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Resumen

Se emplearon analisis morfométricos tradicionales para cuantificar las diferencias en la variacién morfolégica entre
Bothrops atroxy Bothrops aspercuya posicion taxonémica es controversial. Para ello se examinaron doce hembras y
dieciséis machoB. atroxy diecinueve hembras y once macBoasper Se selecciond un conjunto de cinco distancias

entre puntos anatémicos para utilizarlas en andlisis de componentes principales multigrupo (ACPmg). El primer componente
principal (CPmg-1) dio cuenta de la mayor porcion de la variacion en el nivel intragrupo y fue tomado como un estimador
de tamafo. La proyeccion ortogonal de los individuos sobre el CPmg-1 rindié unos residuos que se consideraron
representantes de la conformacion biolégica libre de tamafio, ya que por construccion matematica ellos son libres de
alometria intragrupo. Tales residuos se emplearon en analisis discriminantes, utilizando la primera variable canénica
resultante para representar la conformacion libre del tamafio. Ademas, los analisis discriminantes permitieron evaluar la
capacidad de reclasificar correctamente los individuos en sus grupos. En ambos sexos los resultados revelaron diferencias
significativas de tamafio y conformacion libre de tamafio Bnatroxy B. asperA causa de la técnica utilizada (ACPmg)

se pudo asignar al componente genético de la varianza fenotipica total una porcién alta de las diferencias morfométricas, lo
gue sugiere un nivel importante de divergencia genética entre ambas entidades bioldgicas. Sin embargo, la separacion
morfométrica no fue total, existiendo un nivel bajo pero significativo de individuos que no se pudieron asignar correctamente

a sus respectivas taxa. Para llegar a conclusiones mas definidas con relacién a la posicion taxonémica se requieren estudios
con mas poblaciones, utilizando herramientas analiticas adicionales como las de la morfometria geométrica.

Palabras clavemorfometria multivariada, andlisis de componentes principales multigBogiarops atroxBothrops
asper alometria, tamafio, conformacion libre de tamafio.

Abstract

In order to analyze the divergence resulting from genetic variation, traditional morphometrics was used to quantify the
differences in morphological variation betweBathrops atroxand Bothrops asperwhich are poorly defined and
controversial taxaFive distances among homologous anatomical points from head and body were measured on twelve
females and sixteen maleskfatrox and nineteen females and eleven malds aSper Morphometric variation was
partitioned by multiple group principal components analysis (mgPCA). Most of the variation was within taxa, and it was
accounted by the first principal component (mgPC-1), which was taken as representing the growth. Orthogonal projection
of individuals onto mgPC-1 yielded residuals which were interpreted as representing size-free variation, since by construction
they are free of allometry within group. Those residuals were used for discriminant analysis, taken the first canonical
factor, derived from it, like the best size-free variation estimate. Moreover, discriminant analyses were used to evaluate the
capacity of morphometrics to reclassify the individuals in their groups.

The analyses showed significant differences of size and size-free variation bBtw&erandB. asperin both sexes

Because the mgPCA allowed to analyze the allometry-free variation, we could assign to the genetic variance a significant
part of the total phenotypic variance. This suggests an important level of genetic divergence among both biological entities.
However, the discrimination betweBnasperandB. atroxwas not total. A low but significant level of individuals could

not be assigned to either taxon. More insight into taxonomic status of both groups can be gained by using additional
analytic tools like those of the geometric morphometrics.
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INTRODUCCION

Dentro de la subfamilia Crotalinae se encuentra miten examinar las diferencias de tamafio y las

el génerdothrops(Brattstrom, 1964), que incluye de conformacion libre de tamafio entre los gru-

aproximadamente 60 especies, localizadas prin- pos, estas ultimas resultantes probablemente de
cipalmente en las regiones tropicales de Latino- efectos genéticos (Dujardin, 2001). En este tra-

américa (Salomaet al, 1997; Werman, 1992). bajo se comparan por primera vez los fenotipos
Las especies responsables de la mayoria de losde B. atroxy B. asper utilizando analisis ACPmg

envenenamientos en humanos $nasperen para determinar la magnitud de las diferencias
Centroamérica \B. asper, B. atroy B. jararaca fenotipicas que resultan de la divergencia filoge-
en Sudamérica. En Colombia, por ejempio, nética entre las especies.

