencia de flujo génico actual y calcular distancias
para estas nuevas variables. Si la existencia de linajes es concordante
con la diferendiacién que se evidencia en otros caracteres, entonces
dichos linajes podrian elevarse a la categoria de especie.

Algunos 1esultados de estudios fifogeograticos

H andlisis flogeogrdfico pone en evidencia los diferentes grados de
estructuracion poblacional de las especies (Avise et al, 1987). En aqué-
llas de gran vagiidad (e.g. especies de ceticeos, peces, invertebrados
marinos, iguanas marinas) las poblaciones son generalmente poco di-
vergentes y estdn estructuradas débilmente desde el punto de vista
flogeogréfico (Palumbi, 1994; Rassmann et a/,, 1997). Por lo contrario,
las especies de escasa vagilidad (e.g. tortugas terrestres, aves no vola-
doras) suelen presentar estructuras filogeograficas fuertes (Baker et
al,1995; Osentoski y Lamb, 1995; Walker y Avise, 1998). Sin embar-
go, existen factores que determinan que la estructura poblacional sea
fuerte pese a la gran capacidad de dispersién de la especie, por ejem-
plo, ciertas caracteristicas del comportamiento, como filopatria al sitio
natal o fidelidad al grupo social (Austin et al, 1994). Las hembras de
muchas especies animales son filopitridas con respecto alsitio natal, en
consecuencia la especie se estructuraré espaciamente en funcién de
los inajes matrilineales revelados por el ADNmt. En algunos murciéla-
gos la filopatria de las hembras determina estructuras flogeograficas fuer-
tes pese a su gran vagiidad, y las colonias de leones marinos de las
costas del Pacifico se encuentran bastante estructuradas debido a una
flopatria regional (Avise, 2000).

Entre las especies con estructura flogeogréfica muy marcada cabe
mencionar al kiwi calé de Nueva Zelanda (Apteryx australis), ave no vola-
dora en que cada poblacién posee un haplotipo de ADNmt diferente;
indusive, algunos linajes de ADNmt son muy divergentes a pesar de que
no se diferendian morfolgicamente (Barker et &/, 1995). La evaluacion
de la congruencia entre los datos aportados por el ADNmt y los caracte-
res morfoldgicos (principalmente morfométricos) es muy importante para
adoptar decisiones taxon6micas y distinguir especies, subespecies u otros
grupos intraespecificos (Normark y Lanteri, 1995, 1998). Por ejemplo,
en el caso de la abeja Apis mellifera se habfan descrito alrededor de 20
subespecies taxonémicas, pero estudios mas modernos permitieron dis-
tinguir solo tres unidades morfométricas principales, procedentes del sur
del Sahara y Alrica tropical; del norte de Africa y oeste del Mediterraneo;
y del Medio Oriente y sudeste de Europa (Ruttner, 1988), Esta unidades
coinciden con linajes que se reconocen claramente mediante el ADNmt
y genes nucleares, y serian el resultado de un alslamiento de largo plazo al
fiujo génico (Smith y Brown, 1990).

Filogeografia y especies plaga: El picudo del algodo-
nero. Anthonomus grandisse conoce vulgarmente como ‘picudo mexi-
cano del algodonero’ (Coleoptera: Curculionidac) y es la plaga mds da-
fiina de ese cultivo en América (Burke et al, 1986). Se cree que es
originaria del sur de México y que habria colonizado el sur de Estados
Unidos y vastas regiones de América del Sur en tiempos histéricos, como
consecuencia del aumento en extension de 4reas cultivadas con algo-
don. En la Argentina se detect6 por primera vez en el afio 1993, por lo
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que se [niclaron investigaciones a nivel micro y macrogeogrifico con el
fin de dilucidar el origen de las poblaciones de dicha plaga.

En una primera etapa, se realiz6 la caracterizacién genética de po-
blaciones de América del Sur, México y EUA, mediante la técnica de
RAPD:s (andlisis de polimorfismos del ADN amplificados al azar), que se
viene aplicando con éxito desde 1990 para analizar la variabilidad genética
de poblaciones naturales y determinar el origen geografico de especies
plaga (Wiliams et a/, 1990; Lenney Williams, 1994). Los datos resul-
tantes se utilizaron para construir un 4rbol de ‘neighbor joining en el
cual las poblaciones procedentes del Parque Nacional Iguazi (Argenti-
na, provincia de Misiones), mostraban menor distancia genética con las
poblaciones de México que con las restantes de Argentina (provincia de
Formosa), Brasil y Paraguay, obtenidas de dreas algodoneras (Scatagfini et
al, 2000). Esta menor distancia entre la poblacién de Misiones y la de
México, estaba correlacionada con una mayor similitud en pardmetros
poblacionales que reflejaban una elevada variabilidad genética. Se plante6
entonces la posibilidad que en América del Sur existieran por un lado
poblaciones colonizadoras recientes, con bajos niveles de variabiidad
genética, distribuidas principalmente en dreas de cultivos de algodén, y
por otro lado, poblaciones ancestrales con altos niveles de variabilidad
genética, que habrian llegado a estas latitudes como resultado de un pro-
ceso natural de extension del rea geogrdfica de la especie.

