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Resumen

La pérdida de hébitat ha conducido a las poblaciones naturales de muchos organismos a disminuir
su conectividad funcional debido al incremento de la fragmentacién por factores naturales y
antropogeénicos. Se ha reportado que el Bosque Tropical Caducifolio (BTC) en México ha sufrido
una reduccion del 60% de la cobertura original, aumentando la tasa de extincion local para las
especies que son particularmente sensibles al rapido desarrollo urbano, como los vertebrados
pequefios. El objetivo de este estudio fue determinar y evaluar qué elementos del paisaje, naturales
0 antropogeénicos, tienen influencia en la estructura genética y en la conectividad funcional,
utilizando como modelo Anolis nebulosus (Dactyloidae) en el BTC del Occidente de México. Para
ello, se realizaron extracciones de ADN y amplificacion de nueve microsatélites de 147 individuos
colectados en campo, se hicieron estimaciones de estructura genética y flujo genético.
Posteriormente, se realiz6 un analisis del paisaje utilizando una matriz multivariada que incluye las
siguientes capas: tipo de cobertura, grado de pendiente, distancia a rios y a carreteras para la zona
de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala y sus alrededores con un area aproximada de
154,842 ha. Para evaluar la conectividad funcional del paisaje, se construyeron dos modelos, uno
bajo un enfoque basado en grafos y el otro en flujos de corriente. Posteriormente, los modelos de
conectividad se correlacionaron con los datos genéticos para determinar qué elementos del paisaje
estan afectando la estructura genética de las poblaciones. Se encontrd baja estructura genética entre
las poblaciones, sin embargo, la distancia a las carreteras, el tipo de cobertura, la distancia a rios y
la distancia geografica, tuvieron una relacion significativa con la estructura genética; las dos
primeras limitando el flujo genético y los rios promoviéndolo. Asimismo, se obtuvo la ruta de
menor costo entre los distintos puntos con rangos de 103 m a 17.9 km. La fragmentacion de habitats
debido a construccion de carreteras y a la pérdida de vegetacion original son aspectos clave en
limitar la conectividad funcional de Anolis nebulosus. Este trabajo proporciona un marco para
identificar areas potenciales de conservacion, establecimiento de corredores biolégicos, asi como

para la deteccion de barreras entre poblaciones.

Palabras clave

Conectividad; Fragmentacion; Genética del paisaje, Microsatélites; Resistencia.
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Abstract

Habitat loss has led populations to decrease their functional connectivity due to increased
fragmentation. The Tropical Dry Forest (TDF) has been reported to have suffered a 60%
reduction in original vegetation, increasing the local extinction rate for species that are
particularly sensitive to rapid urban development, such as small vertebrates. The objective
of this study was to determine and evaluate which elements of the landscape, natural or
anthropogenic, have an influence on genetic structure and functional connectivity, using
Anolis nebulosus as a model in the TDF of Western Mexico. For this, DNA extractions and
9 microsatellite amplification were performed from 147 individuals collected in the field,
and estimates of genetic structure and gene flow were made. Then, a landscape analysis
was carried out using a multivariate matrix that includes the following layers: land cover
type, grade of slope, distance to rivers and roads for the Chamela-Cuixmala Biosphere
Reserve area and its surroundings covering an approximate area of 154,842 ha. Two
landscape connectivity models were built, one based on graphs and the other on current
flows. They were subsequently correlated with genetic data to determine which elements of
the landscape are affecting the genetic structure of the populations. Low genetic structure
was found among populations, however, the distance to roads, land cover type, the distance
to rivers and the geographical distance, had a significant relationship with the genetic
structure; the first two limiting gene flow and the rivers promoting it. Likewise, the least
cost path was obtained between the different points with ranges from 103 m to 17.9 km.
Habitat fragmentation due to road construction and loss of original vegetation are key
aspects in limiting the functional connectivity of Anolis nebulosus. This study provides a
framework for identifying potential conservation areas, establishing biological corridors, as

well as for detecting barriers between populations.

Keywords
Connectivity; Fragmentation; Landscape genetics; Microsatellites; Resistance.
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1. Introduccién general

1.1 El bosque tropical caducifolio

El bosque tropical caducifolio (BTC) es un ecosistema muy complejo que alberga una gran
biodiversidad. Una de las principales caracteristicas de este ecosistema es la presencia de
una sequia prolongada y severa que va de octubre a mayo, y de condiciones lluviosas y
himedas entre los meses de junio a septiembre (Ceballos & Miranda, 2000; Méndez-
Toribio et al., 2014). La mayoria de la vegetacion dentro de este tipo de ecosistema es
decidua, es decir, que en la época seca pierde todas sus hojas. Ademas, los arboles cuentan
con rasgos especializados, como tallos suculentos, para retener agua y asi tolerar el estrés
debido a la prolongada sequia (Arias et al., 2002; Hayden & Greene, 2009; Ceballos &
Valenzuela, 2010; Garcia, 2010). En México el BTC se extiende desde Sonora hasta
Chiapas por la vertiente del Pacifico, mientras que por la vertiente del Golfo se distribuye
de manera discontinua en Tamaulipas, San Luis Potosi, Veracruz, Yucatan y Campeche en
altitudes desde 0 hasta los 1,900 msnm (Arias et al., 2002). EI BTC se desarrolla en climas
secos con una temperatura minima extrema de 0 °C en dias frios, pero durante el dia varia
entre los 20 y 29 °C. Ademas, presenta una precipitacion entre los 300 y los 1,200 mm
anuales de lluvia en promedio (Ceballos & Valenzuela, 2010).

El BTC fue quiza el tipo de vegetacion con mayor extension en los tropicos, ya que
originalmente cubria mas del 42% de la masa de tierra tropical (Hayden & Greene, 2009).
Sin embargo, solo el 2% de los BTC estan intactos actualmente y solo el 8% estan
legalmente protegidos (Wright, 2005). Los BTCs tienen la tercera tasa de deforestacion mas
alta del mundo, y gran parte se debe a la alta densidad poblacional que ahi habita, creando
paisajes fragmentados debido a su conversion para la agricultura y ganaderia por la
presencia de suelos fértiles (Wright, 2005; Hayden & Greene, 2009; Stan & Sanchez-
Azofeifa, 2019). En México, el BTC ocupa aproximadamente el 11.7% (226,298 km?) de la
superficie nacional y su deforestacion a gran escala aument6 a partir de 1970 con el
impulso al sector agrario, la revolucion verde y el fomento agropecuario que favorecieron
la transformacion de millones de hectareas en distritos de riego, plantaciones y tierras para
la agricultura y ganaderia extensiva (Flores-Villela & Gerez, 1994). Estos cambios

provocaron un aumento en la pérdida de habitat, que es la principal causa del declive de
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biodiversidad y degradacion de este ecosistema, provocando cambios negativos en la
distribucion y abundancia de muchas especies (Zaviezo et al., 2006; Wilson et al., 2016).
Aunque las perturbaciones de origen antrdpico crean las amenazas mas fuertes para este
tipo de vegetacion, las perturbaciones naturales también son motivo de preocupacion, ya
que se espera que los huracanes, incendios y sequias intensas sean mas frecuentes y severas

bajo el actual escenario de cambio climético (Stan & Sanchez-Azofeifa, 2019).

1.2 Consecuencias genéticas de la pérdida y fragmentacion del habitat
La pérdida de habitat promueve la fragmentacion del paisaje, que es la reduccién de la
vegetacion original creando parches de distintos tamafios, incrementandose el riesgo de
extincion local para especies que son particularmente sensibles a este proceso (Ramirez-
Bautista, 2009; Delaney et al., 2010). La pérdida de habitat promueve la reduccion de la
dispersion a través del paisaje para algunos organismos, y por lo tanto también la
disminucion de flujo genético (Zaviezo et al., 2006). La dispersion de los organismos y en
consecuencia los patrones de flujo genético, estan determinados en gran medida por la
estructura y composicion del paisaje, ya que algunos elementos de éste pueden generar
barreras o corredores naturales para el movimiento de individuos (Epps et al., 2005; Row et
al., 2010; Angelone et al., 2011; Blair et al., 2013). El flujo genético entre poblaciones es
fundamental ya que involucra la transferencia de la informacion genética de una poblacion
a otra (Pifiero, 2008; Blair et al., 2013). Cuando el flujo génico se ve limitado, la
endogamia puede incrementarse y el tamafio efectivo en la poblacion verse disminuido
(Lande, 1993; Blair et al., 2013; Titus et al., 2014). Entonces, la disminucion del habitat
restringe el flujo genético, lo que puede resultar en reducciones en la diversidad genética en
las poblaciones locales; esto crea una estructura genética espacial entre poblaciones
naturales, lo que disminuye su tamafio efectivo y en casos extremos, los puede llevar a la
extincion (Fahrig, 2003; Balkenhol et al., 2016).

La pérdida de habitat también ejerce efectos negativos sobre la biodiversidad, a
través de cambios en la distribucion y reduccién de la riqueza de especies (Fahrig, 2003).
Esto, debido a que al cambiar la distribucion de los recursos, se presenta un cambio de
comportamiento individual y actividad espacial, reduciendo la capacidad de un organismo

para adquirir los recursos necesarios para su supervivencia y reproduccion (Wiens et al.,
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1993). Las especies animales requieren un area minima de habitat para cumplir con los
requisitos de su ciclo de vida, sin embargo, a medida que la pérdida del habitat aumenta, se
crean parches, entre los cuales, los organismos tienen que moverse para encontrar lo

necesario para su supervivencia (Ricketts, 2001).

1.3 Alcances de la genética del paisaje

La genética del paisaje es una disciplina que trata de explicar la influencia de las
caracteristicas del paisaje sobre procesos microevolutivos como el flujo genético, deriva
genética y seleccion (Manel et al., 2003). Combina la genética de poblaciones, ecologia del
paisaje y técnicas de andlisis espacial para explicar y cuantificar el efecto de la
composicion, configuracién y calidad de la matriz del paisaje sobre procesos que dan lugar
a una estructuracion poblacional a escala fina (With et al., 1997; Storfer et al., 2007,
Holderegger & Wagner, 2009; Balkenhol et al., 2016). Actualmente, el desarrollo de
marcadores moleculares como microsatélites, y aquellos generados a través de la
secuenciacion de ultima generacién como los polimorfismos de un solo nucleétido (SNPs),
asi como novedosos analisis estadisticos, han permitido identificar la influencia de la
pérdida y fragmentacion del habitat sobre los procesos microevolutivos en individuos o
poblaciones completas (Manel et al., 2003; Rico, 2019). Actualmente, el campo de la
genética del paisaje puede proporcionar la base empirica necesaria para responder a
preguntas evolutivas fundamentales relacionadas con flujo genético y adaptacion en
individuos o poblaciones que se encuentran en paisajes heterogéneos (Manel &
Holderegger, 2013).

Los paisajes fragmentados pueden reducir la conectividad funcional y estructural
entre poblaciones, debido a su composicion y configuracién (Andrews et al., 2008). La
conectividad se puede definir como el grado en el que el paisaje promueve o limita el
movimiento de los organismos entre parches de habitat ptimo (Blazquez-Cabrera et al.,
2014) y consta de dos componentes: conectividad estructural y conectividad funcional. La
conectividad estructural esta determinada por factores como el tamafio, formay la
localizacion de las caracteristicas que definen el paisaje (montafias, rios, tipo de cobertura o
distribucion espacial de carreteras). La conectividad funcional esta conformada por

elementos bioldgicos como la respuesta de los individuos a las caracteristicas del paisaje y
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los patrones del flujo genético (Brooks, 2003; Beninde et al., 2016). Sin embargo, existen
habitats como las islas que pueden romper con la conectividad entre poblaciones, debido a
que presentan caracteristicas muy particulares, como su extension, distancia a la costa,
menor cobertura de dosel, y mayor flujo de corrientes de aire que podrian provocar cambios
morfoldgicos, ecologicos (traslape de nicho, densidad poblacional y competencia),
bioldgicos (deshidratacion, dafio corporal y mortalidad) y de comportamiento (horarios de
actividad) en algunas especies animales (Vervust et al., 2009; Siliceo-Cantero & Garcia,
2015). Sin embargo, a nivel de paisaje hay pocos trabajos que incluyan poblaciones
localizadas en islas cercanas al continente (Senczuk et al., 2014; Siliceo-Cantero et al.,
2016).

1.4 Los reptiles como modelo de estudio en genética del paisaje

Los reptiles son un excelente modelo para estudios que documenten los efectos de las
modificaciones del habitat sobre los patrones de estructura y flujo genético, debido
principalmente a su reducida capacidad de dispersion, relativamente alta densidad
poblacional, fisiologia térmica y alta vulnerabilidad a las modificaciones del habitat (Hokit
etal., 1999; Jordan & Snell, 2008; Wang et al., 2009; Rice & Clark, 2016). A pesar de esto,
en la actualidad son relativamente pocos los trabajos de genética del paisaje en reptiles.
Particularmente, en los tropicos, existen menos de 10 estudios publicados en reptiles,
incluso han sido menos estudiados que los anfibios, mamiferos, insectos y plantas (Pereira
et al., 2019). En estos trabajos se ha reportado que distintos elementos del paisaje, tanto
naturales como antropogenicos tienen influencia en el flujo genético entre poblaciones. Por
ejemplo, en zonas transformadas completamente en areas agricolas en el valle de Santo
Domingo, Baja California Sur se ha encontrado que los fragmentos de habitat separados por
areas sin vegetacion actian como barreras para el flujo de genes del lagarto endémico de
cola negra Urosaurus nigricaudus (Munguia-Vega et al., 2013). Para el gecko punta de
hoja (Phyllodactylus tuberculosis) se encontro que factores naturales como los rios
funcionaban como una barrera de dispersion de los individuos, limitando el flujo de genes
entre poblaciones en la Sierra de Alamos, Sonora (Blair et al., 2013). Sin embargo, los
factores antropicos como la expansién urbana estan amenazando el area de distribucion del

lagarto sin patas de California (Anniella pulchra), limitando el movimiento entre las
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poblaciones. Ademas, algunos linajes genéticos recientemente reconocidos ya han sido
destruidos por el aumento de la mancha urbana (Parham & Papenfuss, 2009).

