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Resumen

La pérdida y fragmentacion de habitats naturales a causa de la urbanizacién es
una importante amenaza a la biodiversidad. El gecko de Lima Phyllodactylus
sentosus es una especie endémica del Peru, considerada en Peligro Critico,
que se refugia en las areas arqueoldgicas de la ciudad de Lima, también
conocidas como huacas. Utilizando informacion obtenida mediante la técnica
de Genotipado por Secuenciacion se analizd la estructura genética poblacional
del gecko de Lima para evaluar los factores que influyen en ésta. Los resultados
indican alta diferenciacion entre las poblaciones, aunque no estén alejadas,
indicando que la urbanizacion y la consecuente modificacion del habitat de esta
especie implica barreras para el flujo génico entre las poblaciones que se

encuentran refugiadas en las huacas de Lima.

Palabras clave: genémica poblacional, gecko, Lima, fragmentacion de habitat,

urbanizacion.



ii. Abstract

The loss and fragmentation of natural habitats due to urbanization is a major
threat to biodiversity. The Lima leaf-toed gecko Phyllodactylus sentosus is an
endemic species of Peru, considered Critically Endangered, that takes refuge
in the archaeological areas of Lima city, otherwise known as huacas. Using
information obtained through the Genotyping-by-Sequencing technique, the
population genetic structure the Lima leaf-toed gecko was analyzed to evaluate
the factors that influence it. The results indicate high differentiation between the
populations, although they are not far apart, indicating that urbanization and the
consequent modification of the habitat of this species represent barriers to gene
flow among the populations that are sheltered in the huacas of Lima.

Keywords: populations genomics, gecko, Lima, habitat fragmentation,

urbanization.
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l. Introduccion

1.1 Delimitacion del problema

La pérdida y fragmentacién del habitat natural de las especies por actividad
antropogénica es considerada una de las principales amenazas a la
biodiversidad (Harrison & Bruna, 1999; Rogan & Lacher, 2018). El desarrollo y
crecimiento de las ciudades, asi como la construccion de carreteras, implica
tanto la posible disminucion del tamaro de las poblaciones de distintas especies
con poca capacidad de dispersion, como también la aparicion de barreras
fisicas y ecoldgicas que pueden afectar el flujo génico entre dichas poblaciones,
asi como la estructura genética de las mismas (French et al., 2018; Miles et
al., 2019).

El gecko de Lima, Phyllodactylus sentosus (Dixon & Huey, 1970), es una
especie endémica del Peru cuyo habitat natural son areas aridas costeras sin
vegetacion, con sustrato seco o con arena y con algunas piedras (Pérez et al.,
2018). Es la unica especie de su género en el Peru que es considerada en
Peligro Critico segun la IUCN (Pérez & Balta, 2016) y segun la legislacion
peruana (Decreto Supremo N° 004-2014-MINAGRI., 2014). Ha sido registrada
principalmente en huacas (zonas arqueoldgicas) y cerros de la provincia de
Lima, las cuales se encuentran aisladas dentro de grandes areas urbanas
(Cossios & Icochea, 2006; Dixon & Huey, 1970; Olivera et al., 2016; Pérez et
al., 2013).

El gecko de Lima presenta poca capacidad de dispersion y rango de hogar
pequefo (Pérez & Balta, 2016), caracteristicas que lo hacen especialmente
vulnerable frente a la fragmentacién de su habitat. Esto se debe a que la
gravedad del efecto de la fragmentacidn de las poblaciones depende en gran
medida del flujo génico que exista entre las subpoblaciones (Frankham et al.,
2010; Hoehn et al., 2007), el cual se ve disminuido por la poca capacidad de
dispersion de la especie.



Actualmente, el analisis de la estructura genética poblacional de muchas
especies silvestres ha sido impulsado por el creciente desarrollo de tecnologias
de secuenciacion (next generation sequencing) que permiten analizar gran
parte del genoma de los organismos estudiados (Ekblom & Galindo, 2011). Una
de las técnicas con mayor eficacia para analizar la genémica poblacional es el
Genotipado por Secuenciacién (GBS), en la cual se secuencian selectivamente
aquellas fracciones del genoma con mayor probabilidad de presentar
polimorfismos de un solo nucleétido (SNPs), los cuales se utilizan como
marcadores genéticos (Elshire et al., 2011; Morin et al., 2009; Wallace & Mitchell,
2017). ElI GBS tiene la gran ventaja de reducir costos de investigacion puesto
que brinda informacién a nivel gendmico util para andlisis de genética de
poblaciones sin la necesidad de secuenciar el genoma completo (Elshire et al.,
2011). Por lo tanto, esta es una técnica Optima para estudiar la genética
poblacional de especies amenazadas como Phyllodactylus sentosus.

En el presente trabajo de investigacion, utilizando GBS, se caracteriza y analiza
la estructura genética poblacional de Phyllodactylus sentosus en relacion con
potenciales barreras al flujo génico, particularmente las antropogénicas
relacionadas con la expansion de la ciudad de Lima.

1.2 Pregunta del problema
La pregunta cientifica del proyecto es si los niveles de estructuracion génica
poblacional de Phyllodactylus sentosus reflejan patrones relacionados a
la fragmentacion urbana de su hébitat en Lima.

1.3 Justificacion

El estudio de la genética poblacional de Phyllodactylus sentosus en Lima llena
un importante vacio de informacion acerca del estado de sus poblaciones.
Asimismo, es parte del primer proyecto de investigacion que incluye analisis de
gendmica poblacional de esta importante especie.



Se considera que el gecko de Lima (Phyllodactylus sentosus) presenta
poblaciones en un numero reducido de parches de habitat similar al natural,
distribuidos en una matriz de terreno inhabitable por el desarrollo de la ciudad
de Lima. Esto, junto con su poca capacidad de dispersion, aumenta la
vulnerabilidad de la especie a sufrir problemas de endogamia y baja diversidad
genética. De tal manera que el presente estudio adicionalmente servira como
un modelo de andlisis de la afectacion de las especies debido a la
fragmentacion de su habitat por el crecimiento urbano y brindara herramientas

para disefar una estrategia adecuada para su conservacion.

Por otro lado, el estudio servira para dar importancia a la diversidad bioldgica
que habita las huacas de Lima, en muchos casos ignorada y poco conocida, lo
cual dificulta la tarea de su conservacién. Por Ultimo, a través de esta
investigacion se busca revalorar las huacas de Lima no solo como valiosos e
importantes centros de cultura e historia, sino también como zonas de
proteccidn y conservacion de la fauna de la capital del Perd y como areas

potenciales para trabajos de investigacion bioldgica.

1.4 Objetivo
- Analizar la estructura genética poblacional de Phyllodactylus sentosus en
relacion con potenciales barreras al flujo génico, en particular barreras

antropogénicas por la expansion de la ciudad de Lima.

1.5 Hipotesis

H1: Los niveles de estructuracidén génica poblacional del gecko de Lima
Phyllodactylus sentosus reflejan patrones relacionados a la
fragmentacién urbana de su habitat en Lima.

HO: Los niveles de estructuracién génica poblacional del gecko de Lima
Phyllodactylus sentosus no reflejan patrones relacionados a la
fragmentacién urbana de su habitat en Lima.

10



I. Estado del conocimiento
Il.1 El gecko de Lima Phyllodactylus sentosus

II.1.1 Descripcion y taxonomia

La especie Phyllodactylus sentosus Dixon & Huey 1970 o gecko de Lima
pertenece a la familia Phyllodactylidae, con diez géneros, y al género
Phyllodactylus, el cual se distribuye a lo largo del continente americano, desde
el sur de California hasta la costa del norte de Chile (Dixon & Huey, 1970;
Ramirez-Reyes & Flores-Villela, 2018). Los miembros de este género en
Sudamérica se caracterizan por tener una tasa reproductiva baja y presentar
adaptaciones especificas a su microhabitat (Dixon & Huey, 1970). Las
adaptaciones observadas en este género a ambientes aridos son la presencia
de lamelas digitales terminales pequenias y fosas nasales dorsolaterales (Dixon
& Huey, 1970).

El género Phyllodactylus contiene 58 especies, de las cuales siete han sido
descritas en los ultimos ocho anos (Arteaga et al., 2019; Koch et al., 2016;
McCranie & Blair Hedges, 2013; Ramirez-Reyes & Flores-Villela, 2018; Torres-
Carvajal et al., 2013). El 75% de las especies de este género se distribuyen en
México, islas Galdpagos y Peru (Arteaga et al., 2019; Blair et al., 2009, 2013,
2015; Koch et al., 2016). En México (17 especies), los estudios filogenéticos
del género se han centrado en las especies que habitan Baja California y el
bosque seco tropical mexicano (Uetz et al., 2021; Ramirez-Reyes et al., 2020).
En las islas Galapagos hay doce especies, y en Perlu hay quince (Uetz et al.,
2021). La delimitacién de especies de este género es compleja puesto que hay
especies cripticas y variacion morfolégica intraespecifica (Blair et al., 2009;
Koch et al., 2016; Torres-Carvajal et al., 2013).

La especie Phyllodactylus sentosus es descrita por Dixon y Huey a partir de seis
especimenes colectados en la Huaca San Marcos, en Lima (Tabla 1, Figura 2)
(Dixon & Huey, 1970). La describen como un gecko de tamafio mediano con

tubérculos triedros muy grandes en el dorso, antebrazo, muslo, tibia y cola
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(Dixon & Huey, 1970). Tiene en las terminaciones digitales lamelas muy
pequenas y escamas redondeadas de tamafo uniforme en la parte ventral de
su cola (Dixon & Huey, 1970).

El gecko de Lima presenta una marcada diferencia en su coloracion entre el
estado adulto y el estado juvenil, en el cual tiene pigmentacion naranja brillante
con manchas negras en la regién dorsal (Dixon & Huey, 1970; Fernandez, 2019)
(Figura 1). Los geckos de Lima adultos presentan una coloracién criptica de
tonos cremas y grisaceo opaco, y tanto adultos como juveniles presentan
machas redondeadas negras, grises y blancas (Dixon & Huey, 1970;
Fernandez, 2019) (Figura 1).