Para poner a prueba la hip6tesis precedente se inicié un estudio
flogeografico basado en el andlisis de secuencias de los genes mito-
condriales COIl y COII (citocromo oxidasal y Il) (Confalonieri et a/, 2000;
Scataglini et al, 2001). Como resultado de! andlisis flogeografico del gen
COl se identificé un haplotipo mitocondrial, al que se denomind A, que
es el mis frecuente (o el tinico) en las muestras de Texas (EUA), sur de
Brasil, Paraguay y Argentina (Formosa), pero que estd ausente en ks po-
blaciones de Misiones y de México. Un patrén similar se obtuvo a partir
del gen COIL Asimismo, result significativo que las muestras de México
y Misiones rednen el mayor mimero de haplotipos mitocondriales, lo
que es caracteristico de poblaciones ancestrales, en contraposicion con
las de Paraguay y Formosa, que induyen un solo haplotipo, lo cual es
tipico de poblaciones colonizadoras recientes. Los flogramas de haplotipos
mitocondriales resultantes y el posterior andlisis cladistico anidado
(Templeton, 1998) permitieron corroborar la hipétesis planteada al ana-
lizar marcadores anénimos (RAPDs), sobre la existencia de poblaciones
ancestrales del picudo del algodonero en la provincia de Misiones, de
modo que dicha especie habria arribado al drea por dispersién natural,
siguiendo la distribucién de sus plantas huéspedes en tiempos geol6gicos.
Por lo contrario, las poblaciones de zonas algodoneras de Paraguay,
Brasil y Argentina (Formosa) corresponderian a un linaje de ADNmt,
morfolégicamente similar a la denominada forma ‘del sudeste’, origina-
ria del cinturén algodonero del sudeste de Estados Unidos. Segin el
andlisis de Templeton (1998), los haplotipos de este linaje muestran una
asociacién geografica significativa que podria explicarse por colonizacion
a distancia. Esto confirmaria la hipétesis de comunidad de origen de las
poblaciones sudamericanas procedentes de zonas algodoneras, con los
plcudos del sudeste de EUA, como consecuendia de un evento de co-
lonizacién reciente relacionado con la extension del cultivo del algodon.

Estudios filogeograficos en islas volcanicas. Entre los
numerosos trabajos sobre flogeografia publicados en ailos recientes,
cabe sefalar aquellos cuyo objetivo ha sido estudiar el origen, secuen-
cla de colonizacién y diversificacion de la fauna que habita en archipiéla-
gos volcanicos, como los de Canarias, Hawaii y Galipagos (De Salle y
Hunt, 1987; Roderick y Gilespie, 1998; Emerson et a/, 2000 a,b; juan
ot al, 2000). Para algunos grupos animales se han registrado patrones
flogeogrdlicos que sugieren una secuencia de colonizacién congruente
con la diferente edad geoldgica de las islas, la cual se relaciona con la
secuendcia temporal en que dichas islas han emergido desde el fondo
del océano y han estado disponibles para ser colonizadas desde el con-
tinente. En otros casos se evidencian patrones flogeograficos mucho
mds complejos, producto de colonizaciones sucesivas desde el conti-
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nente o recolonizaciones desde islas cercanas, extinciones y diver-
gencia en situaciones de alopatria (en distintas islas) o simpatria (en
diferentes zonas ecol6gicas de la misma isla). Por ejemplo, en el
archipiélago de Canarias, la secuencia de colonizacién por parte de
Brachyderes rugosus (Coleoptera: Curculionidae) ha seguido laregla
de la progresi6n corol6gica en el sentido de Brundin (1972) (Emerson
et al,, 2000 a); en el caso de Calathus (Coleoptera: Carabidae) se
identificaron tres eventos de colonizacién independientes, con disper-
siones subsecuentes entre islas (Emerson et al,, 2000 b); y en una
especie de Nesotes (Coleoptera: Tenebrionidae) que habita en Gran
Canaria, se reconocieron morfotipos asociados con distintos am-
bientes ecolégicos (Rees ef al, 2001). Asimismo se han estimado
los tiempos en que se habrian producido los eventos de coloniza-
ci6n: Calathusy Brachyderes habrian arribado a las islas y comenza-
do su diversificacién hace menos de 2 millones de aiios, en tanto
que Hegeter y Pimelia (Coleoptera: Tenebrionidae) se habrian co-
menzado a diversificar hace 6.5 y 8 millones de afios, respectiva-
mente (Rees et al.,, 2001).