Asimismo, elementos como las regiones fisiograficas, limitan la dispersion e
influyen en la divergencia genética entre diferentes poblaciones de lagartijas Anolis krugi
incluso entre ellas separadas por areas pequefias (Rodriguez-Robles et al., 2010). También,
se ha reportado que la modificacion del habitat para la agricultura, el pastoreo y areas
incendiadas son una limitante para la dispersion de las lagartijas de collar Crotaphytus
collaris collaris, ya que las poblaciones han quedado separadas por paisajes fragmentados
que provocan un declive en la diversidad y flujo genético (Templeton et al., 2001). El grado
de aislamiento en el que se encuentran los parches de habitat también se han asociado con
una reduccion de flujo genético, debido principalmente al aumento de la urbanizacién para
la construccidn de carreteras y autopistas para tres especies de lagartijas (Uta stansburiana,
Pleistiodon skiltonianus y Sceloporus occidentalis; Delaney et al., 2010). Esto provoca
discontinuidades entre el paisaje, las cuales inhiben significativamente la dispersion de
pequefios reptiles (Clark et al., 1999; Smith et al., 2009; Muguia-Vega et al., 2010). Sin
embargo, si los parches de habitat 6ptimo se encuentran de alguna manera interconectados
a lo largo del paisaje, algunas especies resisten a la fragmentacion, incluso si se trata de
areas agricolas de uso intensivo (Meister et al., 2010). Ademas, en algunos casos, la
construccion de carreteras relativamente recientes no ha permitido la deteccion de
diferenciacion genética. Esto se ha registrado en ecosistemas arbustivos del desierto de
Chihuahua, donde las lagartijas de manchas laterales Uta stansburiana y la lagartija cola de
latigo Aspidoscelis marmorata no parecen experimentar efectos demograficos o genéticos
negativos por la reciente construccion de carreteras (Wesley, 2015).

1.5 Sistema de estudio

Anolis nebulosus es una especie de lagartija endémica a México, arboricola y de ambiente
estacional, que se distribuye principalmente en los BTCs desde Sinaloa hasta el sur de
Guerrero y dentro de la cuenca del rio Balsas (Siliceo-Cantero & Garcia, 2015). Sin
embargo, también habita en bosques tropicales subperennifolios, matorrales xeréfilos y en
los ecotonos de bosques de pino-encino. Presentan un marcado dimorfismo sexual en las

dimensiones del cuerpo: los machos son hasta 14% mas grandes en la longitud hocico-
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cloaca (LHC) y tienen cabezas 11.5% mas anchas que las hembras (Manjarrez & Zepeda,
2004). Los machos presentan un pliegue gular de color naranja méas grande y notorio que
las hembras, el cual utilizan para despliegues de cortejo y para competir por territorio
(Siliceo-Cantero & Garcia, 2015; Figura 1). Es una especie de vida corta, tasa de
crecimiento rapida, madurez sexual temprana y presenta una frecuencia de multiples
puestas de un solo huevo alternando los ovarios (Ramirez-Bautista, 2009). El ciclo
reproductivo varia entre afios, sin embargo, generalmente los machos comienzan su
temporada reproductiva en marzo y termina en octubre, mientras que las hembras
comienzan en junio, teniendo el pico de actividad reproductiva en julio, agosto, septiembre

y octubre, que coincide con la estacién lluviosa (Ramirez-Bautista & Vitt, 1997).

Figura 1. Macho de Anolis nebulosus, donde se puede apreciar el pliegue gular de color naranja, mas grande
y prominente en machos. Dibujo por M. E. Mejia-Maya.

Durante las horas de maxima actividad en el dia, los machos tienen como objetivo
defender el territorio que les permitira el acceso a las hembras con fines de reproduccién, a
diferencia de las hembras que son menos activas para aumentar sus reservas de energia que
posteriormente invertiran en la produccion de huevos (Stamps, 1982; Siliceo-Cantero &
Garcia, 2015). Esta lagartija presenta una actividad bimodal, con lo cual, evitan las altas
temperaturas del mediodia, y consecuentemente la deshidratacion, principalmente en la
época seca cuando la cobertura del dosel es escasa, a diferencia de la época lluviosa donde
el dosel las protege de los rayos directos del sol (Siliceo-Cantero & Garcia, 2015). Durante
la época de lluvias los individuos disminuyen la altura a la cual perchan (Lister & Garcia,

1992). En el continente, otros lagartos como Urosaurus bicarinatus y Sceloporus
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melanorhinus podrian estar compitiendo con A. nebulosus, ya que usan perchas mas altas y
los obligan a bajar. Sin embargo, en las islas, la falta de estos y otros competidores y
depredadores potenciales podrian permitir que perchen a una mayor altura (Siliceo-Cantero
& Garcia, 2015).

Actualmente se sabe que la pérdida de biodiversidad es mas dramatica en los
tropicos que en zonas templadas (Ricketts et al., 2005). A pesar de esto, los estudios de
genética del paisaje se han concentrado en zonas templadas, y no en los tropicos donde los
ecosistemas se encuentran mayormente amenazados y habita una gran parte de la
diversidad de reptiles en el mundo (Storfer et al., 2010; CONABIO, 2012; Rico, 2019). En
México, solo existen dos trabajos que se han enfocado en entender los efectos de la
configuracién del paisaje del BTC, vegetacion de desierto yla influencia antropogénica
sobre la conectividad funcional utilizando como modelo de estudio dos pequefios reptiles
(Blair et al., 2013; Munguia-Vega et al., 2013). Debido a la elevada tasa con que se
modifican muchos ecosistemas naturales, es esencial entender como los individuos de
distintos grupos se mueven a través de paisajes heterogéneos, asi como sus consecuencias
genéticas. Con esta informacion se podran predecir los impactos que pueden tener las
alteraciones del habitat y establecer el efecto de barreras o corredores para la conectividad
(Templeton, 2001). Por ello, los objetivos de este estudio son: 1) analizar la estructura
genética entre poblaciones tomando en cuenta tanto una zona continental como insular,
ambas ubicas en el Pacifico mexicano; y 2) es determinar la influencia que puedan tener las
caracteristicas heterogéneas del paisaje en el BTC sobre la estructura y flujo genético de
Anolis nebulosus en la parte continental. Este estudio puede servir para entender las causas
y consecuencias de la pérdida y conectividad del habitat y como modelo para el disefio de

corredores bioldgicos en especies similares.
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1. Introduccion

A nivel mundial, la biodiversidad est& siendo amenazada debido principalmente a la
fragmentacion, degradacion y destruccion de los habitats, modificando de manera
alarmante algunos ecosistemas (Mittermeier et al., 2011; Manel & Holderegger, 2013). Es
por esto que actualmente existen muchos paisajes como areas heterogéneas conformadas
por mosaicos complejos tanto de origen natural como antropico (Gardner et al., 2009).
Estos paisajes heterogéneos, que actualmente se encuentran sujetos a un aumento en la
probabilidad de deforestacion y fragmentacion debido a la intensificacion del uso del suelo
para actividades agricolas y ganaderas (Etter et al., 2006), pueden promover diferencias en
el grado de conectividad entre los distintos elementos que los conforman, con graves
consecuencias para la persistencia de muchos organismos (Candenasso et al., 2006).

El efecto de la heterogeneidad del paisaje sobre el movimiento de los individuos
entre parches de héabitat discontinuo ha sido poco estudiado, principalmente en los tropicos
(Gustafson & Gardner, 1996; Meister et al 2010; Levy et al., 2013; Blair et al., 2013; Waits
et al., 2016; Waraniak et al., 2019). Incluso, aln se conoce poco acerca de los factores
especificos que pueden afectar la conectividad funcional de especies que dependen, sobre
todo, de ecosistemas amenazados, y que pueden estar cambiando o limitando sus patrones
de dispersion y flujo genético (FitzGibbon et al., 2007). Las poblaciones pueden estar
sujetas a cambios demograficos y genéticos significativos debido a una conectividad
limitada o nula entre parches de habitat 6ptimo para la especie (Fahrig, 2003; Fischer &
Lindenmayer, 2007). Esto puede resultar en la pérdida de la diversidad genética dentro de
las poblaciones, y en una mayor diferenciacion entre ellas debido a la reduccion del flujo
genético y a la deriva genética (Sarre et al., 1990; Cushman et al., 2006; Levy et al., 2011;
Waits et al., 2016). Con el tiempo, puede haber mayores consecuencias como la depresion
por endogamia y la erosion de la riqueza alélica, o incluso extinciones locales y una
reduccion en el potencial evolutivo de las especies (Frankham, 1995; Stow et al., 2000;
Meisteir et al., 2010). Por otro lado, en habitats como las islas, que tienen caracteristicas
muy particulares dada su extension y distancia a la costa, las especies presentan cambios
morfoldgicos, bioldgicos y ecoldgicos en respuesta a las condiciones de aislamiento
(Kadmon & Pulliam, 1993; Vervust et al., 2019; Siliceo-Cantero & Garcia, 2015). Sin
embargo, se sabe poco acerca de los patrones genéticos que pueden tener las poblaciones de
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especies que se distribuyen tanto en la parte continental como en las islas cercanas al
continente (Siliceo-Cantero et al., 2016).

La capacidad de dispersion de los organismos es un aspecto fundamental para
comprender los patrones de flujo genético y de diferenciacion genética entre las
poblaciones (Lande, 1993). Sin embargo, la habilidad o la eleccidn de un organismo para
dispersarse o no, estan determinados en gran medida por la estructura y composicion del
paisaje, que puede contener barreras o corredores naturales para el movimiento de
individuos y/o poblaciones completas (Epps et al., 2005). La pérdida de habitat por factores
antropogénicos como la construccion de carreteras, poblados y deforestacion para
agricultura o ganaderia constituyen una amenaza grave para el movimiento y persistencia
de poblaciones distribuidas de manera continua, especialmente para aquellos organismos
que tienen capacidades de dispersion limitadas (Row et al., 2010; Angelone et al., 2011;
Blair et al., 2013).

En pequefios vertebrados, como los reptiles, los efectos de las caracteristicas del
paisaje varian dependiendo de la capacidad de dispersion de la especie, asi como la
composicion del paisaje donde se encuentra (e. g. porcentaje de agricultura, vegetacion no
nativa y carreteras; Meister et al., 2010; Levy et al., 2013). En este grupo taxonémico,
debido a su dispersién relativamente limitada y a su extrema sensibilidad a las condiciones
ambientales, dada su condicion de ectotermos, cualquier alteracién en la temperatura afecta
sus horas de actividad, rendimiento fisioldgico, comportamiento y reproduccion (Sinervo et
al., 2010). Por lo tanto, pueden ser mas susceptibles a la pérdida de habitat y a la falta de
conectividad del paisaje, aumentando el estrés térmico que limita el tiempo de actividad
durante el dia debido a la reducida disponibilidad de sombra (Kearney et al., 2009;
Clustella-Trullas & Chown, 2011). Ademas, con la pérdida del habitat o la fragmentacion
se limitan la cantidad de refugios, sitios de percha y anidacion con respecto a otros grupos
(Janzen, 1994; Gibbons et al., 2000). En zonas donde se ha eliminado la vegetacién nativa,
principalmente para construccion de carreteras, se ha reportado un declive y en algunos
casos la extincién de poblaciones de pequefios reptiles como las lagartijas (Rocha et al.,
2009; Blair et al., 2013). Esto se debe a la limitada capacidad de dispersién y a la estrecha

asociacion que mantienen las lagartijas con el paisaje, ya que la pérdida y disminuciéon del

25



habitat puede influir de manera importante en su movimiento y, por lo tanto, en sus genes a
través del paisaje (Blair et al., 2013).

El bosque tropical caducifolio (BTC) es uno de los tipos de vegetacion con mayor
extension en México, cubriendo el 12.4% de la superficie del pais en altitudes desde los 0
hasta los 1900 msnm (Arias et al., 2002; Rzedowski, 2006). Debido a esta amplia
distribucion, existe una gran variacion en las condiciones ambientales en las que se
establece (Rzedowski, 2006), que junto con la compleja topografia propicia la existencia de
una gran diversidad bioldgica (Ceballos & Valenzuela, 2010; Garcia, 2010). Los BTCs de
México también se caracterizan por albergar a una gran cantidad de especies endémicas,
incluyendo aproximadamente 436 especies de vertebrados, de los cuales 64 son reptiles
(Flores-Villela & Gerez, 1994; Santos et al., 2004). Sin embargo, actualmente, la pérdida
del habitat tanto por factores naturales (e.g. huracanes, incendios, inundaciones y caida de
grandes arboles) como antropogénicos (e.g. construccién de carreteras, eliminacion de la
cobertura original a zonas de agricultura y pastoreo) estd amenazando el potencial evolutivo
y afectando la conectividad funcional de las especies que dependen de este ecosistema
(Trejo & Dirzo, 2000; Ceballos & Garcia, 2010; Blair et al., 2013; Emel & Storfer, 2015).

