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RESUMEN

Al norte de la peninsula de Araya en Venezuela se localiza la especie de lagarto Anolis onca, cuyas
poblaciones pueden haber quedado aisladas a finales del Cretacico y luego reconectarse a través de un nuevo
istmo, por procesos sedimentarios durante el Cuaternario. Se utilizo la técnica de electroforesis en gel de almidon
para estimar variabilidad genética intrapoblacional, diferenciacion interpoblacional (F,) y flujo génico (N m).
Con base en estas estimaciones se propone una aproximacion filogenética para cinco subpoblaciones de este
lagarto, bajo la premisa de que existe diferenciacion genética entre las mismas bajo el modelo de aislamiento por
distancia (IBD). Los valores de distancias genéticas (D) que incrementan entre las subpoblaciones dispuestas de
manera consecutiva en direccion Guayacan hacia Chacopata y la marcada estructuracion estimada mediante el
pardmetro F sugieren la existencia del modelo IBD; sin embargo, los valores de N m no se corresponden con
este modelo, sugiriendo que las subpoblaciones estudiadas se encuentran conectadas pero que han sido moldeadas
por procesos evolutivos independientes. Los dos clados obtenidos en el analisis filogenético no agrupan a las
poblaciones geograficamente mas cercanas, ya que el clado B (ChacopatatIstmo Sur) esta presente en areas de
origen geoldgico antiguo, mientras que el clado A [(Istmo Centro+Istmo Norte)+Guayacan)] ocupa zonas de
origen sedimentario mas reciente. Es razonable entonces proponer que otros factores, ademds de la distancia
geografica entre las subpoblaciones, también estén condicionando la estructuracion de las mismas.

PaLABRAS cLAVE: Reptilia, variabilidad genética, vicarianza, flujo génico, filogenia.
ABSTRACT

Anolis onca is a lizard species located in the Araya peninsula, in northern Venezuela. Populations of this
species may have been isolated in the late Cretaceous and later recombined during the Quaternary through a new
isthmus by sedimentary processes. To test this assumption, in five populations of 4. onca, starch gel electrophoresis
was used to estimate genetic variability within populations, interpopulation differentiation (F,), and gene flow
(N,m). Additionally, under the premise of genetic differentiation between subpopulations under the isolation by
distance (IBD) model, we conducted a phylogenetic analysis for five subpopulations of this lizard. Increases of
genetic distance values (D) between subpopulations arranged consecutively between the Chacopata and Guayacan
locations and a clear structuration as estimated by the F parameter, evidence isolation by distance as indicated by
the IBD model. However, N m values did not conform to this model, suggesting that the subpopulations, although
actually connected, may have been shaped by independent evolutionary processes. The two clades resulting from
the phylogenetic analysis do not group populations closer geographically since clade B (Chacopata+Istmo Sur) lies
in areas geologically ancient whereas clade A [(Istmo Centro+Istmo Norte)+Guayacan)| occupies areas of recent
sedimentary origin. It is thus reasonable to infer that other factors besides the geographical distance between
subpopulations may have also conditioned the structure found.

KEey worbs: Reptilia, genetic variability, vicariance, gene flow, phylogeny.

INTRODUCCION

Entre los procesos evolutivos que condicionan
principalmente la distribucion a gran escala de las biotas
destacan la vicarianza y la dispersion; el primero se
refiere al fraccionamiento del intervalo de distribucion
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original de una poblacion, y el segundo a la capacidad
de movilizacion de los individuos perteneciente a una
poblacién. A menor escala, Kimura y Weiss (1964)
sefialan que en las poblaciones naturales los individuos
frecuentemente tienden a distribuirse mas o menos
de forma discontinua formando numerosas colonias o
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subpoblaciones, con intercambio de individuos entre
las colonias adyacentes o colonias mas cercanas. Los
cruzamientos al azar estan limitados por las distancias
(Wright 1943), de modo que los individuos tendran
mayor probabilidad de aparearse con sus vecinos que
con individuos mas lejanos (Hey y Machado 2003).
Slatkin y Barton (1989) consideran que este tipo de
modelo representa el extremo de la dispersion limitada,
donde la tasa de migracion hacia poblaciones vecinas
dependera de las distancias que separan a las poblaciones
muestreadas.

Es ampliamente conocido el efecto homogeneizante
que puede ejercer la migracion de individuos entre
poblaciones debido al intercambio de material genético.
Este intercambio puede modificar las frecuencias alélicas
de las poblaciones reproductoras que han sido parcial
o completamente separadas con tiempo suficiente para
haber desarrollado diferentes frecuencias alélicas;
es decir, una poblacion aislada durante un periodo
prolongado en el mismo entorno, se ha especializado y
ha logrado un 6ptimo fitness (aptitud), el cual puede ser
interrumpido por el comienzo de la migracion (Gardner
y Snustad 1981, Hartl y Clark 1997).

