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Gadsden H., G. Casas-Andreu, J. W. Sites.
Citotipos comosémicos del complejo S. grammicus

RESUMEN

La presente investigacién se realiz6 con muestras de tres poblaciones diferentes del complejo
Sceloporus grammicus a tres distintas altitudes de la Sierra de Tepoztlan, Morelos. Comparaciones
de variacién morfolégica (ANOVA y MANOVA) entre esas poblaciones pertenecientes a dos
citotipos cromosémicos del complejo mencionado sugieren que dos poblaciones localizadas a
menor altura (1,950 y 2,400 m respectivamente) pertenecen al taxén S. grammicus con citotipo
S (2n=31 d 32 g), mientras que la poblacién de mayor altitud (3,050 m), presenta una
diferenciacién abrupta y no clinal en las siguientes caracteristicas de & & longitud kccico-cloaca
(LHC), longitud de la cabeza (LC), longitud tibial (LT), nimero de escamas dorsales (DOR) y
nimero de poros femorales (PF). Es muy probable que esta dltima poblacién con citotipn F6
(2n= 334, 34 Q) pertenezca a la especie S. palaciosi.

Dada la cercania entre las poblaciones de lagartijas estudiadas, la c..erenciacién
morfolégica brusca que se observa en una de ellas, y la mayoria de las estima.iones tanto de
variabilidad genética como de estructura poblacional de esas mismas poblaciones, hacen
sospechar inicialmente en la posibilidad de que al menos en esta area, algin mecanismo de
especiacién cromosémica sea el causante de la divergencia manifiesta de S. grammicus. Sin
embargo, el valor promedio de Fis (coeficiente promedio de endogamia individual) refleja una
estructura lo suficientemente panmictica que retardaria la fijacién de variantes electromérficas.

De igual manera, la deficiencia neta de heterozigotos obtenida no es necesariamente un
producto endogamico, ya que podria deberse a un efecto de Wahlund, o a un error de muestreo.

Asimismo, ain no existe un respaldo empirico solido para los fundamentos en los cuales
se apoyan las predicciones de distintos parametros genéticos en los modelos de especiacién
cromosémica que se han propuesto. En suma, hasta el momento no se tienen las evidencias
suficientes para inferir con mayor precisién la accién de algin mecanismo de especiacién
cromosémica en este grupo de reptiles. También se discute la relacién entre las especies de
ectoparasitos encontradas sobre estas muestras de iguénidos, y los posibles mecanismos de
especiacién de estos reptiles.

ABSTRACT

Morphological variability was assessed (ANOVA and MANOVA) among three population samples
of the Sceloporus grammicus complex from the Tepoztlan Sierra, Morelos, and located at different
altitudes. The results suggest that two populations studied include two samples determined as
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S. grammicus microlepidotus (1,950 and 2,400 m respectively) with "standard" cytotype S (2n = 32),
while the other population sample (3,050 m) presents non-clinal differentiation belonging to S.
palaciosi with F6 cytotype (2n=34). In view of the proximity among these populations
(parapatrics), the abrupt morphological and genetic differentiation of one of these at first suggest
that one chromosomal speciation mode is suspected to be the cause of S. palaciosi origin from
S. grammicus in this localities. However, the basis of expected genetic correlates of chromosomal
speciation modes has been recently criticized. We conclude that more empirical documentation
is lacking in order to infer any stochastic speciation mode with more certitude in the S. grammicus
complex.

INTRODUCCION

Una variacion cromosémica extensa ha sido observada en el complejo
Sceloporus grammicus, Hall (1973, 1980, 1983) describi6 siete razas
cromosomicas diferentes distribuidas parapatricamente a lo largo del area de
distribucién de esta especie. Hall y Selander (1973) y Sites (1983) observaron
que el nimero cromosémico varfa mucho dentro de este complejo presentando
desde 2n= 31 32 9 (citotipo ancestral) hasta 2n= 45 d 46 9. El mecanismo
que propone Hall (1973) para explicar este amplio margen de variacion, es el de
especiacion cromosémica en "cascada", que se da por una serie de fisiones en
los macrocromosdmas de citotipo ancestral para derivar en poblaciones de un
alto nimero diploide.