atrox y B. asperestan implicadas en 50 a 70% de
los accidentes ofidicos, respectivamente (Bola- MATERIALES Y METODOS
flos, 1984; Garcia, 1998; Oteet al, 1992; Sil-
va, 1989). Se examinaron 58 individuos adultos, de cuatro

y cinco afos de edad, discriminados en doce hem-
B. atroxy especies afines constituyen un com- bras y dieciséis machds atrox nacidos y creci-
plejo y controversial grupo taxonémico (Wiister dos en el laboratorio, descendientes de una
et al, 1996).B. atroxy B. asperson muy simila- hembra proveniente del departamento de Meta,
res morfolégicamente y son simpatricas en la Yy diecinueve hembras y once mactsasper
Orinoquia colombiana (Campbell y Lamar, 1989). de los cuales seis nacieron en cautiverio, mientras
Varios trabajos de taxonomia tradicional, com- que los demas fueron capturados en el estadio adul-
paraciones del veneno y cladistica, empleando to en diferentes localidades del departamento de
isoenzimas, morfologia externa y anatomia cra- Antioquia y por ello probablemente eran descen-
neal, no han sido suficientes para permitir obte- dientes de diferentes miges. Las serpientes se
ner una diferenciacion consistente entre las dos mantuvieron individualizadas en cajas de made-
especies (Brattstrom, 1964; Burger, 1971; Peters ra, bajo condiciones ambientales homogéeneas en
y Orejas-Miranda, 1970; Pérez-Santos y More- €l serpentario de la Universidad de Antioquia,
no, 1988; Campbell y Lamar, 1989; Werman, Medellin, Colombia.
1992; Saldarriag&t al, 2000).

Se midieron dieciséis distancias entre caracteres
Utilizando técnicas morfométricas de analisis de de la cabeza, seleccionados por su facil ubica-
componentes principales (ACP) se evalu6 el pa- Cion y presencia en todos los individuos, ademas
tron de variacion geogréafica de poblaciones bra- de la longitud total (distancia desde la insercion
sileras deB. moojenj B. marajoensis, B. isabelae, de la escama rostral hasta la cloaca). Los caracte-
B. leucurus B. pradoiy B. atrox hallandose un res se midieron en milimetros utilizando un cali-
nivel bajo de diferenciacion fenotipica entre las brador digital marca Fowler Sylvac modelo
especies, aparentemente relacionado con diferen-ultra-cal Mark Ill, sobre las serpientes anestesia-
cias ecologicas (Wistet al, 1996, 1997 y 1999).  das con Ketamina en dosis de 60 mg/kg, via in-
En estos trabajos no fue posible separar la varia- tracelomica, 30 minutos antes de iniciar las
cién morfométrica causada por diferencias fisio- mediciones (tabla 1). La toma de distancias se
l6gicas de aquella debida a diferencias evolutivas. repitio dos veces para poder cuantificar la preci-
Modificaciones del ACP, tales como el andlisis de Sion de la medicion. Adicionalmente se realiza-
componentes principales multigrupo (ACPmg), ron conteos de escamas y descripciones de los
eliminan la variacion individual intragrupo y per- patrones de coloracion presentes en cada grupo
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para su identificacion taxondmica mediante las combinaciones de cinco variables, cada una de
claves de Peters y Orejas-Miranda (1970), Hoge las cuales se evalu6 para las condiciones estadis-
y Romano-Hoge (1980), Pérez-Santos y Moreno ticas mencionadas. De las veintiuna combinacio-
(1988) y Campbell y Lamar (1989). La identifi- nes, el conjunto DCC, DAC, DPRS, DF, DCR
cacion taxonémica convencional permitié vali- exhibi6 homoscedasticidad y presencia de un eje
dar las diferencias morfométricas observadas en alométrico comdn entrB. atroxy B. asper por
este trabajo, aunque el proposito no fue posibili- lo cual fueron elegidas para los subsecuentes ana-
tar la clasificacion de los individuos en su espe- lisis multivariados (tabla 1).
cie sino emplear la morfometria multivariada para
cuantificar la magnitud de la divergencia presen- La comparacién entre las especies se efectud para
te entre ambas entidades. machos y hembras por separado, considerando
el dimorfismo sexual de tamafio en ambas espe-
Se estimo la precision y exactitud de las medicio- cies (Solérzano y Cerdas, 1989; Thorpe, 1989;
nes siguiendo los criterios de Sokal y Rohlf Wusteret al, 1996, 1997; el presente estudio).
(1995). Considerando que el numero de indivi- Las variables fueron transformadas a logaritmos
duos por grupo debe ser al menos el doble del naturales y se sometieron a analisis de compo-
numero de caracteres medidos (Bookstein, 1996), nentes principales multigrupo (ACPmg) y a ana-
y que el grupo mas pequefio que se estudio fuelisis de componentes principales comunes (ACPc).
de once machos dB. asper se buscé una com- Los resultados aqui mostrados son los derivados
binaciéon de cinco variables para las cuales los del ACPmg, porque fueron los mas resolutivos y
dos grupos de serpientes mostraran homogenei-estables en térinos matematicos. Al contrario del
dad de varianzas (homoscedasticidad) y un eje analisis de componentes principales convencional,
de crecimiento alométrico comun. Para ello, a que no permite estudiar por separado la variacion
partir de las siete variables que mostraron mayor causada por efectos ontogénicos intragrupo de
precision y exactitud (DCC, DIC, DAC, DPRS, aquella causada por efectos filogenéticos intergru-
DARS, DFS, DCR) se construyeron veintiuna pos (tamafio y conformacion libre de tamafo)