A los fines de comprender los efectos
homogeneizadores de la migracion, Hartl (2000) propone
que es util estudiar algunos modelos de la estructura de
la poblacion. Estos modelos han sido de gran ayuda para
comprender como la geografia y el intercambio génico
limitado pueden condicionar los patrones de variacion
genética. Dentro de estos modelos estructurales destaca el
de aislamiento por distancia (/BD, por sus siglas en inglés)
desarrollado por Wright (1943, 1946) para describir la
acumulacion de diferencias genéticas locales en virtud
de una dispersion geografica restringida. Comunmente,
este analisis se basa en el modelo stepping-stone, de
una o dos dimensiones, el cual utiliza la relacion entre
Fg, y el nimero de migrantes, para cuantificar el flujo
génico (Rousset 1997). El modelo stepping-stone de una
dimension consiste en que cada generacion de individuos
tienden a migrar “un paso” en ambas direcciones entre
colonias adyacentes, mientras que el de dos dimensiones
asume que la poblacion entera esta distribuida en forma
de una matriz rectangular de colonias, donde cada una de
ellas ocupa un punto; en cada generacion, un individuo
de cada colonia migra hacia cuatro colonias circundantes,
pero el numero efectivo de la poblacion en cada colonia
(N,) sigue siendo el mismo (Kimura y Weiss 1964).

Por otra parte, cada vez cobran mas fuerza los trabajos
con enfoque multifactorial al estudiar las estructuras
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demografica y genética dentro de las poblaciones con
distribuciones discontinuas, ya que éstas también son
modeladas por procesos de seleccion, recombinacion y
mutacion (Crispo y Hendry 2005, Garant et al. 2007,
Rosenblum ef al. 2007, Crispo 2008). Por ello, los
estudios de flujo génico y estructura de las poblaciones
naturales deberian involucrar la determinacion de diversas
variables, cuyos efectos individuales o combinados
pueden alterar los patrones de distribucion de la biota,
dificultando la interpretacion de los mismos. Al respecto,
Slatkin (1993) ha sefialado que el flujo génico podria
impedir la diferenciacion en algunos loci neutros o que
estan bajo una seleccion débil, pero no en aquellos loci
que se encuentren bajo una seleccion fuerte; ademas, el
tiempo necesario para alcanzar los estados de equilibrio
de cada locus dependera tanto del grado de flujo génico,
como de la fuerza de la seleccion, por lo que los loci
fuertemente seleccionados alcanzaran sus frecuencias de
equilibrio mucho mas rapidamente que los loci neutros
o débilmente seleccionados. Igualmente, la colonizacion
de nuevos ambientes involucra interacciones complejas
entre efecto fundador, seleccion y migracion, y puede
producir diversas consecuencias evolutivas, que van
desde extinciones locales hasta adaptacion y especiacion
(Rosenblum et al. 2007).

En este contexto, los lagartos representan un grupo
de estudio adecuado por su adaptabilidad a nuevos
habitats y alta capacidad dispersiva. Dentro de los
lagartos, el género Anolis representa uno de los grupos
mas estudiados en diferentes aspectos, prestandole
especial atencion como ejemplo de radiacion adaptativa
en la region del Caribe (Irschick et al. 1997, Losos y
Thorpe 2004). Particularmente la especie Anolis onca,
conocida comuinmente como “saca banderas” debido
al pliegue gular que posee (Fig. 1), constituye un taxon
muy interesante por su patron de distribucion geografica
aparentemente disyunto, ya que habita en espinares
xerofilos costeros de Venezuela (Barros er al. 2007),
abarcando localidades continentales en la region norte-
costera del pais, como la peninsula de Araya del estado
Sucre (Gonzélez et al. 2004) y en la Guajira venezolana
(Infante 2009) e insulares, como la Isla de Margarita,
estado Nueva Esparta, y algunas Dependencias Federales
(Bisbal 2008). Su presencia al norte de la peninsula de
Araya, en toda la region de la peninsula de Chacopata,
es de especial interés, ya que esta localidad presenta una
historia geomorfologica muy dindmica y bastante bien
documentada, definida por procesos de fraccionamiento
y reconexion con la masa continental. Tomando en
cuenta los planteamientos anteriores, el objetivo de este
trabajo fue estudiar los posibles efectos del aislamiento
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por distancia y adaptacion sobre la estructura genética
de poblaciones de Anolis onca en la region norte de la
peninsula de Araya, estado Sucre, Venezuela.

Figura 1. Anolis onca (sacabandera) macho.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

El muestreo se realizo al norte de la peninsula de
Araya, Sucre, entre abril de 2008 y mayo de 2009 e incluyo
localidades en tierra firme y a lo largo de la peninsula de
Chacopata (Fig. 2A). Siguiendo una secuencia geografica
se seleccionaron cinco localidades: Guayacan e Istmo
Sur, en tierra firme; Istmo Centro, justamente a la mitad
del istmo arenoso; Istmo Norte y Chacopata (morro),
en la peninsula de Chacopata (Fig. 2B). Las localidades
de Istmo Sur y Chacopata estan ubicadas sobre terrenos
del Terciario, mientras que Guayacan, Istmo Centro
e Istmo Norte se encuentran sobre areas sedimentarias
de origen reciente (Cuaternario), conformadas por: 1. el
istmo o barra de arena de forma recta y estrecha, situada
al este y que une actualmente el morro de Chacopata
con la peninsula de Araya, y 2. una barra de arena de
forma irregular y discontinua, situada al oeste y que
define el sistema lagunar costero Bocaripo-Chacopata.
La vegetacion de la zona en estudio comprende dos
ecosistemas: Istmo Centro es la Uinica estacion que se
caracterizd por la presencia dominante de un bosque
de mangle blanco (Laguncularia racemosa) a lo largo
del litoral de la laguna, mientras que Guayacan, Istmo
Sur, Istmo Norte y Chacopata presentan una vegetacion
xerofila, constituida por herbazales que se establecen en
suelos arenosos (Cumana et al. 2000). Cualitativamente
destaca la diferencia en la estructura mas achaparrada del
componente lefioso en Chacopata y una vegetacion mas
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escasa en Istmo Norte; estas localidades, principalmente
Chacopata, estan expuestas abiertamente a los vientos
marinos.