Segun Hall y Selander (1973), la disponibilidad de datos sobre variacién
cromosoémica, distribucién geogréfica y ecolégica de las diversas poblaciones
de S. grammicus, sugiere que éste taxén definido morfolégicamente por Smith
(1939) y Smith y Laufe (1945), actualmente representa varias semiespecies o
especies cripticas en estados tempranos de diferenciacién. Hall y Selander (1973)
mencionan que a pesar de no haber barreras ecoldgicas o geogréficas entre
muchas de las poblaciones diferentes cariotipicamente de complejo S. gram-
micus se observa que no hay evidencia de simpatrfa o de intergradacién a través
de cambios clinales dentro de las frecuencias de tipos cromosémicos, pero de
cualquier manera hay varios contactos parapatricos, todos en zonas muy
estrechas de hibridacién que sugiere inferioridad adaptativa de los hibridos y la
posibilidad de que algunas poblaciones de S. grammicus en realidad sean
especies bioldgicas con ausencia de mecanismos de aislamiento precopulatorio.
El mecanismo en el que se fundamentan estos Ultimos autores para sustentar su
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hipétesis es el de especiacion estasipatrica de White (1968), en el cual las fisiones
y fusiones cromosémicas fijadas que distinguen los diferentes citotipos,
presumiblemente disminuyen la fecundidad o viabilidad de los cromosémas
heterozigotos dentro de zonas estrechas de hibridacion parapétrica. Es asf como
Lara-Gongora (1983), fundamentandose en el estudio de Hall y Selander (1973)
y aunado a un andlisis morfolégico de diversas poblaciones del complejo S.
grammicus propone dos nuevas especies, una denominada S. anahuacus y la
otra S. palaciosi correspondiendo ésta Ultima al citotipo designado por Hall
(1973) como F6, el cual esté4 fijado por una fisién del par sexto de macromosomas
ytiene un citotipo de 2n = 33 ]34 o (Sites et al. 1987). Diversos estudios actuales
como los de Sites et al. (1988b), parecen corroborar que S. palaciosi es realmente
una especie y es muy probable que ésta haya derivado de una raza cromosémica
con citotipo ancestral.

En contraposicién al modelo de especiacién estasipatrica sostenido por
Hall y Selander (1973), Sites y Dixon (1981) concluyen que debido a una mayor
"area de intergradacion" y a la marcada variacién clinal de caracteres meristicos
y morfométricos, S. g. disparilis no puede ser distinguido morfolégicamente de
S. g. microlepidotus y se toma como sinénimo. Asimismo, Sites y Dixon (1981)
proponen una nueva subespecie denominada S. g. tamaulipensis que presenta
diferencias significativas tanto meristicas como aloenziméticas. De ésta manera,
Sites (1982) sugiere que el aislamiento geografico, mas que barreras
cromosémicas al flujo genético, es la causa primaria de diversificacion
morfoldgica en S. grammicus. Los patrones de variacion de las aloenzimas son
consistentes con esta interpretacion, y ambas evidencias en conjunto sugieren
que la evolucién cromosémica puede estar ocurriendo deterministicamente mas
que al azar en estos organismos.

EI'mismo Sites (1983) y Porter y Sites (1985) mencionan que la distribucion
y frecuencia de los polimorfismos cromosémicos dentro de las poblaciones,
sugieren que los individuos heterozigotos probablemente no son menos viables
0 menos aptos que los homozigotos y que probablemente esos polimorfismos
no promueven divergencia genética y especiacion en esta clase de organismos.
También es plausible que algunos rearreglos cromosémicos puedan haberse
establecido a través de una serie de eventos ortoselectivos, en respuesta adap-
tativa al haber sido invadidos habitats mas recientes. Esto Ultimo podrfa susten-
tarse en el hecho de que los factores medioambientales tienen influencia en gran
parte de las estrategias adaptativas de los reptiles, como se ha podido constatar
en los aspectos reproductivos (Licht 1967, 1971, 1972, 1973). Lo anterior ha
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influido particularmente en que los diversos elementos medioambientales tengan
influencia en el modo reproductivo de Sceloporus, que ha llegado selectivamente
a adoptar la viviparidad para poder habitar en las regiones templadas (Guillette
y Casas-Andreu 1980).

Un estudie de Porter y Sites (1986) de numerosas muestras que incluyeron
un andlisis estadistico de 14 poblaciones cromosdmicamente polimorficas, in-
dica que en todas las muestras la frecuencia de los polimorfismos esta confor-
mada bajo las expectativas de Hardy-Weinberg. Esto Ultimo sugiere que los
cromosodmas heterozigotos son aproximadamente neutrales en sus efectos de
adecuacion.

En suma, de todo lo mencionado anteriormente se puede deducir que en
la actualidad existen dos alternativas globales que tratan de dar una explicacion
a la divergencia cromos6mica manifiesta dentro del complejo S. grammicus. la
primera sostiene que la especiacién estasipatrica es la forma mas adecuada para
explicarnos tal divergencia (Hall y Selander 1973). La segunda se fundamenta en
el aislamiento geografico como productor de la divergencia en tal grupo de
organismos (Sites 1982, 1983). Esta segunda alternativa esta aunada al papel
neutral que parecen desempenar la mayoria de los rearreglos cromosémicos
Robertsonianos, en el plano de la adecuacion de los individuos que conforman
las distintas poblaciones de este grupo de lagartijas (Sites y Dixon 1981, Sites y
Greenbaum 1983, Sites et al. 1987). La anterior confrontacion demanda estudios
a distintos niveles y desde diversos angulos en estos organismos.