Anolis nebulosus es una especie de lagartija arboricola endémica de México,
fuertemente asociada a los BTCs y que presenta bajas capacidades de dispersién (Schoener
& Schoener, 1982; Hernandez-Salinas & Ramirez-Bautista, 2013; Siliceo-Cantero &
Garcia, 2015). Habita en los estratos medios de las coberturas vegetales y prefieren
principalmente troncos desnudos de los arboles para perchar, ademas de sitios de sombra
para refugiarse de las altas temperaturas del medio dia y con ello evitar la deshidratacién
(Herndndez-Salinas & Ramirez-Bautista, 2013; Silicero-Cantero & Garcia, 2015). El patron
de actividad bimodal que presenta durante el dia se ve afectado en ocasiones por la
estacionalidad, y se ven obligados a reducir notablemente su actividad para evitar el
sobrecalentamiento durante las altas temperaturas al mediodia (Garcia, 2008; Santiago-
Pérez et al., 2012). Dado que la heterogeneidad del BTC juega un papel importante en el
uso de microhabitats en A. nebulosus y por lo tanto pueden ser muy susceptibles a la
pérdida de habitat, es una especie modelo para investigar el efecto de la heterogeneidad del

paisaje en su movimiento.
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El objetivo de este estudio fue analizar el efecto de las caracteristicas del paisaje
sobre la estructura y flujo genético de poblaciones de Anolis nebulosus dentro del bosque
tropical caducifolio de la vertiente del Pacifico mexicano. Para ello, primero describimos
los patrones de estructura y flujo genético entre las poblaciones, incluyendo una zona
insular muy cercana al continente. Posteriormente analizamos la relacién entre las
caracteristicas del paisaje y los patrones de flujo y estructura genética en la parte
continental y determinamos las caracteristicas del paisaje que mejor explican los patrones
de estructura y flujo genéticos de la especie. Dado que A. nebulosus tiene tasas de
dispersion relativamente bajas, esperamos bajos niveles de flujo genético y diferenciacion
genética entre poblaciones, ademas de una fuerte estructura entre las poblaciones del
continente y la isla. También esperamos que la distancia a carreteras y rios, asi como el
cambio de uso de suelo de la vegetacion original a coberturas transformadas, y en menor
medida la pendiente, expliquen la estructura y el flujo genético entre poblaciones. Este
estudio puede servir de modelo para entender las causas y consecuencias de la pérdida y
conectividad del habitat en otras especies de pequefios vertebrados, asi como para

implementar medidas de conservacion como el disefio de corredores biologicos.
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2. Materiales y Método

2.1 Especie de estudio

Anolis nebulosus es una pequefia lagartija endémica de México con poca capacidad de
dispersion (Schoener & Schoener, 1982; Hernandez-Salinas & Ramirez-Bautista, 2013;
Siliceo-Cantero & Garcia, 2015; Siliceo-Cantero et al., 2016). Habita principalmente en el
BTC desde el este de Sonora hacia el norte de Sinaloa, a lo largo de la vertiente del Pacifico
hasta el sur de Guerrero y en la cuenca del rio Balsas, en altitudes que van desde el nivel

del mar hasta 2600 msnm. Sin embargo, también se distribuye en bosques tropicales
subperennifolios, matorrales xeréfilos y en los ecotonos de bosques de pino-encino (Garcia
& Ceballos, 1994). Presenta una actividad con dos picos durante el dia, uno por la mafiana
y otro por la tarde, este patron de actividad se ve afectado en ocasiones por la
estacionalidad, y se ven obligados a reducir notablemente su actividad durante la estacion
seca, para evitar sobrecalentamiento por las altas temperaturas. Estas lagartijas se
encuentran principalmente en los estratos medios de las coberturas vegetales, prefieren
troncos desnudos de los arboles para perchar y sitios de sombra para refugiarse de las altas
temperaturas y evitar la deshidratacion (Siliceo-Cantero & Garcia, 2015). Dado que los
costos conductuales de la termorregulacion son altos, necesitan cambiar de arbol y de altura
a la cual perchan en los periodos de altas temperaturas en el bosque (Garcia, 2008). Es una
especie ovipara y su temporada de reproduccion es de junio hasta noviembre, con una
puesta de 12 a 18 huevos (Santiago-Perez et al., 2012). Actualmente, no se ha realizado
muchos estudios sobre diversidad genética o diferenciacion genética entre poblaciones de
esta especie (Senczuk et al., 2014; Siliceo-Cantero et al., 2016), sin embargo, para el género
Anolis hay pocos estudios que muestran diversidad genética intermedia entre poblaciones
(Stapley et al., 2011; Sugawara et al., 2015).

2.2 Area de estudio y procedimientos de campo

El area de estudio corresponde a un paisaje en la costa de Jalisco, México abarcando un
area de 1,548 km? (Figura 2). Este paisaje esta compuesto por un mosaico de distintos tipos
de vegetacion y usos de suelo. En su mayoria, esta compuesto por bosque tropical
caducifolio primario y fragmentos de bosque bajo distintos estadios de sucesién descritos

previamente en Suazo-Ortufio et al. (2018), asi como por pastizales, bosque perenne,
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manglar, zonas de suelo expuesto, cultivos y asentamientos humanos (Hernandez-Guzman

et al., 2019). Dentro del area de estudio se encuentra la Reserva de la Biosfera Chamela-
Cuixmala, una importante area de conservacion con 13,142 hectareas de bosque primario,

asi como la isla de San Agustin. Esta isla tiene un area de 3.3 ha, mide 280 m de largo por

230 m de ancho y esta separada por 470 m de la costa (Figura 2). La isla de San Agustin

forma parte de un conjunto de islas de la Bahia de Chamela, que son puentes terrestres que

se separaron del continente durante un rapido aumento en el nivel del mar que tomo lugar

hace 7000 — 8000 antes del presente. Tiene una estructura de vegetacion mucho mas abierta

que en el continente, con presencia de matorral y bosque tropical caducifolio, similar en

estructura al bosque de la zona continental (Siliceo-Cantero et al., 2016).
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Figura 2. Area de estudio con las 17 poblaciones de Anolis nebulosus en la Reserva de la Biosfera de
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Chamela-Cuixmala (RBCC) y sus alrededores en la costa de Jalisco, México. La linea continua representa los
limites de la RBCC. Ranchitos, bosque joven (R-YF); Ranchitos, pastizal (R-P); Ranchitos, bosque
intermedio (R-IF); Santa Cruz, bosque intermedio (SC—IF); Santa Cruz, pastizal (SC-P); Santa Cruz, bosque

joven (SC-YF); Santa Cruz, bosque temprano (SC-EF); San Mateo, bosque temprano (SM-EF); Tejonl (T1);

Tejon2 (T2); Buho (BUH); Caiman, bosque intermedio (C—IF); Caiman, bosque joven (C-YF); Gargoyo
(GA); Zapata, bosque temprano (Z-EF); Hidalgo Nuevo, bosque temprano (HN-EF); y la isla San Agustin

(ISA). Las poblaciones que no tienen estadio sucesional corresponden a bosque primario.
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Dentro del paisaje de estudio se colectaron muestras en distintas localidades, incluyendo
sitios dentro y fuera de la reserva y en la isla, algunos sitios de muestreo estaban cubiertos
por BTC primario y bosque secundario bajo diferentes etapas sucesionales (EF, bosque
temprano 5 — 6 afios de abandono; YF, bosque joven 8 — 10 afios de abandono; IF, bosque
intermedio 15 — 17 afios de abandono) y algunos pastizales rodeados de BTC. La distancia
maxima entre los sitios de muestreo fue de 19 km, la minima de 0.103 km y en promedio
estan separados por 5.4 km. En total se obtuvieron muestras de 147 individuos de A.
nebulosus de 17 localidades diferentes (promedio = 9 individuos, 3 — 10) a lo largo del
paisaje (Tabla 1). La basqueda de individuos se realizo durante el dia donde la experiencia
herpetoldgica en campo sugirié una mayor posibilidad de encuentro. Durante los recorridos
se revisaron sitios de posible ocurrencia para la especie en los estratos medios de la
cobertura vegetal, las partes bajas de troncos desnudos y en la hojarasca. Los organismos se
capturaron de manera manual y se obtuvieron muestras de tejido de la parte distal de la cola
(aproximadamente 30 mm), preferentemente de adultos tanto machos como hembras, que
se colocaron en tubos con etanol al 99%. Para complementar el muestreo, se utilizaron
muestras del banco de tejidos de la Coleccidn Herpetoldgica de la Universidad Michoacana
de San Nicolas de Hidalgo (UMSNH).

2.3 Extraccion de ADN y amplificacion de microsatélites

Se extrajo ADN de la totalidad de individuos con un kit de extraccion (Qiagen DNeasy
Blood & Tissue Kit) o con un protocolo de extraccion rapida de sal (Aljanabi & Martinez,
1997), esto debido a las pequefias cantidades de tejido en algunas muestras. Se
seleccionaron 20 microsatélites previamente disefiados para otras especies de Anolis para
probar su amplificacion y polimorfismo en Anolis nebulosus. Estas fueron: A.
apletophallus, A. stratulatus, A. gundlanchii, A. krugi, A. evermanni (Glor et al., 2007;
Wordley et al., 2011), A. sagrei (Bardeleben et al., 2004) y A. wattsi (Stenson et al., 2000).
De los 20 microsatélites probados, 9 amplificaron exitosamente y fueron polimorficos
(Acar8, Acar9, Acarll, AAAGI1, Acar27, Acar2, Acarl7, DISTAH6 y BREV2EY;
Bardeleben et al., 2004; Ng et al., 2009; Wordley et al., 2011). Los loci Acar8, Acar9,
Acarll y AAAGI1 se amplificaron simultineamente mediante el kit de PCR de Multiplex

(Qiagen), usando el primer forward marcado con fluorescencia (Applied Biosystems). La
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reaccion de amplificacion de multiplex (8 pL de volumen total) tuvo concentraciones
finales de 1.0 x de Multiplex PCR Master Mix, 0.2 umol/L de la mezcla de primers y 0.5 —
2.0 puL de ADN. Asimismo, los loci Acar2, Acar27, Acarl7, DISTAH6 y BREV2E9 se
amplificaron individualmente, modificando el primer forward con una secuencia de
ingenieria ("CAG) que permite el uso de un tercer primer marcado con la fluorescencia
("CAG) en la PCR (Gow et al., 2006; Johansson et al., 2008). Las reacciones de
amplificacion (8 pL de volumen total) tuvieron 0.72 x de buffer, 2.81 — 3.5 mM de MgCl,,
0.57 mM de cada dNTP, 0.10 uM del primer forward modificado, 0.15 uM del primer
reverse, 0.15 uM del tercer primer, 0.04 U de Taq (Promega), y 0.5 — 2.0 L de ADN. Para
las reacciones de multiplex y para los loci Acar27, Acar2 y Acarl7 se uso el siguiente
programa: desnaturalizacion inicial a 95°C por 15 min, seguido de 35 ciclos de
desnaturalizacion a 94 °C por 30 s, hibridacion a 59 — 60 °C por 1 min y extension a 72 °C
por 1 min, con una extension final de 60 °C por 30 min. Para los loci BREV2E9 y
DISTAHSG las condiciones de PCR fueron las siguientes: desnaturalizacién inicial a 80 °C
por 5 min, seguido de 35 ciclos de desnaturalizacion a 95 °C por 1 min, hibridacién a 53 —
60 °C por 4 min y una extension final de 70 °C por 10 min. Las reacciones de PCR se
realizaron en una Veriti Thermal Cycler (Applied Biosystems). Los productos de PCR se
visualizaron en geles de agarosa al 2 % tefiidos con Midori Green. Finalmente, los
productos de PCR se enviaron a un secuenciador automéatico HITACHI 3500 (Applied
Biosystems) en el Laboratorio de Biologia Molecular de la ENES, UNAM, Morelia. La
visualizacion de alelos y genotipificacion se realizé de manera manual, utilizando el
programa Geneious Prime 2019.2.1 (Biomatters Limited) empleando un estandar de tamafio
interno (GeneScan — 600L1Z; Applied Biosystems).

2.4 Diversidad genética

Se obtuvieron estadisticos de resumen para cada localidad incluyendo el nimero de alelos y
riqueza alélica, una medida del namero de alelos por locus entre poblaciones
independientemente del tamafio de muestra utilizando GENALEX (Peakall & Smouse,
2012). La heterocigosidad observada (Ho) y esperada (He) por poblacion se calculd en Fstat
v2.9.3.2 (Goudet, 2002). También se probd desequilibrio de ligamiento entre pares de loci

dentro de las poblaciones, asi como desviaciones del equilibrio de Hardy-Weinberg (HWE)
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dentro de poblaciones y loci en GENEPOP 4.7, implementando una prueba exacta de
Fisher (Raymond & Rousset, 1995; Rousset, 2008), y utilizando correcciones de
Bonferroni para corregir comparaciones multiples simultaneas (valor ajustado de P =
0.0003). Finalmente, se utilizo el programa Microchecker v2.2.3 (van Oosterhout et al.,

2004) para detectar alelos nulos.

2.5 Diferenciacion y estructura genética

Para determinar la estructura genética poblacional, calculamos Fsty D de Jost globales y
pareadas. Fst representa una medida de diferenciacion genética basada en la frecuencia de
los alelos por localidad y la D de Jost, ademas de ser una medida de diferenciacion
genética, corrige con base en el nivel de polimorfismo de los microsatélites (Jost et al.,
2017). Calculamos la Fsr global y pareada usando la correccion ENA que se emplea para
alelos nulos, en el programa FreeNA (Chapuis & Estoup, 2007) con 25,000 réplicas. En el
paquete DEMEtics v0.8-7 (Gerlach et al., 2010) para R 4.0.0 calculamos la Dest global y
pareada.