Isla de Margarita

Isla de Coche

Peninsula de
Chacopata

Fasinsii, 5
de Araya

Figura 2. (A) Ubicacién geografica relativa del area de estudio al
norte de la peninsula de Araya. (B) Localidades de muestreo en los
alrededores de la peninsula de Chacopata. Tomado de Google Maps.

Analisis isoenzimatico

En cada ejemplar se tomaron muestras de musculo,
corazon, higado y gonadas, con el fin de determinar
el tejido mas idoneo para el revelado de los sistemas
enzimaticos seleccionados para el estudio (ver Tabla 1 para
tamafios de muestra N). Con estos tejidos se prepararon
homogenatos en buffer Tris-EDTA pH 7.0, que fueron
procesados segun las técnicas basicas de electroforesis
de proteinas en gel de almidon, siguiendo los protocolos
modificados de Aebersold et al. (1987) y Murphy et
al. (1990). Los geles se prepararon al 12% de almidon
hidrolizado, mediante calentamiento de cinco minutos
en microondas, con agitacion constante para su coccion.
Seguidamente, se degasificd y se vertioé en bandejas de
anime para preparar capas finas del gel para las corridas.
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También se realizaron corridas con geles gruesos (1 cm de
espesor) al 12%, segun el método tradicional (Aebersold
et al. 1987) para aquellos sistemas enzimaticos que no
obtuvieron buenos resultados con la metodologia de
gel en capa fina. Las matrices de gel fueron sometidas a
corriente constante en una camara de corrida, que varioé
entre 10 y 80 ma., dependiendo del sistema enzimatico
a revelar. La nomenclatura de los loci presuntivos,
asi como la de sus alelos correspondientes, siguio las
propuestas de Murphy y Crabtree (1985). Los sistemas
enzimaticos ensayados fueron: Lactato Deshidrogenasa
(LDH, EC 1.1.1.27), Glucosa-6-fosfato Isomerasa (GPI,
EC 5.3.1.9), Fosfoglucomutasa (PGM, EC 5.4.2.2),
Malato Deshidrogenasa (MDH, EC 1.11.37), Enzima
Malica (ME, EC 1.1.1.40), Isocitrato Deshidrogenasa
(IDH, EC 1.1.1.42), Alcohol Deshidrogenasa (ADH, EC
1.1.1.1), Glucosa Deshidrogenasa (GCDH, EC 1.1.1.47),
Esterasas generales (aEST, EC.3.1.1.-), Fosfogluconato
Deshidrogenasa (PGDH, EC 1.1.1.44), Glicerol-3-fosfato
Deshidrogenasa (G3PDH, EC 1.1.1.8), Hexoquinasa
(HK, EC 2.7.1.1), Creatina Kinasa (CK, EC 2.7.3.2),
Manosa-fosfato Isomerasa (MPI, EC 5.3.1.8), Adenilato
kinasa (AK, 2.7.4.3), L-Iditol (IDDH, EC 1.1.1.14),
Fumarato Hidratasa (FH, EC 4.2.1.2), Fructosa Bifosfato
Aldolasa (FBALD, EC 4.1.2.13), Glucosa-6-fosfato
Deshidrogenasa (G6PDH, EC 1.1.1.8), Superoxido
Dismutasa (SOD, EC 1.15.1.1) y Proteinas Generales
(GP- no especificas).

Tabla 1. Frecuencias alélicas y Analisis de Variabilidad
Genética (h = Heterocigosidad) en las subpoblaciones de
Guayacan, Istmo Sur, Istmo Centro, Istmo Norte y Chacopata.
N = namero de individuos revelados.

