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RESUMEN

La genética del paisaje integra la genética poblacional, la ecologia del paisaje y las estadisticas espaciales para cuantificar el efecto de la com-
posicién del paisaje, la configuracion y la calidad de la matriz en el flujo de genes y la variaciéon genética espacial. Estos estudios permiten ana-
lizar la influencia de las variables del paisaje en la variacién genética, identificar barreras al flujo de genes, evaluar y crear corredores biolégicos,
entender la escala espacial y temporal de los procesos ecoldgicos, probar hipétesis evolutivas especie-especificas y apoyar medidas de manejo
en especies amenazadas. En apenas dos décadas de investigaciones de genética del paisaje se han perfeccionado las herramientas y métodos
de andlisis genéticos y espaciales que emplea esta disciplina. A pesar de sus potencialidades, no existen estudios en Cuba en este campo, por
lo que la presente revision ofrece una panoramica general del estado actual de la genética del paisaje como disciplina, sus aplicaciones y los
principales métodos de analisis que permiten correlacionar los patrones genéticos con las caracteristicas ambientales. La creacién de equipos
multidisciplinarios de trabajo que permitan realizar estudios complejos y bien fundamentados desde ambas disciplinas (la genética poblacional y la
ecologia del paisaje), podria garantizar el surgimiento y expansion de las investigaciones de genética del paisaje en la comunidad cientifica cubana.
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ABSTRACT

Landscape genetics integrates population genetics, landscape ecology and spatial statistics to quantify the effect of landscape composition, con-
figuration and matrix quality on gene flow and spatial genetic variation. These studies allow us to analyze the influence of landscape variables on
genetic variation, identify barriers to gene flow, evaluate and create biological corridors, understand the spatial and temporal scale of ecological
processes, to test species-specific evolutionary hypotheses and support measures of management in endangered species. In just two decades
of research on landscape genetics, the tools and methods of genetic and spatial analysis used by this discipline have been improved. Despite
its potential, there are no landscape genetics studies in Cuba, so this review offers an overview of the current state of landscape genetics as a
discipline, its applications and the main methods of analysis that allow to correlate the genetic patterns with the environmental characteristics. The
creation of multidisciplinary work teams that allow complex and well-fundamented studies from both disciplines (population genetics and landscape
ecology), could guarantee the emergence and expansion of landscape genetic in the Cuban scientific community.
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INTRODUCCION integra la genética poblacional, la ecologia del paisaje y las
El surgimiento de las herramientas moleculares y los Siste- estadisticas espaciales (métodos estadisticos que se emplean
mas de Informacion Geografica (SIG), ha traido consigo que para identificar la escala espacial de patrones y procesos).
numerosos estudios se enfoquen, en evaluar la estructura y Segun Storfer & al. (2007) cualquier estudio que cuantifique
la diversidad genética en poblaciones de plantas o animales de manera explicita el efecto de la composicién del paisaje, la
y dar una explicacién ecoldgica a los patrones encontrados configuracioén y la calidad de la matriz en el flujo de genes y la
(e.g., Condit & al. 2000, Hughes & al. 2008, Aparicio & al. variacion genética espacial, se puede considerar un estudio
2012). Por otra parte, son varios los ejemplos de investiga- de genética del paisaje.
ciones centradas en describir y cuantificar las propiedades
del paisaje y predecir sus efectos en poblaciones de especies Esta combinacioén de técnicas moleculares, datos ambientales
raras o amenazadas (e.g., Fahrig 2002, Gu & al. 2002, Honnay detallados y nuevas herramientas estadisticas, ha permitido
& Jacquemyn 2007). incorporar diferentes niveles de estudio (desde genomas
a biomas), asi como extender las escalas espaciales (de
Sin embargo, la unién de ambos enfoques era practicamente escala local a escala global) y temporales (de una a mdltiples
nula en la literatura cientifica hasta hace alrededor de dos generaciones) (Whitman & al. 2006). Las potencialidades de
décadas. Es entonces cuando se comienzan a combinar la alta este campo son enormes y aun poco explotadas. Por ejemplo,
resolucion de los marcadores genéticos con datos espaciales y desde una perspectiva conservacionista, estos estudios
una gran variedad de métodos estadisticos, para evaluar el rol permiten identificar barreras antropogénicas que reducen
que juegan las variables espaciales en la diversidad genética el flujo de genes o la diversidad genética (Epps & al. 2005,
y la estructura poblacional. Surge asi la genética del paisaje, Frantz & al. 2012), asi como predecir los efectos de las medidas
definida por Manel & al. (2003) como un area de estudio que de maestudios de genética del paisaje se han desarrollado
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desde hace unos 20 afios, por lo que si bien no es un campo
emergente, si se puede considerar relativamente nuevo.
Aunque estos estudios contintan su incremento a nivel
mundial, aun estan ausentes en la comunidad cientifica
cubana. Por tales razones, el presente articulo tiene como
objetivos 1) brindar una panoramica general del estado actual
de la genética del paisaje como disciplina; 2) enumerar sus
principales aplicaciones; 3) describir los tipos de datos y la
estructura de estos estudios y 4) caracterizar los principales
analisis que permiten correlacionar los patrones genéticos y
las caracteristicas ambientales.

SURGIMIENTO Y EVOLUCION

Los primeros acercamientos a la evaluacion de la distribucién
de genes en el espacio estuvieron a cargo de la genética de
poblaciones y la filogeografia. La primera de estas disciplinas
brinda una explicacién espacial a la variacion genética, a través
de la relacion entre distancias genéticas y geograficas (Wright
1943), pero sin considerar los atributos del paisaje (Holderegger
& Wagner 2008). La segunda, explica las relaciones de las
distancias filogenéticas con la distribucién geografica de las
especies, por lo que solo incluye procesos historicos y no los
procesos recientes que afectan la variacion genética.

