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Introducción

El objetivo de la genética del paisaje es describir, analizar 
y explicar la forma en que interactúan características del 
paisaje y aspectos de estructura y variabilidad genética en 

individuos y poblaciones de especies de flora y fauna, para 
determinar la relación entre el ambiente y la diferenciación 
genética entre poblaciones o grupos de individuos. El 
paisaje, en el contexto de la genética del paisaje, se considera 
desde la percepción y respuesta del individuo al ambiente, 
concepto conocido como “umwelt” (Van Dick, 2012); 
asimismo se refiere a un mosaico o área espacialmente 
heterogénea compuesta de un conjunto de interacciones 
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Resumen. La genética del paisaje tiene como objetivo evaluar la interacción de características del paisaje (es decir, 
montañas, corredores) y variables ambientales como temperatura o humedad con procesos microevolutivos como 
flujo genético, deriva génica o selección. Para ello, la genética del paisaje se apoya en métodos de análisis de otras 
disciplinas como genética de poblaciones, ecología del paisaje y estadística espacial, y cuenta además con métodos 
propios. En este trabajo explicamos qué es la genética del paisaje y nos enfocamos en hacer una integración de las 
bases teóricas, supuestos, ventajas y limitaciones de los métodos de análisis más frecuentemente utilizados en genética 
del paisaje, apoyada con diversos ejemplos de estudio de caso. Con base en dicha integración, proponemos que el 
planteamiento de los análisis en un estudio de genética del paisaje debe seguir 5 etapas, para cada una de las cuales 
explicamos sus fundamentos, los métodos más adecuados y los programas más utilizados: 1) evaluar los patrones de 
variación y estructura genética, 2) evaluar los patrones de estructura genética en el espacio, 3) evaluar el flujo genético 
(conectividad funcional), 4) evaluar la calidad del paisaje (conectividad estructural) y 5) correlacionar los patrones 
genéticos con las características del paisaje. Finalmente, señalamos las necesidades que consideramos más urgentes 
en términos de desarrollo de métodos de análisis para la genética del paisaje.

Palabras clave: estructura genética, ecología molecular, flujo génico, genética de poblaciones, genética de la 
conservación.

Abstract. Landscape genetics focuses on evaluating the interaction between landscape features (e.g., mountains, 
corridors) and environmental variables like temperature or humidity with microevolutionary processes like gene flow, 
genetic drift or selection. For this, landscape genetics uses different methods of analysis from other areas like population 
genetics, landscape ecology and spatial statistics, together with some of its own. In the present we explain what is 
landscpae genetics and, in accordance with the objective of the review, we include an integration of the theoretical 
basis, assumptions, advantages and limitations of the most frequent methods used in landscape genetics, which we 
exemplify with diverse case studies. Based on such integration, we propose that the design of analyses in a landscape 
genetics study should be developed following 5 steps, for each of which we explain its conceptual basis, the most 
adequate methods and the most commonly software used to evaluate: 1) the genetic variation and structure patterns, 2) 
the spatially-genetic structure patterns, 3) the gene flow (functional connectivity), 4) the landscape quality (structural 
connectivity), and 5) the correlation between genetic patterns and landscape features. We end by highlighting the 
advances we consider are more urgently needed regarding methods of analyses for landscape genetics.
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desde el nivel de individuo hasta de ecosistema. La genética 
del paisaje, en particular, considera atributos tales como 
montañas, ríos, carreteras, que funcionan como barreras, 
así como otras que facilitan el movimiento de individuos, 
como corredores. Asimismo, evalúa variables ambientales 
como temperatura, humedad, altitud, etc., con el objetivo 
de determinar la relación entre dichas variables y procesos 
micro y macroevolutivos como flujo génico, deriva génica, 
selección o especiación (Manel et al., 2003; Storfer et al., 
2007, 2010; Sork y Waits, 2010). Cabe mencionar que 
mucho antes de la genética del paisaje ya se trataba de 
estudiar preguntas sobre la distribución de genes en el 
espacio, mediante la genética de poblaciones, a través de 
la evaluación de parámetros como la distancia genética 
entre poblaciones o la relación entre distancia genética 
y geográfica (aislamiento por distancia) (Wright 1943; 
Cavalli-Sforza y Edwards, 1967; Workman y Niswander, 
1970). La genética del paisaje puede considerarse un 
área de estudio relativamente reciente, es apenas en 2003 
que Stephanie Manel y colaboradores acuñan el término 
“genética del paisaje”, cuya diferencia más importante con 
la genética de poblaciones es que ésta no considera a los 
atributos del paisaje para explicar la estructura genética 
(Holderegger y Wagner, 2008) y, con la filogeografía, 
porque ésta estudia procesos históricos y no procesos 
recientes o contemporáneos que afectan la variación 
genética (Wang, 2010). A pesar de que la filogeografía 
y genética del paisaje evalúan aspectos diferentes, existe 
todavía cierta confusión entre éstas, y cuyas distinciones 
principales describió Wang (2010, 2011) recientemente: 
tipo de marcador molecular, análisis que se utilizan, escala 
temporal y las hipótesis que se ponen a prueba. Por otro 
lado, aunque la filogeografía evalúa mayormente procesos 
históricos, existen ejemplos de estudios en los que se 
ha utilizado una combinación adecuada de métodos de 
análisis para lograr evaluar tanto aspectos filogeográficos 
como de genética del paisaje; específicamente para 
evaluar aspectos más contemporáneos, se han utilizado 
sistemas de información geográfica y simulaciones de 
datos ambientales actuales o recientes en escala evolutiva 
(Vandergast et al., 2007; Bohonak y Vandergast, 
2011).

Manel et al. (2003) le dan un contexto teórico a los 
estudios de genética del paisaje, enfatizando que para 
entender los patrones de flujo génico y su relación con 
procesos de adaptación local, es necesario contar con un 
conocimiento detallado de las características del paisaje 
que potencialmente pueden afectar cómo se estructuran 
las poblaciones. Bajo este contexto se pueden abordar 
diversas preguntas sobre la relación entre el paisaje y 
la genética, por ejemplo: 1) cuantificar las variables del 
paisaje y su configuración, 2) identificar las barreras que 

impiden el movimiento y por lo tanto, el flujo génico de 
los individuos, 3) identificar la dinámica de los corredores 
que permiten y/o facilitan el flujo génico, 4) discernir 
la escala espacio-temporal de los procesos ecológicos en 
términos del paisaje y la estructura genética, 5) poner 
a prueba hipótesis específicas sobre la estructura de 
las poblaciones (Storfer et al., 2007) y 6) determinar la 
importancia diferencial del efecto de factores geográficos 
y ecológicos en la diferenciación entre poblaciones (Wang 
et al., 2012).

Los estudios de genética del paisaje deben considerar, 
en un esquema general, 4 aspectos básicos: el diseño de 
muestreo, la selección de las variables ambientales y del 
paisaje, la escala y los métodos de análisis. El muestreo debe 
incluir la variación espacial del sistema de estudio, para 
poder detectar la relación entre las variables medidas y los 
estimadores genéticos. Asimismo, para poder cuantificar 
el efecto de la configuración de paisaje sobre el flujo 
génico, debe considerarse cuidadosamente qué variables 
son importantes, así como la escala espacial, las cuales se 
definen con base en las preguntas e hipótesis que quieren 
ponerse a prueba en el sistema de estudio. Por lo tanto, 
las variables a considerar pueden variar enormemente de 
un estudio a otro (Cuadro 1) y la escala dependerá de la 
resolución mínima de los datos ‘grano’ y el área total 
de interés ‘extensión’ y, como regla general, el grano 
deberá ser menor que el promedio del tamaño de ámbito 
hogareño y de la distancia de dispersión del organismo de 
estudio (Anderson et al., 2010). Ya existe en la literatura 
extensa información sobre los objetivos y metas de la 
genética del paisaje, de cómo definir paisaje, qué variables 
deben considerarse, los esquemas de muestreo adecuados, 
consideraciones sobre la escala temporal y espacial, y 
sobre los marcadores moleculares a usar (Storfer et al., 
2007, 2010; Guillot et al., 2009; Holderegger y Wagner, 
2009; Balkenhol et al., 2009a, 2009b; Schwartz y 
McKelvey, 2009; Anderson et al., 2010; Landguth et al., 
2012). Sin embargo, pocos describen métodos de análisis 
y estadísticos (Manel et al., 2003; Storfer et al., 2007; 
Balkenhol et al., 2009a; Guillot et al., 2009; Cushman y 
Landguth, 2010; Farina, 2010) y menos aún incluyen una 
revisión amplia de estudios de caso que ayuden a explicar 
las aplicaciones de la genética del paisaje.