Realizamos un andlisis Bayesiano de asignacion en STRUCTURE v2.3.4 (Pritchard
et al., 2000) para inferir el nUmero mas probable de grupos genéticos (K) a partir de los
datos genotipicos multilocus. Corrimos STRUCTURE con informacion de la poblacion
(LOCPRIOR) bajo el modelo de mezcla (admixture) con frecuencias alélicas
correlacionadas. Se corrio el anélisis con el conjunto de datos completos de las 17
poblaciones, y posteriormente se corrié un segundo andlisis solamente con los datos de las
poblaciones continentales (16 poblaciones) para detectar subestructura. Para cada uno de
los analisis, corrimos 10 cadenas independientes para cada K, desde K =1 hasta K = 10. La
longitud del burn-in fue de 500,000 y el numero de cadenas de Markov Monte Carlo
(MCMC) después del burn-in fue de 1 millon. Para determinar el nimero de grupos mas
probable, calculamos el estadistico AK basado en la tasa de cambio del logaritmo de la
probabilidad de los datos entre los valores sucesivos de K, siguiendo a Evanno et al. (2005)
en STRUCTURE HARVESTER (Earl & vonHoldt, 2011).

2.6 Flujo genético
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Para estimar el flujo genético utilizamos un método de asignacion genética implementado
en el programa BayesAss v 3.0 (Wilson & Rannala, 2003). A diferencia de las estimaciones
basadas en la teoria de coalescencia, los métodos de asignacién genética son adecuados
para estimar las tasas recientes de flujo genético. BayesAss utiliza el muestreo de las
cadenas Monte Carlo Markov para estimar las tasas asimétricas de flujo de genes entre
poblaciones (Berry et al., 2004; Pearse & Crandall, 2004). Ejecutamos el programa con
cinco corridas independientes de 10 millones de generaciones cada una, descartando 100
mil como burn-in, muestreando la cadena cada 2,000 generaciones con diferentes valores
de parametros mezclados entre 0.60 — 0.90 para la frecuencia alélica, y entre 0.70 — 0.95
para la tasa de migracion y endogamia. Se aceptaron tasas que fueron consistentes con el
valor de delta 0.85 (este valor define la cantidad méxima que se puede cambiar un

parametro en cada iteracion; Wilson y Rannala, 2003).

2.7 Andlisis del paisaje
Para evaluar la conectividad funcional, se calcularon las distancias efectivas entre
poblaciones utilizando la ruta de menor costo (Adriaensen et al., 2003) y las distancias de
resistencia utilizando la teoria de circuitos (Shah & McRae, 2008), solo para las
poblaciones continentales (16 poblaciones), debido a que no hay informacion sobre los
tipos de cobertura para la zona insular. La ruta del menor costo evalda la dispersion entre
las poblaciones asumiendo una Unica ruta de movimiento, la cual sera la que represente el
menor costo energético. Por otro lado, la teoria de circuitos, también llamada aislamiento
por resistencia, evalla todas las rutas posibles entre las poblaciones. Para el calculo de
ambas distancias se eligieron varios elementos o variables del paisaje, se asignaron
categorias, se reclasificaron y se sumaron para crear una capa final. Estos elementos fueron
seleccionados de acuerdo al habitat idoneo para la dispersion de la especie y elementos del
paisaje que limitan su dispersion, los cuales fueron: tipo de cobertura, distancia a carreteras,
distancia a rios y el grado de pendiente.

Dado que A. nebulosus depende en gran medida del BTC, se utiliz6 como variable
el tipo de cobertura utilizando datos raster obtenidos de Hernandez-Guzman et al.(2019).
La base de datos espacial corresponde a coberturas y usos de suelo derivados mediante

clasificacion no supervisada de imagenes Landsat y OLI a 30 m de resolucion. Los tipos de
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cobertura y uso de suelo fueron: 1) litoral, 2) superficies acuaticas, 3) marismas, 4)
manglar, 5) cultivos, 6) bosque tropical caducifolio, 7) bosque perenne, 8) suelo expuesto, y
9) asentamientos humanos.

Las carreteras pueden representar una barrera fisica para los organismos, debido a
ello, se utilizaron las distancias a las carreteras y terracerias. Los datos se obtuvieron a
partir de la red nacional de caminos del Instituto Mexicano del Transporte
(http://www.gob.mx/imt/acciones-y-programas/red-nacional-de-caminos), complementadas
con digitalizacion sobre imagenes de alta resolucion disponibles a través de Google Earth
(v. 7.3.2, 2018). Las distancias a carreteras fueron reclasificadas de acuerdo con los
intervalos: 1) 1 — 100 m, 2) 100 — 200 m, 3) 200 — 300 m, 4) 300 — 400 m, y 5) > 400 m.

Por otro lado, los rios pueden representar una barrera para la dispersion de
organismos como los reptiles, debido a su forma de vida, su comportamiento y distribucion,
por lo que se utilizé la distancia a rios como otra variable para el calculo de la resistencia.
Primero se obtuvieron los rios a partir del modelo digital de elevaciones 3.0 descargado del
portal del Instituto Nacional de Estadistica y Geografia (INEGI;
https//www.inegi.org.mx/app/geo2/elevacionesmex/), y posteriormente se calculo la
distancia a los rios, siendo los intervalos de reclasificacion: 1) 1 — 100 m, 2) 100 — 200 m,
3) 200 — 300 m, 4) 300 — 400 m, y 5) > 400 m.

Debido a que la pendiente del terreno esta principalmente relacionada con la
dificultad de movimiento dependiendo el grado de inclinacion y la cantidad de luz para la
termorregulacion, utilizamos la pendiente del terreno en grados. Esta variable se derivé a
partir del modelo digital de elevacion (DEM) descrito anteriormente. Los valores de la
pendiente fueron reclasificados de acuerdo con los siguientes intervalos: 1) 1 — 10°, 2) 10 —
20°, 3) 20 — 30°, 4) 30 — 40°, y 5) > 40°. Todas las variables del paisaje fueron igualadas a
la misma resolucion (30 m) y sistema de referencia (WGS84) utilizando ArcGIS 10.3. Los
valores de resistencia para cada una de las variables del paisaje se asignaron utilizando la
opinidn de 20 expertos de la especie, a quienes se les realizo una encuesta en la que se
asignaron valores entre 1y 100, siendo los valores mas cercanos a 100 los de mayor
resistencia de movimiento. Para obtener los valores de resistencia final de cada variable se
realizd un promedio de los valores obtenidos de las opiniones, posteriormente se realizo la

suma de los valores de resistencia de todas las variables del paisaje para calcular las
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matrices de distancia efectiva y distancias de resistencia. Finalmente, se realiz6 un buffer
de 20 km a partir del limite de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala para el corte de
las cuatro variables del paisaje

Para obtener tanto las distancias efectivas totales y de cada variable del paisaje
como los corredores biologicos a través de la ruta de menor costo, utilizamos el paquete
linkage mapper implementando en ArcGIS 10.3. Con el fin de obtener tanto el mapa de
conectividad funcional como las distancias de resistencia totales y de cada variable del
paisaje a través de la teoria de circuitos, utilizando el programa CIRCUITSCAPE 4.0 (Shah
& McRae, 2008). En ambos enfoques se utilizaron los valores de resistencia final de los
elementos del paisaje a una resolucion de 30 m, y el archivo con las coordenadas de las
diferentes localidades. Todos los célculos se basaron en los valores de la resistencia por

celda.

2.8 Anélisis estadisticos

Para evaluar la relacion entre las distancias efectivas y distancias de resistencia con las
variables genéticas, y asi determinar qué variables del paisaje que explican los patrones de
estructura y flujo genético, aplicamos el analisis de maximum likelihood populations effects
(MLPE; Clarke et al., 2002). Los MLPE incluyen una estructura de covariable que justifica
la no-independencia de los datos pareados (Clarke et al., 2002). En el modelo, cada dato
pareado se considera una observacion, y la falta de independencia es incorporada como un
factor poblacional que distingue entre datos que comparten un sitio o poblacion (no
independientes) y aquellos que no lo comparten (independientes). En un primer grupo de
modelos incluimos las matrices de distancia efectiva total y de distancias de resistencia
totales (en analisis separados) junto con la distancia Euclidiana como variables explicativas,
las medidas de estructura genética (Fsty Dest) Y flujo genético en ambas direcciones como
variables dependientes, y las poblaciones como efecto aleatorio. En otro grupo de modelos,
incluimos todas las posibles combinaciones de las matrices de distancia efectiva y
distancias de resistencia para cada variable del paisaje (grado de pendiente, tipo de
vegetacion, distancia a rios y distancia a carreteras), asi como la matriz de distancia
Euclidiana como variables explicativas, las medidas de estructura genética (Fsty Dest) ¥

flujo genético en ambas direcciones como variables dependientes, y las poblaciones como
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efecto aleatorio. Con el uso del paquete corMLPE (Clarke et al., 2002) creamos los
modelos lineales mixtos con méxima verosimilitud (ML) y utilizamos la funcién nime del
paquete ResistanceGA para la creacion de la matriz con las poblaciones como el efecto
aleatorio. En total probamos 26 modelos utilizando la ruta de menor costo y 26 utilizando la
teoria de circuitos para cada una de las variables dependientes (208 modelos en total). Para
seleccionar los mejores modelos, aplicamos los criterios de informacién de Akaike (AIC),
de informacion bayesiana (BIC; Burnham & Anderson, 2002; Clark et al., 2002) y
empleamos log-Likelihood como medida de ajuste para validar la seleccion basada en los
criterios de informacion. Todos los andlisis se realizaron en el programa R v4.0.0. (R Core
Team, 2020).
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3. Resultados

3.1 Diversidad genética, diferenciacion y estructura poblacional

A partir de los genotipos de 147 individuos de A. nebulosus obtenidos de nueve
microsatélites, se estimo que el nimero de alelos por locus fue entre 9 y 28 para cada
poblacién, y dentro de cada poblacién fue de entre 28 y 78 loci (alelos promedio por locus,
3.11 - 8.66, Tabla 1). La poblacion que presentd el mayor numero de alelos fue Santa Cruz-
YF con 78 alelos para los 9 microsatélites analizados, mientras que la poblacion de Hidalgo
Nuevo-EF fue la que tuvo el menor nimero de alelos con 28 (Tabla 1). La riqueza alélica
dentro de las poblaciones vario entre 2.56 (isla San Agustin) y 3.15 (Santa Cruz-YF; Tabla
1). Los valores de heterocigosidad observada variaron entre 0.39 (isla San Agustin) y 0.64
(Tejon 2) y no se desviaron consistentemente del equilibrio H-W. Después de las
correcciones de Bonferroni, solamente tres poblaciones no estuvieron en equilibrio H-W
para el locus BREV2E9, una para el Acar27, AAAG91 y DISTAHG6 (Tabla 1) debido a la
presencia de alelos nulos, como se determin6 en Microchecker. Se detect6 desequilibrio de
ligamiento entre un par de loci después de la correccion de Bonferroni (Acarlly
AAAG91) para la poblacion de Ranchitos-YF.

Tabla 1. Diversidad genética de Anolis nebulosus para cada poblacién en la costa de Jalisco, México, basada
en genotipos de nueve loci de microsatélites. Las poblaciones estan en orden latitudinal de norte a sur.
Ranchitos, bosque joven (R-YF); Ranchitos, pastizal (R—P); Ranchitos, bosque intermedio (R—IF); Santa
Cruz, bosque intermedio (SC-IF); Santa Cruz, pastizal (SC-P); Santa Cruz, bosque joven (SC-YF); Santa
Cruz, bosque temprano (SC-EF); San Mateo, bosque temprano (SM-EF); Tejonl (T1); Tejon2 (T2); Buho
(BUH); Caimén, bosque intermedio (C—IF); Caiman, bosque joven (C-YF); Gargoyo (GA); Zapata, bosque
temprano (Z-EF); Hidalgo Nuevo, bosque temprano (HN-EF); y la isla San Agustin (ISA). Las poblaciones
que no tienen estadio sucesional corresponden a bosque primario.

Poblacion Elevacién n #alelos Promedio de Riqueza Ho He
msnm alelos/locus alélica
R-YF 200 10 67 7.44 2.98 0.627 0.738
R-P 192 10 70 7.77 2.92 0.528+ 0.705
R-IF 155 10 66 7.33 2.85 0.516 0.695
SC-IF 102 10 70 7.77 2.88 0.581 0.714
SC-P 139 10 69 7.66 2.97 0.616 0.734
SC-YF 146 10 78 8.66 3.15 0.604* 0.776
SC-EF 187 7 56 6.22 2.96 0.495 0.699
SM-EF 180 10 71 7.88 2.95 0.633 0.722
T1 68 5 48 5.33 2.93 0.578 0.649
T2 70 10 72 8.00 3.00 0.645 0.708
BUH 105 5 49 5.44 3.01 0.556 0.711
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C-IF 45

C-YF 111
GA 43
Z-EF 66
HN-EF 27
ISA 14

10
8
10
10
2
10

66
63
67
68
28
46

7.33
7.00
7.44
7.55
3.11
511

2.84
2.85
2.98
2.93
3.11
2.56

0.572*
0.5978
0.560*
0.556
0.611
0.392x%

0.675
0.680
0.744
0.708
0.597
0.615

n = tamafio de muestra, Ho = heterocigosidad observada, He = heterocigosidad esperada. Los simbolos indican
una desviacion significativa (P < 0.05, después de la correccion de Bonferroni) del equilibrio Hardy-Weinberg
para el locus AAAG91S, Acar27+, DISTAH6* y BREV2E9*.