En los ultimos afios del siglo pasado y con la llegada del
nuevo milenio, comienzan a emplearse herramientas de diver-
sas areas como la genética de poblaciones, la ecologia del
paisaje y la estadistica espacial como parte de una Unica inves-
tigacion (e.g., Sokal & Thomson 1998, Keyghobadi & al.
1999, Michels & al. 2001, Castric & al. 2001). Estos estudios
constituyen los primeros pasos en la genética del paisaje.
Garcia (2019) describe de manera explicita los principales
avances teoricos en ecologia, biologia evolutiva, genética y
geografia, que llevaron al surgimiento de la genética del paisaje.
Esta disciplina, relativamente nueva pero ya bien consolidada,
permite describir, analizar y explicar la forma en que interactian
las caracteristicas del paisaje con la estructura y variabilidad
genética en individuos y poblaciones (Manel & al. 2003).

La genética del paisaje ha evolucionado a la par de los
marcadores moleculares y las herramientas SIG. Ha transitado
desde las isoenzimas, los marcadores que se basan en
fragmentos del ADN (nuclear, de cloroplasto y mitocondrial)
hasta las técnicas de secuenciacion masiva (Garcia 2019).
Estas Ultimas permiten caracterizar la variabilidad funcional
del genoma completo, lo cual ha supuesto el inicio de la geno-
mica del paisaje (Luikart & al. 2003). Especificamente, esa
ultima, tiene como objetivo identificar ambientes o factores
del paisaje que afectan la diversidad genética adaptativa de
especies silvestres, con el empleo de escaneres del genoma
que tienen un gran numero de marcadores moleculares geno-
tipificados para cada individuo.

Durante las casi dos décadas de estudios de genética del
paisaje, varios autores han presentado, resumido y criticado los
principales conceptos de paisaje genético (Storfer & al. 2007)
y los marcadores moleculares que resultan mas eficientes en
las estimaciones de la diversidad genética en estos estudios

(Anderson & al. 2010). Otros autores han comentado sobre
los métodos y analisis estadisticos que se deben emplear en
funcion de la hipoétesis y los objetivos de trabajo (Balkenhol
& al. 2009, Mateo-Sanchez & al. 2015, van Strien & al. 2015,
Shirk & al. 2017), asi como las limitaciones y uso inadecuado
de estas herramientas (Richardson & al. 2016), los avances
mas significativos, y las perspectivas futuras (Storfer & al.
2010, Manel & Holderegger 2013, Rico 2019). De esta forma
y sin lugar a dudas, la genética del paisaje gana cada vez mas
seguidores. No obstante, existen aun tendencias negativas,
que deben ser corregidas en el futuro. Manel & Holderegger
(2013) incluyen entre estas tendencias la regionalizacién de
las investigaciones y el desbalance en los grupos taxonémicos
abordados.

En la presente revision se realizé una busqueda en la Web
of Science (http://www.isiknowledge.com) y Google Scholar
(http://scholar.google.com), de articulos cientificos que inclu-
yeran en sus metadatos las siguientes combinaciones, tanto
en inglés como en espafol, de palabras clave o keywords:
“landscape genetics”; “landscape” junto con: “genetics”,
“genetic diversity’ o “genetic structure”; “habitat fragmentation”
con: “gene flow”, “genetic diversity”, “genetic structure” o
“connectivity”; “spatial analysis” y “genetic”’. Se encontraron un
total de 124 articulos y fueron excluidos del analisis aquellos
correspondientes a revisiones 0 manuscritos puramente
tedricos. Finalmente se extrajeron los datos de 92 articulos de
investigaciones aplicadas de genética del paisaje compren-
didos entre 1997 y 2019, y se obtuvo un comportamiento

similar a lo encontrado por Storfer & al. 2010 (Figura 1).

La mayoria de los estudios se concentran en los Estados
Unidos de América, seguido de Europa Occidental. El resto de
los trabajos se localizan de manera aislada en el resto de los
continentes, y la mayoria de las zonas consideradas hotspots
o puntos calientes de biodiversidad no presentan investi-
gaciones en este campo. Esto contradice el hecho de que
cerca de una tercera parte de la diversidad conocida se
encuentra en los Trépicos (Pimm & Raven 2000) y la pérdida de
los bosques tropicales es una realidad dificilmente rever-
sible. Sin embargo, Monteiro & al. (2019) realizaron un meta-
analisis con toda la literatura disponible hasta la fecha sobre
la influencia del paisaje en el flujo de genes de especies tropi-
cales y encontraron una mayor representatividad para los
tropicos, que la mostrada en la Figura 1. Probablemente, en
la presente revision exista el sesgo de que la mayor parte de
la literatura consultada corresponde a revistas de alto impacto,
indexadas en bases de datos internacionales y reconocidas,
donde el idioma inglés prevalece. Por lo tanto, pueden no verse
reflejadas en esta muestra, investigaciones que quizas toquen
aspectos de la genética del paisaje, pero que hayan sido
publicadas en revistas locales y de menor impacto, asi como
también tesis de grado, memorias de eventos y otros
materiales.

Al igual que ocurre con las regiones, el analisis de los grupos
taxonoémicos a los que han sido dirigidos estos enfoques
muestra un desbalance (Figura 2). Sin considerar grupos
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que histéricamente han sido poco estudiados en ecologia y
genética poblacional (como las bacterias, algas y hongos),
los invertebrados y las aves resultan los menos favorecidos
entre los animales. Mientras que de las plantas se observan
unos pocos estudios en arboles (Liepelt & al. 2002, Craft &
Ashley 2007, Eckert & al. 2010, Guajardo & al. 2010) y aun
menos en plantas herbaceas y arbustos (Hirao & Kudo 2004,
Jacquemyn & al. 2004, Vandepitte & al. 2007, Manel & al.
2010, Lanes & al. 2018). Varios autores han enfatizado este
sesgo taxondémico (e.g., Storfer & al. 2010, Garrido-Gardufio
& Vazquez-Dominguez 2013).