Dado que la genética del paisaje abarca un espectro 
amplio de variables en sus análisis, es decir, ambientales, 
genéticas, ecológicas, y que el diseño de métodos específicos 
de análisis está en pleno desarrollo, actualmente ésta hace 
uso de herramientas de diversas áreas como la genética de 
poblaciones, la ecología del paisaje y la estadística espacial, 
entendida ésta última como los métodos estadísticos para 
identificar la escala espacial de patrones y procesos. 
Considerando la diversidad de métodos que pueden 
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Cuadro 1. Resumen de los principales métodos de análisis que se utilizan en estudios de genética del paisaje. Se describen con base 
en la clasificación propuesta en la presente revisión (ver texto), con una breve descripción y la bibliografía pertinente

Etapas Métodos de 
análisis y/o 

software

Descripción Referencia

Estructura genética Métodos de 
clasificación

Análisis de 
componentes 
principales 

(PCA-GEN)

Método exploratorio que permite 
resumir de una gran cantidad de datos. 
Requiere grupos a priori y no permite 

análisis de patrones espaciales

Goudet, 1999; Jombart 
et al., 2008

Análisis de 
discriminantes 

(ADEGENET en 
plataforma de R)

Divide la variación genética dentro 
y entre grupos. Viola el supuesto de 

variables no correlacionadas

Jombart et al., 2010

Métodos de 
asignación 
bayesiana

STRUCTURE Asigna individuos a un número 
específico de poblaciones y estima 
frecuencias alélicas por medio de 

cadenas de Markov tipo Monte Carlo 
(MCMC), construidas con el método 

Gibbs. Modelo con o sin admixia

Pritchard et al., 2000

PARTITION La partición de datos (individuos 
muestreados) por medio de máxima 
verosimilitud (MV). Asignación de 
individuos a grupos a través de un 
método heurístico que se somete a 
inferencia bayesiana bajo cadenas 

MCMC (método Metropolis-Hasting)

Dawson y Belkhir, 
2001

BAPS La partición de datos por medio de 
MV, la asignación se realiza con 

cadenas MCMC, método Metropolis-
Hasting no-reversible. Modelo que 

considera admixia

Corander et al., 2006

Estructura genética 
espacial

Aislamiento 
por distancia 

(IBDSim, ADE 4 
en plataforma R)

Correlación entre matrices de distancia, 
genética y geográfica. Implementa 

identidad por descendencia e incluye 
el efecto del tamaño de la muestra, 

factores mutacionales y demográficos. 
Permite obtener distancias geográficas 

más precisas, considerando las 
variables del paisaje

Leblois et al., 2009

Autocorrelación 
espacial 

(GENALEX)

Cuantifica y divide el espacio en 
rangos de distancia, por medio de 

gráficas de valores de autocorrelación, 
por ejemplo, correlogramas, 

variogramas. El coeficiente de 
correlación se estima con índices como 

el de Moran (I)

Legendre, 1993; Manel 
et al., 2003; Peakall y 

Smouse, 2006

Análisis de 
agrupación 

espacial bayesiana

GENELAND Infiere y localiza discontinuidades 
genéticas entre poblaciones. Modelo 
espacial que divide aleatoriamente 
los datos en polígonos, por medio 

del diagrama de Voronoi. Asignación 
de datos a poblaciones por cadenas 

MCMC (modelo Metrópolis-Hastings)

Guillot et al., 2005a, 
2005b
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GENECLUST Describe dependendencia espacial a 
nivel de individuo, datos espacialmente 

estructurados. Asignación de datos a 
un número exacto de grupos, modelo 

Hidden Markov Random Field

François et al., 2006

TESS Mismos supuestos de GENECLUST, 
pero puede considerar admixia o no 

admixia

Chen et al., 2007; 
Durand et al., 2009

Detección de 
bordes

Wombling 
(Wombsoft)

Estima una función sistemática 
(variación local de frecuencias alélicas), 

basada en una regresión polinomial 
local; la significancia de las barreras 

se determina con una prueba binomial. 
Detecta barreras a partir de variables 
continuas y localidades geográficas

Womble, 1951; Crida y 
Manel, 2007

Monmonier 
(BARRIER, 
ALLELE IN 

SPACE)

Basado en el triángulo de Delaunay, 
conectividad de redes entre poblaciones 

o individuos. Las barreras se 
construyen con base en las distancias 

mayores entre nodos de la red

Manni et al., 2004; 
Miller, 2005; 

Monmonier, 2010

Conectividad 
funcional, flujo 
genético

BAYESASS+ Método bayesiano que estima 
tasas recientes de migración entre 

poblaciones, con base en genotipos 
individuales

Wilson y Rannala, 
2003

Conectividad 
estructural, 
estructura del 
paisaje

Least-cost path PATHMATRIX Considera el camino de menor costo 
por la que un individuo puede moverse 

a través de un paisaje heterogéneo. 
Se asigna un costo a las variables 

del paisaje, que se representan en un 
mapa raster; el modelo se realiza en 

programas de Sistemas de Información 
Geográfica

Adriensen et al., 2003

Aislamiento por 
resistencia

CIRCUITSCAPE Predice patrones de movimiento y 
dispersión en un paisaje complejo. La 

distancia se mide como resistencia, 
basada en teoría de gráficos y bajo el 
modelo de teoría de circuitos. Utiliza 
mapas en formato raster, donde cada 

grid representa características del 
paisaje. Se representan como gráficos

McRae, 2006; Shah y 
McRae, 2008

Correlación entre 
patrones genéticos 
y características 
del paisaje

Análisis de 
correspondencia 
canónica (SAS)

Describe la relación entre diversas 
variables y determina cuál de ellas 

contribuye significativamente en los 
patrones genéticos

Manel et al., 2003

Mantel parcial 
(ECODIST en 
plataforma R)

Correlaciona 2 matrices, controlada 
bajo el efecto de una tercera matriz. 

No paramétrico. El coeficiente 
de correlación, estandarizado por 

regresiones múltiples de las matrices 
dependientes e independientes

Legendre, 1993; 
Stevens et al., 2006

Cuadro 1. Continúa
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aplicarse, Manel et al. (2003) y Balkenhol et al. (2009a) 
han propuesto que el desarrollo y análisis de estudios de 
genética del paisaje deben hacerse en 2 etapas: describir 
los patrones genético-espaciales y correlacionar el paisaje 
(variables ambientales) con dichos patrones genéticos. Sin 
embargo, restringir el proceso a estas 2 etapas no permite 
hacer una evaluación cuidadosa de la conectividad de los 
individuos en el paisaje.

Por lo anterior, nuestro objetivo en esta revisión fue 
hacer una integración de los métodos de análisis más 
frecuentemente utilizados en genética del paisaje (Cuadro 
1), considerando las bases teóricas, supuestos, ventajas 
y limitaciones. Incluimos, además, una revisión amplia 
aunque no exhaustiva de diversos estudios de caso, que 
facilitan la comprensión de las aplicaciones de los diferentes 
métodos (Cuadro 2). Con base en dicha integración, 
proponemos que el planteamiento de los análisis en un 
estudio de genética del paisaje debe seguir 5 etapas y no 
2, como propusieron Manel et al. (2003) y Balkenhol et al. 
(2009a); para cada una explicamos los fundamentos, los 
métodos más adecuados y los programas de software: 1) 
evaluar los patrones de variación y estructura genética, 2) 
evaluar los patrones de estructura genética en el espacio, 
3) evaluar el flujo genético —conectividad funcional—, 
4) evaluar las características del paisaje —conectividad 
estructural— y 5) correlacionar los patrones genéticos con 
las características del paisaje. Finalmente, para ahondar 
en aspectos y temas no considerados y que quedan fuera 
del objetivo y alcance de esta revisión, es decir, muestreo, 
variables, escala, recomendamos revisar la literatura 
correspondiente mencionada previamente (Storfer 
et al., 2007, 2010; Guillot et al., 2009; Holderegger y 

Wagner, 2009; Balkenhol et al., 2009a, 2009b; Schwartz 
y McKelvey, 2009; Anderson et al., 2010; Landguth et 
al., 2012).