En un muestreo prospectivo de 15 poblaciones de S. grammicus en el Eje
'Volcanico Transmexicano, se observd; que algunas poblaciones mostraban
variaciones en el tamafo del cuerpo, coloracion y escutelacién, entre otras las
existentes a diferentes altitudes, al norte del Estado de Morelos. Lo anterior llevo
a tratar de dar solucion a tres cuestiones fundamentales relacionadas con este
trabajo; que a continuacion se expresan.

a) ¢Existe variacion clinal en los caracteres morfoldgicos con respecto a la
altitud?

b) éExiste relacién entre la variacion clinal y diferentes citotipos?

¢) ¢éSon mecanismos evolutivos estocdsticos o deterministicos los que han
promovido la posible divergencia morfolégica y cromosdmica inter-
poblacional en estas lagartijas?
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MATERIALES Y METODOS

Tres poblaciones pertenecientes al complejo S. grammicus fueron muestreadas
durante los meses de enero - septiembre de 1985, dos en la region central al norte
del estado de Morelos con citotipo 2n= 31 0, 32 o (S), y otra en el sureste del
Distrito Federal con citotipo 2n= 33 o, 34 o (F6) (Fig. 1). Cada locandad fue
representada por muestras de 52, 52 y 49 ejemplares (localidades 1, 2 y 3
respectivamente). Los especimenes recolectados se depositaron enla coleccién
Herpetoldgica del Instituto de Biologia (IBH) de la Universidad Nacional
Auténoma de México (Cuadro 1). Para incrementar el tamafo de las muestras de
la localidad 1, se revisaron algunos ejemplares de la coleccién mencionada.

La recoleccién de los iguanidos se llevé a cabo mediante ligas, pinzas o
manualmente, a cada uno de los ejemplares se le midio la longitud hocico-cloaca
(LHC) y el peso total, para posteriormente matarlos colocandolos en un ambiente
saturado de cloroformo, seguidamente se fijaron en formol al 10%,
preservandose finalmente en alcohol al 70%. Las medidas se consignan en mm
y el peso en gr.

Cada individuo fue sexado y la edad se estableci6é con base en la longitud
LHC, tomandose en consideracién el intervalo de Sites (1982)

Los limites de edad definidos de esta manera, permiten el conocimiento de
la variacién geogréfica en el tamafto del cuerpo y juzgar la madurez sexual en
esta especie (Davis y Smith 1953, Guillette y Casas-Andreu 1980).

Para corroborar la determinacién de los ejemplares utilizados de la
poblacién 3, se compararon con el holotipo y los paratipos de Sceloporus
palaciosi.

Las caracteristicas morfométricas y meristicas utilizadas en este trabajo,
representan dos aspectos del fenotipo cualitativamente distintos: escutelacion,
y forma del cuerpo. Ademas, esos caracteres muestran alta repetibilidad (bajo
error de muestreo) y son homélogos entre todas las poblaciones (Sites 1982).

Se midieron cinco variables morfométricas: longitud hocico-cloaca (LHC),
desde la punta del hocico al margen anterior de la cloaca; longitud de la cabeza
(LC), desde la punta del hocico al margen posterior de la interparietal; anchura
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Figura 1

Mapa de la regiébn central de México que muestra las tres localidades de recoleccién para el
complejo Sceloporus grammicus. La localidad 1a 1,950 m, 1a2 22,400 m, y la3 a 3,050 m. Las
localidades son dadas en la Tabla 1. Los citotipos S (2n= 31 d, 32 ¢) 0 F6 (2n= 33 d) 34 9
estan indicados adelante para cada localidad.



Cuadro 1. Localidades, nimero de catalogo, citotipos, y tamanos de muestras utilizadas en este
estudio del complejo Sceloporus grammicus. El nimero de la poblacién corresponde a ese de

la Fig. I.

Poblacién  Tamaiio de Citotipo
muestra

Localidad y nimero
de catalogo

Morelos: Municipio de
Tlalnepantia, 1 km N
Tlalnepantia, 1,950 m
(HGE-009-015, IBH-01946,
HGE-057-098)

Morelos: Municipio de
Tlalnepantla, San Felipe
Neri, km. 47 Ca. Xochi-
milco-Oaxtepec, 2,400 m.
(HGE-039-056, 100-106,
124-150).