C

© A. Arana

Figura 1. A) Adulto de Phyllodactylus sensus. By C) uveniles de P. sentosus.

I1.1.2 Distribucion geografica
El Unico registro de la especie fue su localidad tipo por muchos anos incluida
en Dixon & Huey (1970). Aproximadamente treinta afios después, Tello (1998)
en su articulo Lagartijas del Departamento de Lima, Peru, sefiala la presencia
de Phyllodactylus sentosus en la huaca San Marcos, en otras huacas de Lima,
en el Faro de Miraflores y en el Cerro Santa Patricia (Tello, 1998). Aunque la
presencia del gecko de Lima no ha sido reportada nuevamente en las dos
ultimas localidades, la especie ha sido registrada en otras areas arqueoldgicas

de Lima.

Hasta la actualidad se han reportado once puntos de distribucién, diez de ellos
en la provincia de Limay uno en Ica (Tabla 1, Figura 2). Su distribucion incluye:

12



Huaca San Marcos, Parque de Las Leyendas, Pucllana, Huallamarca, Mateo

Salado, Puruchuco, Pachacamac y Tambo Inga (Cossios & Icochea, 2006;

Dixon & Huey, 1970; Olivera et al., 2016). Las otras localidades reportadas en

la provincia de Lima son La Atarjea y el Instituto Nacional de Salud (Pérez et
al., 2013) (Tabla 1, Figura 2).

Tabla 1. Localidades de distribucién de Phyllodactylus sentosus reportadas en Lima
(Dixon & Huey, 1970; Cossios y Icochea 2006; Pérez et al., 2013; Olivera et al., 2016).

LOCALIDAD DISTRITO
Huaca Pucllana Miraflores
Huaca San Marcos Cercado de Lima
Parque de Las San Miguel
Leyendas

Huallamarca San Isidro
Huaca Mateo Salado Cercado de Lima
Pachacamac Lurin
Puruchuco Ate

La Atarjea El Agustino
Instituto Nacional de  Chorrillos

Salud

Tambo Inga Puente Piedra

77°0'0"W

LATITUD LONGITUD

121106 -77.0332
-12.0599  -77.0863
12.0729  -77.0841
12,0974 -77.0404
-12.0665  -77.0639
-12.2588  -76.8995
12.0495  -76.9355
12,0220  -76.9173
12.1841  -77.0182
-11.8897  -77.0709
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Figura 2. Mapa con puntos de distribucion reportados de Phyllodactylus sentosus en

Lima.
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11.1.3 Habitat e historia natural

No se conocen detalles sobre su comportamiento reproductivo, pero se
presume que, al igual que otros miembros del género Phyllodactylus, colocan
huevos una vez al afo en la mayoria de los casos e inusualmente dos veces
(Dixon & Huey, 1970; Pérez et al., 2018), no obstante, se ha estimado su época
reproductiva entre setiembre y enero (Fernandez, 2019). Su dieta consiste
principalmente de arafas e insectos (coledpteros, himendpteros y tisanuros)
(Magan, 2010).

Todos los puntos de distribucion en Lima tienen caracteristicas similares que
podrian explicar el establecimiento de la especie en dichas areas. Estas
caracteristicas son sustratos arenosos, aridos y con algunas rocas, las cuales
el gecko puede necesitar para refugio y las que podria reemplazar por los
adobitos de las estructuras prehispanicas en las huacas (Pérez & Balta, 2016).
La localidad de la especie en Ica presenta caracteristicas ambientales y
ecoldgicas muy diferentes a las encontradas en Lima (Venegas et al., 2017),

por lo que podria tratarse de otra especie del mismo género (Pérez, com. pers).

I.1.4 Estado de conservacion

I1.1.4.1 Categoria de amenaza

La Unién Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN) y el Estado
Peruano segun el Decreto Supremo N° 004-2014-MINAGRI consideran a
Phyllodactylus sentosus en la categoria de Peligro Critico (Decreto Supremo
N° 004-2014-MINAGRI., 2014; Pérez & Balta, 2016). Los pardmetros que
considera la IUCN para esta clasificacidén incluyen el pequefio tamafno de su
rango de distribucién que equivale a menos de ocho kilometros cuadrados
segun las localidades registradas y la alta fragmentacién de habitat registrado
entre dichas localidades debido a las construcciones urbanas (Pérez & Balta,
2016).
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El peligro que enfrenta esta especie ha sido detectado hace mas de veinte afos,
por lcochea en su Lista roja preliminar de los anfibios y reptiles amenazados

del departamento de Lima (lcochea, 1998).

11.1.4.1 Amenazas

Las huacas de Lima representan un refugio para Phyllodactylus sentosus ya
que son zonas donde se ha conservado el habitat natural arido (Pérez & Balta,
2016; Pérez et al., 2018) gracias a la proteccion que han recibido por su valor
histérico y cultural. Mas aun, las mismas construcciones prehispanicas son
importantes para los geckos de Lima ya que las grietas y resquicios son
preferidos a otras zonas dentro de los complejos arqueoldgicos (Magan, 2010).
Sin embargo, en las huacas los individuos de Phyllodactylus sentosus se
enfrentan a la amenaza de animales domésticos que ingresan a las zonas
arqueologicas y a la disminucion de sus refugios debido al retiro de escombros
como parte de las actividades de mantenimiento (Olivera et al., 2016; Pérez et
al., 2013).

Esta especie sufre las amenazas de pérdida y fragmentacién de habitat, ambas
consideradas entre las principales amenazas a la biodiversidad (Harrison &
Bruna, 1999; Rogan & Lacher, 2018). La pérdida de su habitat natural ocurre
por la reduccion de areas deseérticas frente al establecimiento de la ciudad por
la construccidn de viviendas y caminos de asfalto, un proceso observado a nivel
mundial (Harrison & Bruna, 1999). En la ciudad de Lima aun posteriormente a
la fragmentacion del habitat y el establecimiento de pequefnosparches, estos
también estan disminuyendo en &rea y se encuentran en peligrode desaparecer
debido al crecimiento urbano y al establecimiento ilegal de viviendas en zonas
arqueologicas (Pajuelo, 2017).

La fragmentacion de su habitat, por otro lado, incrementaria las amenazas de
impedir el flujo génico y la migracién entre parches, asi como un mayor “efecto
de borde”. El “efecto de borde” son las alteraciones ecoldgicas relacionadas al
desarrollo repentino de bordes artificiales en los fragmentos de habitat natural,
en los cuales las influencias externas son mayores (Rogan & Lacher, 2018).
Frente a una reduccién en el tamafo de los parches la proporcién de area

dentro de cada parche bajo “efecto de borde” aumenta, potencialmente
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disminuyendo la calidad del habitat del parche, especialmente para organismos
con requerimientos altamente especificos de habitat (Rogan & Lacher, 2018),

como el caso del gecko de Lima (Pérez & Balta, 2016).

1.2 Impacto de la fragmentacion de habitats naturales y urbanizacion
en las poblaciones silvestres

Efecto de la fragmentacién en la estructura genética poblacional

La fragmentacidn de habitat se define como el proceso que ocurre cuando una
amplia extension de habitat es transformada en un numero de parches mas
pequefios de menor area total, aislados entre si por una matriz de habitats
diferentes al original (Wilcove et al., 1986). En este proceso ocurre tanto una
pérdida de habitat (disminucion del area total), como un cambio en la
configuracion espacial del habitat que puede implicar bajos niveles de flujo
génico entre las subpoblaciones (Fahrig, 2003; Frankham et al., 2010). Ambos
cambios afectan a las poblaciones que habitan estos habitats. En estudios
relacionados a la fragmentacién y su efecto en la estructura genética
poblacional tanto el aislamiento entre subpoblaciones como la diminucién de

area total en los parches debe tomarse en cuenta.

La estructura genética poblacional se refiere a la variabilidad genética y a su
distribucidén dentro y entre poblaciones locales de una especie, con énfasis en
los patrones espaciales de variacion genética (distribucion de la variacion de
alelos) que emergen bajo la influencia de la deriva y el flujo génico (Templeton,
2006). Por lo tanto, el efecto de la fragmentacién sobre la estructura genética
de animales silvestres estara determinado por el balance del efecto de la deriva
y el flujo génico en la poblacién (Frankham et al., 2010; Templeton, 2006).

La deriva génica es definida como cambios en el acervo genético estrictamente
por la fijacién aleatoria de alelos (Frankham et al., 2010). Si una poblacién
ancestral comun es subdividida en subpoblaciones aisladas una de otras,
debido a que no hay intercambio genético entre ellas, la deriva génica opera de
manera independiente en cada subpoblaciéon y la frecuencia alélica sera
diferente en cada una (Frankham et al., 2010; Templeton, 2006). Por lo tanto, la
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deriva génica causa un incremento en la diferencia en frecuencias alélicas entre

subpoblaciones finitas.

Asimismo, es importante sefalar que el cambio evolutivo mediante deriva
génica se acumula con el tiempo, por lo que la diferenciacién entre
subpoblaciones se incrementa con el tiempo (Templeton, 2006). De igual
manera, la deriva génica causa la pérdida de variabilidad genética dentro de
una poblacién y aumenta la probabilidad de endogamia (Templeton, 2006).

La deriva génica produce cambios mas dramaticos y rapidos en aquellas
poblaciones que son pequefias. Sin embargo, aunque la poblacién actualmente
sea grande, el efecto fundador (en el cual la poblacién surgié a partir de un
pequefno grupo de individuos fundadores) y el efecto de cuello de botella (la
poblacién sufri6 un evento en el cual una 0 mas generaciones se redujeron
drasticamente en tamarno con crecimiento poblacional subsecuente)pueden
también generar cambios evolutivos pronunciados (Frankham et al., 2010;
Templeton, 2006).

Finalmente, el flujo génico, definido como el intercambio genético entre
poblaciones locales, disminuye las diferencias en la frecuencia de alelos entre
las poblaciones y aumenta la variabilidad genética dentro de cada poblacion
(Templeton, 2006). Por lo tanto, los efectos del flujo génico en la variabilidad
genética dentro y entre las poblaciones locales son opuestos a los efectos de

la deriva génica (Templeton, 2006).