Patrones de variación y estructura genética

La estructura genética se refiere a cómo se organiza 
la variación genética en el espacio y el tiempo, la cual 
está determinada por las características ambientales y del 
paisaje, por la distribución de las poblaciones en relación 
con dicho paisaje y por los procesos microevolutivos 
asociados, tales como selección, recombinación, mutación 
y flujo génico. El primer paso para poder establecer la 
estructura genética es determinar la variación genética de 
los individuos de cada población. Para ello se utilizan 
los estimadores de diversidad genética tradicionales de la 
genética de poblaciones, los cuales no describimos aquí 
pero que pueden revisarse en la literatura especializada 
(Hedrick, 2005a; Eguiarte et al., 2007; Hamilton, 
2009). Para los propósitos de la genética del paisaje, la 
información sobre variación genética permite hacer una 
prospección de cómo se distribuye dicha diversidad en 
el espacio, para lo cual se utilizan análisis específicos, en 
particular las pruebas de asignación (Dawson y Belkhir, 
2001), que permiten determinar a qué población pertenece 
un individuo o conjunto de individuos y se dividen en 2 
tipos de métodos: de clasificación y de asignación.
Métodos de clasificación. Se caracterizan por asignar los 
individuos a categorías predefinidas (Manel et al., 2005). 
Dentro de estos métodos se incluyen los análisis de 
componentes principales y los análisis de discriminantes 
(Cuadro 1).

Análisis de 
modelo causal

Combinación entre los modelos 
least-cost path y Mantel parcial. 

Multimodelo que evalúa la relación 
entre la disimilaridad genética entre 

individuos y múltiples alternativas de 
resistencia al paisaje

Legendre y 
Troussellier, 1988; 

Cushman et al., 2006

Modelos de 
simulación

CDPOP Predice el efecto del paisaje en los 
patrones espaciales para datos genéticos 

a nivel individual. Simulaciones 
con diferentes valores de resistencia 

permiten cuantificar el efecto de 
condiciones del paisaje sobre la 

conectividad

Landguth et al., 2010; 
Epperson et al., 2010; 
Landguth y Cushman, 

2010

CDEFISH Cuantifica el efecto de la corriente de 
ríos sobre patrones de flujo genético y 
el tiempo, en función del movimiento 

de los individuos

Landguth et al., 2011

Cuadro 1. Continúa
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Análisis de componentes principales. Permiten resumir una 
gran cantidad de datos, por ejemplo, en el caso que nos ocupa 
la variación presente en los loci analizados. El análisis de 
componentes principales (ACP) tiene ciertas desventajas, 
ya que no define o asigna grupos específicos como hacen 
otros métodos, sino que sólo muestra las tendencias de 
similitud entre las variables o factores evaluados, por lo 
que requiere que se definan grupos a priori. Además, no es 
posible obtener un análisis de patrones espaciales (Jombart 
et al., 2010). Por otro lado, el ACP es un buen método 
para explorar los datos, dado que permiten visualizar un 
posible patrón de estructura genética (Manel et al., 2003). 
Un ejemplo es el estudio de Leclerc et al. (2008) con el pez 
Perca flavescens en el río San Lorenzo en Quebec. Estos 
autores realizaron un ACP basado en frecuencias alélicas 
con el programa PCA-GEN v.1.2.1 (Goudet, 1999); los 
resultados mostraron 4 grupos o poblaciones genéticas, 
mismas que fueron posteriormente corroboradas con un 
análisis que detecta barreras o discontinuidades genéticas, 
utilizando el programa BARRIER (Manni et al. (2004).

Considerando la limitante mencionada de que con 
ACP no se determina un patrón espacial, dado que no es 
posible incorporar información espacial directamente en el 
modelo, aspecto primordial en genética del paisaje, Jombart 
et al. (2008) propusieron un nuevo método, el ACPs —
análisis de componentes principales espacial—, como una 
herramienta que permite evaluar patrones espaciales de 
variabilidad genética, ello al incorporar como variable la 
georeferencia de cada genotipo. Por ejemplo, Jombart et al. 
(2008) pusieron a prueba este estadístico con datos del oso 
café de Escandinavia Ursus arctus (Manel et al., 2007), con 
el objetivo de encontrar unidades de manejo, unidades que 
en el contexto de conservación de especies se definen como 
poblaciones demográficamente independientes (Crandall 
et al., 2000), o aquellas definidas genéticamente y que 
se conocen como unidades evolutivamente significativas 
(Moritz, 1994). Bajo la propuesta de ACPs, los autores 
obtuvieron 3 resultados: encontraron que los individuos 
ubicados en el sur y en la parte media de la distribución 
formaron un grupo independiente cada uno, diferenciados 
del resto. Encontraron también una separación entre los 
individuos del este y oeste respecto a los del norte, que es 
el resultado más interesante, dado que esta separación no 
es resultado de barrera alguna, por lo que se sugiere que 
está asociado a aislamiento por distancia o introgresión 
progresiva.
Análisis de discriminantes. Con estos análisis se puede 
definir un modelo en el cual se divide la variación genética 
dentro y entre grupos, y donde al mismo tiempo se 
maximiza la síntesis de las variables dentro de los grupos y 
se minimiza aquella entre grupos. De esa forma, el análisis 
de discriminantes (AD) y a diferencia de componentes 

principales, logra obtener la mejor separación de los 
individuos dentro de grupos predefinidos y permite hacer 
una asignación probabilística de los individuos a cada 
grupo. Jombart et al. (2010) desarrollaron un método para 
hacer este tipo de análisis, en el cual se elimina la limitante 
de correlación de variables inherente en el AD: el análisis 
discriminante de componentes principales (ADPC). En 
éste, se hace una transformación de los datos por medio 
de ACP previo al AD, lo cual asegura que las variables 
no estén correlacionadas. Tanto el ACPs como el ADPC 
propuestos por Jombart et al. (2008, 2010) están dentro 
del paquete ADEGENET en la plataforma R (Jombart, 
2008).
Métodos de asignación. Con los métodos de asignación 
es posible determinar qué tan indicativo es el genotipo de 
un individuo de la población en la cual fue muestreado, 
es decir, permiten estimar la probabilidad de que un 
individuo pertenezca a un grupo o población, con base 
en su genotipo multilocus y dada la frecuencia alélica de 
los loci de todos los individuos en diferentes poblaciones 
(Dawson y Belkhir, 2001). Algunos de los algoritmos de 
asignación tienen la limitante de que suponen equilibrio 
de Hardy-Weinberg y equilibrio de ligamiento (Pritchard 
et al., 2000; Beaumont y Rannala, 2004), aunque otros 
permiten utilizar datos que no cumplan dichos supuestos 
(Falush et al., 2003). Estos métodos han sido ampliamente 
utilizados para estimar tasas de dispersión entre poblaciones 
y por sexo, en estudios forenses y para identificar barreras 
—regiones con un cambio abrupto en variables biológicas 
sobre un mapa—, entre otros, tanto en estudios de genética 
de poblaciones como del paisaje (Vázquez-Domínguez et 
al., 2001; Safner et al., 2011). Bajo estas premisas y con 
base en modelos Bayesianos, se han propuesto algoritmos y 
programas de asignación utilizados en genética del paisaje 
(Cuadro 1). En términos de la genética del paisaje, los 
modelos Bayesianos agrupan individuos en poblaciones 
o subpoblaciones de individuos con entrecuzamiento 
aleatorio, minimizando Hardy-Weingberg y desequilibrio 
gamético; posteriormente, todos los individuos de los que 
se desconoce su origen pueden ser asignados a poblaciones 
potenciales de origen, con base en los datos genéticos 
(Manel et al., 2003).
Análisis de asignación bayesiana. Los algoritmos de 
asignación bayesiana se han desarrollado recientemente 
como una herramienta para inferir estructuración genética. 
Éstos se basan en la información genética para asignar a qué 
población pertenece un individuo, sin suponer poblaciones 
predefinidas, lo cual es una gran ventaja respecto a los 
métodos que requieren de definir grupos a priori. La 
asignación de los genotipos es de forma aleatoria por 
medio de cadenas de Markov tipo Monte Carlo (MCMC). 
Los programas más utilizados para realizar estos análisis 
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son STRUCTURE (Pritchard et al., 2000), PARTITION 
(Dawson y Belkhir, 2001) y BAPS (Corander et al., 2004).

