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Godoy J.A. (2009). La genética, los marcadores moleculares y la conservacién de especies. Ecosistemas 18(1):23-33.

La presencia de la genética y los marcadores moleculares en la ecologia y la biologia evolutiva no ha dejado de crecer en las Ultimas
décadas, y la biologia de la conservacion no ha sido una excepcion. Por un lado, estudios tedricos, experimentales y empiricos han
documentado los cambios genéticos que las poblaciones sufren como consecuencia de la fragmentacion y el declive, y han confirmado las
consecuencias negativas que éstos pueden tener para la viabilidad poblacional y la evolucién adaptativa. Por otro lado, la aplicacién de
marcadores moleculares y la rica teorfa evolutiva aporta informaciéon sobre la historia evolutiva, la demografia, la ecologia y el
comportamiento de las especies que puede ayudar en la evaluacion de riesgos, la asignacion de prioridades, la delimitacién de unidades y el
disefio de estrategias de conservacion eficaces. Ademas, las técnicas moleculares aportan métodos para la asignacion de muestras a
especies, poblaciones o individuos y para la identificacién de sexo que, sobre todo cuando se combinan con materiales obtenidos de manera
no invasiva, aportan herramientas eficientes para la conservacion y la gestion de especies amenazadas. La presencia de la genética en
conservacion se ha visto impulsada en los Ultimos afios por la aparicion de nuevos marcadores moleculares, el uso de muestras degradadas
0 antiguas, y por significativos avances en los métodos de analisis de datos que aprovechan desarrollos teéricos importantes como la teoria
del coalescente. En particular, el salto a una escala genémica promete salvar la tradicional limitacién impuesta por la naturaleza
predominantemente neutral de la variaciéon explorada con los marcadores moleculares tradicionales y ofrecer acceso a la base genética de
la variacién adaptativa. No obstante, la superacion de este y otros retos pendientes requerira un mayor nivel de interaccion entre enfoques
empiricos, tedricos y experimentales, y entre las disciplinas de la genética y la ecologia. La probada importancia de la variacién genética para
la persistencia de las especies y la sustancial contribucion de las técnicas genéticas a la practica conservacionista demandan una mayor
presencia de la genética en la conservacion de especies, tanto en sus aspectos normativos como de gestion.
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Godoy J.A. (2009). Genetics, molecular markers and the conservation of species. Ecosistemas 18(1):23-33.

Genetics and molecular markers have gained an increasing presence in ecology and evolutionary biology in the last decades, and
conservation biology has been no exception. On the one hand, theoretical, experimental and empirical studies have documented the changes
occurring in the genetics of populations as these become fragmented and small, and confirmed their negative consequences for population
viability and adaptive evolution. On the other hand, the application of molecular markers in conjunction with the rich evolutionary theory yields
information on the evolutionary history, the demography, the ecology and the behaviour of particular species, which can assist risk
evaluations, the assignment of conservation priorities, the delimitation of conservation and management units and the design of effective
conservation strategies. Finally, molecular markers provide methods for the assignment of samples to species, populations or individuals and
gender, which —especially when applied to non-invasively collected samples- become effective tools for the conservation and management
of endangered species. The presence of genetics in conservation has received a significant boost in recent years from the incorporation of
new molecular markers, the increasing use of degraded or ancient materials, and from significant advances in data analyses methods that
build upon recent theoretical developments, like coalescent theory. Particularly, the leap to genome-wide analyses promises to overcome the
predominantly neutral nature of traditional molecular markers and provide access to the molecular basis of adaptive variation. Nevertheless,
overcoming this and other pending challenges will require an increased interaction between theoretical, experimental and empirical
approaches and between genetics and ecology. The proved importance of genetics for species persistence and the significant contribution
of genetic techniques to conservation practice call for an increased presence of genetics in species conservation, both in policy-making and
management.
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La presencia de la genética en general, y de los marcadores moleculares en particular, en las areas de la ecologia y la
evolucion no ha dejado de crecer en las Ultimas décadas, como bien pretende ilustrar este nimero monografico. El &mbito de
la conservacion biolégica no ha sido una excepcion y este proceso ha dado lugar a la disciplina de la genética de la
conservacion. La maduracién y consolidacion de esta disciplina ha estado marcada por la aparicién reciente de varios libros
monograficos (Avise y Hamrick 1996; Smith y Wayne 1996; Frankham et al. 2002; Allendorf y Luikart 2007) y una revista
cientifica (Conservation Genetics, Springer Netherlands) expresamente dedicados a este tema. Esta revision pretende ofrecer
una visién esquematica del &mbito y el estado actual de la disciplina, con un énfasis en los mdltiples usos que los
marcadores moleculares ofrecen para el conocimiento y la conservacion de la biodiversidad y con ejemplos cercanos de
nuestro entorno. Por (ltimo, exploraremos los avances recientes y las oportunidades y desafios que el futuro plantea para
esta joven y dinamica disciplina.