Efecto de la urbanizacion en las poblaciones de reptiles

A diferencia de otros tipos de fragmentacion de habitat por actividad humana,
como los monocultivos, la fragmentacion de habitat urbana resulta en areas
habitables para determinadas especies separadas por zonas residenciales,
comerciales y vias de transporte (Culley et al., 2007; Del Castillo, 2015; Miles
et al., 2019). Es asi que actualmente las areas urbanas se encuentran entre los
paisajes mas complejos y modificados por la actividad humana y, sin embargo,
histéricamente no se ha dado importancia a la conservacion de las
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especies que habitan las ciudades (Liu et al., 2016; Miles et al., 2019; Wood &
Pullin, 2002).

La perturbacion urbana puede afectar a las poblaciones de reptiles mediante
diversos factores, incluyendo contaminacion sonora y luminica (French etal.,
2018). Estos efectos pueden ser negativos, neutrales e incluso positivos para
las poblaciones de ciertas especies (French et al.,, 2018). En particularla
perturbacién urbana, en forma de paisajes cada vez mas fragmentados, suele
causar la declinacion rapida y extincion local de poblaciones de reptiles,con un
efecto mayor para las especies terrestres y aquellas sensibles a la alteracion
de su habitat (French et al., 2018).

Las especies de reptiles reportadas como afectadas por la fragmentaciéon por
urbanizacién suelen presentar una disminucion o inhibicion de conectividad y
flujo génico entre sus poblaciones urbanas, lo cual causa reduccién en la
diversidad genética, potencialmente depresion endogamica e incluso extincion
local (Frankham et al., 2010; French et al., 2018). La pérdida de diversidad
genética en estas poblaciones puede reducir el potencial adaptativo en
respuesta a cambios ambientales. Aunque hay especies que pueden
movilizarse en la matriz urbana, la mayoria de los estudios de reptiles ubicados
en paisajes urbanos fragmentados muestran poca evidencia de flujo génico
continuo y una disminucion de diversidad genética (Delaney et al., 2010; French
et al., 2018). En general, las implicaciones de la urbanizaciéon en la genética
poblacional de los reptiles dependeran del tamario, la configuracion, la edad y
el aislamiento de los fragmentos de habitat (parches), asi como de las
caracteristicas relacionadas a la capacidad de dispersion, preferencia de
habitat y fidelidad al hogar de la especie.

En un andlisis a nivel global del efecto de la modificacion antropogénica del
habitat en las poblaciones de reptiles se vio que aquellas especies con rangos
de distribucién pequenos suelen tener tamaros poblacionales muy reducidos
y una mayor especializacion ecolégica, por lo cual los procesos demograficos y
de intercambio genético se ven afectados de mayor manera con cambios en su

habitat y los efectos negativos de la actividad humana se agravan (Doherty
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et al., 2020). Asimismo, las poblaciones pequenas en general son mas
vulnerables a la extincién ya que eventos estocasticos pueden afectar a toda la
especie, al igual que cambios antropogénicos tales como la ya mencionada
modificacion de habitats naturales, introduccion de especies invasoras o
introduccién de enfermedades (Liu et al., 2016).

La genética poblacional como herramienta para la conservacion

Conocer cédmo la diversidad genética esta estructurada a través de los parches
de habitat natural es clave para formular una adecuada estrategia de
conservacion (Buckland et al., 2014). Algunas de estas estrategias son la
restauracidn de niveles histéricos de flujo génico entre poblaciones mediante la
construccién de corredores ecoldgicos, la mejora de la calidad del habitat y la
translocacién o introduccién de individuos de otras poblaciones (Proft et al.,
2018). Esta ultima medida ha sido utilizada, por ejemplo, para la conservacion
del perro salvaje africano, leones, elefantes, rinocerontes negros, pajaros
carpinteros, el puma de Florida y el mono titi leoncito (Frankham et al., 2010;
Haig et al., 1993). Estudios de gendmica poblacional son vitales para
determinar la estrategia de conservacion adecuada para restaurar el flujo
geénico (Proft et al., 2018). Esto es sefialado en evaluaciones de acciones a
tomar para la conservacién del gecko de Lima (Pérez et al., 2018).

1.3 Analisis de estructura genética poblacional con GBS
La evaluacion de la estructura genética poblacional permite el estudio de la
variacion genética de una especie en el espacio y el tiempo, dentro y entre sus
distintas poblaciones (Frankham et al., 2010). Por lo tanto, brinda informacién
acerca de la dispersion de las especies, los limites de sus poblaciones y el flujo
génico entre éstas (Frankham et al., 2010).

A pesar de que una gran cantidad de estudios muestran la efectividad de utilizar

marcadores genéticos para estudiar la estructura genética poblacional (Blair et
al., 2013; Buckland et al., 2014; Delaney et al., 2010; Hoehn et al., 2007; Short
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& Petren, 2011), algunos autores han descrito problemas en cuanto al poder de
comparacion interpoblacional al utilizar pocos marcadores y un bajo numerode

muestras (Dixo et al., 2009).

Utilizar pocos marcadores moleculares ademas de no permitir detectar
estructura poblacional leve, también obliga a los investigadores a utilizar un
tamano grande de muestras, lo cual no es posible en el caso de especies en
peligro critico (Sunde et al., 2020) como Phyllodactylus sentosus.

Los avances actuales en la secuenciacion de ADN permiten secuenciar el
genoma completo de muchos organismos, sin embargo, esta opcion al ser muy
costosa suele no ser practica para aquellos estudios que buscan encontrar
diferencias genéticas entre individuos de diferentes poblaciones. Un conjunto
de opciones mas efectivas es aquella bajo el nombre de tecnologias de
‘representacion reducida”, las cuales adquieren informacién solo de partes
especificas del genoma (Sunde et al., 2020). Una de las opciones mas
populares es el Genotipado por Secuenciacion (GBS). En el GBS se utilizan
una o mas enzimas de restriccion para seleccionar regiones del genoma
(Wallace & Mitchell, 2017).

El uso de estas técnicas ha marcado un gran avance en la genémica de
poblaciones y potencialmente revolucionara la utilidad de los datos obtenidos
de estos tipos de estudio en la conservacion de poblaciones silvestres (Larson
et al., 2014).

ll. Método

Ill.1 Area de estudio

El 4rea de estudio comprende las localidades reportadas de Phyllodactylus
sentosus dentro de su distribucidn en la provincia de Lima. En el presente estudio
se analizaron muestras de ejemplares colectados en las huacas Pucllana,
Mateo Salado, Huallamarca, Garagay, Tambo Inga, San Marcos y Parque de
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Las Leyendas, asi como en localidades en San Martin de Porres, Los Olivos,

en Pachacamac, Puruchuco y la Universidad Nacional de Ingenieria (Figura 3).
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Figura 3. Mapa con los puntos de muestreo del presente proyecto (en rojo) y puntos

anteriormente registrados para P. sentosus en la provincia de Lima (cruz).

La huaca San Marcos se encuentra en Cercado de Lima y es la localidad tipo

de la especie (Cossios & Icochea, 2006). Se encuentra dentro de la ciudad

universitaria de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos y desde 2018

aproximadamente se ha restringido el paso de personas sin autorizacion para

trabajos de investigacién al sitio, aunque durante afios la poblacion ha tenido

que enfrentar la amenaza de la presencia de animales domésticos,

principalmente perros, y los disturbios de visitantes ocasionales. Habita en ella

una poblacién del gecko de Lima relativamente grande, con reportes continuos

de parte de estudiantes e investigadores, desde los anos setenta (Cossios &

Icochea, 2006).
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Las huacas del Parque de las Leyendas son, dentro de las localidades
muestreadas, las mas cercanas a la huaca San Marcos. Son un conjunto de
zonas arqueoldégicas dentro del zooldgico Parque de Las Leyendas en las que
se registraron geckos de Lima desde los anos noventa (Cossios & Icochea,
2006), y presentan senalizacién para evitar que los visitantes dafien las
estructuras prehispanicas. Cabe resaltar que estas huacas junto con aquellas
en el area de la Universidad Pontificia Catélica del Pert y San Marcos forman
parte del complejo arqueoldgico Maranga y se veian conectadas por un camino
inca hasta la construccion de la avenida Venezuela en la década de los 20

(inicialmente avenida El Progreso).

El Complejo Arqueolégico Monumental Mateo Salado se ubica en el Cercado
de Lima, cerca de los distritos de Pueblo Libre y Brefia. Durante muchos afnos
ocurrieron invasiones e incluso modificacién del terreno para cultivo de flores,
sin embargo, desde el 2009 se ha realizado un continuo esfuerzo para la
restauracién y preservacién del complejo (Fernandez, 2019). Se encuentra
completamente rodeado de construcciones urbanas y la poblacién de P.
sentosus que habita San Mateo se calcula en aproximadamente de 500
individuos (Fernandez, 2019).

Huaca Pucllana se encuentra ubicada en el distrito de Miraflores y cubre
aproximadamente 6.07 hectareas (Valdez et al., 2020). Esta rodeada de calles,
casas Y jardines, todos estos lugares no aptos para el uso por P. sentosus. Sin
embargo, esta bien conservada, con sefalizacion y proteccion de parte del
personal de seguridad de la huaca que impide que los visitantes perturben gran
parte del area, en particular los “adobitos” que conforman las edificaciones y
que los geckos usan como proteccién. No obstante, cabe resaltar que un
impacto potencialmente importante para esta poblacion es el uso continuo de
iluminacién artificial en las noches (Pérez, com. pers.). Se estima que su
poblacién incluye alrededor de 300 individuos (Valdez et al., 2020).

Huaca Huallamarca esta ubicada en el distrito de San lIsidro, y es una
reconstruccion realizada en la década del 50 por Arturo Jiménez Borja (Bonilla

et al., 2009). Se encuentra rodeada de construcciones urbanas (Cossios &
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Icochea, 2006). Previamente se han registrado hasta ocho individuos en dicha
huaca (Cossios & Icochea, 2006).