. Istmo Istmo Istmo
Locus alelo Guayacian Sur Centro  Norte Chacopata
PGM N8 N2 N6 N6 N9
100 0,875 1,000 1,000 0,917 0,444
102 0,125 0,000 0,000 0,083 0,556
h 0,219 0,000 0,000 0,153 0,494
N8 N8 N7 NS N8
oEST-2 100 0,563 0,250 0,786 1,000 0,188
98 0,438 0,750 0,214 0,000 0,813
h 0,492 0,375 0,337 0,000 0,305
N15 N6 N5 N5 N9
MDHs 100 0,933 0,833 1,000 1,000 0,778
98 0,067 0,167 ,000 ,000 0,222
h 0,124 0,278 ,000 ,000 0,346
N9 N7 N7 N7 N10
LDH-C 100 1,000 1,000 1,000 1,000 0,700
98 0,000 0,000 0,000 0,000 0,300
h 0,000 0,000 0,000 0,000 0,420
N15 N10 N10 N9 N15
PG-1 100 1,000 1,000 0,900 1,000 1,000
98 0,000 0,000 0,100 0,000 0,000
h 0,000 0,000 0,180 0,000 0,000
N15 N10 N10 N9 N15
PG-2 100 1,000 1,000 0,800 1,000 1,000
98 0,000 0,000 0,200 0,000 0,000
h 0,000 0,000 0,320 0,000 0,000
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Analisis estadistico

El analisis de los datos obtenidos (genotipos
individuales) se realizo con el programa BIOSYS-I,
version 1.7 (Swofford y Selander 1989). Para estimar
la variabilidad intrapoblacional se determinaron las
frecuencias alélicas para los loci presuntivos, y con
base en ello se calcularon los parametros de variabilidad
poblacional, porcentaje de loci poliméficos (P) y
heterocigosidad promedio (H). Asi mismo, basado en
los valores de heterocigosidad observada y esperada,
se estimaron las desviaciones de las proporciones de la
Ley Hardy-Weinberg de cada locus polimoérfico en cada
subpoblacion analizada. Para el analisis de diferenciacion
interpoblacional se calcularon las distancias genéticas
de Cavalli-Sforza y Edwards (D) entre subpoblaciones,
asi como los estadisticos F de Wright (F, F, F¢)). El
producto entre el Tamafio Efectivo de la Poblacion (N)
y la Tasa de Flujo Génico (m) se emple6 como estimador
de la extension de la estructuracion genética entre las
poblaciones en estudio (N m), utilizando la formula que
involucra F_: N.-m = (1/F_ -1)/4. Finalmente, se realizo
un analisis de aproximacion filogenética siguiendo el
procedimiento convencional de Wagner, para construir
una red optimizada y no enraizada, a partir de datos de
las matrices de distancia genética antes calculadas.

RESULTADOS
Loci presuntivos y expresion diferencial en tejidos

Se ensayaron 19 sistemas enzimaticos, ocho de los
cuales mostraron un buen revelado, permitiendo la clara
observacion de los genotipos individuales (LDH, oEst,
IDH, MDH, GPI, FH, PGM y PQG). Estos ocho sistemas
revelaron un total de 14 loci presuntivos: LDH-A,
LDH-B, LDH-C, aEst-1, aEst-2, IDH-1, IDH-2, MDHm,
MDHs, GPI, FH, PGM, PG-1 y PG-2. Diferentes tejidos
fueron analizados con el fin de obtener los mejores
patrones electroforéticos de cada uno de los sistemas
enzimaticos: corazon, higado, musculo y goénadas. Las
muestras provenientes del corazén no produjeron buenos
resultados, y la mayor cantidad de sistemas enzimaticos
revelaron en muestras de higado o musculo, mientras que
en gonadas se revelaron las tres isoenzimas de LDH. El
revelado de LDH se presenta como un caso interesante,
ya que sus tres isoenzimas (A, B y C) fueron obtenidas
simultaneamente s6lo en gonadas, en proporcion LDH-
C>LDH-B>LDH-A. El revelado de LDH-C resulto
exclusivo de gonadas, mientras que LDH-A y LDH-B
mostraron mayor actividad para los tejidos de higado
y musculo, pero con bandas poco definidas. Los
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patrones electroforéticos de LDH obtenidos confirman
la especificidad de la expresion de LDH-C en gonadas,
pues su producto protéico se encuentra presente en
células espermatogénicas (Kuo ef al. 1999). No obstante,
en la presente investigacion la especificidad gonadal se
cumplio tanto para hembras como para machos.

Frecuencias alélicas y variabilidad genética
intrapoblacional
Los loci presuntivos oEST-1, IDH-1, IDH-2,

MDHm, GPI, FH, LDH-B y LDH-A resultaron iguales
y monomorficos para todas las subpoblaciones, mientras
PGM, oEST-2, MDHs, LDH-C, PG-1 y PG-2, resultaron
polimorficos. Entre los loci polimoérficos obtenidos
no se determinaron diagndsticos, sino Unicamente
diferencias en cuanto a las frecuencias alélicas entre las
subpoblaciones (Tabla 1). Se establecieron cinco loci
polimorficos para las subpoblaciones estudiadas de Anolis
onca. Para la subpoblacion de Chacopata se obtuvieron
cuatro loci polimérficos (PGM, oEST-2, MDHs y
LDH-C; P = 28,6%), mientras que en Guayacan ¢ Istmo
Centro se encontraron tres ([PGM, aEST-2 y MDHs] y
[aEST-2, PG-1 y PG-2], respectivamente; P = 21,4%);
para Istmo Sur se determinaron dos loci polimoérficos
(aEST-2 y MDHs; P = 14,3%) y en la subpoblacion
de Istmo Norte solo el locus presuntivo PGM mostro
niveles de polimorfismo (P = 7,1%). El locus presuntivo
oEST-2 resulto ser el mas variable en cuatro de las cinco
subpoblaciones estudiadas. La heterocigosidad promedio
poblacional (H) indico6 un bajo nivel de variabilidad
con relacion a este parametro, con valores entre 0,010 y
0,025. Es importante resaltar que Guayacan, Istmo Centro
e Istmo Sur, donde se presentaron moderados valores de
polimorfismo, mostraron bajos niveles de heterocigosidad
(0,018; 0,010; 0,024, respectivamente). Al integrar la
informacion obtenida a partir de ambos parametros, se
determind el mayor nivel de variabilidad genética para
la subpoblaciéon de Chacopata (P = 28,6%; H = 0,025),
mientras que Istmo Norte resultd como la menos variable
(P=7,1%; H=10,012).