Tabla 1. Distancias medidas entre varios rasgos de cabezas y cueBathgps atrox B. asper

Distancia desde la insercion de la escama rostral hasta la cloaca (DCC)

Distancia entre la insercion de los colmillos (DIC)

Distancia entre canto externo de los ojos (DEO)

Distancia entre canto interno de los ojos (DIO)

Distancia entre borde posterior de narinas (DPN)

Distancia entre borde anterior de narinas (DAN)

Distancia externa entre los bordes mas extremos posteriores de las escamas supraoculares (DES)
Distancia entre borde anterior de fosetas (DAF)

Distancia entre los bordes mas agudos de los huesos cuadrados (DAC)*

© 00 N O O WN P

=
o

Promedio entre las distancias derecha e izquierda desde el borde posterior de foseta y extremo posterior de la escama
supraocular (DFS)*

[ERN
[N

Promedio entre las distancias derecha e izquierda desde el borde mas agudo del hueso cuadrado a la insercion de la
escama rostral (DCR)*

12 Promedio entre las distancias derecha e izquierda desde el extremo posterior de la escama supraocular a |a insercion
de la escama rostral (DPSR)*

13 Promedio entre las distancias derecha e izquierda desde el extremo anterior de la escama supraocular a Ig insercion de
la escama rostral (DASR)

* Caracteres seleccionados para los analisis multivariados.
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(Jaramillo y Dujardin, 2002), el ACPmg y el ACPc Las alometrias fueron examinadas indirectamen-
permiten examinar por separado estos dos com-te mediante un analisis de regresion lineal del es-
ponentes de la varianza total. timador de conformacion libre de tamarfio, VC-1,
sobre el estimador de tamafio, CPmg-1. EI ACPmg
Para el ACPmg se calculé primero la matriz de elimina la alometria dentro de cada grupo, resul-
varianza-covarianza de cada grupo y luego una tando en conformacion libre de tamafio, lo cual
matriz consenso entre las matrices individuales, de se puede verificar por la ausencia de relacion li-
la cual se extrajeron los componentes principales. neal intragrupo entre VC-1 y CPmg-1 (Jaramillo
Se supone que el primer componente principal y Dujardin, 2002). Se asume que esta alometria
(CPmg-1) es un estimador del tamafio individual, responde a causas principalmente ambientales
es decir, de la direccién de crecimiento alométrico (Dujardin, 2001). Pero es posible encontrar una
(Thorpe, 1988). Los estimadores de conformacion relacion significativa entre tales estimadores en-
libre de tamafio (componentes libres de alometria) tre grupos, sefialando que la variacion de confor-
se obtuvieron proyectando los individuos sobre un macién puede ser explicada parcialmente por la
subespacio que es ortogonal al eje de crecimiento,variacion de tamafio intergrupos, lo que indica la
CPmg-1 (Burnaby, 1966). Los primeros cuatro presencia de alometria que resulta probablemen-
componentes de conformacion libre de tamafo te de causas evolutivas y no ontogénicas (Dujar-
fueron utilizados en un analisis discriminante, ge- din, 2001).
nerando variables canonicas. La primera variable
candnica (VC-1) se consider6 como el mejor esti- Los datos fueron analizados usando los progra-
mador de las diferencias en la conformacion libore mas de computador NTSYSpc (Applied Biosta-
de tamafio. Este analisis elimina la variacion in- tistics Inc., 1998), JMP (SAS Inst., 1999) y Excel
tragrupo, resaltando la variacion intergrupos. (Microsoft, 2000).