El papel de la genética en la conservacion

Los antecedentes de la disciplina se pueden retrotraer a las preocupaciones tempranas por el mantenimiento de la diversidad
genética en especies explotadas, que fueron trasladadas al &mbito de las especies silvestres con la descripcion de diversidad
reducida acompafiada de problemas reproductivos en especies emblematicas como el guepardo (O’'Brien et al. 1983). La
pérdida de potencial adaptativo asociada a la pérdida de diversidad genética, junto a la disminucion de eficacia biolégica
promedio resultante de la acumulacion de endogamia y de alelos deletéreos, se identificaron como riesgos de naturaleza
genética para la persistencia de las especies. Aunque la importancia de este riesgo frente a otros de naturaleza demografica
y ecoldgica fue cuestionada al principio (Caro y Laurenson 1994; Caughley 1994), algunos resultados experimentales y cada
vez mas estudios empiricos indican que tanto la magnitud de estos cambios como sus consecuencias pueden llegar a ser
importantes y relevantes para la conservacion de las especies (Frankham 2005). Los factores genéticos pueden describirse
mejor, por tanto, como ingredientes clave en la receta de factores interactuantes que alimentan el torbellino de la extincién.
Mas aun, se empieza a reconocer que la trascendencia de la diversidad genética intraespecifica va mas alla de sus efectos
sobre la dinamica poblacional, para afectar a la estructura de las comunidades y a los procesos ecosistémicos (Hughes et al.
2008; Whitham et al. 2006; Verd( 2009).

Evaluar el estado genético de las poblaciones y proponer medidas para preservar la diversidad genética y prevenir los riesgos
de naturaleza genética para la persistencia de las poblaciones han sido pues objetivos centrales y fundamentales de la
genética de la conservacién para los que los marcadores moleculares han resultado enormemente Utiles. Sin embargo, la
aplicacion de los marcadores moleculares en conservacion no se limita a esto, sino que éstos también pueden contribuir de
manera fundamental al entendimiento de la historia evolutiva, la demografia y la ecologia de las especies en peligro. Los
marcadores moleculares nos permiten describir patrones genéticos en las poblaciones naturales a escalas que van desde
individuos a especies. A partir de estos patrones, y aplicando la rica y extensa teoria evolutiva y de genética de poblaciones,
podemos hacer inferencias sobre los procesos demograficos y evolutivos que han actuado sobre la especie a distintas
profundidades temporales. Es el conocimiento de estos procesos el que debe guiar la delimitacién de unidades de
conservacion, la evaluacién de riesgos y el disefio de estrategias de conservacion. Por Ultimo, los marcadores moleculares
aportan herramientas eficientes para la identificacion de especies, asignacion de individuos a poblaciones, e identificacion de
individuos que han encontrado numerosas aplicaciones en la practica conservacionista.

Filogenias, prioridades de conservacion y factores de extincion

Los marcadores moleculares, en combinacion con métodos de reconstruccion filogenética, han sido utilizados desde hace
décadas para la reconstruccion de las relaciones evolutivas entre especies, con la aspiracion ultima de reconstruir el arbol de
la vida (Maddison et al. 2007). En el contexto de la conservacion, este tipo de enfoques permiten tomar en consideracion las
divergencias evolutivas en las medidas de biodiversidad (Faith 2002) e invocar a la distincion filogenética como criterio para
asignar prioridades de conservacion (e.g. Isaac et al. 2007). Al mismo tiempo las filogenias moleculares han sido utilizadas en
combinacién con el método comparativo para identificar los correlatos ecoldgicos de la susceptibilidad a la extincion (e.g.
Owens y Bennett 2000)