Unicamente los loci MDHs correspondientes a las
subpoblaciones de Guayacan, Istmo Sur y Chacopata,
oEST-2 para la subpoblacion de Istmo Centro, y PGM
para Istmo Norte se encuentran en equilibrio, puesto que
los valores calculados de X? son menores que el valor
tedrico segun la tabla de X% con un 95% de confianza y
un (1) grado de libertad. Los loci aEST-2 para Guayacan
e Istmo Sur, PGM en Guayacan y Chacopata, PG-1 y
PG-2 para Istmo Centro, y LDH-C para la subpoblacion
de Chacopata, presentan una desviacion estadisticamente
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significativa de las proporciones H-W. Es importante
destacar que todos los loci que presentan desviacion de
las proporciones H-W presentan a su vez un déficit de
heterocigosidad, condicién que esta en concordancia con
los elevados coeficientes de endogamia para casi todos los
loci polimorficos encontrados (Tabla 2).

Tabla 2. Coeficiente de Endogamia (F), Coeficiente de
deficiencia o exceso de heterocigosidad (D) y desviaciones

del equilibrio Hardy-Weinberg (X?) para las 5 subpoblaciones
estudiadas.

H H Coeficiente de
Locus observada  esperada  endogamia (F) e X p
Guayacan
PGM 0 1,867 1,000 -1,000 15,070 0,000%
oEST-2 1 4,200 0,746 -0,762 5,333 0,021*
MDHs 2 1,931 -0,071 0,036 0,037 0,847
Istmo Sur
oEST-2 0 3,200 1,000 -1,000 10,182 0,001*
MDHs 2 1,818 -0,200 0,100 0,1110 0,739
Istmo Centro
oEST-2 1 2,538 0,576 -0,606 3,636 0,057
PG-1 0 1,895 1,000 -1,000 19,059 0,000%*
PG-2 0 3,368 1,000 -1,000 12,800 0,000
Istmo Norte
PGM 1 1,000 -0,091 0,000 0,000 1,000
Chacopata
PGM 0 4,706 1,000 -1,000 10,159 0,001*
oEST-2 1 2,600 0,590 -0,615 4,308 0,038
MDHs 2 3,294 0,357 -0,393 1,773 0,183
LDH-C 0 4,421 1,000 -1,000 11,631 0,001*

() Las poblaciones se consideran en equilibrio Hardy-Weinberg cuando
el valor calculado de X* es menor que el valor tedrico con 95% de
confianza y 1 grado de libertad (3.84). ®Valores negativos indican
deficiencia de heterocigotos y valores positivos exceso. *Diferencias
significativas.

Diferenciacion interpoblacional

En la Tabla 3 se muestra un resumen del estadistico
F de Wright, donde destaca que la diferenciacion de
los individuos con respecto a la subpoblacion (F) y al
total (F,;) es elevada. Es importante resaltar que los loci
PGM y aEST-2 son polimérficos y su contribucion a la
variabilidad en los parametros F y F, es apreciable,
pero los loci LDH-C, PG-1 y PG-2 muestran la maxima
contribucion al ser loci fijados (1,000). El parametro
F,, promedio es mas bajo que los dos anteriores
(0,295), con PGM y oEST-2 como los loci que
mayormente contribuyen con la diferenciacion entre las
subpoblaciones. La mayor variabilidad intrapoblacional,
con respecto a la interpoblacional de los loci polimorficos,
parece estar principalmente condicionada por los tres
loci fijados (LDH-C, PG-1 y PG-2) para cuatro de las
cinco subpoblaciones analizadas. Igualmente, estos loci
muestran en general altos niveles de endogamia.

Segun los intervalos establecidos por Wright para
la interpretacion de los valores de Fg. (0,0 > 0,05
poca diferenciacion genética; 0,05 > 0,15 moderada
diferenciacion; 0,15 > 0,25 elevada diferenciacion; >
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0,25 diferenciacion muy elevada), los resultados de este
estudio indican que entre las subpoblaciones de Anolis
onca estudiadas existe una diferenciacion genética muy
elevada (F = 0,295).