Mediante la prueba de Shapiro-Wilk se confirmé RESULTADOS

que los estimadores de tamafo (CPmg-1) y con-

formacion libre de tamafio (VC-1) exhibieron una Analisis del tamafio.Se detectaron diferencias
distribucién cercana a la norm& ¢ 0.1) en hem-  significativas de tamafio entB& atroxy B. aspery
bras y machos en ambas especies. Mediante laen hembras y machos. La proyeccion de los indi-
prueba de Levene se confirmé que VC-1 exhibié viduos sobre el estimador de tamafo (CPmg-1)
homogeneidad de varianzas enBeatroxy B. mostré queB. asperes significativamente mas
asper(P > 0.1) en ambos sexos. Una vez se veri- grande queB. atrox (prueba Welch-anova; hem-
ficaron los supuestos requeridos por las pruebasbras:F = 5.396,P < 0.05; machosF = 11.381,P
estadisticas paramétricas, se evaluaron las posi-< 0.005).Sin embargoja variacion deB. asper
bles diferencias de tamafio enBeatroxy B. as- fue mayor, existiendo individuos pequefios que
per mediante un Welch-anova (Sokal y Rohlf, se confundieron coB. atrox (figuras 1A, 1B).
1995) y las diferencias de conformacion libre de

tamafio mediante un anova convencional. Las Analisis de la conformacion libre de tamafio.
distancias de Mahalanobis derivadas de los ana- Se encontraron diferencias significativas erdre
lisis discriminantes se utilizaron para reasignar los atrox y B. asperen hembras y machos, utilizando
individuos en su grupo, midiendo qué tan lejos como estimador de conformacion libre de tama-
estaba cada individuo de la media multivariada fio la primera variable candnica (VC-1). Se ob-
del grupo (Manly, 1991). El estadistico Kappa servé discriminacion significativa entre los
midi6 el grado de concordancia en la reclasifica- centroides (media multivariada) de cada grupo de
cién, con valores de Kappa entre 0.6 y 0.8 que individuos asignados B. atroxy B. asper(prue-
indican un nivel de reclasificacion considerable ba Welch-anova; hembral:= 23.569,P < 0.001,
(Landis y Koch, 1977). machosF = 50.296,P < 0.001) (figuras 2A, 2B).
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Figura 1. Diferencias de tamafio promedio efBmhrops atrox

y Bothrops asperen hembras (A) y machos (B). Se observa la
media aritmética como una linea dividiendo los rombos en dos.
Los vértices corresponden a los intervalos de confianza del 95%
y las barras en la parte superior e inferior de los rombos
representan el error estandar de la variacion. CPmg-1: primer
componente principal multigrupo (estimador del tamafio)

El analisis discriminante permitio reclasificar co-
rrectamente 84.21% (16/19) de las hembras asig-
nadas convencionalmenteBa asier, y 91.67%
(11/12) de la hembras d& atrox(Kappa = 0.74).

En los machos, 90.91% (10/11) de los individuos
B. aspery 87.50% (14/16) d8. atrox se reclasi-
ficaron correctamentéKappa = 0.77).

HEMBRAS (A)
31.0 7
B. atrox
V(-1
(forma)
@ B. asper
28.5°
MACHOS (B)
275 - O B. asper
VC-I1
(forma)
O B. atrox
24.0 J

Figura 2. Diferencias de conformacion libre de tamafio promedio
entreBothrops atroxy Bothrops aspeen hembras (A) y machos
(B). Alrededor de cada centroide (media multivariada de cada
grupo) son localizados con circulos los intervalos de confianza
del 95%. VC-1: primera variable candnica (estimador de la
conformacion libre de tamafio)

Andlisis de alometrias.Como se esperaba por la
técnica utilizada (ACPmg), las diferencias en la
variacion de la conformacién resultaron libres de
la influencia del tamafio a nivel intragrupo en
hembras y machos d&. aspery B. atrox Pero

en hembras de ambas especies la conformacion
también se encontro libre del efecto del tamafio a
nivel intergrupos, lo que se verifico indirectamen-
te mediante un andlisis de regresion lineal de VC-
1 sobre CPmg-1R > 0.10) (figura 3A). En los
machos se observo lo contrario: a nivel intergru-
pos hubo una variacién de la conformacion ex-
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plicada parcialmente por los efectos del tamafio poner en una variacion de tamafio y una varia-

(P < 0.01) (figura 3B).
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cion libre de alometria intragrupo, llamada “con-

formacién libre de tamafio”. Tales componentes
de la varianza total se pudieron examinar por se-
parado mediante analisis ACPmg.