Storfer & al. (2010) analizaron la proporciéon de estudios de
diferentes tépicos dentro de genética del paisaje para dife-
rentes grupos taxondmicos. Segun estos autores, la mayoria
de los estudios en animales se enfocaron en investigar los
efectos de barreras al flujo de genes y la conectividad fun-
cional. Por otra parte, los estudios en plantas evaluaron, princi-
palmente, los efectos del retraso temporal en la estructura
genética, lo que podria reflejar los largos tiempos de persis-
tencia de muchas poblaciones de plantas y/o la facilidad de
muestreo de multiples generaciones. Rico (2019) realizé una
revision de los estudios de genética del paisaje en México y
encontré en algunos casos tendencias similares a las comen-
tadas anteriormente. Ademas, report6é que la mayoria de los
estudios estuvieron enfocados en una Unica especie, en ecosis-
temas templados, en &reas naturales y dirigidos a especies
sin ningun estatus de conservacion.
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LA FUSION DE GENETICA Y PAISAJE AMERITA NUEVOS
ENFOQUES

Existen una amplia variedad de preguntas de investigacién que
antes resultaban dificiles de evaluar y que actualmente pueden
ser respondidas a través de estudios tedricos o experimentales
de genética del paisaje. Por ejemplo: ¢ En qué medida influyen
las variables del paisaje en la diversidad y variabilidad gené-
tica? ¢ Constituyen ciertos elementos del paisaje una barrera
al flujo de genes? ¢ Existe relacién entre la estructura genética
poblacional microespacial y la heterogeneidad del habitat?
¢ Afectan los cambios histoéricos del habitat la conectividad
genética actual de las especies?, por solo mencionar algunas.
A continuacion, se enumeran y ejemplifican las principales
aplicaciones de esta disciplina.

(1) Cuantificar la influencia de las variables del paisaje en la
variaciéon genética: cuantificar el efecto de la configuracion
del paisaje y la resistencia de la matriz en el flujo de genes
y la estructura genética han sido uno de los aspectos mas
abordados en los ultimos afios. Por ejemplo, Barros & al.
(2019) utilizaron datos de cobertura vegetal y altitud para crear
modelos de resistencia del paisaje y correlacionarlos con los
patrones histéricos de dispersion de la mangosta de Egipto
en Portugal. Sin embargo, segun sus resultados los modelos
de resistencia so6lo explicaron parcialmente los patrones de
dispersion.

50°0°0"" 100°0°0” 150°0°0”"

Fig. 1. Distribucion mundial de los estudios de genética del paisaje correspondiente a una muestra de 92 articulos publicados entre los afios 1997

y 2019, consultados para la elaboracién de la presente revision.

Fig. 1. Global distribution of landscape genetic studies corresponding to a sample of 92 papers published between 1997 and 2019, consulted for

the preparation of this review.

Los articulos de acceso abierto publicados en la Revista del Jardin Botanico Nacional se distribuyen segtin regulaciones de Creative Commons Attribution 4.0 International licence

(CC BY 4.0 — https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/) URL: www.rjbn.uh.cu

3

ISSN 2410-5546 RNPS 2372 (DIGITAL) - ISSN 0253-5696 RNPS 0060 (IMPRESA)


https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/

Hernandez Rodriguez, M.: Genética del paisaje

40 -

Cantidad de articulos

9 J 2 9 J
& \’b\oc’\ K <O P
3 NG s & NS
& RN ¢ Q%e
N & N NS

39,6 %

Grupo taxonémico

Fig. 2. Numero de estudios por grupo taxonémico correspondiente a una muestra de 92 articulos de genética del paisaje publicados entre los
afos 1997 y 2019, consultados para la elaboracién de la presente revision. Se declara encima de cada barra vertical el porcentaje que representa

cada grupo del total.

Fig. 2. Number of studies by taxonomic group corresponding to a sample of 92 landscape genetics articles published between 1997 and 2019,
consulted for the preparation of this review. The percentage that represents each group of the total is included above each vertical bar.

Dos Anjos Oliveira & al. (2019), asociaron la diferenciacion
genética de dos especies de tortugas del Amazonas, con varia-
bles de conectividad, para probar hipétesis de aislamiento por
distancia, aislamiento por resistencia y aislamiento por barrera.
Los autores encontraron que, aunque las variables locales a
menudo se subestiman en estudios genéticos en especies que
viven en los rios, estas pueden influir en la diversidad genética
intrapoblacional de especies acuaticas, incluso aquellas con
una alta capacidad de dispersion.

Otro de los enfoques es la evaluacion del efecto del
cambio climatico global en los patrones genéticos (Manel &
Holderegger 2013). De esta manera se puede conocer como
el cambio global (uso de suelo, cobertura del suelo, aumentos
de temperatura, etc.) afecta los patrones de variacion gené-
tica adaptativa y neutral. Un estudio que ilustra esta relacion
es el de Shimizu-Inatsugi & al. (2009), quienes desarrollaron
un modelo para explicar cémo la variacién genética en el locus
de autoincompatibilidad de Arabidopsis halleriL., reaccionay
cambia bajo ciertos escenarios de temperatura.

(2) Identificar barreras al flujo de genes: la presencia de barreras
al flujo génico, tanto naturales (estrechos marinos o sistemas
montafiosos), como generadas por la acciéon del hombre (auto-
pistas, embalses o terrenos deforestados) impide el movi-
miento de individuos y genera agrupamientos genéticos que
se pueden identificar con claridad. Por ejemplo, Zalewski &
al. (2009), comprobaron que la diferenciacion genética entre
poblaciones del vison americano (Neovison vison) era con-
gruente con las cadenas montafiosas de la zona. De igual forma,

Epps & al. (2005) evaluaron la diversidad y estructura genética
en 27 poblaciones de la oveja cimarrona (Ovis canadensis
nelsoni) y encontraron que la diversidad estuvo correlacionada
negativamente con la carreteras, canales y desarrollo urbano.

(3) Evaluar y crear corredores bioldgicos: comprender la
dinamica del paisaje y los elementos que facilitan o impiden
el flujo génico, puede ser importante para la identificacion
de corredores biolégicos potenciales. Banks & al. (2005)
emplearon analisis de autocorrelacion espacial para demos-
trar que las zonas riberefias de bosques de eucaliptos nativos,
facilitan la dispersion del marsupial Antechinus agilis compa-
radas con la matriz de habitat de plantaciones de Pinus sp.
Por lo tanto, los bosques de Eucalyptus sp. nativos constituyen
corredores bioldgicos naturales.