Por otra parte, los valores del coeficiente de distancias
genéticas en arco de Cavalli-Sforza y Edwards (Tabla 4),
indican que Chacopata e Istmo Norte resultaron ser las
mas lejanas (0,249), pero muy similares a la distancia
obtenida entre Chacopata e Istmo Centro (0,241). Istmo

Sur y Guayacan resultaron ser las subpoblaciones
genéticamente mas cercanas con un valor de D = 0,087.
Se observd que en forma secuencial (Guayacan, Istmo
Sur, Istmo Centro, Istmo Norte y Chacopata), a mayor
distancia geografica, mayor fue el valor de la distancia
genética; sin embargo, las distancias genéticas entre
las subpoblaciones que se encuentran sobre el istmo
propiamente, resultaron genéticamente mas distantes
de Chacopata, a pesar de estar geograficamente mas
cercanas.

Tabla 3. Resumen del estadistico F para todos los locianalizados en las cinco subpoblaciones estudiadas.

Locus F

PGM 0,807
oEST-2 0,740
MDHs 0,079
LDH-C 1,000
PG-1 1,000
PG-2 1,000
Promedio 0,691

FIT FST
0,871 0,331
0,841 0,389
0,168 0,097
1,000 0,255
1,000 0,082
1,000 0,167
0,782 0,295

F,: Diversidad génica promedio intrapoblacional.
F,: Diversidad génica de los individuos respecto al total de las poblaciones.
F: Coeficiente de diferenciacion génica interpoblacional.

Tabla 4. Distancia Genética (D) en arco segiin Cavalli-Sforza y Edwads, Flujo génico (N m) calculado a partir del valor de FST para cada
subpoblacion, posible condicion evolutiva y distancia geografica entre los pares de subpoblaciones analizadas.

. Posible condicién evolutiva segin Distancia
Pares de subpoblaciones D For Nm los niveles de flujo génico Geogrifica (km)
Guayacan-Istmo Sur 0,087 0,077 2,99 6
Istmo Sur-Istmo Centro 0,154 0,197 1,02 1
Istmo Centro-Istmo Norte 0,136 0,094 241 Poblaciones conectadas con evolucion 1
Chacopata-Guayacén 0,150 0,155 136 independiente solo bajo fuertes 1
presiones selectivas
Guayacan-Istmo Centro 0,129 0,067 348 7
Guayacan-Istmo Norte 0,131 0,167 1,25 8
Istmo Sur-Chacopata 0,175 0,155 1,36 5
Istmo Norte-Chacopata 0,249 0,373 0,42 3
Poblaciones desconectadas
Istmo Sur-Istmo Norte 0,198 0426 0,34 2
Istmo Centro-Chacopata 0,241 0,263 0,70 Poblaciones independientes 4

Flujo génico

Los valores de N m obtenidos estan resumidos en la
Tabla 4, donde destaca que el mayor flujo génico existe
entre Guayacan e Istmo Centro (3,48). Por su parte,
el par Guayacan-Istmo Sur mostré un valor de Nm =
2,99 seguido por Istmo Centro-Istmo Norte con 2,41.
Entre las subpoblaciones de Istmo Sur-Istmo Norte se
registro el valor mas bajo (0,34). La Figura 3 muestra
la representacion grafica de los valores de distancia
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genética (D) y flujo génico (N;m) versus el logaritmo
de la distancia geografica, expresada en kilometros. Se
observo que no existe una tendencia definida entre la
distancia genética y la distancia geografica de cada una
de las subpoblaciones estudiadas, tal como lo indican los
valores de R*=0,0422, con una pendiente de -0,0289 (Fig.
3A) vy, al contrario del resultado esperado tedricamente,
muestra una tendencia al incremento en el nivel del
flujo génico con la distancia geografica, aunque con una
pendiente de 0,6921 y un valor de R =0,0551 (Fig. 3B).
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Aproximacion filogenética 0,988 (Fig. 4), mostré dos grupos bien definidos: Clado
(A) que contiene las subpoblaciones ((Istmo Centro+Istmo
El cladograma obtenido siguiendo el procedimiento  Norte)+Guayacan), y el Clado (B) que comprende
de Wagner para producir un arbol no enraizado, con una  (Chacopata+Istmo Sur), como los mas relacionados.
longitud total de 0,359 y una correlacion cofenética de
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Figura 3. Analisis de regresion entre todas las poblaciones estudiadas para determinar la relacion entre: A. Distancia Genética (D) y el log de la
Distancia Geografica (km) y B. Flujo Génico (N m) y el log de la Distancia Geografica (km).
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Figura 4. Cladograma obtenido segun procedimiento de Wagner para las cinco subpoblaciones analizadas.
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DISCUSION

En el presente trabajo fueron seleccionadas
subpoblaciones del lagarto Anolis onca, ubicadas en una
region con diferentes niveles de aislamiento geografico
y ecosistemas, lo cual permitio realizar un estudio de
estructuracion poblacional y posible efecto adaptativo
en variantes genéticas (isoenzimas). Adicionalmente, se
incorporo la documentacion de la historia geomorfologica
de la zona en estudio, informacion imprescindible cuando
se trata de estimados de flujo génico basados en analisis
de frecuencias alélicas.