El sitio arqueoldgico Puruchuco, en el distrito de Ate, presenta pocas
estructuras adobadas, aunque contiene una gran area arenosa con rocas y no
perturbada (Cossios & Icochea, 2006). El registro de la especie en esta zona
describe que se hallaron dos individuos de la especie después de una busqueda
de seis horas por persona (Cossios & Icochea, 2006).

La Zona Arqueoldgica de Pachacamac es el area arqueolégica mas amplia
entre las localidades descritas de la especie. Se encuentra en el distrito de
Lurin, en Lima. Hasta la fecha solo se han encontrado dos individuos en zonas
caracterizadas por presentar estructuras de adobe y piedras (Cossios &
Icochea, 2006; Magan, 2010).

En la huaca de Tambo Inga se han registrado cuatro individuos, asociados a
adobes o0 escombros (Olivera et al., 2016). Esta huaca se encuentra en el distrito
de Puente Piedra y es la localidad mas al noreste de la especie, y la Unica
registrada al norte del rio Chillén (Olivera et al., 2016). Esta huaca se encuentra
dentro de un area urbana, por lo que enfrenta las amenazas de animales
domésticos y que los habitantes cercanos la utilicen para actividades
recreativas (Olivera et al., 2016).

Las localidades de Garagay, San Martin de Porres (huaca El Paraiso), la base
del cerro a espaldas de la Universidad Nacional de Ingenieria y Los Olivos
(Cerro Muleria) son localidades pequefias ubicadas entre el rio Chillén y el rio
Rimac, sin reportes oficiales de la especie, pero con individuos observados
esporadicamente por vecinos (Pérez, com. pers.). Estas no reciben especial
cuidado, en particular la huaca de la UNI y el Cerro Muleria, teniendo inclusive

la amenaza de invasores en el area.

1ll.2 Poblacion de estudio

Se estudio la poblacion de Phyllodactylus sentosus de la provincia de Lima con
muestras colectadas en el periodo comprendido entre octubre del 2016 hasta
abril del 2017 en Mateo Salado (Fernandez, 2019) y muestras colectadas en
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el contexto del presente proyecto entre julio de 2019 y marzo de 2020. Esta
poblacién estd constituida por subpoblaciones que habitan en parches de
hébitat arenoso y con rocas que le sirven de refugio. Estos parches son
tipicamente huacas, zonas arqueoldgicas que mantienen estas caracteristicas

del habitat debido a que son protegidas por motivos culturales.

Ill.3 Tamano de muestra

Cuando se utiliza un namero reducido de marcadores genéticos, se requieren
tamanos de muestra grandes para generar estimaciones precisas de la
frecuencia de los alelos, lo que podria ser dificil de lograr, especialmente para
especies en peligro de extincidn con poblaciones pequenas (Sunde et al.,
2020), como es el caso de Phyllodactylus sentosus.

Para obtener mayor numero de marcadores, se utilizan enfoques de
secuenciacion alternativos para el estudio de la genética y la gendmica de
poblaciones, como los métodos de secuenciacién de ADN asociados a sitios
de restriccidn (Sunde et al., 2020), entre ellos la técnica utilizada en el presente
estudio, Genotipado por Secuenciacién, que permite obtener miles de

marcadores.

Estudios previos para la optimizacion de tamafno de muestra en estudios de
gendmica de poblaciones determinan que para analizar estructura genética
poblacional es posible obtener resultados significativos con un nimero minimo
de muestras, siendo el numero ideal seis muestras por poblacién en
escarabajos, ocho en plantas, y diez en mamiferos y peces (Li et al., 2020;
Nazareno et al., 2017; Sunde et al., 2020; Trask et al., 2011). Debido a que no
se ha hecho un estudio parecido para reptiles, se optd por elegir un tamarno de

muestra conservador de 10 individuos por localidad como maximo.
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1ll.4 Procedimientos y protocolos

lll.4.1 Muestreo y colecta de tejido de Phyllodactylus sentosus

Se utilizaron muestras de ADN de Phyllodactylus sentosus de colectas previas,
asi como muestras de tejidos que fueron colectadas durante el proyecto para
complementar zonas y aumentar el numero de muestras en algunas

localidades.

Las muestras conservadas en el laboratorio previamente al desarrollo del
presente proyecto consisten en 01 muestra de la huaca Paraiso en San Martin
de Porres, 02 de un cerro en el mismo distrito, 01 muestra de Los Olivos, 01
muestra de la Universidad Nacional de Ingenieria, 01 muestra de Tambo Inga,
02 muestras de Huallamarca, 10 muestras de Huaca Pucllana y 53 muestras
de la huaca Mateo Salado.

Se colectaron muestras de individuos de la especie Phyllodactylus sentosus de
la Huaca San Marcos (10 individuos), el cerro La Muleria (2), los centros
arqueoldgicos Pachacamac (1) y Puruchuco (1), huaca Pucllana (10) y de la
Huaca del Parque de las Leyendas (10). Entre ambos conjuntos se contd con
144 muestras de tejido en total, de las cuales se secuenciaron 52 muestras tras

verificar la calidad del ADN.

Debido a que esta especie es de habitos nocturnos y presenta un pico de
actividad en las horas posteriores al atardecer (Pérez & Balta, 2016) las horas
de muestreo fueron entre las 18:00 y 24:00 horas. El método de captura fue por
captura directa y se tomaron datos de coordenadas de la localidad, hora de
registro y se realiz un registro fotografico de los especimenes.

La colecta de tejido se realizé mediante el corte de un fragmento de cola de
menos de 2 cm de largo (Ramirez-Reyes et al., 2017). En caso de autotomia
caudal por estrés se conservé toda la cola para la muestra de tejido, se limpi6
la herida con alcohol medicinal y se observé al individuo hasta confirmar que
se hallaba en buen estado. Estas muestras se preservaron en microviales con
etanol al 96% (Figura 4).
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El permiso de colecta para dicho muestreo corresponde al codigo de
Autorizacién N° AUT-IFS-2018-40 otorgado por el SERFOR al Dr. José Pérez
Zuiiga (quien estuvo presente durante las colectas), en el cual se autoriza la
colecta de toma de muestras para analisis molecular. La identificacién de los
especimenes se realizé en base en la revision de la descripcidn de la especie
Phyllodactylus sentosus por Dixon y Huey (1970).

Figura 4. Individuo de Phyllodactylus sentosus de la huaca Pucllana previamente a
que se tome la muestra de tejido (extremo de cola), la cual es preservada en alcohol

de 96% dentro de un microvial rotulado.

lll.4.2 Extraccion de ADN

La extraccién de ADN, a partir de las muestras colectadas, se realizé con el kit
innuPREP DNA Mini Kit de Analytik Jena siguiendo las indicaciones del
fabricante. El procedimiento se realiz6 en el Laboratorio de Sistematica
Molecular y Filogeografia, de la Facultad de Ciencias Biolégicas de la

Universidad Nacional Mayor de San Marcos.

La concentracion de cada muestra de ADN extraido fue medida mediante un
espectofotémetro NanoDrop Lite de Thermo Scientific y se seleccionaron para
su secuenciamiento aquellas muestras con al menos una concentracion de 10

ng/ul.
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l11.4.3 Genotipado por Secuenciacion (GBS)

El método Genotipado por Secuenciacion (GBS) fue utilizado para detectar
marcadores SNPs en el genoma de Phyllodactylus sentosus. Este método
pertenece a un conjunto de técnicas llamadas de “representacion reducida” que
permiten el descubrimiento y obtencion de polimorfismos de un solo nucleétido
(SNPs) que pueden ser utilizados como marcadores para estudios de genética
de poblaciones, filogeografia e incluso para obtener filogenias de especies no

modelo, sin la necesidad de un genoma de referencia (Andrews etal., 2016).

La técnica de GBS se basa en la digestion del ADN gendmico por endonucleasas
de restriccion resistentes a metilacion, después de lo cual los fragmentos son
ligados a adaptadores (barcodes) que permiten identificar el individuo a quien
le corresponden dichos fragmentos. A continuacién, se multiplexan las
muestras y se secuencian en conjunto con plataformas de Next Generation
Sequencing (Elshire et al., 2011; Lopez De Heredia, 2016).

A pesar de que el GBS fue disefiado para estudios con especies de plantas de
importancia agricola (Elshire et al., 2011), esta técnica ha sido empleada con
éxito en estudios de genética de poblaciones tanto de plantas como animales
silvestres (Agostino et al., 2018; Alipour et al., 2017; Dorant et al., 2019; Hu et
al., 2019; Johnson et al., 2015; Katsumura et al., 2019; Lopez De Heredia, 2016;
Pereira-Dias et al., 2019; Solomon et al., 2019).

Para el presente proyecto, las muestras de ADN fueron procesadas y
secuenciadas en el Centro de Gendmica de la Universidad de Minnesota.
Previamente a la secuenciacion del total de las muestras, se realizd un proyecto
piloto en el cual ocho muestras fueron enviadas para determinar la enzima de
restriccidbn mas adecuada y la profundidad de cobertura 6ptima. A partir de estos
resultados se determinaron los pardmetros para el procesamiento del total de

las muestras.
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lll.5 Analisis Bioinformatico

lll.5.1 Edicién de datos y obtencion de SNPs

Los SNPs se obtuvieron a partir de los datos en bruto utilizando las herramientas
‘cutadapt’, ‘fastp’ y el programa de uso libre ‘ipyrad’ (Eaton & Overcast, 2020).
El uso de herramientas de ensamblaje de librerias para RAD-seq unificadas,
como lo es ipyrad, brinda la gran ventaja de producir resultados mas facilmente
reproducibles.

Este programa permitié realizar el demultiplexado, esto es, identificar y separar
en archivos los fragmentos pertenecientes a cada individuo; asi como la
evaluacién de la calidad y filtro de las lecturas. Asimismo, las secuencias que
han pasado el filtro anterior fueron agrupadas en clusteres segun su similitud
(se utilizé un "umbral de clustering" de 0.85) para evitar duplicados (Eaton &
Overcast, 2020).