(4) Entender la escala espacial y temporal de los procesos
ecoldgicos: conocer el efecto de la escala en los patrones de
variacion genética es complejo y debe tenerse en considera-
cion desde el muestreo, la seleccidon de los marcadores
moleculares y los métodos de andlisis (Anderson & al. 2010).
Pavlacky & al. (2009) evaluaron la influencia de la heteroge-
neidad del habitat histérico y contemporaneo, en la conec-
tividad espacial de las poblaciones del ave de bosque
Orthonyx temminckii. Los autores encontraron que el paisaje
contemporaneo explica, ligeramente mejor que el paisaje
histérico, la diferenciacion genética. Sin embargo, aunque
la heterogeneidad del paisaje facilita el flujo de genes, la
deforestacion actual comienza a ser la barrera mas importante
a la dispersion de la especie.
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(5) Probar hipotesis evolutivas especie-especificas: segun
Manel & Holderegger (2013), los dos procesos evolutivos
mayormente abordados en estudios de genética del paisaje
son el flujo de genes y la adaptacion. Por una parte, la gené-
tica del paisaje ha contribuido al cambio de la evaluacién del
flujo de genes en un espacio tedrico caracterizado solamente
por las distancias geograficas, a estudios del flujo de genes
en paisajes heterogéneos y fragmentados, con estimaciones
de conectividad funcional y no solamente estructural (Wang
2013). Por otra parte, la genética del paisaje ofrece un
acercamiento empirico para investigar patrones de variacion
genética adaptativa en paisajes reales (Schoville & al. 2012).

(6) Apoyar medidas de manejo en especies amenazadas:
este tipo de estudios permiten encontrar unidades de manejo,
unidades que en el contexto de conservacion de especies se
definen como poblaciones demograficamente independien-
tes (Crandall & al. 2000), o aquellas definidas genéticamente y
que se conocen como unidades evolutivamente significativas
(Moritz 1994). Por ejemplo, Apodaca & al. (2012) encontraron
que la pérdida y fragmentacion de habitat reducen la migracion,
promueven altos niveles de endogamia e inducen cuello de
botella en Phaeognathus hubrichti, una especie de salamandra
amenazada de extincion.

Manel & Holderegger (2013) afirman que una de las limi-
tantes de los estudios de genética del paisaje aplicados a
la conservacion es que la mayoria se centran en una sola
especie en un paisaje Unico. Esto hace que sea dificil hacer
generalizaciones o extra-polaciones a otros organismos o
habitats similares.

TIPOS DE DATOS, MUESTREO Y ESTRUCTURA DE LOS
ESTUDIOS

Para cualquier estudio de genética del paisaje se necesi-
tan dos grupos de datos. Por una parte, los de genética pobla-
cional, y por otro, los de ecologia del paisaje. Las herramien-
tas moleculares mas usadas en la genética del paisaje son
datos genéticos multilocus, marcadores neutrales e hiper-
variables, tal es el caso de los microsatélites o SSR (del inglés
Simple Sequence Repeat), AFLPs (del inglés Amplified
Fragment Length Polymorphisms), RFLPs (del inglés
Restriction Fragment Length Polymorphisms) o SNPs (del
inglés Single Nucleotide Polymorphism) (Garcia 2019).

El segundo grupo de datos, los espaciales, pueden provenir de
sensores remotos, mapas cartograficos, modelos de elevacion
digital, colecciones de campo, variables climaticas, entre
otros. Varios autores han ofrecido resumenes basados en
diversos estudios de caso que detallan el grupo taxonémico,
los métodos y principales resultados de estudios de gené-
tica del paisaje mediante cuadros resumenes (Manel & al.
2003, Storfer & al. 2007). Sin embargo, no se ha publicado
hasta la fecha, un resumen que relacione los datos genéticos
y espaciales que se pueden tomar, asi como los diferentes
métodos para correlacionarlos. La Tabla |, aunque solo incluye
algunos de los estudios mas recientes en este campo, ofrece
una panoramica general de lo comentado anteriormente.

Otro elemento importante es como obtener estos datos, o sea,
seleccionar un muestreo que sea adecuado y representativo.
Existen diferentes tipos de muestreos aplicables a la gené-
tica del paisaje como: el sistematico, el aleatorio, el jerarquico,
el anidado y el estratificado (Storfer & al. 2007). Algunos de
ellos confieren ventajas por encima de otros, por ejemplo:
el muestreo aleatorio tiene la ventaja de generar un amplio
rango de distancias entre puntos, mientras que en el muestreo
jerarquico se pueden muestrear variables con diferente
intensidad y escala espacial. Esta solucién puede ser factible
muchas veces, en estudios de genética del paisaje, pues las
variables de paisaje tienden a ser mas baratas y cambian
mas rapido que la variacion genética.

La eleccon del tipo de muestreo depende de la pregunta
de interés y de la escala (grano y extension). El grano es la
resolucién minima de los datos, mientras que la extension es
el area total de interés (Storfer & al. 2007). Segun Anderson
& al. (2010) el grano debera ser menor que el promedio del
tamafo de ambito hogarefio y de la distancia de dispersion del
organismo de estudio. Por lo tanto, si hay dos conjuntos de
datos (los genéticos y los espaciales), el grano y la extension
deben ser definidos para cada uno de ellos.

Por ejemplo: si en un estudio se desea relacionar la estructura
y la diversidad genética de una planta, con el grado de frag-
mentacion del habitat, a partir de marcadores microsatélites
e imagenes satelitales, para el conjunto de datos genéticos el
grano es un individuo y la extension es el total de poblaciones
incluidas en el estudio. Para el conjunto de datos del paisaje,
el grano es la resolucién de la imagen satelital (e.g., 30 m?)
y la extension es el area total de habitat dentro del rango de
distribucion de la especie, en la cual se calcularan los indices
de fragmentacién. Aunque, por lo general en la genética del
paisaje, el individuo es la unidad basica de estudio, mediante
el empleo de las frecuencias alélicas estos estudios pueden
extenderse a las poblaciones.