SE Distrito Federal:

brecha 8 km SW de Ca.
Xochimilco-Oaxtepec km 31
3,050 m, CICYTEC (HGE-
023-038, 107-123, 151-

163, 504-506).
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de la cabeza (AC), a nivel del margen anterior del oido; longitud femoral (LF), de
la ingle a la rodilla y longitud tibial (LT), base de la rodilla al tal6n.

Se registraron doce variables meristicas: nimero de escamas dorsales
(DOR), del margen posterior de la interparietal a la base de la cola, que se marca
por la insercion de las patas; escamas medias del cuerpo (EMC), exactamente
el punto medio entre las patas anteriores y posteriores; escamas supraoculares
mediales (SPM), las que se encuentran en contacto con las escamas de los
semicfrculos supraorbitales; escamas supralabiales (SPL), nimero de escamas
en el borde labial superior; escamas infralabiales (IFL), nimero de escamas en
el borde labial inferior; escamas sublabiales (SBL), las escamas comprendidas
como labiomentales; escamas mentonales (EM), que se encuentran entre el
tercer par de sublabiales; nimero de poros femorales (PF), se tomaron en
consideracion las dos extremidades posteriores; escamas que rodean la inter-
parietal (ERIP), todas las que se encuentran alrededor; escamas entre la rostral
y frontonasal media (ERF), pares de escamas entre la rostral y frontonasal media;
escamas postmentonales (EP), nimero total de escamas postmentonales; es-
camas frontal y frontonasal media en contacto o separadas (F/FN), en contacto
1y separadas 2.

Andlisis estad/fstico.- Después de obtener los datos pertinentes con las
variables propuestas anteriormente, se capturaron exclusivamente los datos de
los adultos en una de las terminales de la computadora Bourroghs 7800 del
Centro Universitaro de Co6mputo (CUC) en la Unidad de Procesamiento de Datos
del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Auténoma de México. A
continuacién, se procedi6 a realizar un andlisis estadistico univariado y multi-
variado con el programa SPSS (Nie 1975). Las pruebas univariadas utilizadas
incluyen el procedimiento de andlisis de viarianza (ANOVA), con la opcién de
prueba de rango muitiple de Tukey. Para establecer las relaciones inter-
poblacionales al considerar simultdneamente todas las caracteristicas sig-
nificativamente diferentes, se efectud el analisis multivariado (MANOVA), que
incluyé la elaboracion de un mapa territorial con funciones canodnicas dis-
criminantes, un gréfico esparcido de todos los grupos, asf como las estadisticas
de F y su significancia entre pares de muestras poblacionales.
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RESULTADOS

Andlisis univariado.- Estadlsticos basicos (ANOVA y prueba de rango miltiple
de Tukey) fueron calculados para cada sexo entre todas las muestras para evaluar
patrones de variacién geogréafica en seis caracteres morfométricos y doce
merlsticos, en tres poblaciones distintas del complejo S. grammicus.

En los machos se analizaron siete caracteres meristicos (EMC, SPL, IFL,
SBL, ERIP, ERF y F/FN) que variaron tan poco que no fueron de valor para definir
tendencias geograficas. También dos caracteres morfométricos (AC y LF) y tres
meristicos (SPM, EM y EP) aparentemente mostraron patrones azarosos de
variacién. Por consiguiente, inicamente tres caracteres morfométricos (LHC, LC
y LT) y dos meristicos (DOR y PF) fueron significativos, e indican dos patrones
de variacion no azarosos (Cuadro 2). Es importante hacer notar que estos
patrones corresponden a dos clases distintas de citotipos (Fig. 2).

Enlas hembras dos caracteres morfométricos (LHC y LT) y ocho merfsticos
(DOR, SPL, IFL, SBL, EM, PF, EP y F/FN) variaron tan poco que no fueron de
valor para definir tendencias geograficas. Asimismo, los caracteres
morfométricos y meristicos restantes (LC, AC, LF, EMC, SPM, ERIP y ERF)
sefialan aparentemente patrones de variacién muy azarosos (Cuadro 3).

Si se toman en consideracién las cinco variables significativas (LHC, LC,
LT, DOR y PF) de machos, se tienen los siguientes datos: F= 6.43 (p < 0.002)
LHC; F= 10.23 (p < 0.0001) LC; F= 6.17 (p <0.003) LT; F= 12.11 (p= 0) DOR;
yF= 1174 (p = 0) PF (Cuadro 4). Entodas estas variables si existe una diferencia
significativa entre la varianza de las muestras. Para determinar entre que pares
de muestras se tienen diferencias significativas se seleccion6 la prueba de
intervalo multiple de Tukey, que separé en todos los casos arriba mencionados
la muestra poblacional 3dela 1y 2 (p= 0.05) (Cuadro 2 y Fig. 2).