B. aspery B. atroxmostraron tamafnos promedio
disimiles (figura 1), siendo la primera especie de
mayor tamafio promedio que la segunda; resulta-
do que estuvo acorde con lo informado por la
literatura. Segun Campbell y Lamar (1989), el
tamafio promedio adulto d& asperoscila alre-
dedor de 1.200 a 1.800 mm, mayor que eBde
atrox que se ubica entre 750 y 1.000 mm. Por
tanto, las diferencias de tamafio aqui observadas
reflejan una caracteristica genética propia de cada
entidad biolégica. La influencia de los diferentes
ambientes y los efectos maternos experimenta-
dos por las serpientes durante su desarrollo tam-
bién pudieron haber contribuido a las diferencias
de tamafo, aunque en menor grado porque no
alcanzaron a ocultar las diferencias particulares
entre ambas taxa. Sin embargo, a causa de la es-
tructura de la muestra estudiada (todaB.latrox
descienden de una sola madre y se desarrollaron
en el laboratorio, mientras que Bsaspey en su
mayoria, se desarrollaron en el campo y proba-
blemente descienden de diferentes madres), no
fue posible cuantificar la influencia de la varia-
cion no-genética en la variacion total de tamano.

También se manifestaron diferencias significati-

Figura 3. Ordenacion de hembras (A) y machos (Bpdthrops T ” .
atrox y Bothrops aspesobre el eje que representa el tamaiio vas de conformacion libre de tamafo erire

(CPmg-1) y el eje que representa la conformacion libre de tamafio aspery B. atrox (figura 2), lo que sugiere nueva-
(VC-1). En ambos sexo8. atroxy B. asperse discriminan  mente la existencia de divergencia genética. La
parcialmente sobre los ejes CPmg-1yVC-1. Enlashembras no .o o signacign correcta de los individuos en sus
existe una relacion estadistica entre las variables de tamafio y P o
conformacion libre de tamafi® & 0.2278;F = 1.5181; R= grupos, luego del analisis discriminante, fue con-
0.0497), indicando que esta Gltima variable es libre de alometria. Siderable (figura 3), demostrando que las dife-
Por el contrario, en los machos la conformacién libre de tamafio rencias morfométricas entre las dos entidades
e R a s ekt e ooy  bolbgicas son importantes y sugiiendo iverge-
explic,a parcialme’nte por la alohwetrl’aintergrupos cla ger~1et|ca de c_:ad.a.grupo. Un porcentgj_e muy
pequefio de los individuos no se reclasificaron
correctamente, lo cual demuestra la gran variabi-
lidad individual intragrupos y sefiala quizas su
proximidad evolutiva.
La variacion fenotipica de hembras y machos de
B. atroxy B. asper revelados por los analisis La relacion de tamafio y conformacion libre de
morfométricos multivariados, se pudo descom- tamafo entre individuos de la misma especie y

DISCUSION
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grupo etario se conoce como alometria estética,
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complejo es en realidad una Unica especie muy

mientras que esta relacion entre especies se refie-variable y no un grupo de especies muy relacio-

re a la alometria evolutiva (Klingenberg, 1996).
Al remover mediante el ACPmg la influencia de
la variacién de crecimiento individual intragru-

po, representada por los coeficientes del CPmg-

nadas. Las variaciones de tal especie hipotética son
atribuidas por Wiusteet al (1999) a la probable
existencia de una extensiva variacion cliialleu-
curus se considera sinénimo d& pradoj preci-