Al realizar un analisis de las distancias genéticas
determinadas para los pares de subpoblaciones dispuestas
de manera consecutiva, Guayacan-Istmo Sur-Istmo
Centro-Istmo Norte-Chacopata, se observo que el valor
de D aumentaba progresivamente con las distancias
geograficas. Estos resultados sugieren un modelo de
aislamiento por distancia, tipo stepping-stone (“paso a
paso”), el cual establece que s6lo habria intercambio
entre poblaciones que estan proximas entre si, ya que
la acumulaciéon de diferencias genéticas de localidades
que geograficamente presentan dispersion restringida
no precisa la necesidad de la existencia de barreras
fisicas que impidan la migracion de los individuos
(Wright 1943). Ademas, el analisis interpoblacional
determind que estas cinco subpoblaciones de Anolis onca
presentaban una marcada estructuracion, caracterizada
por una deficiencia de heterdcigos, elevados coeficientes
de endogamia y con la mayoria de los loci desviados de
las proporciones Hardy-Weinberg. Al respecto, Crispo
y Hendry (2005) senalan que el /BD es un fendmeno
caracterizado por el incremento de la divergencia genética
y el decrecimiento del flujo génico con el incremento de la
distancia geografica.

Sin embargo, los valores de flujo génico obtenidos
no se corresponden exactamente con esta teoria que
indica que las poblaciones mas adyacentes seran las
que muestren un mayor intercambio de individuos.
Por ejemplo, las tres subpoblaciones del istmo estan
separadas entre si por la distancia geografica mas cortas
(1 km) y sin embargo, no mostraron los mayores valores
de flujo génico. Igualmente, entre las subpoblaciones
de Istmo Norte-Chacopata se esperaba un valor elevado
de flujo génico por encontrarse ambas actualmente muy
cercanas y sobre la peninsula de Chacopata, pero los
resultados mostraron una fuerte restriccion del flujo
entre ellas, indicativo de poblaciones desconectadas.
Adicionalmente, los valores moderados de flujo génico
entre los pares Chacopata-Guayacan y Guayacan-Istmo
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Norte, son contrarios a los resultados esperados, ya que
son los pares de localidades mas alejadas actualmente.
Segtin Trexler (1988) los valores de N m indican: <
0,5 poblaciones desconectadas; 0,5 > 1,0 poblaciones
independientes bajo el modelo stepping stone; 1,0 > 4,0
poblaciones locales conectadas que pueden evolucionar
solo en respuesta a presiones selectivas; > 4,0 panmixia.
Analizando los resultados obtenidos en este trabajo bajo
este esquema, la mayoria de los pares de subpoblaciones
presentarian evolucion independiente sujeta a presiones
selectivas locales, mientras que solo dos pares estarian
actualmente desconectadas (Istmo Norte-Chacopata ¢
Istmo Sur-Istmo Norte) o independientes (Istmo Centro-
Chacopata).

Esta aparente contradiccion se clarifica cuando los
resultados son evaluados con base en la aproximacion
filogenética de las subpoblaciones, ya que los valores
de flujo génico estimados a partir de frecuencias
alélicas reflejan principalmente patrones historicos de
intercambio génico mas que la dinamica poblacional
actual, obteniéndose incluso valores moderadamente
elevados entre pares de poblaciones que se encuentran
ahora completamente aisladas (Larson et al. 1984). El
cladograma mostr6 dos grupos bien definidos: el clado
B (Chacopata+Istmo Sur) esta asentado sobre areas de
origen geoldgico antiguo, con un ambiente netamente
xer6filo, dominado por la presencia de cactus, retamas,
yaques secos; y el clado A ((Istmo Centro+Istmo
Norte)+Guayacan) que se encuentra sobre una misma
formacion sedimentaria marina del Cuaternario,
ocupando ecosistemas combinados de espinar y manglar,
lo que pudiese agruparlas por su origen mas reciente. Es
importante hacer notar que entre Guayacan y Chacopata
se establece una barra de arena discontinua de origen
sedimentario reciente que pudiera permitir cierto nivel
de contacto entre ambas localidades, con la restriccion
parcial de paso de los lagartos mediante el ecosistema
de manglar alli presente. Entre Chacopata e Istmo Sur,
la estructuracion poblacional y el consecuente moderado
nivel de flujo génico pudiera ser el reflejo de que estas
dos localidades se mantienen como relicto de la poblacion
original ampliamente distribuida en toda la region
antes de la vicarianza. En este contexto, los siguientes
escenarios pudieron ejercer efectos combinados sobre
la estructuracion poblacional que presenta actualmente
Anolis onca de esta region:

1. Evento vicariante hacia finales del Cretacico
Superior que aislé completamente el morro de Chacopata
del resto de la peninsula de Araya (Vargas 2008). La
peninsula de Araya, asi como las islas de Margarita, Coche
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y Cubagua, y los islotes Caribe y Lobos que se encuentran
frente al Morro de Chacopata, formaban una sola masa
continental durante el Cretacico (Vargas 2008) y debido
al metamorfismo regional, se separan las diferentes islas
venezolanas, incluyendo el morro de Chacopata. Las
poblaciones de la especie 4. onca quedan vicariantes en
el morro respecto de las peninsulares.