Si se toman en cuenta las caracterfsticas morfométricas y mer(sticas
aludidas anteriormente para machos, se nota que hay un cambio abrupto y no
clinal al pasar de las localidades 1 y 2 a la 3. Asimismo, se observé que la
poblacién tres esta claramente diferenciada en algunos caracteres
aloenzimaticos (Gadsden et al. enrev.) y de ectoparasitos (Gadsden 1988) de las
otras dos.

Andlisis multivariado.- En el andlisis con funciones canénicas discriminantes
(MANOVA), se tomaron en cuenta exclusivamente el conjunto de todas las

11



Cuadro 2. Variacién de caracteres morfométricos y meristicos (63) en tres muestras poblacionales
del complejo Sceloporus grammicus, 1: Tlalnepantla; 2: San Felipe Neri; y 3: CICYTEC; solamente
se tomaron en consideracion las caracteristicas significativamente distintas producto del ANOVA.
N: tamafio de muestra; X: media; DS: desviacion estandar; ES: error estandar; R: intervalos; 1-2-3:
poblaciones; T: prueba de intervalo multiple de Tukey (p= 0.05).

VARIABLES N X DS
1 2 3 1 3 1 2 3
LHC 24 20 28 60.71 6175 53.37 9.10 10.93 7.42
LC 24 20 28 1260 1285 11.11 146 1.81 1.21
AC 24 20 28 11.16 11.64 1020 214 232 1.50
LF 24 20 28 1259 1335 1156 1.83 248 1.74
LT 24 20 28 1245 1243 1064 227 234 1.81
DOR 24 20 28 7487 73.00 7039 394 275 3.03
SPM 24 20 28 10.16 10.85 11.00 1.00 149 0.86
EM 24 20 28 1266 1155 11.07 1.00 146 135
PF 23 20 28 3265 32.10 29.78 222 244 211
EP 24 20 28 6.12 640 685 067 088 0.75
ES R T

1 2 3 1 2 3 Muestras signi-
ficativamente

diferentes

1.85 244 1.40 46.25-78.35 46.00-77.30 40.20-67.00 3#1y2
0.29 040 022 10.15-16.00 10.10-16.55 9.00-12.80 3¥1y2
0.43 0.52 0.28 8.60-15.20 8.00-16.30 7.20-12.25 3+2

0.37 0.55 0.32 9.70-15.90 9.50-18.30  8.40-14.10 3%2

046 0.52 0.34 9.75-16.40 8.60-16.10  7.80-13.30 3f1y2
0.80 061 057 68.00-85.00 68.00-79.00 65.00-75.00 3¥1y2
0.20 0.33 0.16 8.00-12.00 9.00-14.00 10.00-12.00 3+1

0.20 0.32 0.25 11.00-15.00 9.00-15.00 9.00-14.00 3y2%1
0.46 054 0.39 29.00-38.00 28.00-37.00 26.00-34.00 3f1y2
0.13 0.19 0.14 5.00- 8.00 5.00- 8.00 6.00- 8.00 3#1

12
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LHC

Diagrama modificado de Dice-Leraas representando variacién geogréafica entre 3 muestras del
complejo Sceloporus grammicus de dd'en las siguientes caracteristicas: longitud hocico-cloaca
(LHC); longitud de la cabeza (LC); longitud tibial (LT); escamas dorsales (DOR) y poros femorales
(PF). En cada gréfica las lineas vertical y horizontal representan la media de la muestra y el
intervalo, respectivamente; las barras abiertas y cerradas representan una la desviacién estandar
y la otra el error estandar, respectivamente. La columna de los nimeros de la derecha en todas
las gréficas representa el citotipo conocido para cada muestra, mientras que el par de nimeros
a la izquierda o a la derecha de cada barra representa la localidad y el tamaiio de la muestra

respectivamente.
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variables morfométricas y merfsticas significativamente diferentes entre las
muestras de los adultos.

Las estadisticas de F arrojan los siguientes resultados: los pares de
muestras significativamente mas diferentes son el 3- 1 conuna F= 19.2 (p=0)
yel3-2conunaF= 10.95 (p=0). El par de muestras mas similar es el 2 - 1 con
una F= 4.05 (p= 0.0001).