STRUCTURE es un programa que asigna los 
individuos a un número específico (K) de poblaciones 
a partir de sus genotipos y simultáneamente, estima las 
frecuencias alélicas de los individuos de las poblaciones 
por medio de MCMC, construidas con el método de Gibbs 
sampling, el cual consiste en un algoritmo de MCMC 
para obtener una secuencia de muestras al azar a partir de 
una distribución de probabilidades multivariada, y que es 
adecuado cuando se trata de agrupación de datos (Pritchard 
et al., 2000). Se puede elegir si el modelo es con o sin 
admixia, donde el primero asume que el origen de cada 
individuo es a partir de una única población, mientras 
que en el segundo, los individuos pueden provenir de 
varias poblaciones (Pritchard et al., 2000). Se considera 
un programa adecuado para evaluar estructura genética y 
presencia de migrantes y es, a la fecha, el más utilizado tanto 
en estudios de genética de poblaciones como de genética 
del paisaje: aproximadamente en 3 000 trabajos desde hace 
10 años (Kalinowski, 2011). No obstante, se le reconocen 
desventajas, en particular que en poblaciones con tiempos 
de divergencia amplios, el número de grupos identificados 
(K) no es consistente, por lo que pueden cambiar en 
diferentes corridas del programa. Otro problema es que la 
definición de K puede estar fuertemente influenciada por 
el tamaño de muestra (Hubisz et al., 2009).

Entre los estudios de genética del paisaje que han 
utilizado este programa cabe destacar el trabajo de 
Mapelli et al. (2012), quienes caracterizaron la estructura 
poblacional, patrones de migración y el efecto del paisaje 
en Ctenomys porteousi (tuco tuco), un roedor endémico 
de Argentina. Los autores usaron STRUCTURE para 
estimar el número de poblaciones y la asignación de los 
individuos, y encontraron que las poblaciones presentan 
una fuerte estructura genética, con K= 8 y donde el 84.6% 
de los individuos fueron asignados a la localidad donde 
fueron muestreados y el 4.8% fueron identificados como 
migrantes. Observaron también bajas tasas de migración 
entre poblaciones cercanas.

PARTITION fue diseñado con el objetivo de corregir 
algunas de las desventajas de STRUCTURE, por ejemplo 
fluctuaciones en la asignación de grupos y problemas con 
tamaños de muestra grandes. Dawson y Belkhir (2001) 
se centraron en la partición de los datos (individuos 
muestreados) como parámetro principal del programa, 
el cual permite identificar subdivisiones en la población 
(barreras al flujo génico) y asignar individuos a poblaciones, 
utilizando los genotipos de loci co-dominantes. La partición 
se realiza a través de máxima verosimilitud, utilizando una 
probabilidad de co-asignación como medida de similitud, 
es decir, la asignación de individuos a los grupos se 

realiza inicialmente a través de un método heurístico y, 
posteriormente, se somete a inferencia bayesiana bajo 
cadenas MCMC, construidas en este caso con el método 
de Metropolis-Hasting. Este es un método MCMC 
para obtener una secuencia de muestras al azar de una 
distribución de probabilidades, para la cual es difícil tener 
un muestreo directo. Aunque ésta parece ser una buena 
propuesta alterna, el programa ha sido poco aplicado en 
trabajos de genética del paisaje y sólo puede ser utilizado 
con marcadores codominantes como los microsatélites. 
Por ejemplo, Coulon et al. (2004) evaluaron la influencia 
que tiene la fragmentación del bosque en la dispersión y 
flujo genético del venado corzo, Capreolus capreolus. Los 
autores evaluaron la estructura genética, entre otros, con 
PARTITION y encontraron que la población era una única 
unidad genética, es decir, una sola población desde el punto 
de vista genético. Sin embargo, otros análisis mostraron 
que se esperaría que la fragmentación del paisaje tuviera 
un efecto sobre la población, lo cual no fue detectado con 
los marcadores genéticos debido a que el corzo colonizó 
esta región recientemente (1960).

BAPS es un algoritmo que se usa para determinar 
estructura genética y que permite obtener la asignación 
de individuos a grupos, donde el número de grupos está 
dado bajo el supuesto de admixia (J. Corander; http://web.
abo.fi/fak/mnf//mate/jc/software/baps.html). El modelo es 
similar a STRUCTURE, pero BAPS tiene mayor eficiencia, 
ya que la partición de los datos se estima con máxima 
verosimilitud, mientras que la asignación de individuos 
se realiza con MCMC bajo el método de Metropolis-
Hasting no-reversible, el cual reduce los problemas de 
convergencia que tienen otros métodos (Corander et al., 
2006). Con BAPS se puede obtener un árbol de distancia 
neighbor-joining o un dendograma, los cuales muestran 
los grupos con base en la similitud entre individuos. Este 
programa se ha aplicado poco en trabajos de genética 
del paisaje; Purrenhage et al. (2009) lo utilizaron para 
determinar la estructura poblacional y conectividad entre 
estanques de la salamandra Ambystoma maculatum en 
un hábitat fragmentado por urbanización y agricultura. 
Para los 17 estanques estudiados identificaron 5 grupos 
genéticos y pudieron concluir que a pesar de ser un hábitat 
fragmentado, existe conectividad y flujo génico entre los 
estanques a través de corredores.

Patrones de estructura genética en el espacio

La estructura genética está determinada espacialmente, 
en primera instancia, por la distribución de las poblaciones 
en el espacio y la distancia entre éstas; la presencia de 
barreras antropogénicas como carreteras y áreas urbanizadas 
y/o barreras naturales; por ejemplo, condiciones climáticas, 
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características oceanográficas, cobertura vegetal, montañas 
y ríos, contribuyen a una mayor o menor estructuración 
(Guillot et al., 2009; Riesenberg et al., 2009). Por ello, 
existe gran interés en evaluar el efecto de los factores 
que determinan la estructura genética a través de métodos 
estadísticos, tales como aislamiento por distancia, 
autocorrelación espacial, análisis bayesianos de agrupación 
espacial y análisis de detección de borde (Cuadro 1).
Aislamiento por distancia. Wright (1943) propuso un 
método que describe cómo separar el coeficiente de 
endogamia en una población subdividida en un componente 
debido a apareamientos no aleatorios dentro de poblaciones 
(Wright, 1951), el cual permite describir la acumulación 
de diferenciación genética entre individuos —debido 
al apareamiento no aleatorio— o entre poblaciones —
debido a la deriva génica. El modelo de aislamiento por 
distancia examina la relación del flujo génico entre pares 
de poblaciones y se relaciona con el hecho de que la 
diferenciación genética se incrementa a mayor distancia. 
Este modelo permite, asimismo, explicar posibles formas 
de dispersión y por lo tanto, aspectos históricos de las 
poblaciones naturales (Slatkin, 1994, 1995).

Uno de los métodos clásicos para evaluar aislamiento 
por distancia es la prueba de Mantel, que estima la 
correlación entre matrices de distancia, en nuestro caso 
particular de distancia genética y distancia geográfica. Si 
el coeficiente de correlación es positivo, indica que existe 
estructura espacial que puede relacionarse a la distancia 
geográfica, a barreras o a características del paisaje que 
impiden o reducen el flujo genético (Guillot et al., 2009). 
La distancia genética puede estimarse por medio de muy 
diversas funciones, dependiendo del tipo de marcador 
molecular que se utilice y del tamaño de la población, por 
ejemplo: FST (Wright, 1951), FST/(1 - FST) (Rousset, 1997), 
Nei (Nei, 1973), RST (Slatkin, 1995), GST (Jost, 2008), G’ST 
(Hedrick, 2005b) y Dij-Cavalli- Sforza (Cavalli-Sforza y 
Edwards, 1967). Por otro lado, la distancia geográfica 
comúnmente se mide con base en la distancia euclidiana 
—distancia lineal entre 2 puntos—, aunque existen también 
múltiples algoritmos diferentes que pueden aplicarse.