Se detectd diferenciacion genética significativa, aunque baja, considerando a todas
las poblaciones (Fst global = 0.022, 1Cgs0, = 0.016 — 0.029, P < 0.05; Dest global = 0.143,
ICo50 = 0.093 — 0.195, P < 0.05). Lo mismo ocurrio al eliminar la isla San Agustin del
analisis (Fst = 0.016, I1Cgs% = 0.010 — 0.024, P < 0.05; Dest global = 0.110, 1Cese = 0.084 —
0.179, P < 0.05). Los valores de Fst pareadas entre poblaciones estuvieron entre -0.057

para las poblaciones de Hidalgo Nuevo-EF y Biho, y 0.092 entre Caiman-YF y la isla San

Agustin. Para la Dest pareada los valores estuvieron entre -0.312 entre las poblaciones de

Hidalgo Nuevo-EF y Buho, y 0.407 entre la isla San Agustin y Santa Cruz-YF, y fueron

significativas para la mayoria de las comparaciones (Tabla 2). La menor diferenciacion en

Fst Y Dest Se encontro entre las poblaciones de Hidalgo Nuevo-EF y Buho, por el contrario,

la poblacion de la isla San Agustin present6 los valores mas altos y significativos de

diferenciacion genética con respecto a todas las poblaciones. En cuanto a las

comparaciones entre poblaciones del continente, la poblacion de San Mateo (SM-EF)

estuvo significativamente diferenciada de la mayoria de las poblaciones considerando

ambas medidas. De manera similar, la poblacion de Gargoyo también estuvo

significativamente diferenciada de la mayoria de las poblaciones considerando la Dest.
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Tabla 2. Valores de diferenciacion genética pareada entre las 17 poblaciones estimada de los nueve microsatélites. Ranchitos, bosque joven (R-YF); Ranchitos,
pastizal (R-P); Ranchitos, bosque intermedio (R-IF); Santa Cruz, bosque intermedio (SC—IF); Santa Cruz, pastizal (SC—P); Santa Cruz, bosque joven (SC-YF);

Santa Cruz, bosque temprano (SC-EF); San Mateo, bosque temprano (SM—-EF); Tejonl (T1); Tején2 (T2); Buho (BUH); Caiman, bosque intermedio (C—IF);

Caiman, bosque joven (C-YF); Gargoyo (GA); Zapata, bosque temprano (Z-EF); Hidalgo Nuevo, bosque temprano (HN-EF); y la isla San Agustin (ISA) en la
costa de Jalisco, México. Las poblaciones que no tienen estadio sucesional corresponden a bosque primario.

R-YF R-P R-IF  SC-IF SC-P SC-YF SC-EF SM-EF Tl T2 BUH C-IF C-YF GA Z-EF HN ISA
R-YF - 0.236 0.194 0.138 0.117 0.148 0.084 0.151 0.111 0.155 0.189 0.08 0.086 0.174 0.156  -0.056  0.248
R-P 0.025 - 0.084 0.081 0.104 0.107  -0.008 0.161 -0.009  0.113 0.022 0.146 0.111 0.235 0.034 0.051 0.274
R-1F 0.011 0.005 - 0.078 0.104 0.119 0.086 0.121 0.063 0.178 0.029 0.227 0.181 0.156 0.104 0.069 0.285
SC-IF 0.012 0.005 0.005 - -0.006  0.179 0.049 0.1 -0.129  0.098 -0.107  0.086 0.031 0.164 -0.023 -0.675  0.268
SC-P 0.004  0.002 0.005 -0.001 - 0.017 0.115 0.087 0.028 0.041 0.024 0.102 0.052 0.138 0.001 -0.265 0.283
SC-YF 0.013 0.004  0.004 0.026 0.003 -- 0.073 0.173 0.11 0.189 0.132 0.257 0.208 0.201 0.151 -0.061  0.407
SC-EF 0.014  0.006 0.011 0.006 0.011 0.008 -- 0.123 -0.013 0.03 0.001 0.089 0.022 0.219 -0.114  -0.084  0.286
SM-EF 0.022 0.049 0.018 0.039 0.026 0.02 0.054 -- 0.086 0.115 0.17 0.223 0.166 0.215 0.085 0.026 0.339
T1 0.021 0.008 0.009 0.021 0.022 0.019 0 0.055 -- -0.065 -0.007  0.085 0.065 0.109 -0.039 -0.624 0.174
T2 0.02 0.026 0.018 0.015 0.019 0.027 0.023 0.034 -0.016 -- 0.099 0.138 0.165 0.134 -0.012 -0.132  0.219
BUH 0.004 -0.018 -0.011  -0.03 -0.01 0.007 0.017 0.037 0.006 0.013 -- 0.096 0.077 0.124 -0.073 -0.312  0.226
C-IF 0.014  0.013 0.036 0.018 0.016 0.034 0.02 0.067 0.018 0.019 0.014 -- 0.071 0.14 0.113 0.031 0.261
C-YF 0.014  0.024  0.042 0.005 0.02 0.051 0.049 0.06 0.086 0.055 0.003 0.018 -- 0.188 0.027 -0.27 0.286
GA 0.015 0.024  0.013 0.02 0.013 0.008 0.025 0.039 0.016 0.014 0.006 0.022 0.043 - 0.165 0.109 0.206
Z-EF 0.008 0.008 0.001 -0.016 0 0.023 0.003 0.027 0012 -0.003 -0.022 0.022 0.021 0.013 -- -0.199 0.2
HN -0.024 0.016 -0.023 -0.021 -0.01 -0.015 -0.003 -0.008 -0.033 -0.031 -0.057 0.029 0.043 -0.001 -0.023 - 0.138
ISA 0.061 0.073 0.065 0.062 0.074 0.075 0.074 0.08 0.034 0.033 0.062 0.064 0.092 0.042 0.041 0.008 --

Valores arriba de la diagonal representan la Dest y 10s valores debajo de la diagonal Fsr. Valores en negritas indican significancia (P<0.05).
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Los resultados del analisis de STRUCTURE, considerando a todas las muestras,
mostraron que el nimero més probable de grupo genéticos, tomando en cuenta el valor de
AK, fue para K = 4 (Figura 3). Sin embargo, no se muestra un patron claro de estructura
acorde con la geografia, a excepcion de los individuos de la isla de San Agustin que se

diferencian aun cuando se considera un menor nimero de grupos genéticos (K= 2, 3;

Figura 3).
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Figura 3. Estructura genética espacial para 147 individuos de Anolis nebulosus de todas las poblaciones
muestreadas, determinada por un andlisis de asignacién Bayesiano utilizando STRUCTURE. Se muestran las
graficas para K = 2, K =3y K = 4, donde cada individuo est4 representado por una linea vertical que esta
dividida en K secciones de colores, y la longitud de cada seccidn es proporcional al coeficiente de membrecia
estimado. EI nimero de grupo genéticos mas probable de acuerdo con AK es K = 4. Ranchitos, bosque joven
(R-YF); Ranchitos, pastizal (R—P); Ranchitos, bosque intermedio (R—IF); Santa Cruz, bosque intermedio
(SC-IF); Santa Cruz, pastizal (SC-P); Santa Cruz, bosque joven (SC-YF); Santa Cruz, bosque temprano
(SC-EF); San Mateo, bosque temprano (SM-EF); Tejonl (T1); Tejon2 (T2); Buho (BUH); Caiméan, bosque
intermedio (C-IF); Caiman, bosque joven (C-YF); Gargoyo (GA); Zapata, bosque temprano (Z-EF); Hidalgo
Nuevo, bosque temprano (HN-EF); y la isla San Agustin (ISA) en la costa de Jalisco, México. Las
poblaciones que no tienen estadio sucesional corresponden a bosque primario.

En un segundo analisis dejamos fuera los genotipos de la isla San Agustin para determinar
la existencia de subestructura genética. Nuevamente, el nimero mas probable de grupos
genéticos fue para K = 4 (Figura 4). Sin embargo, tampoco fue evidente un claro patrén

geografico.
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Figura 4. Estructura genética espacial para 137 individuos de Anolis nebulosus de las poblaciones
continentales, determinada por un analisis de asignacion Bayesiano utilizando STRUCTURE. Se muestran las
graficas para K = 2, K =3 y K = 4, donde cada individuo esté representado por una linea vertical que esta
dividida en K secciones de colores, y la longitud de cada seccidn es proporcional al coeficiente de membrecia
estimado. EI nimero de grupo genéticos mas probable de acuerdo con AK es K = 4. Ranchitos, bosque joven
(R-YF); Ranchitos, pastizal (R—P); Ranchitos, bosque intermedio (R—IF); Santa Cruz, bosque intermedio
(SC-IF); Santa Cruz, pastizal (SC-P); Santa Cruz, bosque joven (SC-YF); Santa Cruz, bosque temprano
(SC-EF); San Mateo, bosque temprano (SM-EF); Tejonl (T1); Tejon2 (T2); Buho (BUH); Caiman, bosque
intermedio (C-IF); Caiman, bosque joven (C-YF); Gargoyo (GA); Zapata, bosque temprano (Z-EF); Hidalgo
Nuevo, bosque temprano (HN-EF); y la isla San Agustin (ISA), en la costa de Jalisco, México. Las
poblaciones que no tienen estadio sucesional corresponden a bosque primario.

3.2 Flujo genético

Los valores de la tasa de migracion por generacion (m), calculada en BayesAss, fueron
asimétricos. Los valores fueron desde 0.012 hasta 0.136. EI mayor flujo fue de la poblacion
de Ranchitos-IF a Santa Cruz-IF, y el menor flujo se presentd de Gargoyo a Ranchitos-P.
La isla San Agustin presento menores valores de flujo génico hacia la parte continental
(0.012 - 0.015), que en direccion contraria (0.018 — 0.042; Tabla 3). La poblacion de Santa
Cruz-IF fue la que aporté un mayor namero de migrantes por generacion, y Gargoyo el

menor nimero de migrantes por generacion (Tabla 3).
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Tabla 3. Estimacién de la tasa de migracion (m) por generacion entre las 17 poblaciones. Las poblaciones donadoras se indican con un asterisco. Ranchitos,
bosque joven (R-YF); Ranchitos, pastizal (R—P); Ranchitos, bosque intermedio (R-IF); Santa Cruz, bosque intermedio (SC—IF); Santa Cruz, pastizal (SC—P);
Santa Cruz, bosque joven (SC-YF); Santa Cruz, bosque temprano (SC-EF); San Mateo, bosque temprano (SM—EF); Tejonl (T1); Tején2 (T2); Buho (BUH);
Caiman, bosque intermedio (C—IF); Caiman, bosque joven (C-YF); Gargoyo (GA); Zapata, bosque temprano (Z-EF); Hidalgo Nuevo, bosque temprano (HN—
EF); y laisla San Agustin (ISA) en la costa de Jalisco, México. Las poblaciones que no tienen estadio sucesional corresponden a bosque primario.

R-YF R-P R-IF  SC-IF  SC-P SC-YF SC-EF SM-EF Ti1 T2 BUH CIF CYF GA Z-EF HNEF ISA

*R-YF - 00127 00132 00125 00125 0013 00142 00124 00128 00129 00128 0013 00131 0.0132 00128  0.0129 0.0181
*R-P 0.0128 - 00128 0127 00125 00127 00141 00125 00127 00135 00127 00128 00126 00130 0.0128  0.0129 0.0179
*R-IF 0.0125  0.0122 - 01362 00124 00129 00139 00126 00123 00124 00122 00125 00125 00122 00124  0.0124 0.018
*SC-IF | 00127 0013  0.0125 - 01318 0.1254 01085  0.1333 00901 01361 00125 01357 0.1194 0.1355 0.1305 0.0123 0.0417
*SC-P 00138 00127 00123  0.0125 - 00132 00128 0014 00125 00127 00129 00126 00126 00127 00125 0.0126 0.0183
*SC-YF | 00129 00131 00123 00128 0.0138 - 00129 00124 00128 00134 00134 0013 0013 00129 00126  0.0132 0.0189
*SC-EF | 00131 00128 00124 00122 00127 0.0138 - 00127 00141 00139 00142 00141 0014 0014 00141  0.0143 0.0178
*SM-EF | 00132 00130 00122 00127 00125 00127  0.0139 - 00123 00125 00125 00125 00124 00125 00125  0.0124 0.0179
*T1 0015 00152 0015 00122 00151 00153  0.0154  0.0152 - 00123 00151 00124 00133 00122 00128 0.0153 0.0181
*T2 00123 00122 00125 00127 00125 00124 00125 00125 0.0153 - 00123 00124 00133 00123 00131  0.0121 0.0185
*BUH 00124 00125 00125 0134 00124 00123 00125 00124 00124 0.0129 - 00122 00133 00126 00128  0.0123 0.0182
*C-IF 00124 00121 00121 00126 00125 00125 00122 00121 00154 00121  0.0125 - 00124 00124 00126  0.0123 0.0185
*C-YF | 00134 00135 00133 00125 0.0134 00135 00133 00134 00151 00125 0.0128  0.0135 - 00124 00128 0.0134 0.0183
*GA 00124 00120 00124 00122 00123 00123 00124 00123 00151 00122 00124 00123  0.013 - 0.0127  0.0126 0.0185
*Z-EF 00126 00125 00126 00126 00125 00124 00126 00126 00153 0.0122 00125 0.0127 0.0135 0.0123 - 0.0125 0.0181
*HN-EF | 0.0153 00156 00151  0.0883 00151 00153 00155 00155 00154 00154 00156 0.0154 00151 0.0152 0.0152 - 0.0182
*ISA 00134 00129 00124 00125 00126 0013 00138 00125 00152 0.0122 00123 00121 00134 00125 0.0126  0.0152 -
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3.3 Analisis de genética del paisaje