De igual importancia es una adecuada seleccion del nimero
de poblaciones, la cantidad de individuos muestreados y
el nimero de marcadores moleculares (Hall & Beissinger
2014). Ademas, la eleccion de un muestreo basado en pobla-
ciones en lugar de individuos no puede ser trivial (Rico 2019).
Por ejemplo, en las especies que presenten distribuciones
continuas y grandes distancias de dispersion, un muestreo
basado en poblaciones, con muestras espaciales agregadas
y pérdida de los sitios de ocurrencia, puede no capturar
el verdadero patrén de estructura genética (Landguth &
Schwartz 2014).

Es importante también considerar como la escala temporal
puede afectar la variacion genética. Existe cierta tendencia a
pensar que las distancias genéticas reflejan patrones histori-
cos de flujo de genes y no tienen por qué ser reflejo del flujo
en un paisaje contemporaneo. Sin embargo, los resultados
experimentales de diferentes investigaciones enfocadas
en analizar este efecto, no han sido consistentes con esta
hipotesis. Por ejemplo, Landguth & al. (2010) demostraron a
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través de modelos tedricos que la aparicion de una barrera tiene
efectos casi inmediatos sobre la composicién genética, mientras
que, el efecto genético de la desaparicion de una barrera ya
existente puede tardar varias generaciones en ser detectado.

Un acercamiento para descubrir como la genética de pobla-
ciones ha respondido a condiciones cambiantes, es incorporar
datos historicos del paisaje (Keyghobadi & al. 2005). Epps &
Keyghobadi (2015) evaluaron las vias principales que permiten
hacer inferencias acerca de los paisajes cambiantes y su
efecto en la genética poblacional, con el empleo de datos gené-
ticos unicamente o en combinacion con otros datos (Figura 3).

Por una parte, se puede evaluar la habilidad de los paisajes
histéricos vs contemporaneos, en explicar los patrones

actuales de la estructura genética de una poblacion. Por otra
parte, se pueden evaluar los efectos del paisaje en un periodo
de tiempo condicional al paisaje en un periodo anterior.

Una vez seleccionado el muestreo y obtenido los datos gené-
ticos y ambientales, se deben realizar varios analisis de mane-
ra ordenada. Manel & al. (2003) y Balkenhol & al. (2009) han
propuesto que el desarrollo y analisis de estudios de genética
del paisaje deben hacerse en dos etapas: 1) describir los patro-
nes genéticos y espaciales y 2) correlacionar el paisaje (varia-
bles ambientales) con dichos patrones genéticos. En cambio,
Garrido-Gardufio & Vazquez-Dominguez (2013) proponen
cinco etapas: 1) evaluar los patrones de variacién y estructura
genética, 2) evaluar los patrones de estructura genética en el
espacio, 3) evaluar el flujo genético (conectividad funcional),

TABLA
Ejemplos de estudios recientes de genética del paisaje, se incluye la especie o grupo de interés, el tipo
de marcador molecular, los datos genéticos, los datos espaciales y los métodos de andlisis que permiten

correlacionarlos

SNP: Polimorfismos de simple nucleo6tido; DNAmt: ADN mitocondrial.

TABLE |
Examples of recent studies of landscape genetics, including the species or group of interest, the type of mole-
cular marker, the genetic data, the spatial data and the methods of analysis that allow them to be correlated
SNP: Single-Nucleotide Polymorphisms; DNAmt: mitochondrial DNA.

Especies de interés / Pais Marcadores Datos genéticos Datos espaciales Métodos de analisis Fuente
Ipomoea cavalcantei SNP Diversidad genética Mapas de cobertura del Modelos mixtos de factor  Lanes & al.
D.F. Austin, Estructura genética suelo, elevacion, rugosidad latente (LFMM) (2018)
Ipomoea maurandioides Tamanio efectivo del terreno, temperatura, Analisis de Componentes
Meisn. precipitacion Principales
(hierbas) Mapas de cobertura de Autocorrelacion espacial
Brasil suelo de tres décadas Aislamiento por distancia
Distancias geograficas (IBD)
Quercus rugosa Née SNP Distancias genéticas 19 variables climaticas Aislamiento por distancia  Martins & al.
(arbol) entre poblaciones (Fst) Mapa de autovectores de (IBD) (2018)
México Estructura genética Moran (MEM) Modelos mixtos de factor
Escenarios de cambio latente (LFMM)
climatico para el 2080 Gradientes de bosques
Herpestes ichneumon microsatélites Diversidad genética Modelo de elevacién digital Modelos de resistencia de  Barros & al.
(mangosta) Cobertura de vegetacion Kernel (2019)
Portugal (para cuatro décadas) Correlaciones de
Spearman
Podocnemis DNAmt Estructura genética Modelos de nicho ecoldégico  Analisis de varianza dos Anjos
erythrocephala, Diversidad haplotipica Modelos de nicho climatico molecular (AMOVA) Oliveira &
Podocnemis Diversidad nucleotidica Mapas de rios y afluentes Aislamiento por distancia  al. (2019)
sextuberculata Valores @ST de la Mapas de asentamientos (IBD)
(tortugas) comparacion por pares humanos Aislamiento por resistencia
Peru, Colombia y Brasil Mapa de distancias al (IBR)
Amazonas Aislamiento por barrera
(IBB)
Autocorrelacién espacial
Rutas de menor costo
(LCP)
Plethodon cinereus microsatélites Diversidad genética Mapas de elevacion, Rutas de menor costo Hantak & al.
(salamandra) Estructura genética cobertura del dosel, cursos  (LCP) (2019)

Estados Unidos
de América

Flujo de genes
Deriva genética
Distancias genéticas

de agua

Modelos de nicho ecolégico
Distancias geograficas
Distancia de resistencia

Interpolacion espacial
Aislamiento por resistencia
(IBR)

Modelos lineales mixtos
con efectos poblacionales
de maxima verosimilitud
(MLPE)
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4) evaluar las caracteristicas del paisaje (conectividad
estructural) y 5) correlacionar los patrones genéticos con las
caracteristicas del paisaje. En este caso los pasos 1, 2,3y 4
corresponden con el primero de la propuesta de Manel & al.
(2003) y Balkenhol & al. (2009), mientras que el paso 5 corres-
ponde con el segundo.