Historia evolutiva, filogeografiay unidades de conservacion

Cuando los métodos filogenéticos adquieren una mayor relevancia para la conservacion de especies es cuando se utilizan
para analizar las relaciones entre alelos muestreados dentro de las especies. El andlisis filogenético de datos intraespecificos
permite reconstruir la genealogia de la especie e investigar aspectos de su historia evolutiva reciente en un contexto
geogréfico, incluyendo eventos de aislamiento y divergencia, expansion de rango, contacto secundario, etc. (Avise 2000).
Estos enfoques han permitido constatar para muchas especies la existencia de unidades intraespecificas con suficiente
divergencia evolutiva como para requerir una conservacion independiente (ESUs, (Moritz 1994)), o incluso para ser designadas
como especies distintas (ver Saez 2009). El razonamiento subyacente es que las divergencias en secuencias mitocondriales
sugieren un periodo de evolucion en aislamiento, que puede haber conllevado la evolucién de divergencias adaptativas v,
eventualmente, aislamiento reproductivo. La posibilidad de que se den divergencias adaptativas en ausencia de aislamiento y
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divergencias mitocondriales profundas sin que estas estén acompafiadas de divergencias adaptativas, ha llevado en los
ultimos afios a reconocer las limitaciones de los métodos estrictamente moleculares, y a insistir en la necesidad de
definiciones de unidades de conservacion que consideren explicitamente las divergencias en caracteristicas ecolégicas (e.g.
Crandall et al. 2000). La mezcla de linajes divergentes puede acarrear consecuencias negativas para las poblaciones por la
posible disrupcion de interacciones adaptativas entre genes (intrinsecas) o entre genes y ambiente (extrinsecas), un
fendmeno conocido como depresién por exogamia (Edmands 2007). Aunque los ejemplos empiricos de este fenémeno son
escasos, sobre todo en relacién a los abundantes ejemplos de depresién consanguinea, es un fenédmeno que ha podido pasar
en parte desapercibido por la posibilidad de que se manifieste en una segunda generacion, incluso después de haberse
observado heterosis en la primera.

En el caso de Europa, los linajes divergentes se han originado tipicamente como resultado de periodos de aislamiento en las
peninsulas mediterraneas durante los maximos glaciares (Taberlet et al. 1998; Hewitt 1999). En el caso del oso pardo, por
ejemplo, se han identificado dos linajes principales, uno oriental y uno occidental, que a su vez se subdivide en dos sublinajes
correspondientes a los refugios balcanico e ibérico. Este Ultimo parece haber sido el principal responsable de la
recolonizacion posglacial de Europa occidental, y ahora se extiende hasta la peninsula escandinava, donde se encuentra con
el linaje oriental (Taberlet y Bouvet 1994; Taberlet et al. 1995). Aunque la interpretacion mas estricta de los resultados
mitocondriales sugiere la separacién de los 0sos ibéricos y balcanicos en dos unidades de conservacion, el estado de grave
amenaza de las poblaciones ibéricas y la posibilidad de divergencias adaptativas entre los 0sos ibéricos y los escandinavos
llevaron a proponer la reunién de osos ibéricos y balcanicos en una Unica unidad de conservacion (Taberlet y Bouvet 1994),
que se materializd con la seleccion de osos eslovenos, de linaje balcanico, para el reforzamiento de las poblaciones de
Pirineo. Es mas, el analisis reciente de ADN antiguo de 0sos en la peninsula ibérica detecto la presencia de haplotipos de los
otros linajes en lberia durante el pleistoceno y el holoceno, sugiriendo la existencia de flujo génico abundante a través de
Europa en el pasado (Valdiosera et al. 2008).

Por otro lado, el andlisis de la variacion mitocondrial en el quebrantahuesos revelé la existencia de dos linajes -
africano/oriental y occidental- que divergieron en aislamiento pero que entraron posteriormente en contacto tras la expansién
de linaje oriental hacia Europa (Godoy et al. 2004). En este caso, la mezcla natural de los linajes en el pasado, la ausencia
de indicios de divergencias adaptativas y la precaria situacion de las poblaciones occidentales, aconseja tratar a la especie
como una Unica unidad de conservacion y valida la gestién conjunta de los linajes que ya se estaba realizando en el programa
europeo de cria en cautividad.