3.3.1 Ruta de menor costo

Se obtuvieron 34 corredores que conectan a las 16 poblaciones de la parte continental de la
zona de estudio, con una distancia Euclidiana promedio de 5.85 km. La ruta de menor costo
promedio fue de 6.73 km, mientras que la ruta mas corta fue de 103 m entre las poblaciones
de Santa Cruz-EF y Santa Cruz-YF. El corredor mas largo fue de 17.9 km entre las
poblaciones de Tején 1y Zapata-EF (Figura 5). La ruta de menor costo representa los
corredores potenciales por los cuales puede existir el flujo de individuos, y pasa
mayormente por las zonas cubiertas con bosque tropical caducifolio, evitando zonas sin
vegetacion y pastizales. No detectamos una ruta directa que conecte a las poblaciones méas
alejadas, sin embargo, tanto las poblaciones que se encuentran dentro de la reserva como
aquellas que la rodean (Caiman y Gargoyo), mantienen la conectividad entre poblaciones

gue estan mas alejadas y en zonas con menor cobertura de vegetacion (Figura 5).
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Figura 5. Mapa de las rutas de menor costo para A. nebulosus en la costa de Jalisco, México. La linea roja
representa la ruta de menor costo entre las 16 poblaciones. La linea continua representa los limites de la
RBCC. Los diferentes colores representan los tipos de cobertura presentes en el sitio. Ranchitos, bosque joven
(R-YF); Ranchitos, pastizal (R—P); Ranchitos, bosque intermedio (R-IF); Santa Cruz, bosque intermedio
(SC-IF); Santa Cruz, pastizal (SC—P); Santa Cruz, bosque joven (SC-YF); Santa Cruz, bosque temprano
(SC-EF); San Mateo, bosque temprano (SM-EF); Tejonl (T1); Tejon2 (T2); Buho (BUH); Caiman, bosque
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intermedio (C-IF); Caiman, bosque joven (C-YF); Gargoyo (GA); Zapata, bosque temprano (Z-EF); Hidalgo
Nuevo, bosque temprano (HN-EF); y la isla San Agustin (ISA). Las poblaciones que no tienen estadio
sucesional corresponden a bosque primario.

En cuanto al andlisis de MLPE donde se incluy6 la distancia efectiva total, obtenida
a partir de la ruta del menor costo y las distancias Euclidianas, no fue significativo para
ninguna variable genética. En cuanto a los andlisis considerando las distancias efectivas
para cada variable del paisaje, se obtuvieron 12 modelos con al menos una variable
estadisticamente significativa con las medidas de flujo génico en ambas direcciones como
variable dependiente (Anexo 1). Todos los modelos fueron similares, y se presentan solo
los dos mejores modelos para cada direccion de flujo génico de acuerdo con los criterios de
AIC, BIC y logLik (Tabla 4). EI mejor modelo para el flujo génico en la direcciéon 1 (A)
tuvo como variables explicativas la distancia a carreteras y rios, asi como el tipo de
cobertura, sin embargo, solo la distancia a carreteras fue estadisticamente significativa,
mostrando una relacion negativa con el flujo génico (Tabla 4). El segundo modelo (B)
incluyd la distancia a carreteras, a rios y la distancia euclidiana, como variables
explicativas. Nuevamente, solo la distancia a carreteras fue significativa mostrando una
relacion negativa con el flujo génico. En ambos modelos el valor de R? fue de 0.72. Para la
direcciéon de flujo contraria, el mejor modelo (C) tuvo como variables explicativas la
distancia a carreteras y el tipo de cobertura (ambas estadisticamente significativas). Sin
embargo, la distancia a carreteras se relaciond positivamente, mientras que el tipo de
cobertura negativamente. El segundo modelo (D) incluyé a la pendiente y el tipo de
cobertura como variables explicativas, pero solo la pendiente fue positiva y
significativamente relacionada con el flujo génico. Sin embargo, el valor de R? fue muy
bajo (R? = 0.029) para ambos modelos. Para las variables Fst y Dest N0 se obtuvo ningln
modelo significativo.
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Tabla 4. Modelos méas soportados por el andlisis de maximum likelihood population effects (MLPE). Se muestra
la relacién entre el flujo génico entre poblaciones en ambas direcciones (A, B, y C, D) y la distancia efectiva para
cada variable del paisaje utilizando la ruta de menor costo.

Distancia genética Modelo Variables Direccion R? P AIC BIC  logLik
Flujo génico A Carreteras - 0.721 0.03 111.09 127.81 -49.54
Rios NS NS

Direccion 1 Tipo de cobertura NS NS
B Carreteras - 0.721 0.04 11228 129.01 -50.14
Rios NS NS
Distancia geografica NS NS
C Carreteras + 0.029 0.01 39.27 53.20 -15.63
Direccion 2 Tipo de cobertura - 0.03
+—
D Pendiente + 0.029 0.02 40.06 5410 -15.03
Tipo de cobertura NS NS

Modelos estadisticamente significativos basados en los valores de criterio de Akaike (AIC) y de informacién
bayeasiano (BIC), utilizando como medida de ajuste el log-likelihood (logLik). NS = no significativa.

3.3.2 Teoria de circuitos

El mapa de flujo de corriente compuesto por cuatro variables del paisaje (distancia a
carreteras y a rios, tipo de cobertura y grado de pendiente) mostré altos valores de
conectividad entre las ocho poblaciones que se encuentran al norte, fuera de los limites de
la RBCC (R-YF, SC-IF, R-P, SM-EF, SC-P, SC-EF, SC-YF y R-IF). La conectividad entre
los sitios que se encuentran fuera de la reserva de la zona sur fue mucho menor, las
poblaciones de Caiman-YF y Caiman-IF presentan una conectividad alta entre ellas, sin
embargo, hacia las poblaciones de GA, Z-EF y HN-EF se encontrd una conectividad de
media a baja. La poblacion de HN-EF tuvo conectividad baja con el resto de las
poblaciones (Figura 5). Las tres poblaciones que se encuentran dentro de la RBCC
mostraron altos valores de conectividad entre ellas (T2, T1 y BUH), las cuales a su vez
mantuvieron una alta conectividad con el grupo de ocho poblaciones de la zona norte, y
mostraron una conectividad de media a baja con las poblaciones de la zona sur (GA, Z-EF
y HN-EF; Figura 5).
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Figura 6. Resultados de CIRCUITSCAPE detectando resistencia acumulativa entre poblaciones de A.
nebulosus basado en la combinacion del efecto de tipos de cobertura, distancias a carreteras, distancias a rios
y grado de pendiente. Colores naranjas y amarillos representan bajos niveles de conectividad, mientras que los
morados valores altos de conectividad. La linea continua representa los limites de la RBCC.

En cuanto a los andlisis de MLPE donde se incluyd la distancia de resistencia total,
basada en la teoria de circuitos, y las distancias Euclidianas, no fue significativo para
ninguna variable genética. Se obtuvieron 18 modelos con al menos una variable
estadisticamente significativa (Anexo 2 y 3). Igual que en el caso anterior, se presentan solo
los dos mejores modelos para cada medida de distancia genética de acuerdo con los
criterios de AIC, BIC y logLik (Tabla 5). El primer modelo (A), que explicé mejor la
relacion entre las variables del paisaje y la Fsr, esta compuesto por la distancia geografica,
la distancia a rios y el tipo de cobertura, siendo las primeras dos estadisticamente
significativas (Tabla 5). La distancia geogréafica estuvo correlacionada positivamente y la
distancia a los rios negativamente con la Fsr. El segundo modelo (B) tuvo como variables
explicativas a la distancia geogréafica y la distancia a los rios. Sin embargo, solamente la
distancia geografica mostro una relacion significativa y positiva con la Fst (Tabla 5).

Ambos modelos mostraron un valor de R? de 0.66. Considerando a la Dest como variable
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dependiente, el mejor modelo (A) incluyo al tipo de cobertura y distancia a carreteras como

variables explicativas. Sin embargo, solamente el tipo de cobertura fue estadisticamente

significativo, mostrando una correlacion positiva (Tabla 5). El segundo modelo (B) incluyé

al tipo de cobertura y la distancia a los rios como variables explicativas, siendo el tipo de

cobertura la Unica variable significativa e igualmente correlacionada positivamente con la

Dest (Tabla 5). Considerando las medidas de flujo génico como variable dependiente,

ninguno de los modelos fue significativo.

Tabla 5. Modelos méas soportados resultado del analisis maximum likelihood population effects (MLPE) que

muestran la relacion entre dos distancias genéticas (Fst Yy Dest) ¥ las distancias de resistencia para cada variable

del paisaje utilizando la teoria de circuitos.

Distancia genética Modelo Variables Direccién R? P AIC BIC logLik
Fst A Distancia geografica + 066 004 -57.79 -41.06  34.89
Rios - 0.02
Tipo de cobertura NS NS
B Distancia geografica + 0.66 0.03 -57.60 -43.66 33.80
Rios NS NS
Dest A Tipo de cobertura + 0.09 0.006 3406 35454 -165.30
Carreteras NS NS
B Tipo de cobertura + 0.09 0.01 3415 35544 -164.75
Rios NS NS

Modelos estadisticamente significativos basados en los valores de criterio de Akaike (AIC) y de informacion

bayeasiano (BIC), utilizando como medida de ajuste el log-likelihood (logLik). NS = no signifivativa.
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4. Discusion

A pesar del creciente nimero de estudios sobre genética del paisaje publicados hasta ahora,
poco se sabe acerca de como responden distintos organismos a las amenazas que sufren
actualmente los bosques tropicales y otros ecosistemas. Nuestros resultados resaltan la
importancia de considerar caracteristicas del paisaje tanto naturales como antropogénicas
para entender con mayor profundidad qué factores pueden afectar la estructuracién de las
poblaciones a una escala de paisaje. Ademas, corroboran que la genética del paisaje es una
herramienta poderosa para entender la conectividad funcional y detectar zonas importantes
para la conservacion, sobre todo en ecosistemas que han sufrido grandes transformaciones.
Hasta ahora, la mayoria de los estudios de genética de la conservacion y genética del
paisaje se han enfocado en especies vulnerables o que se encuentran en peligro de extincion
(Zink et al., 2000; Rocha et al., 2009; Munguia-Vega et al 2010; Sunny et al., 2014). Sin
embargo, el estudiar organismos que aln no se encuentran aun en ninguna categoria de
riesgo, no solo es importante para poder hacer predicciones a futuro, sino que sirven de
modelo para estudiar la conectividad del habitat en si (Blair et al., 2013; Munguia-Vega et
al., 2013; Garrido-Gardufio et al., 2016).

4.1 Diversidad genética, estructura poblacional y flujo genético
Nuestros resultados mostraron niveles moderados de diversidad genética dentro de las 17
poblaciones de A. nebulosus como se ha reportado para otras especies de Anolis (Stapley et
al., 2011; Sugawara et al., 2015). La diversidad entre las poblaciones, de acuerdo con los
diferentes estadios sucesionales, no fue sustancialmente diferente entre ellas, dado que se
esperaria que las poblaciones en fragmentos de bosgue en estadio temprano de sucesion,
podrian tener una menor diversidad debido a que no existe una estructura tan compleja de
la vegetacion, ni tanta cobertura a diferencia de poblaciones que habitan en bosque maduro,
donde la estructura de la vegetacion es mas compleja y continua, lo que podria facilitar el
movimiento entre diferentes zonas de refugio y comida.

Encontramos que la poblacion de la isla de San Agustin presento la menor
diversidad genética, y la mayor diferenciacidn genética con respecto a las poblaciones del
continente de acuerdo con los resultados de STRUCTURE, de Fst y Dest que mostraron

valores significativos relativamente altos en las comparaciones pareadas. Estos resultados

48



concuerdan con los patrones que se esperan en las islas (MacArthur & Wilson, 1967; Losos
& Ricklefs, 2009). La baja diversidad genética es probablemente resultado de un efecto
fundador, en el que pocos individuos colonizaron la isla desde el continente. El flujo
genético entre la isla y el continente debio ser reducido, estructurando genéticamente a las
poblaciones con el tiempo. De acuerdo con nuestras estimaciones, existe flujo genético
reciente entre la isla y el continente, sin embargo, fue menor de la isla hacia el continente
que en la direccidn contraria. La poblacion que dona mas migrantes (més del doble) por
generacion a la isla fue Santa Cruz-IF. El resto de las poblaciones presentaron valores de
flujo entre 0.0178 — 0.0189 hacia la isla, mientras que la estimacion de la poblacion de
Santa Cruz-IF hacia la isla fue de 0.0417 migrantes por generacion. Estas migraciones
podrian estar ocurriendo de manera que los individuos se muevan entre los parches de
vegetacion remanente hacia la zona costera y, de ahi probablemente los individuos utilicen
artefactos como pedazos de troncos o vegetacion que se desprende debido a los vientos o
fuertes huracanes que pueden azotar la zona costera (Schoener et al., 2001). Se ha reportado
que, en etapa de huevo, algunos reptiles pueden sobrevivir hasta seis horas en agua salada
(Gardner, 1985; Losos et al., 2003), lo que podria proporcionar un mecanismo por el cual
los individuos puedan moverse hacia la isla en etapa de huevo, que posteriormente se
conviertan en adultos y permita el mantenimiento de la poblacién insular.