Enla clasificacion de resultados del analisis discriminante, se puede ver que
delos 52 casos pertenecientes a la muestra 1, el 80.8% (42 casos) de los mismos
se agrupa dentro del grupo 1, el 13.5% (7 casos) queda comprendido dentro del
2y el 5.8% (3 casos) en el 3. En la muestra 2 con 52 casos, el 61.5% (32 casos)
se conjunta en el grupo 2, el 25% (13 casos) esta dentro del 1y el 13.5% (7 casos)
en el 3. Para la muestra 3 con 49 casos el 85.7% (42 casos) se unifica en el grupo
3, el 12.2% (6 casos) queda en el 2 y Unicamente el 2.0% (1 caso) en el 1. Estos
resultados nos sefialan que hay una mayor sobreposicién de datos entre las
muestras 1y 2, que entre los pares 2-3 y 1-3. En especial el Ultimo par estd muy
diferenciado.

Por otro lado, el mapa territorial con funciones canoénicas discriminates
utiliza el grupo-centroide, que es la sefial media discriminante para cada grupo
sobre las funciones respectivas. Los centroides resumen la localizacion de los
grupos en el espacio reducido definido por las funciones discriminantes, los
asteriscos representan los grupos centroides y los nimeros significan casos del
grupo con su correspondiente nimero (Nie 1975). Se puede observar en el mapa
territorial (Fig. 3), que el par de grupos centroides 1-2 se encuentra muy cercano
entre si, le sigue el 3-2 y por ultimo el 3-1 que es el mas alejado entre si. Los
resultados anteriores nos indican una vez mas que las muestras 3y 1 son las mas
diferentes, seguidas del par 3-2 y por Ultimo el 2-1 es el menos distinto.

Con respecto al gréfico esparcido de todos los grupos con funciones
candnicas discriminantes (Fig. 4), se observa que las muestras 1 y 2 aunque
tienen cierto grado de diferenciacion, también presentan una considerable
sobreposicion de datos. En esta gréfica también se nota la ausencia de casos
del grupo 3, que nos estd indicando una diferenciacion considerable de éste
grupo con respecto al 2 y 1, por lo que esos casos fuéron discriminados.
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Cuadro 3. Variacién de caracteres morfométricos y meristicos (gg) para tres muestras del
complejo Sceloporus grammicus, 1: Tlalnepantla; 2: San Felipe Neri y 3: CICYTEC; las
caracteristicas se tomaron en consideracién de la misma manera como en el Cuadro 2. N: tamario
de muestra; X: media; DS: desviacién estandar; ES: error estandar; R: intervalos; 1-2-3:
poblaciones; T: prueba de intervalo multiple de Tukey (p =0.05)

VARIABLES R X DS
123 1 2 3 1 2 3

LC 263018 10.8511.5210.68 1.17 1.28 0.69
AC 263018 9.0010.02 9.38 1.521.440.98
LF 263018 10.7611.7210.76 1.201.730.98
EMC 263018 66.3468.2369.16 3.114.403.48
SPM 26 30 18 9.80 10.46 10.88 0.98 0.86 1.07
ERIP 263018 1257 13.26 1444 1.131.281.78
ERF 26 30 18 2.34 270 266 0.560.460.48
ES R T

1 2 3 1 2 3 Pares de mues-

tras significa-

tivamente dif.

0.230.230.16 9.80-14.10 9.50-14.50 9.30-11.75 3%#2
0.290.260.23 7.20-14.00 7.50-13.00 7.90-11.50 2%#1
0.230.310.23 9.00-14.00 86-1510 9.15-1240 2+%1
0.610.800.82 61.00-74.00 61.00-77.00 §3.00-75.00 3#1
0.190.150.25 8.00-12.00 9.00-12.00 9.00-13.00 2y3#1
0.220.230.42 10.00-14.00 11.00-16.00 11.00-17.00 3#1y2
0.110.08 0.1 1.00-3.00 2.00-3.00 200-3.00 2%1
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Cuadro 4. Anélisis estadistico univariado (ANOVA) de caracteres morfométricos y meristicos (6‘6)
en tres muestras del complejo Sceloporus grammicus, para caracteres que sefalan diferencias
significativas entre las muestras. EG: entre grupos; DG: dentro de grupos; TOT: total; GL: grados
de libertad; SC: suma de cuadrados; CM: promedios cuadrados, F:F experimental; p: pro-
babilidad.