Después de evaluar las tasas de error de las diferentes lecturas se generd una
secuencia consenso para cada individuo, de la cual se obtuvo el nimero de
alelos en cada locus registrado. Posteriormente, se identificaron secuencias
similares de diferentes individuos y se agruparon. Los locus se retuvieron si se
encontraba informacion en dicho locus en al menos 33 individuos. Finalmente,
ipyrad genero archivos de salida con diversos formatos para el posterior analisis
de los resultados (Eaton & Overcast, 2020).

lll. 5.2 Estructura Genética Poblacional

El andlisis de estructura genética poblacional se realiz6 mediante cuatro

abordajes diferentes.

Para la visualizacion de la informacién obtenida en forma de SNPs, en primer
lugar, se realiz6 un PCA (analisis de componentes principales que convierte la
informacién recuperada de SNPs en un conjunto de valores de variables
linealmente no correlacionadas llamadas componentes principales que
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resumen la variacion entre muestras) mediante la funcién ‘gIPCA’ del paquete
de R ‘adegenet’ (Jombart & Ahmed, 2011).

Asimismo, se realizd un andlisis t-SNE (incrustacion de vecinos estocasticos
distribuidos en T) utilizando ‘ipyrad-analysis toolkit: PCA’. Este es un método de
visualizacion de ‘big data’ desarrollado por “machine learning” (Aprendizaje
Automatico) dentro del campo de la inteligencia artificial (Platzer, 2013). El t-
SNE se ha propuesto como un mejor método de visualizacion de SNPs que
el PCA y permite detectar estratificacion a nivel poblacional en estudios
genéticos (Li et al., 2017; Platzer, 2013).

También se realiz6 un DAPC, el analisis discriminante de componentes
principales, para la identificacion y descripcion de grupos de organismos
relacionados genéticamente (Jombart et al., 2010). En este analisis primero los
datos se transforman en componentes que contengan la informacién de la
variacién en dichos datos mediante PCA y luego se realiza un Analisis
Discriminante para minimizar la varianza genética dentro de las poblaciones
y maximizar la variacion entre las poblaciones para una mejor visualizacionde
la estructura poblacional (Jombart & Collins, 2021). Para esto se utilizd la funcién
‘dapc’ del paquete en R ‘adegenet’ (Jombart & Collins, 2021) y se eligiéel nUumero
de componentes principales que se retuvieron para el DAPC con la funcion
xvalDapc mediante el método de “cross-validation” recomendado por Jombart &
Collins (2021).

En el método de “cross-validation” los datos se dividen en un conjunto de
entrenamiento (que normalmente comprende el 90% de los datos) y un conjunto
de validacién (que contiene el resto) (Jombart & Collins, 2021). El conjunto de
validacién se selecciona mediante un muestreo aleatorio estratificado, por lo que
al menos un miembro de cada grupo o poblacién en los datos originales esta
representado tanto en los conjuntos de entrenamiento como en los de validacién
(Jombart & Collins, 2021). Esto solo se pudo lograr en poblaciones con mas de
un individuo. Luego el DAPC se lleva a cabo en el conjunto de entrenamiento
con numeros variables de componentes principales retenidos, y el grado en el

que el analisis es capaz de predecir con precision la pertenencia al grupo de
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individuos excluidos (del conjunto de validacién) se usa para identificar el
namero 6ptimo de componentes principales a conservar (Jombart & Collins,
2021).

Estos andlisis proveen una evaluacion y visualizacién inicial de los datos para
identificar si hay evidencia de estructura genética poblacional sin base en
supuestos de modelos evolutivos (Hu et al., 2019; Johnson et al., 2015;
Katsumura et al., 2019; Li et al., 2019; Pereira- Dias et al., 2019).

Finalmente, para visualizar y entender de mejor manera la estructura
poblacional se utilizd el método de cluster bayesiano del software libre
STRUCTURE (Agostino et al., 2018; Alipour et al., 2017; Blanco-Bercial &
Bucklin, 2016; Garzén-Martinez et al., 2015; Hu et al., 2019; Johnson et al.,
2015; Solomon et al., 2019). Luego de realizar pruebas con submuestras de los
SNPs, se eligio el modelo de ancestria admixture que considera que los
individuos pueden tener una ascendencia mixta de modo que cada individuo
pueda heredar una fraccion de su genoma de los ancestros de diferentes
poblaciones, ya que la mezcla entre poblaciones, aun si fuera baja, es una
caracteristica comun de los datos genéticos reales (Porras-Hurtado et al.,
2013).

El modelo alternativo de no-admixture se utiliza para poblaciones
completamente discretas y presenta la ventaja de potencialmente detectar
estructura poblacional fina, sin embargo, en las pruebas se obtuvieron
resultados similares entre ambos modelos por lo que se eligié el de admixture
(Porras-Hurtado et al., 2013). Por otro lado, se eligi6 como modelo de
frecuencia alélica al modelo de frecuencias alélicas correlacionadas ya que
considera que se puede esperar que las poblaciones estrechamente
relacionadas muestren frecuencias alélicas muy similares (Porras-Hurtado et
al., 2013). El numero de grupos genéticos (K) fue determinado mediante el
mayor AK (Evanno et al., 2005).
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V. Resultados

IV.1 Muestreo

Se colecté el nimero Optimo determinado de muestras por localidad, 10
muestras, en las huacas del Parque de Las Leyendas, Huaca San Marcos y
Huaca Pucllana. En la Huaca San Marcos se realiz6 la colecta de las diez
muestras en una sola noche con un grupo de cuatro personas. No se encontrd
ninguna otra especie de gecko dentro de la huaca. Por otro lado, en el Parque
de Las Leyendas se realiz6 la busqueda también en una sola noche con un
equipo de cinco personas, pero en esta ocasion si se observd la presencia de
otras especies del género Phyllodactylus en el area. De estas especies resalta
el registro de la especie Phyllodactylus reissii, la cual es una especie
introducida en Lima, nativa del norte del pais y un posible competidor con P.
sentosus por los recursos del area (Venegas et al., 2017). En Huaca Pucllana
se colectaron diez muestras en una busqueda con un equipo de seis personas
y la mayoria de los geckos encontrados fueron juveniles.

En el caso de la localidad de Pachacamac, solo se pudo capturar a un
espécimen, a pesar de haber realizado cuatro noches de busqueda con equipos
de cuatro personas dos noches y seis personas la tercera y cuarta noche de
evaluacién. La busqueda se realizd abarcando todas las zonas con acceso
permitido en el complejo arqueoldgico. Sin embargo, se encontré un gran
numero de individuos de la especie Phyllodactylus microphyllus.

En el Cerro Muleria, en el distrito de Los Olivos, se realizaron dos busquedas
de cuatro horas por equipos de tres y cuatro personas cada noche. Se
encontraron dos individuos en la zona cercana a las viviendas que colindan con

el cerro.

En la Zona Arqueoldgica de Puruchuco se realizaron tres busquedas, con
equipos de tres personas. Solo se hallé a un individuo de P. sentosus, aunque
se observaron individuos de otra especie del mismo género, Phyllodactylus

lepidopygus.
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IV.2 Extraccion de ADN, cuantificacion y obtencion de SNPs

Se extrajo ADN exitosamente de todas las muestras tomadas. En base a la
cuantificacion de ADN de las muestras se eligieron 52 muestras aptas para su
secuenciamiento. Se obtuvieron 147 856 SNPs tras el filtrado de datos
mediante ipyrad, con 0.85 de "umbral de clustering” (el nivel de similitud al cual
dos secuencias son identificadas como homadlogas y son agrupadas), y con 33
como numero minimo de muestras que deben tener informacién en un locus

para que éste sea retenido.

IV.3 Estructura genética poblacional

IV.3.1 Analisis de Componentes Principales y t-SNE

En base a los analisis iniciales de PCA, se observd gran variacion entre los dos
individuos de la localidad Huallamarca. Debido a que la calidad de las
secuencias de ambos individuos era baja y que la procedencia de las muestras
no pudo confirmarse con total seguridad al haber sido brindadas al laboratorio
por aviso del personal de seguridad de la huaca y no colectadas como parte
del estudio, se decidi6 retirar ambas muestras para los siguientes analisis.

Mediante el Andlisis de componentes principales (PCA) con los dos primeros
componentes se recuperaron tres grupos que corresponden a las poblaciones
de Mateo Salado, Pucllana y en un mismo grupo a las poblaciones de huaca
San Marcos y Parque de Las Leyendas (Figura 5). Estas dos ultimas localidades
corresponden al complejo prehispanico Maranga. Por otro lado, en el PCA no
se observan agrupaciones claras entre los individuos de las otras localidades.
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Sin embargo, al visualizar el gréafico de barras de eigenvalues (Figura 6, valores
en Anexo 1), se evidencia que los dos primeros componentes principales
obtenidos del analisis de PCA resumen menos del 20% de la variacion hallada
en los datos, lo cual es un valor muy inferior al éptimo, el cual suele estar entre
70% a 95% (Cangelosi & Goriely, 2007).

Frente a ello un método mas apropiado para analizar esta gran cantidad de
informacion y su variacion es el t-SNE (Figura 7). En éste también se recuperan
los tres grupos ya mencionados pero los individuos de las localidades restantes
no mostraron agrupaciones claras y consistentes. A pesar de ello, algunos
ensayos con diferentes parametros de perplexity en t-SNE separaron las
localidades al norte del rio Rimac (Cerro Muleria, UNI, Paraiso, San Martin de
Porres, Garagay y Tambo Inga) de las localidades poco muestreadas al sur del

rio Rimac (Puruchuco y Pachacamac).
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Figura 7. Incrustacion de vecinos estocasticos distribuidos en T (t-SNE).

Para el Analisis Discriminante de Componentes principales (DAPC) se
retuvieron doce componentes principales al ser éste el nUmero con mayor valor
promedio de asignacion correcta y menor valor de error (Figura 8,valores en
Anexo 2).
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Figura 8. Analisis de “Cross-Validation” para el DAPC. Se puede observar que un
namero muy alto de componentes principales retenidos no es deseable debido a que
el ruido no permite la asignacién correcta de individuos a sus agrupaciones.