Por dltimo, los estudios filogeograficos también pueden ser Utiles en conservacién al ayudar a determinar el origen geografico
de invasiones bioldgicas, lo que resulta clave para limitar y prevenir el problema y para optimizar las medidas de control
bioldgico (Goolsby et al. 2006).

Estructura genética, dispersion y unidades de gestion

Los andlisis de estructura genética basados en frecuencias alélicas han dominado con mucho las aplicaciones de
marcadores moleculares en ecologia y conservacion. Estos datos permiten testar la existencia de diferencias significativas en
la composicidn genética de las distintas poblaciones de una especie, y describir el nivel de diferenciacion a través de indices
de distancia o de fijacion. La existencia de estructura para marcadores moleculares permite descartar la panmixia e indica,
pues, un cierto grado de aislamiento genético de las poblaciones, pero se ha de ser cuidadoso con la interpretacion biolégica
de estos patrones. Por una parte, el alto nivel de resolucién que aportan marcadores hipervariables como los microsatélites
puede resultar en una estructura con significacién estadistica pero no biol6gica en situaciones en las que esta diferenciacién
ha sido impulsada exclusivamente por la deriva en poblaciones recientemente aisladas (Hedrick 1999). Esta es la situacion en
la que se encuentra el aguila imperial ibérica y el lince ibérico. La poblacion de Dofiana de aguila imperial se encuentra
levemente diferenciada del resto de poblaciones para marcadores moleculares, incluso en presencia de flujo génico (Martinez-
Cruz et al. 2004), pero el andlisis de muestras histéricas indica que la situacion era de panmixia a principios de siglo
(Martinez-Cruz et al. 2007). Por otra parte, las dos poblaciones remanentes de lince ibérico en Dofiana y Sierra Morena,
muestra unos niveles de diferenciacion altos para marcadores moleculares, pero tanto los datos moleculares como lo que
sabemos de la historia demogréfica reciente, que indican la probable conexiéon de ambas poblaciones en un pasado reciente,
sugieren que esto se debe a la accion de la deriva en tiempos recientes en consonancia con los tamafios efectivos y el
tiempo desde el aislamiento de cada poblacion (Johnson et al. 2004). Por otra parte, la ausencia de estructura para
marcadores neutrales no permite descartar categéricamente la existencia de divergencias adaptativas, debido a la posibilidad
que esta se desarrolle incluso en presencia de abundante flujo génico, aunque esta posibilidad requiera invocar gradientes de
seleccion especialmente intensos (Lenormand 2002). El significado de la estructura genética ha de interpretarse pues con
sumo cuidado y en combinacién con informacion sobre la ecologia (heterogeneidad ambiental) y la demografia de la especie
(cuellos de botella y dispersion).
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De hecho, los marcadores moleculares ofrecen una bateria de métodos para estimar dispersién, un parametro poblacional de
una enorme relevancia en ecologia, biologia de poblaciones y conservacion, pero que se ha mostrado especialmente dificil de
estimar por otros métodos. La aproximacion tradicional basada en estimaciones a partir de los indices de diferenciacion y la
invocacion de un modelo de equilibrio migracion-deriva ha sido ampliamente criticada por imprecisa y por la improbabilidad del
equilibrio en la mayoria de las situaciones naturales que afectan a poblaciones recientemente perturbadas (Neigel 2002;
Whitlock y McCauley 1999). Nuevos métodos basados en la teoria del coalescente pretenden ser mas precisos al utilizar la
informacién genealdgica que los estadisticos resumen no capturan (Beerli y Felsenstein 2001), o permiten eliminar las
asunciones de equilibrio (Hey y Nielsen 2004). En todos estos casos las estimas de flujo génico son obtenidas de manera
indirecta y reflejan promedios para tiempos evolutivos recientes. No obstante, los marcadores moleculares pueden aportar
también estimas de dispersion contemporanea por métodos “directos”. Estos se basan en la observacion repetida de un
genotipo individual en dos poblaciones distintas (e.g. Palsboll et al. 1997), en la exclusién de todos los potenciales donadores
locales de gametos o propagulos (e.g. Garcia et al. 2007), o en la asignacién probabilisitica de los genotipos a poblaciones
distintas a las que fueron muestreados (Berry et al. 2004). En base a esta Ultima posibilidad se han desarrollado métodos que
simultaneamente infieren el nimero de grupos genéticos (poblaciones) distintos en una muestra y asignan fraccionalmente los
individuos a cada uno de los grupos inferidos, incluso en ausencia de informacién sobre la poblacién o el lugar en la que
fueron muestreados (Mank y Avise 2004).