Las críticas a este modelo en términos de genética del 
paisaje es que sólo se evalúa la distribución espacial en 
términos de la distancia, sin considerar ni la migración 
ni la probabilidad de tener identidad por descendencia, 
es decir, que 2 o más alelos sean idénticos porque 
son copias idénticas del mismo alelo ancestral. En 
consecuencia, se han desarrollado métodos que consideran 
dichos aspectos, por ejemplo, el programa IBDSim que 
implementa identidad por descendencia e incluye el 
efecto del tamaño de muestra, factores mutacionales y 
aspectos demográficos (Leblois et al., 2009). IBDSim 
está basado en un algoritmo de coalescencia, que es un 

modelo que ‘rastrea’ todos los alelos de un gen a una única 
copia ancestral, conocido como el ancestro común más 
reciente. Asimismo, nuevos métodos de análisis permiten 
obtener tanto distancias genéticas como geográficas 
más precisas, por ejemplo, distancia entre puntos no de 
forma euclidiana sino considerando aspectos del paisaje, 
como la topografía, lo que se traduce en una medida de 
distancia más real que la lineal entre 2 puntos (Landguth y 
Cushman, 2010; Cushman et al., 2012). Un ejemplo es el 
estudio con el corzo Capreolus capreolus (Coulon et al., 
2004), donde investigaron la correlación entre la distancia 
genética y la distancia geográfica, ésta última estimada 
tanto euclidiana como la determinada por corredores con 
vegetación y considerando, además, la distribución del 
bosque, por medio de pruebas de Mantel en el programa 
ADE 4 (Thioulouse et al., 1994). Los autores encontraron 
que hay mayor aislamiento por distancia en los machos 
que en las hembras, sin embargo, en éstas el aislamiento 
es significativo sólo cuando se incorpora la distribución de 
los parches de bosque.
Autocorrelación espacial. Lo que conocemos como 
dependencia espacial se refiere a la covariación de 
parámetros dentro del espacio geográfico: características 
en localidades próximas —variables simultáneas en un 
espacio geográfico distribuidas en rangos regulares de 
distancia— que pueden estar correlacionadas ya sea 
positiva o negativamente, lo cual en términos estadísticos 
viola el supuesto de independencia entre muestras. Cuando 
existe autocorrelación positiva significa que las variables 
más cercanas entre sí son más similares en comparación 
a aquellas que están más alejadas (Legendre, 1993). 
Dicho de otra manera, en un contexto genético-espacial, 
los genotipos de un individuo en una localidad son 
dependientes de los genotipos de un individuo de una 
localidad cercana (Manel et al., 2003).

La estructura espacial en un análisis de autocorrelación 
se describe a través de funciones que permiten cuantificar 
y dividir el espacio en diferentes clases —rangos— de 
determinada distancia. Dichas funciones se describen 
por medio de gráficas donde se trazan los valores de 
autocorrelación, conocidos como correlogramas o 
variogramas. Los correlogramas se obtienen por medio 
de un coeficiente de correlación estimado a través del 
coeficiente de autocorrelación de Moran (índice I; Moran, 
1951). Este índice compara el valor de una variable en 
una localidad con el valor del resto de las localidades en 
el espacio geográfico estudiado. Zalewski et al. (2009) 
evaluaron el efecto de las características del paisaje 
sobre la dispersión, movimiento y estructura genética 
del visón americano, Neovison vison, en 10 localidades 
dentro de 2 regiones; utilizaron, entre otros, un análisis 
de autocorrelación espacial con base en el coeficiente de 
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correlación (r) con el programa GENALEX (Peakall y 
Smouse, 2006). Los autores hicieron comparaciones entre 
localidades, entre regiones y entre sexos, considerando 
distancias euclidianas, donde la distancia máxima fue 
de 150 km y la mínima de 1 km —ámbito hogareño 
mínimo de este mamífero—. Los resultados indicaron una 
correlación positiva, es decir, mayor similitud genética 
entre individuos cercanos respecto a los más distantes. 
Los análisis comparados entre sexos mostraron una alta 
estructura genética en las hembras. Finalmente, concluyen 
que los análisis de distribución espacial —aislamiento por 
distancia y autocorrelación espacial— muestran que la 
dispersión puede operar a una escala local, mientras que 
las características del paisaje —ríos y altitud— influyen 
en el flujo genético a nivel regional en el visón.
Análisis de agrupación espacial bayesiano. A pesar de que 
los métodos de aislamiento por distancia y autocorrelación 
espacial evalúan la estructura genético-espacial, no analizan 
la dependencia espacial —distribución de las muestras— 
ni las barreras que afectan el flujo génico, por lo que se han 
desarrollado programas que consideran estos 2 aspectos, 
como GENELAND (Guillot et al., 2005a), GENECLUST 
(François et al., 2006) y TESS (Chen et al., 2007).

GENELAND es un programa que infiere y localiza 
discontinuidades genéticas entre poblaciones a partir de 
los genotipos de los individuos. Con GENELAND se 
pueden realizar diversas tareas como estimar número de 
poblaciones, asignar individuos a la población de origen, 
detectar individuos migrantes y cuantificar dependencia 
espacial (Guillot et al., 2009). Se basa en un modelo 
espacial que divide aleatoriamente un conjunto de datos 
en un número de polígonos, por medio del diagrama de 
Voronoi homogenizado por un proceso de Poisson. A partir 
de este modelo se asignan al azar un número K de posibles 
grupos espaciales. La estimación de K poblaciones y la 
probabilidad de pertenencia de un individuo a cada K 
población se obtiene a partir de cadenas MCMC bajo el 
algoritmo de Metrópolis-Hasting (Guillot et al., 2005a, b). 
Este programa ha sido ampliamente utilizado en trabajos 
de genética del paisaje. Por ejemplo, Dionne et al. (2008) 
investigaron qué factores interactúan y determinan la 
magnitud y estructura genética del salmón del Atlántico 
Salmon salar. Los autores evaluaron las discontinuidades 
genéticas a lo largo de su distribución con GENELAND, e 
identificaron 7 poblaciones con una probabilidad posterior 
de 0.90 a 1 para cada una, lo cual confirma que es un 
modelo adecuado. Pudieron definir que las poblaciones 
están determinadas por diferencias ambientales y factores 
ecológicos relacionados con la temperatura.

GENECLUST es un programa que incorpora un 
algoritmo bayesiano bajo el modelo de Hidden Markov 
Random Field (HMRF), que son modelos adecuados 

para datos espacialmente estructurados y que, además, 
se asemeja a un modelo paso a paso en el contexto de 
aislamiento por distancia (Green y Richardson, 2002). Este 
programa supone que es más probable que las frecuencias 
alélicas de un sitio geográfico específico estén relacionadas 
con frecuencias alélicas de sitios más cercanos que de 
sitios más alejados (François et al., 2006). A diferencia 
de GENELAND, GENECLUST describe dependencia 
espacial a nivel de individuo y, de acuerdo con los autores, 
es más eficiente que otros algoritmos para trabajar con un 
número reducido de loci. El parámetro que se obtiene es 
Ψ que mide la intensidad con la que 2 vecinos pertenecen 
al mismo grupo, donde valores altos indican que es más 
probable pertenecer a un único grupo y con niveles altos 
de continuidad genética. Se considera que este programa 
predice un número exacto de grupos y es recomendable 
cuando se tienen pocos marcadores moleculares y hay una 
estructura espacial continua (François et al., 2006). Hasta 
donde conocemos, no hay ningún estudio publicado que 
haya utilizado este programa.