1, se esta eliminando en consecuencia la alometriasamente porque estudios filogeograficos han
estatica. Pero este procedimiento no necesaria-demostrado que su amplia variabilidad correspon-

mente remueve las diferencias de tamafo inter-

de a una variacion clinal (Puoré al, 2001). Sin

grupos, las cuales probablemente tienen causasembargo, parece que no todas las especies dentro

microevolutivas (Klingenberg y Zimmermann,
1992; Dujardin, 2001) y dan cuenta de la alome-

tria evolutiva. En los machos se detectd una co-

variacion significativa entre los estimadores de
tamafo y de conformacion (libre de tamafio a ni-
vel intragrupos) (figura 3B), lo que sugiere que
esta Ultima variacion intergrupos es explicada por

del complejo son sindénimas; tal es el casdBde
moojenj cuya fisiologia y ecologia son Unicas
(doctora Maria de Graga Saloméo, com. pdss).
asperse ha seflalado como con-especifica Bon
atrox (Brattstrom, 1964), pero Hoge (1965) las
separd basado en diferencias de la coloracion del
cuerpo y la composicion del veneno. Aunque no

diferencias de tamafo de origen probablemente hay evidencia filogenética que relacione las dos

genético (Jaramillo y Dujardin, 2002). En hem-

especies, existe la idea de que posiblemente algu-

bras no se demostrd una relacion entre estos dosnas poblaciones dB. aspercorrespondan a una

componentes de la variacion morfolégica indi-

de las variantes clinales @& atrox (doctora Maria

cando en este caso que las diferencias de confor-de Graca Salom&o, com. pers).

macion libre de tamafo son libres de alometria
intra e intergrupos.

En resumen, las diferencias significativas de ta-
mafo y conformacion libre de tamafio ene
atrox y B. aspersefalan, con mucha probabili-

Aunque los resultados aqui presentados muestran
que B. atroxy B. asperson entidades morfomé-
tricamente diferentes, no es posible apoyar la
posicion taxondmica de que son especies distin-
tas. La proyecciéon de los individuos sobre las

dad, una divergencia genética importante entre variables que representan el tamafio y la confor-
estas dos entidades bioldgicas. Pero, ¢son talesmacién libre de tamafo (PCmg-1 y VC-1, res-
diferencias suficientes para mantener su estatuspectivamente), no muestra la existencia de grupos

taxondmico de especies distintas?

separados, aunque si un grado de discriminacion
importante (figura 3). Los resultados sefialan una

Recientes andlisis filogenéticos de secuencias delgran variacién morfologica, la cual probablemen-

gen mitocondrial Citocromo-b incluyenBa atrox

en un grupo monofilético de especies denomina-
do complejoBothrops atrox(Puortoet al, 2001,
Salomaocet al, 1997; Wusteet al, 1997, 1999 y
2002), que contiene especies nominales c@mo
atrox, B. colombiensis, B. isabelae, B. leucurus,
B. marajoensis, B. moojeni, y B. prad®@alo-
mao et al, 1999). Sin embargo, los bajos niveles
de diferenciacion de mtDNA entre las especies,
la incongruencia entre la variacion morfoldgica
(Wusteret al, 1996) y la del mtDNA, la ausencia
de grupos morfolégicamente discretos y la aso-
ciacién entre habitat y fenotipo llevaron a Wis-
ter et al (1999) a proponer la hipotesis de que el

te resultdé de la interaccion entre los componen-
tes ambientales y genéticos. Sin embargo, a causa
de la técnica estadistica empleada (ACPmg), don-
de se obtiene un grupo de variables libres de alo-
metria estatica que demostraron estar estructuradas
respecto a las dos taxa estudiadas, podemos infe-
rir que lavarianza genética probablemente tiene
el peso mas importante para describir la varianza
fenotipica total. Ademas, el grado de superposi-
cion morfométrica encontrado (menor de 16%)
sugiere la cercania evolutiva entre ambos grupos.

La morfometria multivariada tradicional tiene li-
mitaciones técnicas para extraer de las matrices
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de distancias la informacién sobre la conforma-
cion bioldgica (Zelditchet al, 1995). Por el con-

trario, una nueva metodologia conocida como

morfometria geométrica revolucioné el estudio
de la variacion de la conformacion (Rohlf y Mar-

cus, 1993). Esta metodologia enfatiza en la geo-
metria de las estructuras bioldgicas y captura la

Hoyos MAet al.

bilidad de queB. atroxy B. aspersean variantes

de una clina geografica, utilizando datos de va-
rias poblaciones de cada especie, particularmen-
te de aquellas provenientes de areas de simpatria.
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