Las estimas obtenidas por métodos moleculares han permitido investigar algunos de sus condicionantes ecolégicos de la
dispersién, como rasgos de la historia de vida (Duminil et al. 2007) o la influencia de la matriz del paisaje (Holderegger y
Wagner 2008). Este ultimo enfoque permite testar el efecto de barreras potenciales a la dispersion y optimizar el disefio de
corredores ecologicos para especies con distribuciones fragmentadas (Epps et al. 2007). Ademas, estas estimas pueden
jugar un papel clave en la delimitacion de unidades de gestion, i.e. grupos de poblaciones que, por no ser demograficamente
independientes, requieren una gestién conjunta (Palsboll et al. 2007).

Diversidad genéticay endogamia: evaluacion de riesgos

Evaluar la diversidad genética de las especies en peligro, sopesar los posibles riesgos de naturaleza genética y valorar la
oportunidad de acciones de manejo que permitan maximizar la primera y minimizar los segundos son objetivos importantes y
asumidos en la genética de la conservacion. Los marcadores moleculares han sido utilizados ampliamente para estimar la
diversidad genética de las poblaciones. Los datos empiricos revelan un patron general de menor diversidad en especies
amenazadas que en especies hermanas no amenazadas (Spielman et al. 2004). Estas comparaciones entre especies no
permiten, sin embargo, determinar si la menor diversidad actual es una consecuencia directa del declive reciente o es una
caracteristica intrinseca de la especie. En algunos casos, la disponibilidad de muestras en forma de ejemplares naturalizados
que predatan el declive reciente permite distinguir entre estas dos posibilidades. Asi se ha podido demostrar que el declive
reciente del aguila imperial no ha conllevado pérdidas significativas de diversidad nuclear, pero si de diversidad mitocondrial
(Martinez-Cruz et al. 2007), o que la diversidad mitocondrial del quebrantahuesos ha quedado muy mermada como
consecuencia de la extinciéon de poblaciones genéticamente diferenciadas en Europa (Godoy et al. 2004).

La otra gran preocupacion en poblaciones en declive es el aumento de la consanguinidad y sus posibles consecuencias
negativas para la viabilidad de los individuos y las poblaciones. La ocurrencia de depresién consanguinea se ha documentado
ampliamente en poblaciones cautivas y silvestres. Los marcadores moleculares pueden aportar estimas de consanguinidad
para poblaciones e individuos, que en algunos casos se han usado para demostrar la ocurrencia de depresion consanguinea
en poblaciones silvestres (Keller y Waller 2002). Paraddjicamente, la ocurrencia de depresion consanguinea puede ser
especialmente dificil de demostrar en poblaciones amenazadas que han pasado por cuellos de botella recientes (Grueber et
al. 2008). No obstante, los marcadores moleculares pueden aportar informacién sobre la historia de vida de la especie y la
demografia previa que permita sopesar los riesgos relativos de ocurrencia de depresion consanguinea. En particular, pueden
ayudar a detectar la existencia de cuellos de botella en la historia reciente de las poblaciones y estimar los tamafios
poblacionales efectivos. El primer tipo de analisis se basa en detectar desviaciones en los patrones genéticos observados
respecto a lo esperado en el equilibrio mutacién-deriva para una poblacién estable. Por ejemplo, una reduccién poblacional
intensa conduce a un aumento transitorio de la heterocigosidad respecto a la esperada en el equilibrio mutacién-deriva debido
a la perdida preferente de alelos a baja frecuencia, (Luikart et al. 1998), o a una reduccién en la relacién entre el numero de
alelos en un microsatélite con respecto a su rango alélico (Garza y Williamson 2001). Mas recientemente, se han
desarrollado métodos bayesianos basados en la teoria del coalescente para estimar cambios demogréaficos histéricos
(Beaumont 1999). De nuevo, la disponibilidad de muestras histéricas permite testar de manera mas directa la ocurrencia de
cuellos de botella e incluso estimar la fecha y tamafio del cuello (Chan et al. 2006). Por ultimo, los patrones genéticos para
marcadores moleculares pueden aportar estimas del tamafio efectivo poblacional, parametro clave para predecir los dinamica
genética de la poblacion por efecto de la deriva (Wang 2005).
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Herramientas moleculares para la practica conservacionista