Nuestros resultados son consistentes con los de dos estudios en los que compararon
genéticamente poblaciones de A. nebulosus de esta misma isla con respecto al continente.
En estos estudios compararon las caracteristicas morfométricas, ecoldgicas, conductuales y
genéticas de la isla San Agustin y la parte continental, utilizando una muestra de 5 — 38
individuos continentales y de 5 — 18 de la isla, y utilizando dos fragmentos de ADN
mitocondrial y un gen ribosomal en uno de los trabajos (Senczuk et al., 2014) asi como un
fragmento de ADN mitocondrial (ND2) junto con SNPs en otro de los trabajos (Siliceo-
Cantero et al., 2016). Senczuk et al. (2014) no detectaron haplotipos compartidos entre las
poblaciones de la isla y el continente debido probablemente a que utilizaron solo ADN
mitocondrial y ribosomal en una muestra pequefia. Los autores argumentan ese resultado
como una sola colonizacién de la isla hacia el continente, seguida de un flujo genético
minimo o inexistente que progresivamente aislo genéticamente la poblacion de la isla de las

del continente. Asimismo, Siliceo-Cantero et al. (2016) confirman la idea de que
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probablemente se debe a un efecto fundador historico y/o una reduccion de la diversidad
alélica, dado que encuentran una reducida diversidad genética en la isla con un flujo
reducido desde el continente y mencionan que las poblaciones de la isla estan
evolucionando independientemente de las poblaciones del continente.

En cuanto a los resultados de estructura genética entre las poblaciones continentales,
los valores de Fsts Y Dest globales fueron bajos, sin embargo, resultaron significativos. Los
valores pareados de Fst mostraron que las poblaciones de Caiméan-YF y Tejon 1 son las
mas diferenciadas, mientras que con los valores de Dest las mas diferenciadas son Santa
Cruz-YF y Caiman-IF. A pesar de que no hubo un patrdn tan evidente de estructura
genética, algunas poblaciones de la zona norte del area de estudio parecen agruparse en un
grupo genético, Ranchitos-YF, Santa Cruz-IF, Santa Cruz-P y Santa Cruz-YF. Por otro
lado, los valores de Dest mostraron niveles de estructuracion mas fuerte con respecto a las
Fsts. La tasa de mutacién puede influir en los valores de Fst, entonces debido a que algunos
marcadores, como los microsatélites, tienen altas tasas de mutacion, el indice de Dest Se ha
propuesto como una mejor estimacion para medir la diferenciacion (Whitlock, 2011). De
manera similar, nuestro analisis de STRUCTURE sugirid la existencia de cuatro grupos
genéticos; sin embargo, el patron de agrupamiento no fue claro, a excepcion de la poblacién
de la isla de San Agustin que se separa claramente. Cuando removimos la poblacién de la
isla San Agustin, el analisis mostr6 igualmente cuatro grupos genéticos, sin embargo,
tampoco se observo un patron claro en correspondencia con la geografia.

Se presentaron valores entre 0.0120 — 0.1361 migrantes por generacion entre las
poblaciones. Santa Cruz-IF, fue una de las poblaciones que tuvo el mayor flujo hacia nueve
poblaciones de la zona sur del area de estudio (SC-P, SC-YF, SC-EF, SM-EF, T2, C- IF, C-
YF, GAy Z- EF). Santa Cruz-IF es una de las poblaciones de la zona norte fuera de los
limites de la Reserva que podria estar aportando mas migrantes debido a la posicién
geogréfica en la que se encuentra. Esta poblacion podria estar conectando a la parte mas
nortefia con la zona de la RBCC, ya que presenta caracteristicas cercanas al bosque maduro
y se encuentra en un fragmento de bosque mas grande que los de la zona norte. Esta
poblacién podria estar asociada a un corredor que conecta con la reserva ya que se
encuentra rodeado en su mayoria de vegetacion en estadios sucesionales de entre los 5y 10

afos, y puede ser un punto de conexion que utilicen los individuos para moverse entre los
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fragmentos de bosque que aln se conservan en esa zona, ya que la mayoria de la parte norte
es suelo expuesto y areas utilizadas para ganaderia y cultivos. Por el contrario, el menor
flujo se presentd en la direccion sur — norte, de la poblacion de Gargoyo hacia la poblacién
de Ranchitos-P, que son unas de las poblaciones mas distantes geograficamente, y entre
ellas se encuentran zonas transformadas sin vegetacion que podria limitar el movimiento
entre individuos. Debido a su tamafio, pequefios reptiles como Anolis nebulosus, tienen
limitadas capacidades de dispersion (Diaz et al., 2000). En especies de tamarfio similar
como Urusaurus nigricaudus se ha reportado una dispersion menor a 400 m (Munguia-
Vega et al., 2010). Esta baja capacidad de dispersion podria provocar que las poblaciones
que se encuentren a una distancia mayor donde la calidad de la matriz restrinja 0 no permita
el flujo, se vuelvan més vulnerables a la depredacién. Esto debido a que la proporcion de
habitat restante podria no ser suficiente para mantener refugios y alimento para los
individuos restringiéndose a escalas muy pequefias (pocos cientos de metros; Berry et al.,
2005; Hoehn et al., 2007).

4.2 Genética del paisaje: ruta de menor costo y teoria de circuitos

La ruta de menor costo es uno de los enfoques comunes para determinar las areas por donde
puede dispersarse un organismo. Sin tomar en cuenta los datos genéticos, con nuestros
analisis pudimos identificar 34 corredores con la menor resistencia acumulativa entre las
poblaciones. La ruta que conecta la zona norte del area de estudio con las poblaciones que
estan dentro de la Reserva, pasa por una franja de bosque tropical caducifolio primario
remanente, que es principalmente un area boscosa dentro de varias cafiadas y que se sigue
conservando a pesar de que esta rodeada de areas deforestadas. Asimismo, para la zona sur
las rutas no forman una linea recta, sino que tienden a pasar por areas de pequefios
fragmentos de bosque que aln se conservan.

Los resultados basados en las distancias de resistencia derivadas de un enfoque
teorico de circuitos fueron similares a los basados en la ruta de menor costo. El modelo de
flujo de corriente (Figura 5) muestra niveles de conectividad funcional alta entre las
poblaciones de la zona norte, con conectividad media hacia las poblaciones ubicadas dentro

de la RBCC, debido a la presencia de fragmentos de bosque que podrian estar funcionando
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como escalones para el movimiento de los organismos a través del paisaje. Por el contrario,
el flujo hacia las poblaciones de la zona sur fue mucho menor.

A pesar de haber encontrado patrones de estructura y flujo genético con poca
correspondencia con la geografia, encontramos que las medidas genéticas que empleamos
estan relacionadas con la heterogeneidad del paisaje. Bajo el enfoque de la ruta del menor
costo, encontramos una fuerte relacion negativa entre la distancia a carreteras y el flujo
génico en una direccion. El desplazamiento por zonas cercanas a las carreteras y terracerias
se sugiere es limitado, lo que conlleva a un impacto negativo en el flujo de organismos,
debido a que se parametriz6 la superficie de resistencia de la distancia a las carreteras,
asignandole costos mas altos a las zonas cercanas a las carreteras y terracerias. Esto quiere
decir que mientras mas cerca se encuentren de la carretera habra una mayor resistencia y el
flujo entre poblaciones sera menor. En la zona de estudio no hay carreteras de cuatro
carriles, por lo que Unicamente estan consideradas las de dos carriles, asi como caminos de
terraceria con un ancho que varia entre 2 y 12 metros (INEGI, 2018). Sin embargo, cuando
se construyen estas carreteras y caminos, el dafio que causan es méas extenso que solo la
linea de la carretera, debido al desmonte de vegetacion y la contaminacion de metales
pesados por neumaticos, gasolina, aceite de motor y residuos que puede penetrar en el
paisaje circundante (Hautala et al., 1995). Debido a esto y al riesgo que corren de ser
atropellados, el efecto que pueden tener las carreteras como una barrera a la dispersion en
esta especie, que a su vez afecta la disponibilidad de sitios de refugio y de busqueda de
alimentos puede ser muy importante (Mendoza & Palomares, 2016), influyendo de forma
negativa en la conectividad funcional (Cervantes-Huerta et al., 2017). Fahring y Rytwinski
(2009) identificaron que los reptiles son el segundo grupo mas afectado, ya que las
carreteras rompen con la continuidad de la vegetacion e interrumpen la movilidad de los
individuos, ademas, este efecto se incrementa segun el ancho de la carretera. Nuestros
resultados fueron similares a los reportados por Delaney et al. (2010), quienes encontraron,
utilizando como modelo de estudio tres especies de lagartijas (Uta stansburiana,
Pleistiodon skiltonianus y Sceloporus occidentalis), que la mayor divergencia genética se
debia a una de las carreteras mas transitadas, al igual que al aumento de la urbanizacion que
estd fragmentando las poblaciones. Para otra especie de lagartija (Urusaurus nigricautus),
se detectd flujo genético limitado debido a las carreteras que separaban las poblaciones
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(Munguia-Vega et al., 2010). Asimismo, para una especie de serpiente se encontrd que las
poblaciones divididas por carreteras presentaban una menor diversidad genética y una
mayor diferenciacion genética ya que interrumpian e impedian la migracién estacional
(Clark et al., 2010).

A pesar de que encontramos una relacion positiva y significativa entre el flujo en la
direccion 2 y la distancia a carreteras y una relacion negativa con el tipo de cobertura, el
porcentaje de la varianza explicado por el modelo fue muy bajo. La pendiente se
correlacion6 de forma positiva con el flujo, pero de manera similar el modelo explic6 un
bajo porcentaje de la varianza. Debido a que se parametriz6 esta capa asignando costos
altos a pendientes méas abruptas se sugiere que, debido a que A. nebulosus es una lagartija
arboricola que pasa la mayor parte del tiempo posando en la parte baja de los troncos, 0 en
zonas arbustivas, la pendiente podria facilitar las zonas de refugio, areas para termorregular
y podrian huir y esconderse mas facilmente de depredadores que en las zonas planas (Huey
& Hertz, 1984; Claussen et al., 2002).

Bajo el enfoque de la teoria de circuitos, el mejor modelo detectd una fuerte relacion
positiva entre la distancia geogréafica y la diferenciacion genética utilizando Fst como
medida. Sin embargo, este resultado puede estar sesgado por altos valores pareados de Fst
entre poblaciones distantes como SM-EF con respecto a la mayoria de poblaciones del sur.
Ademas, en el analisis de STRUCTURE no se observo un patron de aislamiento por
distancia.

En ese mismo modelo, encontramos que la distancia a los rios influye de manera
negativa a la diferenciacion genética utilizando Fst. Debido a que esta variable se
parametrizo asignando costos mas bajos a las zonas alejadas del rio, y costos mas altos en
zonas mas cercanas, esta relacion quiere decir que mientras mayor es la resistencia debida a
los rios, la estructura genética es menor. Esto sugiere que los rios pueden ser importantes
para facilitar la dispersion de A. nebulosus a través de corredores riparios ya que podrian
funcionar como zonas de facil movimiento donde se puede encontrar gran cantidad de
alimento (Naiman et al., 1993; Gardali et al., 2006). Se ha reportado que para pequefias
especies de lagartijas como Anolis carolinensis, Aspidoscelis sexlineatus, Sceloporus
undulatus y Scincella lateralis las zonas riparias son importantes para la alimentacion,

debido a la abundancia de invertebrados (Hunt et al., 2013). Para otras especies de reptiles,
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la zona riparia también puede funcionar como areas de alimentacion o refugio, como se
reportd para una especie de serpiente Nerodia sipedon (Pattishall & Cundall, 2009).
Asimismo, para reptiles como Phyllodactylus tuberculosus (Blair et al., 2013) se encontro
que los rios pueden funcionar como corredores para facilitar la conectividad funcional entre
poblaciones. Anolis nebulosus podria estar utilizando la zona riparia para mantener el flujo
entre zonas de alimento y refugio. Sin embargo, se ha sugerido que los pequefios reptiles
rara vez cruzan los rios. En ambientes tan estacionales como los bosques tropicales
caducifolios, seria imposible cruzarlos en la época de lluvia (junio a octubre) debido a la
fuerza del cauce, pero la mayor parte del afio (noviembre a junio) muchos rios se
encuentran completamente secos. Sin embargo, también podrian limitar la dispersion de A.
nebulosus durante esa época debido al peligro que corren por las altas temperaturas y la
mayor exposicién a los depredadores.