En el DAPC, el eje horizontal separa la poblacién de Tambo Inga (la Unica al norte del
rio Chillén) de las otras poblaciones al norte del rio Rimac (Figura 9). Asimismo, segun
el eje horizontal se observa que las poblaciones de Mateo Salado, Pucllana, San
Marcos y Parque de Las Leyendas se agrupan, con una sobreposicion de las
poblaciones de San Marcos y Parque de Las Leyendas como ya se habia observado
en el PCA (Figura 9). En este eje también hay cierta agrupacion ligera entre los
individuos de Pachacamac y Puruchuco, la cual no se recupera en el eje vertical
(Figura 9). Finalmente, segun el eje vertical las poblaciones de Tambo Inga,
Puruchuco y Pachacamac se separan del resto de las localidades (Figura 9).
Finalmente, cabe sefalar que con doce componentes principales se esta
recuperando el 48.7% de la varianza de los datos, por lo que los resultados de
este analisis deben ser considerados con precaucion.

35



DA eigenvalues

in=

Figura 9. Analisis Discriminante de Componentes Principales (DAPC), los ejes
representan los dos primeros componentes discriminantes.

IV.3.2 Analisis mediante STRUCTURE

Para obtener un patrén mas claro de la estructura genética poblacional del
P. sentosus en Lima se utilizé el método de cluster bayesiano del software
libre STRUCTURE con el modelo admixture. El método de Evanno (mayor
delta K) identificd que el nimero mas probable de grupos genéticos es de
K=4 al analizar un conjunto de datos de 3373 SNPs (Figura 10A), el cual
incluye solo SNPs que tienen informacién de todas las muestras (Evanno
et al., 2005). Por otro lado, analizando un conjunto de datos mas amplio con
15 816 SNPs, que incluye SNPs con informacién del 90% de muestras en
cada poblacion, el niumero mas probable de grupos genéticos seria K=6
(Figura 10B). En ambos resultados hay evidencia de una fuerte estructura

poblacional de Phyllodactylus sentosus.

36



10

05

..................................................

0.0

San Marcos y
Parque de Las Leyendas

e —
- |I||I||IIIl |l'|| 'llllllilll- ||||||I||||I
II III||I!.lI||||I||I|III||--I-I- o — I

..................................................

Pucllana P N2 Mateo Salado N1

05

00

Pucllana San Marcos y Mateo Salado N1
Parque de Las Leyendas

Figura 10. A) Resultados de STRUCTURE a partir de 3 737 SNPs, con K=4. B)
Resultados de STRUCTURE a partir de 15 816 SNPs, con K=6. El grupo P incluye
las muestras de Puruchuco y Pachacamac. El grupo N2 corresponde a las
muestras de Paraiso, Muleria, UNI y una de SMP. El grupo N1 incluye muestras
de Tambo Inga, Garagay y una de SMP (San Martin de Porres).

En ambos analisis se observan muy diferenciados los grupos previamente
identificados de Mateo Salado, Pucllana y al grupo conformado por San Marcos
y Parque de Las Leyendas. Estas cuatro poblaciones son aquellas con mayor
namero de muestras en el presente estudio y aquellas con mayor numero de
estudios ecolégicos. Se consideran que son las poblaciones mejor
conservadas, sin embargo, a pesar de su cercania hay alta diferenciacion
genética. Ademas, en la poblacibn de Mateo Salado los coeficientes de
pertenencia individual al grupo genético (q) (ver valores en Anexos 3 y 4) que
se obtuvieron de las muestras fueron particularmente altos (no menor a 0.97).

La principal diferencia entre los resultados de ambos analisis es la
estructuracién en las poblaciones al norte del rio Rimac (Figuras 11y 12). En
el analisis realizado con menos SNPs se detecta un solo grupo genético,
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mientras que en el analisis con 15 816 SNPs las poblaciones al norte del rio
Rimac se agrupan en dos grupos genéticos, denominados N1 y N2, siendo el
grupo N1 compuesto de poblaciones cercanas al Rio Chillén (en el caso de

Tambo Inga al norte de este rio).

Por otro lado, en ambos andlisis se evidencia similitud en cuanto a las
frecuencias alélicas de la poblacién de Puruchuco, poblacion mas al este
registrada para la especie, y la poblacion de Pachacamac. Esta ultima es la
localidad mas al sur registrada de P. sentosus en el departamento de Lima.
Asimismo, ambas poblaciones presentan alelos encontrados en huaca

Pucllana.

V. Discusidn y conclusiones

Los resultados muestran evidencia de altos niveles de estructura genética
poblacional. En los andlisis de PCA, t-SNE y DAPC se muestra
consistentemente el alto grado de diferenciacion de tres grupos que
corresponden a las poblaciones mas estudiadas de esta especie: la poblacidon
de Pucllana, la de Parque de Las Leyendas junto a la poblacion de San Marcos
y por ultimo la poblacién de Mateo Salado. Estos resultados coinciden con el
analisis en STRUCTURE.

El uso de analisis tales como PCA, DAPC y t-SNE tienen la ventaja de que,
ademas de ser utiles como analisis exploratorios, no dependen de ninguna
suposicién de modelos, por lo que pueden proporcionar una validacién util de
los resultados obtenidos con STRUCTURE (Francois & Durand, 2010; Jombart
et al., 2008; Patterson et al., 2006).
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Figura 11. Mapa de las localidades evaluadas y el promedio de los coeficientes
de pertenencia individual a grupos genéticos en cada poblacion a partir del andlisis
de STRUCTURE con 3 737 SNPs. Las localidades en las que P. sentosus esta
registrado esta representado por una cruz, mientras que las localidades evaluadas
estan representadas por circulos negros. El tamafo de los graficos circulares no indica
el tamano de la muestra. El relieve altitudinal se representa en matices de gris.
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Figura 12. Mapa de las localidades evaluadas y el promedio de los coeficientes de
pertenencia individual a grupos genéticos en cada poblacién a partir del analisis de
STRUCTURE con 15 816 SNPs. Las localidades en las que P. sentosus estéa registrado
estan representadas por una cruz, mientras que las localidades evaluadas estan
representadas por circulos negros. El tamano de los graficos circulares no indica el
tamano de la muestra. El relieve altitudinal se representa en matices de gris.

Los resultados indican estructuracion poblacional, probablemente debido al
bajo flujo génico, y una alta diferenciacion entre las poblaciones, aunque no
estén alejadas. Esta alta diferenciacion se presentaria debido a que, frente a
bajos o nulos niveles de flujo génico entre poblaciones, la deriva génica actla
independientemente dentro de cada poblacion y la frecuencia alélica sera
diferente en cada subpoblacion (Templeton, 2006). La diferenciacién se
incrementa y acelera en poblaciones pequenas, en aquellas que presentan
efecto fundador o el efecto de cuello de botella (Templeton, 2006).
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Los altos niveles de estructuracion registrados coinciden con los observados
en diferentes poblaciones de reptiles, incluyendo lagartijas y geckos de la
familia Phyllodactylidae (Blair et al., 2013; Delaney et al., 2010), aunque se
acepta que el efecto de la urbanizacién sobre las especies depende de las
caracteristicas de ellas y si las construcciones urbanas representan un corredor
0 una barrera para su dispersion (Liu et al., 2016). Algunos efectos de la
fragmentacion urbana similares a los observados para el gecko de Lima han
sido reportados en geckos endémicos y de distribucion restringida como el
gecko Phelsuma guimbeaui de la isla de Mauricio, cuya poblacién quedé
fragmentada por la expansién urbana en pequenas y aisladas poblaciones en
parches de bosque que presentan alta diferenciacion genética aun en la
ausencia de barreras naturales (Buckland et al., 2014).

Cabe resaltar los altos coeficientes de pertenencia a un grupo genético en
Mateo Salado (0.99 en el conjunto de 3 737 SNPs), lo cual puede deberse,
adicionalmente al bajo flujo génico, a un efecto de cuello de botella puesto que
la poblacién de esta especie en el sitio en un periodo fue fuertemente impactada
por el uso del area por invasores, pero se ha recuperado en la dltimadécada

gracias a los esfuerzos de preservar el patrimonio cultural-histérico.

Por otro lado, se podria obtener mayor claridad sobre la estructura genética
observada en las poblaciones al norte del rio Rimac, la cual fue recuperada con
el uso de un mayor numero de SNPs, con un mayor numero de muestras por
localidad. Sin embargo, el presente estudio es el primero en analizar estas
poblaciones de las cuales solo se tienen registros esporadicos de P. sentosus.

El patron observado de estructura genética poblacional del gecko de Lima no
se explica completamente por barreras naturales, las cuales en Lima son los
rios Chillén y Rimac. A pesar de ello, cabe sefnalar que el rio Rimac, de mayor
caudal que el Chillon, si seria una importante barrera que estaria separando a
las poblaciones al norte y sur del rio, lo cual se observa en los resultados de los
andlisis de STRUCTURE y DAPC.
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El rol de los rios como barreras geograficas naturales al flujo génico en geckos
se ha observado en la especie Homonota uruguayensis, también de la familia
Phyllodactylidae, en las Pampas brasilefias y uruguayas (Felappi et al., 2015).
En esta especie se reportd que su estructura genética poblacional se explica
tanto por su alta fidelidad de hogar como por la presencia de rios (Felappi et
al.,

2015). A diferencia del gecko de Lima, no se observd grados tan altos de

diferenciacion en el area entre los rios (Felappi et al., 2015).