Los marcadores moleculares aportan también métodos eficientes para la asignacién de muestras a especies, poblaciones o
individuos, los cuales han encontrado mdltiples aplicaciones en la practica conservacionista. Por un lado, es posible asignar
muestras a especies de manera no ambigua, incluso a partir de materiales altamente procesados o restos dificilmente
identificables, a través de secuenciacién de fragmentos informativos y posterior andlisis filogenético, 0 mediante ensayos
moleculares diagnosticos. Este tipo de métodos ha permitido constatar la presencia de especies esquivas 0 de muy baja
densidad en &reas concretas a partir de sus restos (Gomez-Moliner et al. 2004; Lopez-Giraldez et al. 2005; Palomares et al.
2002), investigar la identidad taxondmica de los ultimos ejemplares de esturiones del Guadalquivir (de la Herran et al. 2004;
Gasent et al. 2001) y constatar la comercializacion ilegal de productos de especies amenazadas de ballenas o esturiones
(Baker et al. 1996; DeSalle y Birstein 1996). La eficiencia de estos los métodos moleculares de identificacion de especies ha
motivado una propuesta de estandarizacion y aplicacion a gran escala cuyo objetivo es inventariar la vida sobre el planeta
(The Barcode of Life; Ratnasinghaam y Hebert 2007).

Los marcadores moleculares también aportan herramientas eficientes para la identificacion de hibridos entre especies o
poblaciones divergentes. Estos métodos han permitido constatar y cuantificar la ocurrencia de hibridacion entre lobos y perros
(Vila et al. 2003), gatos monteses y domésticos (Oliveira et al. 2008), y entre especies autdctonas y reintroducidas de perdiz
(Negro et al. 2001) o malvasia (Mufoz-Fuentes et al. 2007), por ejemplo.

Por otro lado, la asignacion genética de individuos a poblaciones promete ser (til en el control de vedas regionales y en la
deteccion de capturas y translocaciones ilegales (Manel et al. 2002), por ejemplo, en especies cinegéticas (Frantz et al.
2006).

A nivel individual las técnicas moleculares permiten asignar género a muestras y restos recurriendo a marcadores ligados a
los cromosomas sexuales, existiendo marcadores de amplio espectro tanto para aves (Fridolfsson y Ellegren 1999; Griffiths et
al. 1998) como para mamiferos (Buel et al. 1995; Fernando y Melnick 2001; Griffiths y Tiwari 1993). En aves con dimorfismo
sexual escaso o nulo estas técnicas previenen emparejamientos de individuos del mismo sexo en los programas de cria en
cautividad o asisten en la seleccion de individuos para reforzamientos. El sexaje molecular del dltimo guacamayo de Spix en
libertad a partir de una pluma permitié seleccionar individuos del sexo adecuado para ser liberados como potenciales parejas
(Griffiths y Tiwari 1995).

Por dltimo, la aplicacion de marcadores hipervariables para la identificacion individual a partir de muestras obtenidas por
métodos no invasivos, como excrementos, pelos o plumas ha encontrado miltiples aplicaciones para la gestion y
conservacion de la fauna. La observacién de un determinado genotipo en un resto bioldgico se puede considerar una “captura”
o “recaptura” del individuo correspondiente que puede utilizarse para inventariar genéticamente la poblacion, delimitar el uso
del espacio por los distintos individuos, y para obtener estimas de pardmetros poblacionales que son criticos para un
adecuado manejo, como el tamafio poblacional, las distancias de dispersion, las tasas de inmigracién, y la contribucion de
los inmigrantes a la reproduccion, por ejemplo (Waits y Paetkau 2005). Esta metodologia se esta aplicando con éxito al
seguimiento de las poblaciones cantabras de osos pardos (Pérez et al. 2009) y de lince ibérico (Godoy et al., datos sin
publicar).