TESS es un programa que está basado en un modelo 
de dependencia espacial entre individuos e incorpora como 
supuesto que es más probable que individuos más cercanos 
tengan frecuencias alélicas similares que los más alejados, 
similar a lo supuesto por GENECLUST, sin embargo, 
este programa puede considerar admixia o no admixia 
(Chen et al., 2007; Durand et al., 2009). Se ha aplicado 
muy recientemente, como en el trabajo de Hapeman et al. 
(2011) con la marta pescadora (Martes pennati), donde 
evalúan si la estructura de la población correspondía 
a la historia de la especie, afectada por características 
del paisaje y antropogénicas. Los resultados con TESS 
mostraron 4 poblaciones; por cierto, una estructura 
coincidente con la obtenida con GENELAND, aunque el 
programa no le asignó individuos a una de las poblaciones 
identificadas. Por ello, sólo se consideraron 3 poblaciones 
que corresponden a poblaciones refugio e identificadas 
como remanentes debido a la fragmentación del hábitat a 
finales de los años 1930. Además, las barreras que influyen 
sobre dicha estructura corresponden específicamente a 
una de las características del paisaje evaluadas, diferentes 
lagos de la zona de estudio, que influyen directamente en 
el movimiento de la marta pescadora.
Análisis de detección de bordes. Los algoritmos para 
detección de borde son modelos que permiten identificar 
barreras, ello al ser capaces de detectar áreas en las que 
hay cambios significativos en las frecuencias alélicas. 
Las aproximaciones más utilizadas con este fin son los 
algoritmos Monmonier (Monmonier, 1973) y Wombling 
(Womble, 1951).

Wombling es un algoritmo con el que se pueden detectar 
barreras a partir de un conjunto de variables continuas y 
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localidades geográficas. Utiliza superficies derivadas de 
las variables de interés, es decir, las frecuencias alélicas, y 
calcula gradientes para cada alelo a través de la superficie 
(Womble, 1951). De esta forma puede evaluar lo que se 
conoce como función sistémica, con base en la variación 
local de las frecuencias alélicas; la estimación de la 
función sistémica se basa en una regresión polinomial 
local, donde la significancia de las barreras o zonas de 
cambio drástico de las frecuencias alélicas se determina 
con una prueba binomial. WOMBSOFT es un programa en 
plataforma R que se basa en Wombling y que se ha usado 
en genética del paisaje (Crida y Manel, 2007), el cual 
requiere la base de datos genéticos y de coordenadas de 
localidades de muestreo. Con ello, se genera la cobertura 
en formato reticulado del área de estudio y un mapa de 
bandeo, basado en la dispersión promedio de la especie 
de estudio, y calcula la función sistémica en cada pixel 
basado en la regresión polinomial. Asimismo, se obtienen 
los percentiles de la función sistémica y los niveles de 
significancia para cada punto de la retícula a partir de 
una distribución binomial. Finalmente, se tiene como 
resultado un mapa con la variación de la función sistémica 
—detección de bordes— y un mapa con la variación 
alélica. Por ejemplo, Zalewski et al. (2009) aplicaron este 
programa para detectar barreras al flujo génico en el visón 
americano, Neovison vison, e identificaron una barrera 
que separa 2 poblaciones, congruente con las cadenas 
montañosas de la zona.

Monmonier es un algoritmo basado en la conectividad 
de redes —triangulación Delaunay— entre poblaciones o 
individuos (Monmonier, 2010). Inicia con la estimación 
de la distancia asociada a cada uno de los nodos de la 
red y posteriormente el algoritmo construye barreras de 
un nodo con la mayor distancia y lo extiende al nodo 
adyacente, asociado con la siguiente distancia más lejana. 
Este algoritmo se utiliza en los programas BARRIER 
(Manni et al., 2004) y ALLELES IN SPACE (Miller, 
2005) y ha sido aplicado con éxito en estudios de genética 
del paisaje. Hull et al. (2008) evaluaron con BARRIER si 
las características del paisaje influian en la morfología y 
diferenciación genética de los halcones de cola roja (Buteo 
jamaicensis) en el oeste de Norte América y encontraron 
que la sierra Nevada es una barrera importante para el 
movimiento de los individuos de esta especie.

Conectividad

El concepto de conectividad es fundamental en genética 
del paisaje, así como la manera de medirla. La conectividad 
está definida como el grado en el cual el paisaje facilita 
o impide el movimiento de los individuos (Taylor et al., 
1993) y consta de 2 componentes: 1) la conectividad 

estructural, determinada por factores como el tamaño, 
forma y localización de las características que definen el 
paisaje, y 2) la conectividad funcional, conformada por los 
componentes biológicos y que consiste en la respuesta de 
los individuos a las características del paisaje y los patrones 
del flujo genético (Brooks, 2003). Ambos componentes de 
conectividad se deben considerar en la genética del paisaje 
y por ello, para evaluarlos, se ha puesto énfasis en aplicar 
métodos de genética de poblaciones y de ecología del 
paisaje (Cuadro 1).
Conectividad funcional (flujo genético). El flujo génico hace 
referencia a la migración, es decir, el número de individuos 
que se mueven y reproducen en una población diferente a 
la de nacimiento, el cual refleja procesos microevolutivos y 
de estructura genética en las poblaciones (Bossart y Prowel, 
1998; Hedrick, 2005a). Generalmente el flujo génico se 
mide de manera indirecta por medio de estadísticos que 
miden la varianza de las frecuencias alélicas, por ejemplo, 
FST y los otros mencionados arriba para medir distancia 
genética y el número de migrantes. Dichos estadísticos 
suponen un tamaño constante de población, migración 
simétrica y persistencia de la población. El desarrollo de 
la teoría de coalescencia (Kingman, 1982a, 1982b) y los 
métodos Bayesianos han permitido diseñar programas que 
permiten evaluar con mayor exactitud migración a nivel 
de individuo y en tiempos recientes. Tal es el caso del 
programa BAYESASS+ (Wilson y Rannala, 2003) que 
estima tasas recientes de migración entre poblaciones, 
con base en los genotipos de los individuos, a partir de 
la última generación. Estima también la probabilidad 
posterior de migrantes ancestrales, frecuencias alélicas 
de la población y coeficiente de endogamia, entre 
otros. Utilizando este programa, Wang (2009) evaluó 
la estructura y el flujo genético del sapo negro, Bufo 
exsul, que presenta una distribución extremadamente 
restringida en sólo 4 manantiales de una zona desértica. 
El autor encontró, como se esperaría en una especie con 
vagilidad limitada, niveles bajos de flujo entre todos los 
sitios excepto en los 2 manantiales más cercanos (ca. 
1.5 km).
Conectividad estructural (estructura del paisaje). La 
conectividad estructural hace referencia a la estructura del 
paisaje, por ejemplo parches de hábitat, continuidad del 
hábitat, presencia de barreras (Baguette y Dyck, 2007), 
donde el comportamiento de dichas características se 
debe a la configuración espacial (Tischendorf y Fahring, 
2000). Se considera que la configuración espacial y los 
elementos del paisaje son cruciales para el movimiento 
de los organismos (Adriensen et al., 2003), por lo cual se 
incluye la evaluación de la conectividad del paisaje dentro 
de estudios de genética del paisaje y para sus aplicaciones 
en biología de la conservación. La conectividad del paisaje 
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se estima generalmente como una medida de costo en 
un mapa de fricción: valor de resistencia que se asigna 
a un elemento del paisaje en un mapa, determinado por 
el grado en que permite o dificulta el movimiento de los 
individuos en un área determinada; por ejemplo como el 
modelo least-cost path. La conectividad también se puede 
estimar como una medida de resistencia —aislamiento por 
resistencia (Cuadro 1).

Los modelos de least-cost path (LCP), conocidos como 
de costo mínimo o de la ruta de menor costo, consideran la 
vagilidad —dispersión— de los individuos de una especie 
a través de un paisaje heterogéneo, por lo que se dice que 
evalúa el camino más probable por el cual los genes ‘se 
mueven’. Para el análisis se debe asignar un costo o valor 
de fricción a las características del paisaje que se considera 
influyen en el movimiento de los individuos, tales como 
tipo de hábitat o topografía, entre otras. Los costos 
reflejan la resistencia o movilidad a través del paisaje 
(Adriensen et al., 2003). Se reconocen como limitantes de 
los modelos LCP que se restringen a medir rutas óptimas, 
lo cual no sucede en la naturaleza, ya que el movimiento 
de organismos sucede en realidad a través de múltiples 
rutas y posibilidades. Las variables se representan en un 
mapa raster, con datos obtenidos de distintas fuentes, y el 
modelo como tal se realiza en programas de sistemas de 
información geográfica (SIG), por medio de extensiones 
como Spatial Analyst en ArcGis v.9.2 o Pathmatrix en 
ArcView 3.2.