2. Reconexion del morro de Chacopata con el norte de
la peninsula de Araya, debido a la formacion de nuevas
areas sedimentarias durante el periodo Cuaternario
(Cervigoén y Garcia 2005). Estas areas sedimentarias estan
conformadas por el istmo que une actualmente el morro
de Chacopata con la peninsula de Araya y la barra de
arena que delimita el sistema lagunar costero Bocaripo-
Chacopata.

3. Colonizacion de las nuevas areas sedimentarias
del Istmo (Centro y Norte), con migrantes provenientes
principalmente de la localidad de Istmo Sur, asi como
colonizacion de Guayacan por individuos de la poblacion
original (posible refugio) de la peninsula de Araya. Los
indices de distancias genéticas y flujo génico no aportan
evidencias de un contacto secundario entre la poblacion
que habia quedado aislada en el morro de Chacopata
con la poblacién que permanecié en el continente, por
intermedio de las subpoblaciones del istmo luego de la
colonizacion. En este sentido, un meta-analisis realizado
con 66 especies de vertebrados, determind que las
relaciones esperadas entre /BD y el tiempo transcurrido
desde la colonizacion puede alterarse por la influencia
de otros factores, tales como la capacidad de dispersion,
las barreras geograficas y la cercania a refugios (Crispo y
Hendry 2005).

4. Desarrollo de un proceso adaptativo debido a
la utilizacion de un ecosistema no tradicional para los
anolis, durante la colonizacion de los nuevos ambientes
geomorfologicos (manglares) formados en las areas
sedimentarias recientes. En este sentido, Crispo (2008)
ha sefalado que la plasticidad fenotipica puede promover
el fluyjo génico entre regimenes selectivos al permitir
a los migrantes adaptarse a condiciones ambientales
alternativas. En el presente estudio, los ejemplares se
encontraron perchados sobre cactaceas columnares
(Stenocereus griseus), retamas (Castela erecta) y yaques
(Prosopis  juliflora) en las localidades de Guayacan,
Istmo Sur, Istmo Norte y Chacopata, mientras que en
Istmo Centro, a pesar de existir también una estrecha
franja de matorral xerofilo, los lagartos se localizaron
sobre el mangle blanco y algunos pocos entre las raices
(neumatoforos) del mismo. La capacidad adaptativa y
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plasticidad fenotipica de los lagartos del género Anolis
ha sido ampliamente estudiada en conjunto con los
patrones de distribucion geografica y flujo génico, a los
fines de evaluar la contribucion e importancia de cada
factor. Por ejemplo, Ogden y Thorpe (2002) compararon
el efecto de la separacion historica y el tipo de habitat
sobre la morfologia y los niveles de flujo génico en
poblaciones del lagarto Anolis roquet que habita al norte
de Martinica, encontrando una reduccion en el flujo
génico concordante con la seleccion divergente por el
tipo de habitat; estos resultados apoyan el modelo de
especiacion ecologica, resaltando la importancia del tipo
de habitat en la biodiversidad. Por su parte, Kolbe ef al.
(2012) encontraron diferencias genéticas y morfologicas
significativas entre poblaciones insulares del lagarto
Anolis sagrei, al re-introducir experimentalmente parejas
de machos y hembras desde las islas mas grandes de las
Bahamas hacia las mas pequefias; estas diferencias las
atribuyeron a una accién combinada de efecto cuello de
botella (estructuracion de las poblaciones de las islas
pequeiias, fundadas a partir de una pareja proveniente
de una poblacion grande) y seleccion (lagartos con
extremidades mas cortas en las localidades con arboles
mas achaparrados y ramas mas delgadas).

En conclusion, los patrones genéticos determinados
y la distribucion de las subpoblaciones de la especie
Anolis onca en la presente investigacidon parecen ser
consistentes con la sucesion de eventos geomorfologicos
resefiados para la region centro-norte de la peninsula
de Araya, lo cual sugiere que las subpoblaciones estan
actualmente conectadas pero moldeadas por procesos
evolutivos independientes. La accion de otros factores,
como por ejemplo la seleccion por diferencias de
habitats, podria estar alterando la estructuracion teorica
esperada segiin el modelo de aislamiento por distancia
propuesto. Investigaciones realizadas con otras especies
de Anolis parecen apuntar en este sentido, encontrandose
cominmente patrones genéticos y morfologicos que
responden a diversas fuentes de variabilidad. La
comparacion de patrones genéticos y morfologicos de
otras especies de la region daria soporte a las hipotesis
propuestas. Entre los pocos trabajos realizados destacan
el analisis morfométrico llevado a cabo con el lagarto
Cnemidophorus lemniscatus, que reveld diferencias
entre las poblaciones al norte y al sur del Golfo de
Cariaco (Santaella ef al. 2008), asi como el estudio
isoenzimatico de poblaciones del lagarto Tropidurus
hispidus (guaripete), realizado por Gonzalez et al. (2011),
que mostrod diferencias de flujo génico entre poblaciones
insulares, peninsulares y continentales, acordes con un
modelo de diferenciacion vicariante. Seria recomendable
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complementar este estudio con analisis morfométricos
de A. onca en diferentes localidades continentales e
insulares, de manera de poder obtener informacion mas
completa sobre sus patrones genéticos y morfologicos ¢
indagar sobre los posibles factores condicionantes.
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