Avances recientes y perspectivas de futuro

Numerosos avances recientes tanto en la obtencién de datos como en los métodos de andlisis han revolucionado la disciplina
de la genética de la conservacion. Parte de estos progresos estan relacionados con la ampliacion del tipo de muestras
susceptible de ser analizadas con marcadores moleculares. El andlisis de restos biolégicos que pueden ser colectados de
manera no invasiva, como excrementos, pelos o plumas, facilita enormemente el andlisis de especies raras o evasivas, y
posibilita la monitorizacion demogréafica y genética de las poblaciones (Waits y Paetkau 2005). Por otro lado, las muestras
histéricas, arqueoldgicas o paleontolégicas ofrecen la oportunidad de analisis genéticos a través del tiempo que permiten
testar de manera més directa hipotesis filogeogréaficas, evolutivas y demogréficas (Leonard 2008; Wandeler et al. 2007). Al
mismo tiempo, han aumentado tanto el nimero de marcadores usados como su diversidad. La reconstrucciones filogenéticas
y los trabajos filogeograficos han estado dominados en el pasado por el uso exclusivo de marcadores mitocondriales, que
presentan algunas ventajas obvias, como su haploidia y ausencia de recombinacién, pero también inconvenientes manifiestos,
como la presencia de copias nucleares y una posible influencia de la seleccion mayor de lo esperado (Ballard y Whitlock
2004). Lo que es mas importante, la apreciacion de la enorme estocasticidad asociada a los procesos genealdgicos han
llevado al reconocimiento de la necesidad de incorporar multiples secuencias nucleares en los andlisis de la historia evolutiva
de las especies (Knowles y Maddison 2002). La aparicion de marcadores que permiten ensayar simultdineamente cientos o
miles de loci repartidos por el genoma, como los polimorfismos de longitud de fragmentos amplificados (AFLP) o los
polimorfismos de un solo nucleétido (SNPs), prometen aumentar la resolucion de las inferencias demogréficas y facilitar el
andlisis de la variacion adaptativa (ver abajo).
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El segundo aspecto que se ha beneficiado de avances significativos recientes es el de los analisis de datos genéticos para
las inferencias demogréficas y evolutivas. Las inferencias realizadas en filogeografia, que han estado tradicionalmente
basadas en la construccién de un arbol o red filogenéticos, la superposicién de este sobre un mapa y la reconstruccién de
historias filogeograficas “ad hoc” compatibles con el arbol, ha pasado por procedimientos de inferencia mas explicitos y
objetivos como el andlisis filogeografico de clados anidados (NCPA, (Templeton 1998)), y ha derivado en los dltimos afios en
una apuesta por la incorporacién de métodos mas explicitamente estadisticos en los que se evalla la verosimilitud de
escenarios filogeograficos alternativos (Knowles 2004). Esto ha sido posible gracias al desarrollo de métodos basados en la
teoria del coalescente (Hudson 1990), que permiten relacionar modelos demograficos y arboles de genes incorporando la
estocasticidad inherente a los procesos genealdgicos. Por otra parte, el analisis de la estructura genética se ha visto
fuertemente influenciado por la aparicion de algoritmos que permiten inferir el numero de poblaciones en la muestra y asignar
de manera probabilistica cada uno de los individuos, o fracciones de su genoma, a cada uno de estos grupos, incluso
obviando la informacién a priori sobre la poblacion de origen de las muestras o sus coordenadas espaciales (Corander et al.
2004; Pritchard et al. 2000). Todos estos nuevos métodos han hecho un uso creciente de la estadistica bayesiana (Beaumont
y Rannala 2004) y de algoritmos eficientes, pero computacionalmente demandantes, basados en Monte Carlo y cadenas de
Markov (Marjoram y Tavare 2006).

Perspectiva: retos y oportunidades.

Sin duda, una de las objeciones mas habituales al uso de marcadores moleculares en conservacion es que al ser
supuestamente neutrales no tienen por qué reflejar la variacién para caracteres cuantitativos, mas directamente relacionada
con la adaptacion contemporanea o con el potencial de adaptacion futura. Las comparaciones de diversidad y diferenciacion
para marcadores moleculares y para caracteres cuantitativos muestran una correlacion positiva significativa, pero en general
débil y muy variable entre poblaciones, caracteres y estudios, siendo todavia una cuestion controvertida (McKay y Latta
2002). El andlisis molecular de la variacion adaptativa es, sin embargo, posible y cada vez mas accesible a través de varias
estrategias que incluyen el andlisis de asociaciones marcador/ambiente, el mapeo de QTLs, el analisis de genes candidatos,
los escrutinios genémicos y los andlisis de expresién génica (Perfectti et al. 2009; Vasemagi y Primmer 2005). En el contexto
de la conservacion, el analisis molecular de la variacién adaptativa ha estado practicamente limitado al analisis de variacién en
los genes del complejo mayor de histocompatibilidad (MHC) en animales, por su papel clave en la respuesta a patégenos
(Piertney y Oliver 2006). La nueva generacion de tecnologias de secuenciacion genémica (Hudson 2008) promete facilitar
sustancialmente la deteccion de genes responsables de caracteres claves para la eficacia, incluyendo genes deletéreos y
genes implicados en adaptaciones locales (Kohn et al. 2006; Ryder 2005). Se ha llegado ya a proponer indices que pretenden
medir la diversidad adaptativa de la poblaciones a partir de la frecuencia de genes con sefiales de selecciéon encontrados en
escrutinios genémicos (Bonin et al. 2007).