VARIABLES GL sC
EG DG TOT EG DG TOT
LHC 2 69 71 1056.81 5662.77 6719.59
LC 2 69 71 4492 15138  196.30
AC 2 69 71 26.41 26950  295.92
LF 2 69 71 38.44 27694  315.38
LT 2 69 71 55.85 31213  367.99
DOR 2 69 71 263.80 751.30 1015.11
SPM 2 69 71 9.76 85.88 95.65
EM 2 69 71 33.84 11414  147.98
PF 2 68 70 11874 34373  462.47
EP 2 69 71 7.13 40.85 47.98
Y] F P
EG DG EG EG
52840  82.06 6.43 0.002
22.46 2.19 10.25 0.0001
13.20 3.90 3.38 0.039
19.22 4.01 478 0.011
27.92 452 6.17 0.003
131.90 10.88 12.11 0.000
4.88 1.24 3.92 0.024
16.92 1.65 10.23 0.0001
59.37 5.05 11.74 0.000
3.56 0.59 6.023 0.003

16



FUNCION CANONICA DISCRIMINANTE 2

- 8-
- 8-

. "
» » o ~ » o
" i A

Lo

L

3
3
1
€
€

3
[4
[
[
€
€
€
1 3INVNIWRIDSIA VOINONVD NOIDNNA

Figura 3

Mapa territorial con funciones canénicas discriminantes para tres muestras del complejo
Sceloporus grammicus. 1: Tlalnepantla; 2: San Felipe Neri; y 3: CICYTEC. Los grupos-centroides
estan indicados como asteriscos.
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Figura 4

Gréfico esparcido con funciones canénicas discriminates para tres muestras del complejo
Sceloporus grammicus. 1: Tlalnepantia; 2: San Felipe Neri; y 3: CICYTEC. Los grupos-centroides
estén indicados como asteriscos.
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DISCUSION

El tratamiento univariado de diversas caracteristicas meristicas y morfométricas
enmachos del complejo S. grammicus, mostrd una divergencia significativa entre
las muestras con citotipo’ primitivo "estandar' con 2n= 31 d 32 @ (localidad 1y
2) y la muestra con citotipo "F6" derivado del anterior (Hall 1973, Hall y Selander
1973) con 2n= 33 J; 34 g (localidad 3) (Fig. 1).

La muestra poblacional 3 present6 diferencias significativas en tres vari-
ables morfométricas (LHC, LC y LT) y dos meristicas (DOR y PF).

Asimismo, el andlisis con funciones canodnicas discriminantes (MANOVA)
de caracteres meristicos y morfométricos, corrobora la tendencia univariada en
la cual la muestra de la localidad 3 fue globalmente la mas diferenciada con
respecto a las otras dos y pertenece a la especie derivada S. palaciosi (Figs. 2,
3y4).

La diferenciacion resultante en las caracteristicas morfolégicas men-
cionadas, es abrupta y no clinal entre las muestras de las localidades 1y 2 con
respectoala 3. Sin embargo, faltaria detectar zonas de hibridacion e investigarlas
desde diversos angulos.

Los resultados no compaginan con otros estudios que muestran una
divergencia cromosdmica extensa intraespecifica en ausencia de cambio
morfolégico (Baker et al. 1972, Baker 1979). Asimismo, si se consideran los
resultados electroforéticos de otro estudio (Gadsden et al. en rev.) en esas
mismas poblaciones, la mayoria de las estimaciones tanto de variabilidad
genética, como de estructura poblacional no son inconsistentes con las expec-
tativas sugeridas por Sites y Moritz (1987) en los modelos de especiacion
cromosomica de la clase | (estasipatrico, invasivo, alopatria cromosémica
primaria, proceso en cadena, y el de cascada), encontrandose niveles sig-
nificativamente bajos de heterozigosidad genética (H), pocos alelos por locus
(A), y distancias genéticas (D) considerables. Asimismo, el valor de Fst podria
caer dentro de la categorfa de niveles altos de fragmentacién pcblacional. Sin
embargo, el coeficiente de endogamia individual (Fis) es muy cercano a cero, y
sugiere que las tres muestras se acercan a las condiciones de panmixia en la
mayorfa de los loci enziméaticos polimérficos. De igual modo, la deficiencia neta
de heterozigotos no es necesariamente un producto de la endogamia, ya que
también podrfa deberse a un efecto de Wahlund, o a un error de muestreo.
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También Sites y Moritz (1987) mencionan varias criticas a los fundamentos
en los cuales se apoyan las predicciones de diversos modelos de especiacion
cromosémica. Por lo mismo, se puede colegir que aun faltan muchas
evidencias para poder inferir con mas certeza la acciéon de algin mecanismo de
especiacion estocdstica en el grupo S. grammicus. En particular, los modelos
de especiacion cromosémica de la clase | pueden ser sometidos a prueba a
través de una combinacion de analisis meiéticos, estudios ecolégico-genéticos
de estructura poblacional, y un cuidadoso disefio de evaluaciéon de los
parametros genéticos previstos una vez que estos sean conocidos mas precisa-
mente. Sin embargo, el modelo de especiacion estasipatrica (White 1978 b) o
algunas de sus modificaciones, como el "proceso en cadena" de White (1978 a)
o el de "cascada" de Hall (1983), predicen que los taxa derivados serian
geograficamente internos a la distribucién cromosdmica ancestral. La
distribucién geografica conocida en la actualidad para el complejo S. grammicus,
se ve que esta mas estrechamente adecuada a las expectativas de este modelo
ytodas las evidencias sugieren que la mayoria, sino todos los citotipos derivados,
se originaron en alguna parte interna del rango del citotipo "estandar" (Porter y
Sites 1986).