Nuestro grupo de investigacién ha comenzado a realizar un es-
tudio flogeogréfico en el género Galapaganus (Coleoptera, Curcu-
lionidae), distribuido en el archipiélago de Galdpagos y en las costas
del norte de Perii y Ecuador, cuyo objetivo es poner a prueba hip6-
tesis previas con respecto a la secuencia de colonizacién de las islas
del archipiélago y diversificacion de la especies. Estudios filogenéticos
anteriores mediante el andlisis de caracteres morfol6gicos (Lanteri,
1992) y moleculares (Sequeira et al., 2000), sugieren la existencia
de un patrén de colonizacion recurrente desde el norte de Perii y
recolonizaciones entre islas geogrficamente préximas. El cladograma
obtenido a partir de secuencias de ADNmt (COI) indica que la es-
pedie mds basal, G. galapagoensis, s distribuye en la isla més antigua
del archipiélago (San Cristobal), que ademis es la isla més cercana al
continente, y por lo tanto el ‘blanco’ mas adecuado para una coloni-
zacién. Asimismo, en San Crist6bal, que presenta zonacién
ecol6gica, se distribuye mds de una especie de Galapaganus, hecho
que sugiere un proceso de diversificaci6n en simpatria o micro-
alopatria (diferentes hébitats de una misma isla). La edad de la diver-
gencia entre G. galapagoensisy las restantes especies del archipiéla-
go se estimé en 7.2 millones de afios (Sequeira et al, 2000), me-
diante un reloj molecular calibrado para artrépodos sobre la base
de estudios realizados en poblaciones de la mariposa Heliconius erato,
cuya filogenia matrilineal de ADNmt permite separar dos filogrupos
distribuidos al este y oeste de los Andes, que habrian divergido hace
aproximadamente 1.5 a 2 millones de aiios (Brower, 1994). Dado
que en el caso de Galapaganus la edad de la divergencia excede la
edad geoldgica minima para las islas del archipiélago (aunque coinci-
de con dataciones moleculares realizadas para otros grupos anima-
les como iguanas, geckos y lagartos), se concluy6 que su diversifica-
cion podria haber comenzado en islas actualmente sumergidas
(Christie et al., 1992).

La estimacién de edades de divergencia de linajes génicos estd en la
actualidad estrechamente asociada con los estudios flogegraficos, dado
que tanto la teoria de la coalescencia como los conceptos tedricos en
que se basan los relojes moleculares tiene sus raices en la teoria
neutralista (Kimura y Ohta, 1969; Kimura, 1980). Las calibraciones de
relojes moleculares y dataciones basadas en ADNmt han recibido di-
versas criticas, sobre todo porque dichas calibraciones toman en cuenta
evidencias biogeogréficas o [ésiles a veces inciertas, 0 porque los dife-
rentes sitios y genes de ADNmt evolucionan a tasa muy variable dentro
de cada linaje (Wolle et al,, 1987), o se dan sustituclones muiltiples
(‘multiple hits) que pueden distorsionar las tasas de sustitucion nucleo-
tidica. Sin embargo, el empleo de relojes moleculares para estimar eda-
des minimas de divergencia y para comparar estos resultados con otras

estimaciones (igsiles o geol6gicas) se ha extendido alo largo del iempo

y los resultados obtenidos, aunque provisionales, resultan muy ltiles
(Avise, 2000).

Filogeogratia comparada y sus aportes a la biogeoqrafia historica

La flogeografia comparada tiene por objeto analizar las relaciones
filogenéticas de haplotipos mitocondriales de varias especies
codistribuidas, con €l objeto de establecer patrones en comin (Ber-
mingham y Moritz, 1998; Ronquist, 1997). Si varias especies codistri-
buidas estan estructuradas flogeograficamente de modo similar, se puede
interpretar que reflejan o comparten una historia comiin, y que han sido
afectadas por factores evolutivos o ecoldgicos similares. En flogeografia
comparadase emplean los mismos métodos que en biogeografia cladistica
o de la vicarianza (Rosen 1975; Platnicky Nelson, 1978; Morrone y Crisdi,
1995). Uno de los procedimientos mds corrientemente utilizados es el
andlisis de parsimonia de Brooks (Brooks, 1985, 1990).

En muchos casos, las ramas principales de los drboles de genes de
ADNmt, representan flogrupos (poblaciones, grupos de poblaciones o
subespecies) cuya distribucién es congruente con los limites de provin-
cias o distritos biogeogréficos reconocidos tradicionalmente (Avise,
2000). La congruencia entre patrones flogeogréficos de distintas espe-
des codistribuidas es frecuente, sin embargo, por lo general no hay
concordancia en la profundidad temporal de la divergencia (Cunningham
y Coliins, 1998). En Ia figura 7 se representan patrones filogeogrificos
hipotéticos de tres especies codistribuidas, los cuales son congruentes.
En el primer caso la separaci6n entre los dos filogrupos de la especie es
muy antigua, y en los otros dos es mis reciente, debido a la ocurrencia
de eventos vicariantes seguidos de extincién y recolonizacion.
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Fig. 7. Representacién de fres escenarios evolutivos diferentes, para tres especies
codistribuldas que muestran un patrén flogeogréfico similar. En el cuadrante A los
ﬂogmpossesepmnpormbmmmuym@nallujog&ko;mnyc,hpmm
dadlempoddehseparadénelmlogmposesmenor,debidoaquesepmdujum
evenlos vicariantes seguidos de extinién y recolonizacion.
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