El análisis de LCP se ha utilizado en diversos 
estudios de genética del paisaje, por ejemplo, Wang et 
al. (2009) determinaron las posibles rutas de dispersión 
de la salamandra tigre, Ambystoma californiense, especie 
endémica del norte de California. Los autores utilizaron 
mapas de imagen satelital en los que consideraron 3 
tipos de hábitat: pradera, chaparral y bosque de roble. 
Encontraron que el valor de menor costo de dispersión es 
a través del chaparral, mientras que el movimiento a través 
de la pradera y el bosque de roble, es 2 y 5 veces mayor, 
respectivamente. Este fue un resultado inesperado, ya que 
por la biología de este anfibio se esperaba que estuviera 
asociado a praderas.
Aislamiento por resistencia. El aislamiento por resistencia 
predice patrones de movimiento y probabilidades de 
dispersión o mortalidad a través de múltiples caminos 
al azar en un paisaje complejo, por ejemplo parches de 
hábitat. Es un modelo que estima la relación entre la 
distancia genética y la distancia geográfica medida como 
resistencia. La resistencia se mide con base en teoría de 
gráficos basado en el modelo de teoría de circuitos, por 
lo que provee una mejor predicción de diferenciación 
genética en el equilibrio y, además, no se basa en distancias 
euclidianas, ya que considera la heterogeneidad del paisaje 

en la distribución y tasa de migración de los individuos 
(McRae, 2006; McRae y Beier, 2007). Todo ello lo hace 
un mejor modelo que el LCP, dado que estima múltiples 
caminos y no sólo el óptimo (McRae, 2006).

Este modelo está implementado en el programa 
CIRCUITSCAPE bajo la plataforma Python (Shah 
y McRae, 2008). CIRCUITSCAPE utiliza mapas en 
formato raster, donde cada una de las retículas representa 
las características del paisaje, es decir, hábitat, rutas de 
dispersión, barreras, y se representan como gráficos. En 
el proceso cada retícula se reemplaza por un nodo y se 
conecta a sus vecinos con una arista; las aristas representan 
el peso proporcional al número de migrantes. Las aristas 
no tienen dirección, lo que implica que la dispersión es 
balanceada. Posteriormente, se analiza el gráfico —mapa— 
con base en la teoría de circuitos y se codifica con valores 
de resistencia o conductancia para predecir la conectividad 
y la probabilidad de movimiento (McRae, 2006; Shah y 
McRae, 2008). Un estudio que ejemplifica este modelo es 
el de Munshi-South (2012), quien evaluó la conectividad 
determinada por la cobertura vegetal en la dispersión del 
roedor Peromyscus leucopus bajo 3 modelos aislamiento: 
por distancia, por distancia efectiva y por resistencia. Con 
base en los análisis con CIRCUITSCAPE pudo determinar 
que la migración es a través de hábitat natural, como 
corredores con vegetación, pero también en ambientes más 
transformados, específicamente a través de cementerios, 
lo cual ejemplifica el impacto de la urbanización en la 
dinámica y movimiento de este roedor.

Correlación entre patrones genéticos y características 
del paisaje

El objetivo principal de la genética del paisaje es 
evaluar la relación entre las características del paisaje 
y el ambiente y los patrones de estructuración genética. 
Evaluar esta relación con correlaciones simples, como las 
pruebas de Mantel, aunque utilizado en su inicio en la 
genética del paisaje, no permiten cuantificar la variación 
explicada por el ambiente (Manel et al., 2003). Por ello, 
se han propuesto otros análisis como de correspondencia 
canónica, pruebas de Mantel parcial, análisis de modelo 
causal, principalmente, los cuales permiten identificar qué 
características del paisaje o del ambiente contribuyen en 
los patrones genéticos (Cuadro 1).
Análisis de correspondencia canónica. Los análisis de 
correspondencia canónica (ACC) permiten describir la 
relación entre diversas variables ambientales y determinar 
qué variables contribuyen significativamente en los patrones 
genéticos. Por ejemplo, Sork et al. (2010) evaluaron la 
respuesta del árbol Quercus lobata al cambio climático, así 
como la asociación de la variación genética con variables 
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climáticas locales. Los autores utilizaron, entre otros, ACC 
para asociar 20 variables genotípicas con 20 variables 
climáticas y encontraron una fuerte asociación entre la 
variación genética y la variación climática, principalmente 
con la temperatura, estacionalidad de la temperatura y 
precipitación media anual.

La prueba de Mantel parcial (Smouse et al., 1986) 
es una evaluación no paramétrica que permite probar 
la correlación entre 2 matrices, controlada por el efecto 
de una tercera matriz (Legendre, 1993; Stevens et al., 
2006). Como en todas las correlaciones se obtiene un 
coeficiente, el cual en este caso es estandarizado por medio 
de regresiones múltiples de los elementos de las matrices 
dependientes e independientes, las cuales se obtienen por 
medio de permutaciones. El método ha sido criticado, ya 
que el efecto de las permutaciones entre matrices no es 
igualmente probable (Raufaste y Rousset, 2001), lo cual 
debilita el nivel de significancia. Sin embargo, Castellano 
y Balleto (2002) y Cushman y Landguth (2010) mostraron, 
a través de simulaciones, que la prueba de Mantel parcial 
tiene un alto poder y el error es mínimo. Así, Bull et 
al. (2011) utilizan esta prueba para entender el efecto de 
características del paisaje sobre la estructura poblacional y 
flujo genético del oso negro americano, Ursus americanus, 
en un área con diferentes paisajes montañosos. Los autores 
encontraron que en 5 de las 11 localidades que estudiaron, 
características específicas como la vegetación de bosque, 
la elevación del terreno y los caminos, son las que más 
afectan el movimiento de los individuos.
Modelos causales y modelos generalizados de disimilitud. 
En las pruebas de Mantel parcial se consideran las 
distancias genética, geográfica y ambiental, donde la 
última suele ser lineal, por lo que para hacer más robusto 
el análisis se ha propuesto combinar esa distancia con 
análisis de conectividad (least-cost path; Ray, 2005) y 
resistencia (McRae, 2006), evaluando dicha combinación 
a través de un modelo causal. El modelo causal (Legendre 
y Troussellier, 1988) es una aproximación multimodelo 
que evalúa la relación entre la disimilaridad genética 
entre individuos y múltiples alternativas de hipótesis de 
resistencia al paisaje, provista de una evaluación rigurosa 
de factores que limitan el flujo genético (Cushman et 
al., 2006). En otras palabras, es la combinación entre los 
modelos de conectividad del paisaje y la prueba de Mantel 
parcial. En comparación con los métodos de agrupación, 
este análisis requiere que se definan a priori los factores 
ambientales que posiblemente afecten la estructura 
genética. Como Quéméré et al. (2010) que identificaron 
los factores ambientales que potencialmente afectan la 
estructura genética del lemur Propithecus tattersalli 
(Sifaka corona de oro) en el área de estudio, por medio 
de teledetección. Estimaron, asimismo, aislamiento por 

distancia, aislamiento por barrera, considerando una 
carretera y un río como barreras, y aislamiento por 
cobertura vegetal —alta, mediana y baja— y evaluaron 
la conectividad, utilizando PATHMATRIX. Finalmente, 
utilizaron toda la información generada para el modelo 
causal en el que se consideraron 15 hipótesis posibles. 
Los resultados sugieren que el río y la distancia geográfica 
son los primeros factores que influyen en la estructura 
de la población del Sifaka, mientras que la carretera 
no impide el movimiento y flujo genético. Aunque los 
resultados muestran que la fragmentación del hábitat 
limita la conectividad del hábitat, excepto en el norte, ellos 
sugieren que la dispersión es aún posible y se mantiene 
entre grupos sociales cercanos, lo que se ha comprobado 
con observaciones de comportamiento.