También hay que tomar en cuenta que en otras localidades donde se
distribuye el complejo S. grammicus, se ha observado poca diferenciacién
morfolégica entre diferentes citotipos (Sites 1982). Incluso se hallegado a sugerir
que los rearreglos cromdsomicos podrian ser considerados como cambios
neutrales en la evolucién, que simplemente acompanan a la especiacion (Bush
1981, Sites 1983, King 1987). Un estudio de Porter y Sites (1986) con muestras
grandes, que incluyé un andlisis estadistico de catorce poblaciones
cromosomicamente polimérficas, mostro que en todas las muestras la frecuencia
delos polimorfismos se conformd bajo las expectativas de Hardy-Weinberg. Esto
sugirié que los heterozigotos cromosémicos son cercanamente neutrales en sus
efectos de adecuacion. También estudios meiéticos de una poblacién altamente
polimérfica, mostraron que individuos heterozigotos para una o dos fisiones en
macrocrémosomas pueden segregar gametos normales y esto sugiere una vez
mas, que los rearreglos cromosémicos no tienen los efectos meiéticos suficientes
para restringir el flujo genético a través de zonas de hibridacion (Porter y Sites
1985, 1987). Asi el polimorfismo pudiera llegar a establecerse en poblaciones
panmicticas, si los rearreglos fueran neutrales o positivamente heteréticos en
estado heterozigo y de esta manera no tener la necesidad de que se presente
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una fuerte heterosis negativa, con una estructura poblacional "Wrightiana" (Sites
et al. 1988 a).

Otra alternativa a considerar seria que una menor separacién espacial,
asociada con una diferenciacién ecoldgica pronunciada, puede dar una base
mas efectiva para la especiacion, que un aislamiento geogréafico considerable sin
mucha diferencia ecol6gica (Wright 1978).

Esto Ultimo podria reflejarse en las poblaciones del complejo S. grammicus
estudiadas en este trabajo, al presentar éstas entre si condiciones ecolégicas y
climaticas significativamente distintas (la localidad uno presenta un bosque
perturbado de Quercus, la dos un bosque perturbado de Pinus-Quercus, yla tres
un bosque de Pinus) sin un aislamiento geogréfico ni fisiografico de
consideracién que pueda aparentemente evitar la migracion interpoblacional, lo
que en principio podrfa hacer sospechar que esas poblaciones de lagartijas estan
siendo sujetas a cambios evolutivos deterministicos, promovidos por un ais-
lamiento tanto ecoldgico como climético.

Por otro lado, Gadsden (1988) al determinar los ectoparasitos que infes-
taban las mismas muestras pertenecientes al complejo S. grammicus de este
estudio encontré que la localidad 3 (citotipo F6), presentd el 4caro Hirstiella
pelaezi sobre la especie S. palaciosi, y no se hall6 en las dos muestras de las
otras dos localidades restantes. A su vez, la muestra de la localidad 1 (citotipo S)
presentd el &caro Geckobiella texana sobre S. grammicus, y no se encontré en
las otras dos localidades. Por tanto, es factible que las poblaciones de lagartijas
correspondientes a S. grammicus, hayan estado y estén actualmente aisladas
ecolégicamente de la de E. palaciosi, y es probable que este tipo de aislamiento
haya favorecido con el tiempo la divergencia evolutiva que se detecta actual-
mente en el iguanido, limitando a su vez la dispersién de G. texana y H. pelaezi,
que son especies que desarrollan sobre el huésped todas las etapas de su ciclo
de vida (Hoffmann 1969), dependiendo enormemente de aquel su potencial de
dispersion. Por tanto, es probable que el aislamiento interpoblacional de los
huéspedes haya confinado a esas especies de 4caros a ciertas localidades. Esto
podrfa llevar a pensar que este sistema huésped-parasito, ha estado sujeto a
cambios evolutivos determinados en mayor medida por el medio ambiente
(aislamiento alopétrico) que por fenébmenos estocasticos. Sin embargo, también
es probable que la poblacién 3 perteneciente a S. palaciosi haya estado sujeta
simultdneamente a algin fenébmeno de especiacion azaroso, en presencia de un
aislamiento ecolégico con respecto a las poblaciones 1y 2 de S. grammicus, lo
que asimismo limitaria la dispersion de H. pelaezi y G. texana.
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