Por otro lado, también bajo un enfoque de la teoria de circuitos y utilizando a la Dest
como variable dependiente, encontramos una relacion positiva entre el tipo de cobertura y
la diferenciacion genética; sin embargo, la proporcion de la varianza explicada por el
modelo es baja. Debido a que esta variable se parametrizé con los costos mas altos a
superficies de cuerpos de agua y asentamientos humanos y costos bajos a zonas de bosque
tropical caducifolio y otros tipos de bosque, la relacién quiere decir que mientras mas
resistencia opone el tipo de cobertura (menos superficies de bosque), mayor es la
estructuracion genética. Sin embargo, la relacion es débil y podria haber otras posibles
explicaciones que no se tomaron en cuenta en este trabajo para el patron de estructura
genética encontrado. Anolis nebulosus se asocia tipicamente con vegetacion de bosque
tropical caducifolio (tanto bosque primario como secundario) y subperennifolio, donde
utiliza las zonas bajas de los troncos, ramas o arbustos para perchar durante el dia (Siliceo-
Cantero & Garcia, 2015). Dado que las lagartijas utilizan la vegetacion como refugio, sitios
de termorregulacién y alimentacién (Chergui et al., 2019; Nunes et al., 2019), la estructura
de la vegetacion es importante. Dentro del area de estudio se encuentran zonas desde
pastizales hasta bosques maduros, sin embargo, en gran parte del &rea norte y sur, fuera de
la reserva, se encuentran zonas muy fragmentadas por el cambio de uso de suelo para la

agricultura y ganaderia, asi como suelo expuesto, asentamientos humanos y carreteras que
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podrian dificultar el movimiento entre las poblaciones o el encuentro de hembras y
alimento.

A pesar de que Anolis nebulosus es una especie que se distribuye principalmente en
bosques tropicales caducifolios, también se ha reportado en areas perturbadas como
pastizales, bosques con estadios tempranos de sucesion y en huertas frutales comerciales
(Vega, 2019), debido a la modificacion del hébitat original. Sin embargo, en nuestra zona
de estudio, las poblaciones que se muestrearon en sitios como pastizales o bosques en
estadios tempranos de sucesion generalmente se encuentran rodeados de fragmentos de
bosque tanto primario como secundario, que podrian estar ayudando a mantener la
conectividad funcional entre las poblaciones en el érea.

Nuestros resultados apoyan a los pocos estudios en México que han demostrado la
importancia de incorporar las caracteristicas que presentan los paisajes heterogéneos, en un
pais que presenta gran diversidad de ecosistemas y en el que el cambio de uso de suelo por
la alteracion humana podria ser la principal amenaza para la conectividad funcional de las
poblaciones que se distribuyen principalmente en los bosques tropicales. Los resultados de
este estudio destacan la importancia de las caracteristicas del paisaje en la zona de estudio
para explicar los patrones de estructura y flujo génico en Anolis nebulosus. Nuestros
resultados mostraron que los pequefios reptiles como A. nebulosus responden de diferente
manera tanto a elementos naturales como antropogénicos del paisaje, algunos facilitando y
otros limitando el flujo genético.

Generalmente, al realizar estudios de genética de poblaciones se examina el paisaje
como un espacio uniforme; sin embargo, es recomendable una comprension mas profunda
de los procesos que moldean el movimiento de los individuos a través de paisajes
complejos (Manel et al., 2013). El enfoque que adopta la genética del paisaje para
comprender la conectividad funcional en los organismos que se encuentran sobre todo en
ecosistemas tropicales amenazados, es importante para tomar decisiones acerca de que
areas deben estar protegidas y con ello mantener la conectividad entre poblaciones de
diferentes organismos, que podrian verse amenazadas por factores antropicos. Los métodos
de la ruta de menor costo y la teoria de circuitos toman en cuenta la distribucion de las
caracteristicas del paisaje y la relacion con el movimiento entre las poblaciones, lo que

permite hacer inferencias sobre los diferentes elementos del paisaje que facilitan o limitan
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el flujo genético y pueden detectar corredores potenciales entre las poblaciones de
diferentes organismos, lo que podria ayudar a disefiar normas que protejan esas areas y se
mantenga la conectividad.

Se ha documentado que pequefios cambios en la estructura vegetal tienen cambios
drésticos en la composicion de especies de reptiles en selvas con diferentes estadios
sucesionales (Urbina-Cardona & Londofio, 2003). Debido a la creciente transformacién de
los bosques primarios, los bosques secundarios cada vez adquieren una mayor importancia
en albergar una gran cantidad de especies que de otra forma se perderian al perderse la
vegetacion original. Durante la sucesion de areas sin vegetacion a bosques secundarios hay
efectos directos en los reptiles como espacios para la alimentacion, anidacion, apareamiento
y termorregulacion, e indirectos como el aumento en el alimento, ademas, el cambio en la
estructura del habitat provoca cambios en el microclima, que proporcionan recursos cada
vez mas variados que en lugares donde el cambio de uso de suelo no permite la sucesion
(Herrera-Montes & Brokaw, 2010). Los bosques secundarios funcionan como una zona de
amortiguamiento para las areas protegidas (Emrich et al., 2000).

Las areas naturales protegidas (ANP) han sido reconocidas a nivel mundial como
una alternativa eficiente para preservar y mantener la riqueza bioldgica. Sin embargo, es
imprescindible la conservacion de largas extensiones de bosque primario ya que albergan la
mayor diversidad de especies, servicios ecosistémicos y grandes reservas de carbono,
ademas de proporcionar una referencia del estado natural de los ecosistemas que ya se
encuentran alterados (FAO, 2010). La reserva de la biosfera Chamela-Cuixmala ha
funcionado de manera positiva para mantener los linajes genéticos, asi como promover la
conservacion y conectividad funcional (Ceballos et al.,1999). Debido a que fuera de los
limites de la reserva se encuentran zonas fragmentadas como consecuencia del aumento de
la urbanizacion y creacion de zonas agricolas, la reserva esta funcionando como un area
importante para mantener la conectividad funcional entre poblaciones de diferentes
organismos. Finalmente, es necesario realizar estudios en bosques tropicales con otras
especies de reptiles y grupos taxondémicos que enfrentan desafios similares y con ello poder
detectar respuestas Unicas o compartidas y asi comprender mejor como las modificaciones

actuales del habitat y el cambio climatico influiran en los procesos ecoldgicos y evolutivos.
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Conclusiones generales

1) La poblacién insular mostré una fuerte divergencia genética en comparacion con las
poblaciones continentales. Esta poblacion tiene un valor de conservacion importante y
podria usarse en programas de preservacion genética in situ, y con ello reducir la pérdida de
biodiversidad global por causas antropogénicas. Actualmente, la conservacion de
poblaciones insulares es una alta prioridad ya que pueden representar etapas tempranas de
especiacion.

2) A pesar de no haber encontrado un fuerte patrén de estructura genética entre las
poblaciones continentales en correspondencia con la geografia, se encontraron relaciones
significativas entre la heterogeneidad del paisaje y los patrones de flujo y estructura
genética. La fragmentacion del habitat debido a la construccion de carreteras y en menor
medida a la pérdida de la vegetacion original son aspectos importantes que limitan la
conectividad funcional de Anolis nebulosus. La construccion de carreteras es una de las
causas principales que afectan de manera negativa la dispersion de los organismos a través
del paisaje, debido al desmonte de la vegetacion, al riesgo que corren al ser atropellados, a
la reducida disponibilidad de sitios de refugio y de alimentacion. Asimismo, la reduccién
de la cobertura vegetal original explica en menor medida los patrones de estructura
genética. Dado que A. nebulosus es una lagartija arboricola que utiliza la vegetacion como
refugio, sitios de termorregulacion y alimentacion, los paisajes altamente transformados,
afectan, en parte, sus patrones de dispersion y por lo tanto de estructura genética.

Por otro lado, elementos naturales del paisaje como los rios, tuvieron un efecto de
promover al flujo y por lo tanto limitar la estructura genética, por lo que pueden estar
funcionando como areas que facilitan el movimiento debido probablemente a la abundancia
de alimento.

3) Las variables del paisaje consideradas en este estudio explican cierta proporcién de la
varianza, sin embargo, puede haber otras posibles explicaciones para los resultados
encontrados. En este trabajo solo se tomaron en cuenta cuatro variables del paisaje que se
consideraron las mas importantes, por lo que puede haber otras variables que también
contribuyan a explicar los patrones genéticos como la elevacion, el microclima, o la

topografia.
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4) Los bosques secundarios actualmente son de gran importancia, ya que los bosques
primarios estan desapareciendo. Albergan una gran cantidad de especies y pueden
funcionar como corredores bioldgicos para mantener la conectividad y pueden ser un
complemento para las areas protegidas. La reserva de la biosfera Chamela-Cuixmala ha
trabajado positivamente para preservar linajes genéticos, asi como para promover la
conectividad entre las poblaciones, sin embargo, se encontré una franja de bosque primario
que conecta la reserva con zonas que estan deforestadas y muy fragmentadas en la zona
norte del area de estudio que podria funcionar como corredor natural y podria considerarse
un area importante para la conservacion. Para Anolis nebulosus y especies similares es
necesario conservar pequefios fragmentos de bosque restante fuera de los limites de la
reserva, que puedan funcionar como peldafios para mantener la conectividad en las areas
gue no se encuentran bajo ninguna norma de conservacion. Aungue nuestra especie no esta
aun bajo ninguna categoria de riesgo, este estudio no solo es importante para predicciones
futuras, sino que sirve como modelo para estudiar la conectividad del hébitat para especies
similares, y al complementarlo con otros grupos taxondmicos que enfrentan desafios
similares, se pueden detectar respuestas Unicas o compartidas y comprender mejor como el

habitat actual y el cambio climatico influirdn en los procesos ecoldgicos y evolutivos.
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Anexo 1. Modelos obtenidos con al menos una variable significativa resultado del analisis de maximum likelihood
population effects (MLPE). Se muestra la relacion entre el flujo génico entre poblaciones en ambas direcciones (E-L) y
la distancia efectiva para cada variable del paisaje utilizando la ruta de menor costo.

Distancia genética  Modelo Variables Direccién R? P AIC BIC logLik
Flujo génico E Carreteras - 0.721 0.013 112.81 132.32 -494
Rios NS
Direccion 1 Tipo de cobertura NS
> Distancia geografica NS
Direccion 2 F Tipo de cobertura - 0.029 0.045 4157 61.08 -13.78
¢ Carreteras NS
Rios NS
Pendiente NS
G Tipo de cobertura - 0.029 0.037 43.06 6257 -14.53
Pendiente NS
Carreteras NS
Distancia geografica NS
H Tipo de cobertura - 0.029 0.045 39.64 56.36 -13.73
Rios NS
Carreteras NS
| Tipo de cobertura - 0.029 0.033 41.15 57.87 -1457
Pendiente NS
Carreteras NS
J Pendiente + 0.029 0.038 42.05 5877 -15.02
Distancia geografica NS
Tipo de cobertura NS
K Carreteras - 0.029 0.02 4119 5791 -14.59
Tipo de cobertura - 0.03
Distancia geografica NS
L Rios + 0.029 0.03 4097 5491 -15.48
Tipo de cobertura - 0.07

Modelos estadisticamente significativos basados en los valores de criterio de Akaike (AIC) y de informacion
bayeasiano (BIC), utilizando como medida de ajuste el log-likelihood (logLik). NS = no significativa.
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Anexo 2. Modelos obtenidos con al menos una variable significativa resultado del analisis maximum likelihood
population effects (MLPE) que muestran la relacion entre la distancia genética Fsr y las distancias de resistencia
para cada variable del paisaje utilizando la teoria de circuitos.

Distancia genética Modelo Variables Direccion  R? P AIC BIC logLik
Fst C Distancia geografica + 0.66 0.04 - -31.74  35.02
Pendiente NS
Carreteras NS
Rios NS
Tipo de cobertura NS
D Distancia geografica + 0.66  0.046 -55.86 -36.34  34.93
Carreteras NS
Rios NS
Tipo de cobertura NS

Modelos estadisticamente significativos basados en los valores de criterio de Akaike (AIC) y de informacion
bayeasiano (BIC), utilizando como medida de ajuste el log-likelihood (logLik). NS = no significativa.
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Anexo 3. Modelos obtenidos con al menos una variable significativa resultado del analisis maximum likelihood
population effects (MLPE) que muestran la relacion entre la distancia genética Dest y las distancias de resistencia
para cada variable del paisaje utilizando la teoria de circuitos.

Distancia genética Maodelo Variables Direccion R? P AIC BIC logLik
Dest C Tipo de cobertura + 0.09  0.005 345.8 368.1 -164.93
Pendiente NS
Carreteras NS
Rios NS
Distancia geografica NS
D Tipo de cobertura + 0.09  0.005 343.8 363.4 -164.94
Rios NS
Carreteras NS
Pendiente NS
E Tipo de cobertura + 0.09 0.005 343.8 363.4 -164.94
Pendiente NS
Carreteras NS
Distancia geografica NS
F Tipo de cobertura + 0.09 0.007 344.5 364.1 -165.29
Distancia geografica NS
Rios NS
Carreteras NS
G Tipo de cobertura + 0.09  0.006 342.6 359.3 -165.3
Rios NS
Carreteras NS
H Tipo de cobertura + 0.09 0.01 343.4 360.1 -165.72
Rios NS
Pendiente NS
| Tipo de cobertura + 0.09 0.01 343.3 360.04 -165.66
Rios NS
Distancia geografica NS
J Tipo de cobertura + 0.09  0.005 341.9 358.6  -164.95
Carreteras NS
Pendiente NS
K Tipo de cobertura + 0.09 0.008 3435 360.2  -165.78
Distancia geografica NS
Pendiente NS
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L Tipo de cobertura + 0.09 0.007 342.5 359.3 -165.29
Distancia geografica NS

Carreteras NS

M Tipo de cobertura + 0.09 0.008 341.8 355.7 -165.91
Pendiente NS

N Tipo de cobertura + 0.09  0.007 341.6 355.5 -165.81

Distancia geografica NS

Modelos estadisticamente significativos basados en los valores de criterio de Akaike (AIC) y de informacion
bayeasiano (BIC), utilizando como medida de ajuste el log-likelihood (logLik). NS = no significativa.
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