Aunque ambos enfoques pueden considerarse igualmente
validos, el de Garrido-Garduino & Vazquez-Dominguez (2013),
deja explicita la importancia de los analisis de conectividad
funcional, los cuales en algunos casos pueden resultar impres-
cindibles para la compresién del flujo de genes de muchas
especies. La conectividad funcional es el grado en el cual el
paisaje impide o facilita el movimiento entre parches y describe
la respuesta de los individuos a las caracteristicas del paisaje.
Se diferencia de la conectividad estructural en que esta ultima
hace referencia al estado en el que los parches de habitat
estan ligados mediante caracteristicas estructurales en el
paisaje, independientemente de que ellos provoquen una
conectividad funcional (Taylor & al. 1993). En su articulo
Garrido-Gardufio & Vazquez-Dominguez (2013) presentan,
ademas, una integracién de los métodos de analisis utilizados
con mayor frecuencia en genética del paisaje, a partir de sus
bases tedricas, supuestos, ventajas y limitaciones. También
incluyen una revision amplia de estudios de caso, que facilitan
la comprension de las aplicaciones de los diferentes métodos
propuestos.

¢(CUALES METODOS DE ANALISIS PERMITEN DES-
CRIBIR LOS PATRONES GENETICOS ESPACIALES?

Entre los patrones genéticos espaciales se encuentran: la
estructura genética, el aislamiento por distancia o IBD (del
inglés Isolation by distance), la autocorrelacion espacial y
la dependencia espacial. En funcion de cual de estos sea el
patron a evaluar, los métodos que se empleen van a dilucidar
diferentes aspectos de la variacion genética espacial (Tabla I).

Estructura genética

La estructura genética se refiere a como se organiza la
variacion genética en el espacio y el tiempo. Esta determinada
por las caracteristicas ambientales y del paisaje, por la
distribucion de las poblaciones en relacién con dicho paisaje
y por los procesos microevolutivos aso-ciados, tales como
seleccion, recombinacion, mutacion y flujo génico (Futuyma
& Kirkpatrick 2018).

Para analizar como se organiza la variacion genética en el
espacio se emplean las pruebas de asignacion, las cuales
permiten identificar discontinuidades genéticas en poblaciones
que estén espacialmente contiguas. Un conjunto de estas
pruebas asigna individuos a categorias predefinidas y se
conocen como métodos de clasificacién (Manel & al. 2005).
Por ejemplo, los Analisis de Componentes Principales (ACP),
Analisis de Coordenadas Principales (ACoP), Escalados
Multidimensionales y los Analisis Discriminantes. Jombart &
al. (2008) propusieron un nuevo método, el ACPs (Andlisis de
Componentes Principales espacial), como una herramienta
que permite evaluar patrones espaciales de variabilidad

genética, al incorporar como variable la georreferenciacion
de cada genotipo. Todos estos métodos requieren que se
definan grupos a priori, no definen o asignan grupos, pero
permiten visualizar posibles patrones de estructura genética
(Manel & al. 2003), que pueden ser corroborados con analisis
complementarios.

El otro grupo son los métodos de asignacion que permiten
estimar la probabilidad de que un individuo pertenezca a un
grupo o poblacion, en base a su genotipo y dada la frecuencia
alélica de los loci de todos los indi-viduos en diferentes
poblaciones (Dawson & Belkhir 2001). Entre los algoritmos
usados en estos analisis se encuentran STRUCTURE
(Pritchard & al. 2000), PARTITION (Dawson & Belkhir 2001)
y BAPS (Corander & al. 2004).

Algunos de estos tienen como premisas el equilibrio de Hardy-
Weinberg y Desequilibrio por ligamiento (Pritchard & al. 2000,
Beaumont & Rannala 2004), aunque otros permiten utilizar
datos que no cumplan dichos supuestos. Por ejemplo, el agru-
pamiento bayesiano identifica una poblacion con asunciones
minimas sobre los limites poblacionales. Este método ubica
primeramente a los individuos en grupos por medio de cadenas
de Markov-Monte Carlo, en poblaciones de apareamiento
aleatorio que miniminizan el equilibrio de Hardy-Weinberg y el
desequilibrio por ligamiento (Dawson & Belkhir 2001).

Aislamiento por distancia

El aislamiento por distancia se puede considerar el patrén
genético del paisaje mas simple y comun que existe. En este
patron las variaciones estimadas a partir de las distancias
genéticas por pares son explicadas solamente por las
distancias geograficas (Wright 1943). Aunque es un concepto
simple, la complejidad de evaluar la presencia de IBD radica
en diferenciar si la presencia del fenémeno es causada por las
caracteristicas de la especie de interés o por algun elemento
del paisaje. En el primero de los casos la disminucién de las
probabilidades de inmigracion o intercambio genético se deben
a la topologia de las poblaciones y las limitaciones fisicas de la
especie. En el segundo, las fluctuaciones en las probabilidades
de inmigracion son causadas por la resistencia al movimiento
de ciertos elementos del paisaje (Van Strien & al. 2015).

Para evitar esta incertidumbre, varios autores afirman que los
estudios de genética del paisaje deberian limitarse solamente
al analisis de los grupos poblacionales o demos, entre los que
pueda existir de manera potencial un flujo directo de genes
(Angelone & al. 2011, Keller & al. 2013). Es decir, medir el flujo
de genes solo entre pares de poblaciones que estén dentro de
los limites de la distancia en la que puede ocurrir migracién
o distancia migratoria maxima (DMM). Segun este criterio, se
excluirian del analisis aquellas poblaciones que experimentan
un flujo de genes indirecto (a través de las generaciones),
via poblaciones intermedias. Si se asume que la DMM esta
determinada por limites fisicos o0 ambientales de una especie
en particular, la intervencion del paisaje deberia influenciar
positiva o negativamente las tasas de migracion solo dentro
de esta distancia (Van Strien & al. 2015).
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Fig. 3. Guia para la realizacion de estudios de genética del paisaje en el contexto de paisajes cambiantes. Traducido de Epps & Keyghobadi (2015).

Fig. 3. Guide for studies of landscape genetics in the context of changing landscapes. Translated from Epps & Keyghobadi (2015).