La fragmentacion por expansion urbana es un proceso que progresa con el
tiempo y esta influenciado por factores sociales, economicos e histéricos. La
actual ciudad de Lima yace sobre lo que antes fueron territorios de culturas
prehispanicas como la cultura Lima, Ichma e Inca (Bonilla et al., 2009; Del
Castillo, 2015). Debido a la presencia del rio Rimac, alrededor del valle se
establecieron cultivos y centros poblados, asi como algunos centros religiosos,
desde antes de la llegada de los espafioles (Del Castillo, 2015). Por lo que la
fragmentacion de las poblaciones del gecko de Lima habria comenzado desde
tiempos prehispanicos. Sin embargo, la desordenada expansién de la ciudad
en el ultimo siglo y en particular desde la década de los 50, ha sido acelerada
y ha implicado un cambio del paisaje mas drastico, con la implementacién de
asfalto y construccion masiva de edificios y muros (Saez Giraldez et al., 2010).
Estas condiciones habrian entonces afectado por mas tiempo a aquellas
poblaciones del gecko de Lima cercanas al centro histérico de la ciudad, a partir

de la cual la ciudad se ha expandido en las ultimas décadas (Figura 13).
También cabe resaltar que los cambios evolutivos mediados por la deriva

génica se acumulan con el tiempo y, por lo tanto, aquellos parches que han

estado
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aislados durante mas tiempo presentaran mayor diferenciacion, y aquellos que
recientemente han sido aislados por alguna barrera pueden no presentar
evidencia de ello en su estructura genética durante afos (Templeton, 2006). El
uso de técnicas como GBS aumentan el nimero de marcadores usados y por
lo tanto permiten obtener evidencia de eventos més recientes. Se puede
observar que las poblaciones de San Marcos y Parque de Las Leyendas se
agrupan en el analisis. Esto se deberia a que las huacas de San Marcos y
Parque de Las Leyendas estuvieron conectadas por terreno sin asfaltar con
niveles bajos de urbanizacidén, separados solo por la avenida El Progreso
(ahora Venezuela, construida en la década de los ‘20), hasta la segunda mitad
del siglo pasado. Es en dicho periodo en el cual se realizé la construccion de
las instalaciones del Parque de Las Leyendas, el campus de la Pontificia
Universidad Catdlica del Peru y de la ciudad universitaria de la Universidad
Nacional Mayor de San Marcos con sus respectivos cercos perimeétricos.
Asimismo, el establecimiento del Asentamiento Humano Pando IX etapa cubri6é
la zona entre los terrenos actuales del Parque de Las Leyendas y San Marcos,
rodeando algunas huacas mas pequefas que actualmente estan aisladas y se
encuentran en situacion de abandono. Los efectos del actual aislamiento entre
las huacas San Marcos y las del Parque de Las Leyendas, de no haber ningin
cambio, se expresarian en las proximas décadas en la diferenciacion genética

entre ambas poblaciones.

e
0
0

o Y . Y ¥
"'r | ',‘ o \'a )
| |
. e + = , Y »—+"1/ i‘ (XY +"’/ (L Yine »-+‘/‘/ 0 ALES 4
L — J - N -— ~
53 + £+ + b % X + /4 + R B
% % <& & A
i // ,+ // + : / A ’// o //
= / s / o / / - /
/ / / / /
+ Jax’d ¢ + -
1920 1931 1959 1975 2002

Figura 13. El crecimiento urbano (area anaranjada) de Lima desde 1920, basado en
Séez Giraldez et al., 2010. Las localidades en las que P. sentosus esta registrado estan
representadas por una cruz, mientras que las localidades evaluadas estan
representadas por puntos rojos.
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En conjunto los resultados indican que Phyllodactylus sentosus presenta un
alto nivel de estructuracion genética poblacional determinado por barreras
geolbgicas naturales, representadas por los rios Rimac y Chillén, y por la
urbanizacién y la consecuente modificacion del habitat que implican barreras
para el flujo génico entre las poblaciones que se encuentran refugiadas en las

huacas de Lima.
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VII. Anexos

ANEXO 1. Tabla con eigenvalues del Analisis de Componentes Principales.

N° Eigenvalue Porcentaje de Porcentaje de
PC varianza explicada varianza explicada
acumulada
1 514.79218 9.052387391 9.052387391
2 426.38554 7.497796656 16.55018405
3 340.44627 5.986593506 22.53677755
4 262.74287 4.620214401 27.15699195
5 224.40986 3.946145777 31.10313773
6 185.18275 3.256354809 34.35949254
7 162.43677 2.85637705 37.21586959
8 141.97585 2.496581036 39.71245063
9 136.46361 2.399650792 42.11210142
10 135.39627 2.380882101 44.49298352
11 122.89863 2.161116761 46.65410028
12 117.42537 2.064871962 48.71897224
13 108.5281 1.908417498 50.62738974
14 105.0778 1.847745534 52.47513527
15 97.6455 1.717051904 54.19218718
16 95.65339 1.682021552 55.87420873
17 95.23925 1.674739088 57.54894782
18 94.53688 1.662388229 59.21133605
19 92.45652 1.62580604 60.83714209
20 91.96895 1.617232343 62.45437443
21 90.78732 1.596453914 64.05082834
22 90.02572 1.583061523 65.63388987
23 87.19729 1.533324862 67.16721473
24 86.52576 1.521516311 68.68873104
25 85.81444 1.509008071 70.19773911
26 85.36484 1.501102059 71.69884117
27 84.65956 1.488700029 73.1875412
28 83.18086 1.462697759 74.65023896
29 82.77059 1.455483347 76.10572231
30 81.0384 1.42502357 77.53074588
31 80.91457 1.422846076 78.95359195
32 80.3792 1.413431837 80.36702379
33 79.28162 1.394131389 81.76115518
34 77.88423 1.369558919 83.1307141
35 77.45059 1.361933556 84.49264765
36 76.30881 1.341855872 85.83450353
37 74.85943 1.316369181 87.15087271
38 72.09822 1.267814553 88.41868726
39 71.17946 1.251658574 89.67034583
40 69.33351 1.21919838 90.88954421
41 68.93093 1.212119193 92.10166341
42 68.0979 1.197470737 93.29913414
43 64.9982 1.142963916 94.44209806
44 64.02484 1.125847821 95.56794588
45 61.89885 1.08846325 96.65640913
46 54.75593 0.962858236 97.61926737
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47 50.45633 0.887251717 98.50651908
48 46.18929 0.81221775 99.31873683
49 38.74215 0.681263166 100
ANEXO 2. Resultados de andlisis de “cross-validation” de DAPC.
N° de Asignacién exitosa | Error cuadratico | N°de CP con N° de CP
componente | promedio medio mayor éxito con menor
s principales promedio error
(CP) cuadratico
medio
2 0.6088889 0.4014787 12 12
4 0.7688889 0.2330157
6 0.7822222 0.2199326
8 0.7422222 0.2633122
10 0.7744444 0.2282786
12 0.7955556 0.2067383
14 0.7922222 0.2123066
16 0.7000000 0.3239799
18 0.6688889 0.3463032
20 0.6900000 0.3244939
22 0.5666667 0.4479583

ANEXO 3. Valores de pertenencia (q) a grupos genéticos de cada muestra a partir del analisis
STRUCTURE del conjunto de datos con 3373 SNPs.

Muestra Poblacion 0 2
GCKO0003_filtered Garagay 0.002 2.10E-03 9.90E-01 6.1 0853
GCKO0005_filtered Mateo Salado 0.001 9.98E-01 0.00E+00 1.00&;
GCKO0006 _filtered Mateo Salado 0.002 9.74E-01 1.20E-03 2.320E?:
GCK0007_filtered Mateo Salado 0.001 9.98E-01 0.00E+00 1.00(I)E:;
GCK0023_filtered Mateo Salado 0.002 9.88E-01 1.00E-03 9'405;;
GCK0025_filtered Mateo Salado 0.002 9.72E-01 0.00E+00 2.56(I352—
GCK0027_filtered Mateo Salado 0.002 9.92E-01 3.00E-04 6.400Eé
GCK0030_filtered Mateo Salado 0.002 9.96E-01 6.00E-04 1.50(IJE3—
GCK0043_filtered Mateo Salado 0.002 9.80E-01 9.00E-04 1.750Ez-
GCK0052_filtered Mateo Salado 0.003 9.78E-01 1.00E-03 1.900Ez-
GCK0054_filtered Mateo Salado 0.001 9.83E-01 1.10E-03 1.530Ez-
GCKO0055 _filtered Paraiso 0.003 9.54E-02 2.58E-01 6.440E1—
GCK0059_filtered Pucllana 0.999 1.00E-03 0.00E+00 3.005
GCKO0062_filtered Pucllana 0.757 4.72E-02 1.50E-03 1 .950E1-
GCKO0066_filtered San Martin de 0.001 1.00E-03 9.96E-01 1.70E-

Porres 03
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GCKO0067_filtered San Martin de 0.002 1.41E-01 2.44E-01 6.13E-
Porres 01