A pesar de la gran contribucion ya realizada por los marcadores moleculares y de las promesas de las nuevas tecnologias de
andlisis genémico, el progreso de la disciplina y su impacto en la conservacion de la biodiversidad podrian beneficiarse de una
mayor integracién a tres niveles. Una primera necesidad de integraciéon es entre disciplinas: se echa de menos una mayor
presencia de la genética cuantitativa y un mayor nivel de interaccion con la ecologia, necesario como hemos visto para
trascender las limitaciones impuestas por la naturaleza neutral de los marcadores moleculares. En este sentido, la genética
de la conservacion puede verse como un aspecto aplicado de la ecologia evolutiva (Latta 2008). Un segundo nivel de
integracion que podria resultar en avances sustantivos en la disciplina, tanto en sus aspectos fundamentales como en los
aplicados, es entre sus hasta ahora generalmente separados enfoques tedrico, experimental y empirico (Pertoldi et al. 2007).
Por dltimo, la genética de la conservacion tiene en gran medida pendiente su integracién en la practica conservacionista, tanto
a nivel de legislacién como de gestion (Vernesi et al. 2008). Aunque los principios generales como la importancia de preservar
la variacion interespecifica y respetar las divergencias adaptativas intraespecificas quedan recogidos generalmente en los
enunciados de las leyes de proteccion de la biodiversidad europeas y nacionales, esto no se traduce en la posibilidad de
proteger discontinuidades significativas dentro de las especies al mismo nivel que las especies, como sucede en la
legislacién estadounidense (Fallon 2007). Por otro lado, la consideracién de los aspectos genéticos sigue teniendo escasa
relevancia para la conservacion de las especies en general y los gestores hacen escaso uso de la informacion genética
disponible. Aunque esto puede interpretarse como un aspecto mas de un divorcio dificilmente reconciliable entre ciencia y
gestién (Mace y Purvis 2008), en este caso éste puede estar agravado por la tradicional separacion curricular entre formacion
de campo y de laboratorio, en la que la mayoria de los gestores ha quedado del lado de la primera.

No obstante, la situacién en nuestro pais no es del todo desalentadora. Muchas de las Estrategias de Conservacion de
Especies Amenazadas ya aprobadas, incluidas las del oso pardo, el aguila imperial ibérica, el quebrantahuesos, el urogallo y
el lince ibérico, hacen mencion expresa a los riesgos de empobrecimiento genético y reconocen la necesidad de informacién
genética que guie las actuaciones de conservacién y gestion. En el caso del lince ibérico, las preocupaciones sobre la
escasa diversidad y los riesgos de depresion por consanguinidad de la poblacion de Doflana han motivado ya acciones de
translocacion que se iniciaron en 2007 con el traslado de un macho desde Sierra Morena que produjo las primeras camadas
mixtas nacidas en libertad en la primavera de 2008.
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La genética de la conservacion y la aplicacion de marcadores moleculares son ya elementos a los que no nos podemos
permitir renunciar en nuestros esfuerzos por entender y conservar la biodiversidad. Afrontar los enormes retos que el futuro
nos depara exigira, entre otras muchas cosas, un mejor entendimiento de la dinamica de los genes en situaciones de declive,
fragmentacion y cambios ambientales sin precedentes. Esta tarea so6lo sera abordable con una verdadera empresa
multidisciplinar que exigira romper las tradicionalmente sélidas barreras entre disciplinas y en la que la genética debe jugar un
papel clave.
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