La DMM puede ser estimada mediante estudios de captura-
marcaje-recaptura (Hassal & Thompson 2012) o anélisis
genéticos de paternidad (Kamm & al. 2009). Una solucion
podria ser solo analizar pares de demos vecinos y si el patrén
de arreglo espacial no es regular, los demos vecinos podrian
definirse por triangulacion Delaunay (Goldberg & Waits 2010)
o triangulacién Gabriel (Keller & al. 2013).

La Figura 4 muestra dos situaciones en las cuales se puede
evaluar la presencia de IBD, pero con interpretaciones a nivel
de la genética del paisaje totalmente distintas. Se representa
un paisaje fragmentado con tres nucleos poblacionales o
demos de una especie hipotética cuya DMM es de 30 km. Esta
distancia podria estar dada por movimientos de los individuos
que son miembros de cada nucleo poblacional (en el caso de
que la especie fuera un animal) o por movimientos de sus
gametos o de polinizadores y dispersores (si se tratase de un
animal de vida sésil o una planta). Teniendo en cuenta esta
distancia, los nucleos poblacionales 2 y 3 pueden intercambiar
genes entre si, mientras que el nucleo poblacional 1 queda
aislado.

La matriz A no aporta ningun impedimento al movimiento
de individuos, a diferencia de la matriz B, la cual se puede
considerar desfavorable a la migracion. La matriz A es una
barrera al flujo de genes para el nucleo 1 porque la especie
es fisicamente incapaz de cruzarla, debido a su DMM, lo
que resulta en bajas probabilidades de migracién a largas
distancias (>30 km). Incluso en presencia de un habitat
continuo el aislamiento para el nucleo poblacional 1 persiste.
Por el contrario, la matriz B es una barrera al flujo de genes,
dado que incluso aquellos nucleos que potencialmente podrian
intercambiar genes teniendo en cuenta su DMM, disminuyen
su probabilidad de intercambio debido a limitaciones de algun
elemento del paisaje y no a limitaciones especie-especificas.

Aunque para ambas situaciones un analisis de aislamiento
por distancia podria resultar en correlaciones significativas,
las interpretaciones son completamente distintas. Para la
primera, es la especie la causa principal del aislamiento, por
lo que un analisis de este resultado fundamentado a través
de la ecologia y la genética de poblaciones seria lo mas
sensato. Para la segunda, hay una alta probabilidad de que
sea el paisaje, por lo que si valdria la pena analizarlo desde
la perspectiva de la genética del paisaje.

Los analisis de correlacion (e.g., Prueba de Mantel) comprue-
ban la presencia de aislamiento por distancia entre indivi-
duos o poblaciones, mediante la correlacion de matrices de
diferenciacion genética y matrices de distancias geograficas
euclideanas o del paisaje. Aunque se encuentran entre los
métodos mas utilizados en estudios de genética del paisaje
(Storfer & al. 2010), también han recibido una fuerte critica
(Manel & Holderegger 2013). Una alternativa es usar modelos
de efectos mixtos que incorporen la estructura de covarianza
de las frecuencias alélicas (Van Strien & al. 2012). Otra variante
es utilizar analisis de regresion multiple o de redundancia
canonica, asi como medir el flujo de genes directamente de
las frecuencias alélicas (Legendre & Fortin 2010). Algunos
algoritmos como el de Leblois & al. (2009) incluyen en el
analisis de correlacion la identidad por descendencia, el
efecto del tamafio de la muestra, factores mutacionales y
demograficos. Ademas, permite obtener distancias geografi-
cas mas precisas, considerando las variables del paisaje y
la topografia.

Autocorrelacion espacial

En presencia de este patrén, el genotipo de un individuo en
una localidad, es dependiente del genotipo de un individuo
de una localidad cercana (Manel & al. 2003). La estructura
espacial en un analisis de autocorrelacién se describe,
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a través de funciones que permiten cuantificar y dividir el
espacio en diferentes clases de determinada distancia. Dichas
funciones se describen por medio de graficos, conocidos
como correlogramas o variogramas, donde se trazan los valo-
res de autocorrelacion en funcion de las distintas clases
de distancia (Isaaks & Srivastava 1989). A pesar de que la
autocorrelacion espacial puede determinar la escala de los
patrones espaciales, no puede identificar el lugar especifico
de una discontinuidad genética tales como rios, montanas,
etc. (Barbujani 2000).

Dependencia espacial

La dependencia espacial hace referencia a la distribucién
de las muestras en el espacio y las barreras que afectan
el flujo génico. Localizan discontinuidades genéticas entre
poblaciones a partir de los genotipos de los individuos. Los
algoritmos de analisis de agrupacion espacial bayesianos
desarrollados en programas como GENELAND (Guillot & al.
2005), GENECLUST (Francois & al. 2006) y TESS (Chen & al.
2007) permiten evaluar estos aspectos.

Otra manera de analizar la dependencia espacial es mediante
los algoritmos para deteccion de borde. Estos son modelos
que permiten identificar barreras al ser capaces de detectar
areas en las que hay cambios significativos en las frecuencias
alélicas. Otros algoritmos que permiten detectar barreras, a
partir de la distribucion espacial de las frecuencias alélicas, son
Monmonier (Monmonier 1973) y Wombling (Womble 1951).
Programas como BARRIER (Manni & al. 2004), ALLELES IN
SPACE (Miller 2005) y WOMBSOFT (Crida & Manel 2007)
han sido empleados con éxito en estudios de genética del
paisaje, para evaluar la presencia de dependencia espacial e
identificar barreras al flujo génico.

¢COMO CORRELACIONAR LOS PATRONES GENETICOS
Y LAS CARACTERISTICAS AMBIENTALES?

Una vez caracterizado el patron genético espacial, es
necesario relacionar este patron con las caracteristicas del
paisaje. A continuacién, se mencionan brevemente algunos
de los analisis que permiten medir este grado de asociacion
(algunos de los cuales se mencionan en la Tabla I). Para mas
detalles del funcionamiento y las aplicaciones potenciales de
estos métodos se pueden consultar los articulos citados a
continuacion de cada uno de ellos.