GCKO0068_filtered Tambolnga 0 0.00E+00 9.99E-01 9.005
GCKO0069_filtered UNI 0.052 2.06E-01 2.51E-01 4.91(I)E1-
GCKO0072_filtered San Marcos 0.083 2.45E-01 1.00E-03 6.72(I)E1—
GCKO0073_filtered San Marcos 0.003 1.79E-01 1.00E-03 8.1 70E1
GCKO0074_filtered San Marcos 0.007 1.62E-01 1.20E-03 8.30(I)E1-
GCKO0075_filtered San Marcos 0.009 2.98E-01 1.00E-03 6.92(I)E1-
GCKO0076_filtered San Marcos 0.059 2.83E-01 1.00E-04 6.57(I)E1—
GCKO0077_filtered San Marcos 0.001 1.72E-01 1.00E-03 8.270E1—
GCKO0078_filtered San Marcos 0.045 2.47E-01 1.00E-03 7.0751—
GCKO0079_filtered San Marcos 0.002 1.24E-01 1.00E-03 8.7351—
GCKO0080_filtered San Marcos 0.001 1.93E-01 1.00E-03 8.050E1-
GCKO0081_filtered San Marcos 0.085 2.71E-01 1.30E-03 6.43(;51—
GCKO0082_filtered Leyendas 0.027 2.39E-01 1.00E-03 7.330E1—
GCKO0083_filtered Leyendas 0.008 2.44E-01 4.00E-04 7.4751—
GCKO0084_filtered Leyendas 0.001 1.04E-01 0.00E+00 8.95(IJE1—
GCKO0085_filtered Leyendas 0.006 2.19E-01 1.00E-04 7.75(IJE1—
GCKO0086_filtered Leyendas 0.005 1.19E-01 1.00E-03 8.76(;51—
GCKO0087_filtered Leyendas 0.004 1.94E-01 1.00E-03 8.010E1—
GCKO0088 _filtered Leyendas 0.009 1.65E-01 1.10E-03 8.240E1—
GCKO0089_filtered Leyendas 0.006 1.94E-01 3.40E-03 7.960E1—
GCKO0090_filtered Leyendas 0.003 1.71E-01 1.40E-03 8.250E1—
GCKO0091_filtered Leyendas 0.005 1.64E-01 1.00E-03 8.31(I)E1—
GCKO0094_filtered Muleria 0.015 2.27E-01 3.10E-01 4.49(I)E1—
GCKO0109_filtered Pachacamac 0.31 5.03E-02 3.84E-01 2.560E1—
GCKO0118_filtered Muleria 0.006 2.33E-01 3.25E-01 4.36(;51—
GCKO0119_filtered Pucllana 0.858 1.20E-01 1.40E-03 2.080Ez—
GCKO0121_filtered Pucllana 0.999 9.00E-04 0.00E+00 3.000E‘i
GCKO0122_filtered Pucllana 0.834 6.37E-02 1.00E-03 1 .010E1—
GCKO0123_filtered Pucllana 0.998 1.00E-03 0.00E+00 1 .OOOE:;
GCKO0124_filtered Pucllana 0.997 1.90E-03 0.00E+00 1 .OOOE:;
GCKO0125_filtered Pucllana 0.875 6.45E-02 2.60E-03 5.790Ez-
GCKO0126_filtered Pucllana 0.86 7.41E-02 3.10E-03 6.260Ez-
GCKO0127_filtered Pucllana 0.815 7.04E-02 1.60E-03 1.13E-
01

GCKO0134_filtered Puruchuco 0.503 7.06E-02 2.03E-01 2.23(IJE1-
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ANEXO 4. Valores de pertenencia (q) a grupos genéticos de cada muestra a partir del andlisis

STRUCTURE del conjunto de datos con 15 816 SNPs.

Muestra Poblacion 0 2

GCKO0003_f Garagay 0.00E+0 9.99E-01 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 6.00E-04
iltered 0 0 0 0

GCKO0005_f Mateo 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 2.60E-03 9.97E-01 0.00E+0
iltered Salado 0 0 0 0

GCKO0006_f Mateo 0.00E+0 0.00E+0 6.10E-03 1.88E-02 9.75E-01 0.00E+0
iltered Salado 0 0 0

GCKO0007_f Mateo 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 8.00E-04 9.99E-01 0.00E+0
iltered Salado 0 0 0 0

GCKO0023_f Mateo 0.00E+0 0.00E+0 5.00E-04 4.79E-02 9.52E-01 0.00E+0
iltered Salado 0 0 0

GCKO0025_f Mateo 4.70E-03 0.00E+0 5.05E-02 6.00E-04 9.44E-01 5.00E-04
iltered Salado 0

GCKO0027_f Mateo 8.00E-04 0.00E+0 1.38E-02 0.00E+0 9.85E-01 2.00E-04
iltered Salado 0 0

GCKO0030_f Mateo 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 2.95E-02 9.71E-01 0.00E+0
iltered Salado 0 0 0 0

GCK0043_f Mateo 2.00E-04 0.00E+0 5.30E-02 0.00E+0 9.47E-01 1.00E-04
iltered Salado 0 0

GCKO0052_f Mateo 0.00E+0 0.00E+0 8.60E-03 4.01E-02 9.51E-01 1.00E-04
iltered Salado 0 0

GCK0054_f Mateo 1.50E-03 0.00E+0 2.58E-02 0.00E+0 9.73E-01 1.00E-04
iltered Salado 0 0

GCKO0055_f Paraiso 0.00E+0 0.00E+0 1.86E-01 0.00E+0 2.30E-03 8.11E-01
iltered 0 0 0

GCKO0059_f Pucllana 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 1.00E+0 0.00E+0 0.00E+0
iltered 0 0 0 0 0 0

GCKo0062_f Pucllana 6.88E-01 0.00E+0 1.21E-02 3.00E-01 4.00E-04 0.00E+0
iltered 0 0

GCK0066_f | San Martin 0.00E+0 1.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0
iltered | de Porres 0 0 0 0 0 0

GCK0067_f | San Martin 0.00E+0 0.00E+0 1.58E-01 0.00E+0 3.10E-03 8.39E-01
iltered | de Porres 0 0 0

GCK0068_f | Tambolnga 5.00E-04 9.39E-01 1.30E-03 0.00E+0 0.00E+0 5.90E-02
iltered 0 0

GCKO0069_f UNI 1.90E-01 1.50E-03 2.76E-01 4.00E-04 9.73E-02 4.35E-01
iltered

GCK0072_f | San Marcos 0.00E+0 0.00E+0 6.76E-01 1.57E-01 1.65E-01 1.10E-03
iltered 0 0

GCKO0073_f | San Marcos 5.20E-03 0.00E+0 8.45E-01 6.00E-04 1.29E-01 2.04E-02
iltered 0

GCKO0074_f | San Marcos 2.94E-02 3.00E-04 8.44E-01 1.20E-03 1.18E-01 7.10E-03
iltered

GCKO0075_f | San Marcos 0.00E+0 0.00E+0 6.69E-01 1.46E-01 1.85E-01 0.00E+0
iltered 0 0 0

GCKO0076_f | San Marcos 0.00E+0 0.00E+0 6.73E-01 1.70E-01 1.56E-01 6.00E-04
iltered 0 0

GCKO0077_f | San Marcos 7.30E-03 0.00E+0 8.54E-01 1.00E-04 1.33E-01 5.80E-03
iltered 0

GCK0078_f | San Marcos 0.00E+0 0.00E+0 6.67E-01 1.46E-01 1.86E-01 1.30E-03
iltered 0 0

GCK0079_f | San Marcos 9.40E-03 0.00E+0 8.70E-01 0.00E+0 1.18E-01 2.60E-03
iltered 0 0

GCK0080_f | San Marcos 1.30E-03 0.00E+0 8.27E-01 2.90E-03 1.47E-01 2.15E-02
iltered 0

GCK0081_f | San Marcos 1.00E-04 0.00E+0 6.55E-01 1.58E-01 1.86E-01 1.40E-03
iltered 0

GCK0082_f Leyendas 0.00E+0 0.00E+0 7.12E-01 1.51E-01 1.38E-01 0.00E+0
iltered 0 0 0

GCKO0083_f Leyendas 0.00E+0 0.00E+0 7.51E-01 1.30E-01 1.19E-01 0.00E+0
iltered 0 0 0

GCK0084_f Leyendas 0.00E+0 0.00E+0 9.01E-01 1.10E-03 9.80E-02 0.00E+0
iltered 0 0 0

GCKO0085_f Leyendas 0.00E+0 0.00E+0 7.48E-01 1.42E-01 1.10E-01 0.00E+0
iltered 0 0 0

GCK0086_f Leyendas 6.48E-02 0.00E+0 8.45E-01 4.00E-04 8.41E-02 5.50E-03
iltered 0
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GCK0087_f Leyendas 6.00E-02 0.00E+0 8.26E-01 1.00E-03 1.05E-01 7.70E-03
iltered 0

GCK0088_f Leyendas 4.13E-02 0.00E+0 8.27E-01 0.00E+0 1.13E-01 1.81E-02
iltered 0 0

GCK0089_f Leyendas 5.43E-02 1.00E-04 8.11E-01 5.60E-03 1.14E-01 1.52E-02
iltered

GCK0090_f Leyendas 2.48E-02 1.00E-03 8.58E-01 0.00E+0 9.11E-02 2.48E-02
iltered 0

GCKO0091_f Leyendas 4.93E-02 0.00E+0 8.13E-01 0.00E+0 1.04E-01 3.44E-02
iltered 0 0

GCKO0094_f Muleria 0.00E+0 3.08E-02 1.55E-01 1.52E-01 1.02E-01 5.60E-01
iltered 0

GCKO0109_f | Pachacamac 6.56E-01 1.07E-01 1.38E-01 1.30E-03 3.35E-02 6.46E-02
iltered

GCKO0118_f Muleria 0.00E+0 1.86E-02 1.45E-01 1.45E-01 8.00E-02 6.11E-01
iltered 0

GCKO0119_f Pucllana 4.79E-01 0.00E+0 0.00E+0 5.20E-01 1.00E-03 0.00E+0
iltered 0 0 0

GCKo121_f Pucllana 0.00E+0 0.00E+0 0.00E+0 1.00E+0 0.00E+0 0.00E+0
iltered 0 0 0 0 0 0

GCKo0122_f Pucllana 4.41E-01 0.00E+0 1.70E-03 5.31E-01 2.67E-02 0.00E+0
iltered 0 0

GCK0123_f Pucllana 1.36E-01 0.00E+0 0.00E+0 8.64E-01 0.00E+0 0.00E+0
iltered 0 0 0 0

GCKO0124_f Pucllana 1.40E-01 0.00E+0 0.00E+0 8.60E-01 0.00E+0 0.00E+0
iltered 0 0 0 0

GCKO0125_f Pucllana 4.82E-01 0.00E+0 1.00E-03 5.03E-01 1.40E-02 0.00E+0
iltered 0 0

GCKO0126_f Pucllana 5.27E-01 0.00E+0 0.00E+0 4.73E-01 6.00E-04 0.00E+0
iltered 0 0 0

GCK0127_f Pucllana 6.33E-01 0.00E+0 1.10E-03 3.65E-01 8.00E-04 2.00E-04
iltered 0

GCKO0134_f | Puruchuco 7.24E-01 3.48E-02 1.14E-01 6.18E-02 4.56E-02 1.97E-02
iltered
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