A pesar de que la prueba de Mantel parcial y los 
modelos causales han sido de gran relevancia dentro de los 
análisis de genética del paisaje, éstos no consideran que la 
relación entre la heterogeneidad —distancia— ambiental y 
la divergencia, por ejemplo, Fst, no es lineal y tampoco que 
la tasa de cambio de las variables de respuesta a lo largo 
de gradientes ambientales no es constante (Thomassen et 
al., 2010). En consecuencia, se ha propuesto una técnica de 
regresión de matrices que permite modelar esas relaciones 
no lineales, los modelos generalizados de disimilitud 
—MGD— (Ferrier et al., 2007). El MGD relaciona la 
disimilitud de variables predictivas, es decir clima o 
vegetación, con la disimilitud de las variables de respuesta, 
por ejemplo la distancia genética, y permite modelar una 
relación no-lineal por medio de ajustar una combinación 
lineal de funciones l-spline —función que suaviza una 
curva— a las variables ambientales en un predictor lineal 
η; finalmente, a través de un proceso iterativo se añaden y 
remueven variables predictivas y sólo aquellas altamente 
significativas son seleccionadas. La importancia relativa 
y tasa de cambio de cada variable pueden evaluarse con 
las curvas de respuesta, a través de la altura máxima y la 
pendiente, respectivamente. Las desventajas principales 
son que los mapas que se obtienen pueden ser difíciles 
de interpretar y que no se obtiene una significancia 
estadística, por lo que sólo puede interpretarse por medio 
del porcentaje de variación explicada (Thomassen et al., 
2010).
Modelos de simulación. Los modelos de simulación son 
una herramienta en genética del paisaje que surge por la 
necesidad de entender cómo la heterogeneidad del paisaje 
afecta los patrones de distribución genética (Landguth et 
al., 2010). Bajo esta premisa, los modelos de simulación 
proveen un control sobre la relación proceso-patrón 
(Epperson et al., 2010; Cushman et al., 2012). Una de las 
cualidades de las simulaciones es que permiten especificar 
el paisaje y los factores demográficos que pudieran influir 
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en el flujo genético y posteriormente evaluar los datos 
empíricos, los que se obtienen en el campo y, con los 
análisis descritos, estimar la probabilidad y significancia 
de los mismos (Cuadro 1).

Existen varios programas para realizar simulaciones 
y que se han diseñado para genética del paisaje, entre 
ellos CDPOP (Cost Distance POPulations) y CDEFISH 
(Cost Distance FISHeries). CDPOP es un programa que 
predice el efecto de la estructura del paisaje sobre la 
incidencia de patrones espaciales para datos de genética 
de poblaciones y, como función del movimiento a nivel 
individual, reproducción, endogamia, mutación y dispersión 
(Landguth y Cushman, 2010). El modelo representa una 
estructura del paisaje flexible, como una superficie de 
resistencia con valores de costo para ir de una localidad a 
otra. Las simulaciones con diferentes celdas de resistencia 
permiten cuantificar el efecto de diferentes condiciones 
del paisaje sobre la conectividad y el tiempo requerido 
para obtener los patrones espaciales de estructuración 
genética (Landguth y Cushman, 2010). Este modelo 
sólo se ha utilizado para evaluar efectos del paisaje del 
pasado al futuro, y del presente al futuro, como el trabajo 
de Wasserman et al. (2012) cuyo objetivo fue predecir 
el efecto del cambio climático sobre la conectividad y 
características de la población de la marta americana, 
Martes americana, en el norte de las montañas Rocosas. 
Los autores encontraron que los escenarios de cambio 
climático con calentamiento moderado ocasionarán una 
reducción en la conectividad de las poblaciones, debido 
a los cambios en conectividad del paisaje, y por ende 
habría mayor aislamiento entre poblaciones y pérdida 
de variación genética, riqueza alélica y heterocigocidad. 
CDEFISH fue diseñado específicamente para cuantificar 
el efecto de la corriente en ríos sobre los patrones de flujo 
genético y el tiempo que tarda esta relación patrón-proceso 
en función del movimiento de los individuos (Landguth 
et al., 2011).

Perspectivas y conclusiones

La genética del paisaje ha tenido grandes avances 
en cuanto a sus métodos y formas de analizar los datos 
genéticos y espaciales, sin embargo, existen diversos 
aspectos metodológicos y analíticos pendientes: 1) los 
estudios de genética del paisaje son predominantemente 
terrestres, por lo que es necesario establecer métodos 
adecuados de muestreo y de análisis para sistemas marinos. 
Galindo et al. (2006) y Selkoe et al. (2008, 2010) han 
trabajado este aspecto, reconociendo que el medio marino 
pocas veces se ajusta a los modelos existentes para analizar 
estructura espacial y genética, lo cual ha llevado a plantear 
un esquema de estudio específico llamado ‘Seascape 

genetics’. Sin embargo, los pocos ejemplos que existen 
han utilizado mayormente análisis de distancias lineales y 
correlaciones, y se requiere de un desarrollo metodológico 
y analítico que permita detectar las variables ambientales 
que determinan conectividad, estructura y variación en 
sistemas marinos. 2) Schoville et al. (2012) han señalado 
el creciente interés en identificar factores ecológicos que 
influyen en patrones de diversidad genética adaptativa, 
lo cual se ha hecho posible gracias al avance tecnológico 
donde se pueden secuenciar genomas completos y contar 
con cientos o miles de loci; por ejemplo, SNPs, AFLPs. 
Ello ha permitido la detección de loci sujetos a selección 
y ha abierto las puertas para estudiar la relación entre el 
paisaje y aspectos de adaptación, divergencia fenotípica y 
selección (Manel et al., 2003; Wang y Summers, 2010). 
Hay pocos estudios que hayan evaluado, a partir de grandes 
bases de datos, correlaciones genéticas y ambientales, los 
cuales han usado métodos analíticos como regresiones 
logísticas (Joost et al., 2007), regresiones lineales 
múltiples (Manel et al., 2010) y una extensión de éstas, 
las ecuaciones generalizadas (Poncet et al., 2010). Además 
de las limitaciones actuales para analizar grandes bases de 
datos genómicas, para el avance de lo que ya se clasifica 
como ‘landscape genomics’, se requieren métodos que 
permitan analizar simultáneamente evidencia de selección 
y su relación con variación ambiental y del paisaje 
(Schoville et al., 2012). 3) Como se mostró, diversas 
herramientas de sistemas de información geográfica 
son ampliamente utilizadas en genética del paisaje, sin 
embargo, hace falta que se desarrollen métodos de análisis 
espacial explícitos para genética del paisaje, por ejemplo, 
que permitan estimar valores de costo —tipo least-cost 
path— incorporando diferentes variables del paisaje en 
conjunto. 4) Storfer et al. (2010) señalaron el enorme 
sesgo taxonómico en los estudios de genética del paisaje, 
con predominancia de vertebrados (62%), lo cual fue una 
constante en esta revisión y por ello la presentación de 
ejemplos predominantemente con animales. De todos los 
estudios de caso que cumplieran con la condición de tener 
un enfoque específico de genética del paisaje y que hubieran 
utilizado alguno de los métodos de análisis descritos, sólo 
una mínima fracción fueron de especies de plantas (9 de 
37; Cuadro 2), lo que evidencia la necesidad de evaluar 
qué factores, en particular de muestreo y de métodos de 
análisis, han limitado incluir un espectro amplio de taxa 
en estudios de genética del paisaje.

La selección de los métodos y modelos de análisis para 
un estudio de genética del paisaje depende primeramente 
de la pregunta de estudio y del tipo de datos genéticos 
y espaciales con los que se cuenta. Asimismo, deben 
considerarse los supuestos y las ventajas y limitaciones 
de los diferentes métodos y modelos como los descritos 
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en esta revisión. Aunado a lo anterior, planear dichos 
análisis siguiendo las 5 etapas que proponemos permitirá 
al lector hacer una evaluación cuidadosa de la conectividad 
estructural y de la conectividad funcional. Sin duda, la 
genética del paisaje nos permite evaluar información 
genética, ecológica y espacial, a nivel muy fino y a 
escalas desde locales hasta regionales, como nunca antes 
habíamos podido hacer. Con ello se han enriquecido las 
preguntas que podemos plantear y evaluar, de manera 
que podemos explicar mejor los procesos ecológicos y 
evolutivos que mantienen a las poblaciones a lo largo y 
ancho del paisaje.
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