Prueba parcial de Mantel (Smouse & al. 1986): mide la
asociacion entre dos matrices, controlada por el efecto de una
tercera matriz. Se pueden correlacionar matrices de distancias
genéticas, geograficas y una matriz (o varias) de variables
ambientales. Por ejemplo, cobertura boscosa, temperatura,
estacionalidad de la temperatura y precipitacién media anual.
Estas pruebas se pueden combinar con los modelos causales
(Legendre & Troussellier 1988) de conectividad del paisaje.
De esta manera, se evalla la relacion entre la disimilitud
genética entre individuos y multiples alternativas de hipétesis
de resistencia al paisaje, provista de una evaluacion rigurosa
de factores que limitan el flujo genético (Cushman & al. 2006).
Tanto la prueba parcial de Mantel, como los modelos causales,

consideran que la relaciones son lineales, lo cual puede
considerarse una limitante de ambos. Una alternativa son
los modelos generalizados de disimilitud (MGD) (Ferrier & al.
2007). EI MGD relaciona la disimilitud de variables predictivas,
es decir clima o vegetacion, con la disimilitud de las variables
de respuesta, por ejemplo, la distancia genética, y permite
modelar una relacion no-lineal. Através de un proceso iterativo
se afaden y remueven variables predictivas y s6lo aquellas
altamente significativas son seleccionadas.

Regresiones multiples: se realizan entre las distancias gené-
ticas y variables ambientales (biogeograficas, discontinuidad
de habitat). Pueden relacionarse también con métricas del
paisaje e indices de fragmentacion (Keyghobadi & al. 2005).

Andlisis de Correspondencia Candnica (ACC) (Manel & al. 2003):
relacionan la diversidad genética con factores ambientales,
para evaluar qué factores contribuyen significativamente a la
variacion en la diversidad genética. Por ejemplo, se pueden
relacionar variables genotipicas con variables topograficas
(Angers & al. 1999) o climaticas (Sork & al. 2010).

Modelos de least-cost path (LCP) (Adriaensen & al. 2003):
conocidos como de costo minimo o de la ruta de menor costo,
consideran la dispersion de los individuos de una especie,
a través de un paisaje heterogéneo, por lo que evaldan el
camino mas probable por el cual los genes ‘se mueven’.
Para el analisis se debe asignar un costo o valor de friccion
a las caracteristicas del paisaje, que reflejan la resistencia o
movilidad a través de este. Las variables se representan en un
mapa rastery el modelo se realiza en Sistemas de Informacion
Geografica (SIG), por medio de extensiones como Spatial
Analyst (Childs 2004) o Pathmatrix (Ray 2005).

Interpolacion espacial: se emplean herramientas SIG para
combinar los datos genéticos georreferenciados con mapas
de uso de la tierra, cobertura del suelo o mapas topograficos
con grupos genéticos o limites genéticos. Ejemplo de estos
métodos son los semivariogramas que crean una superficie
que se puede superponer con el habitat de la especie en
un SIG. Los andlisis de interpolacién pueden apoyarse
estadisticamente en las pruebas de autocorrelacion entre
mapas, las cuales emplean el coeficiente de correlacion de
Pearson para datos espaciales. Estas permiten probar si dos
limites (genético y espacial) ocurren exactamente en el mismo
lugar. No obstante, las potencialidades de estos sistemas
permanecen sin ser totalmente exploradas.

CONSIDERACIONES FINALES

El empleo de marcadores moleculares con alta variabilidad,
unido a la caracterizacién exhaustiva de la heterogeneidad
ambiental, han permitido que la genética del paisaje sea
considerada una de las disciplinas mas exitosas en los utimos
anos (Garcia 2019). Las investigaciones en este campo se
han centrado fundamentalmente en: inventariar la diversidad
genética dentro de individuos, poblaciones o especies,
identificar patrones genéticos en poblaciones naturales y los
factores ecoldgicos actuales o histéricos que los determinan.
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Nucleos poblacionales

Habitat

Matriz A

Distancia migratoria maxima

Matriz B

Fig. 4. Paisajes fragmentados con tres nucleos poblacionales o demos de una especie hipotética cuya distancia migratoria maxima es de 30
km. A. La matriz A no aporta ningun impedimento al movimiento de individuos por lo que la presencia de aislamiento por distancia es debida a
limitaciones fisicas de la especie. B. La matriz B es una barrera al flujo de genes por lo que la presencia de aislamiento por distancia es debida

a limitaciones del paisaje.

Fig. 4. Fragmented landscapes with three population centers or demos of a hypothetical species whose maximum migratory distance is 30 km.
A. Matrix A does not provide any impediment to the movement of individuals, so the presence of distance isolation is due to physical limitations of
the species. B. The matrix B is a barrier to the flow of genes, so the presence of distance isolation is due to landscape limitations.

Asimismo, permiten cuantificar procesos macroevolutivos
actuales o historicos (migracion, especiacion, hibridacion),
el efecto de la diversidad genética/gendmica en la dinamica
poblacional y monitorear espacial y/o temporalmente la
diversidad genética, por solo mencionar algunas de sus
potencialidades.

A su vez, existe una gran variedad de métodos estadisticos
que permiten relacionar las variables genéticas (diversidad,
distancias genéticas, estructura poblacional) con los datos
espaciales (mapas de uso de suelo, mapas de cobertura,
mapas de variables climatoldgicas, medidas de fragmentacion).
Entre estos métodos destacan las pruebas de Mantel, los
autocorrelogramas, las regresiones simples y multiples, los
analisis de correspondencia y la interpolacion espacial.

Todas estas herramientas tienen un potencial enorme para
facilitar estudios en ecologia, evolucion y biologia de la
conservacion. El problema fundamental radica en el hecho
de que los genetistas y conservacionistas no manejan con
frecuencia herramientas para el analisis del paisaje, mientras
que aquellos que trabajan con este tipo de informacién no lo
hacen desde una perspectiva genética y rara vez dominan
los métodos y herramientas moleculares. La solucion en
un principio es trabajar en equipos multidisciplinarios que
permitan realizar estudios complejos y bien fundamentados
desde ambas disciplinas: la genética poblacional y la ecologia
del paisaje.
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