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RESUMEN 

La lagartija Sceloporus grarrnnicus (Familia Iguani d.ae) es poseedora de ~ 

na gran variabilidad cromos6mica (citot ipo es t andar= 6 pares de macr ocromo 

sorras + 10 par es de microcromosomas) pero carece de un nivel equivalente -

de variaci6n en cuanto a su morfología externa se refiere. Fn consecuen 

cia se ha constituído en un complejo de amplia distribuci6n en México, que 

agrupa 7 razas cromos6micas (citotipos) diferentes. Uno de estos citot i

pos llamado t ecnicament e "F5", por poseer una fisi6n céntrica en el par de 

macrocromosomas número 5, se estudia en l a presente disertaci6n. Se ana

li zaron metafases mit6ticas, diacinesis y espermatoci t os secundarios de l~ 

gartijas procedentes de 13 localidades del est ado de Hidal go. F5 se en- 

cuentra en bosques de encino y encino-pino, limita al SO con el citotipo -

FM2, y tal vez al N con F5+6 y al O con FM3; su límite al E puede estar de 

t erminado por el cintur6n encino-pino de la Sier ra ~1adre Oriental . Se 

observaron tres polimorfismos distintos: (a) f isi6n del par 1, (b) fusi6n 

del par 5, y (c) inver si6n pericéntrica del par 4; todos ellos mostraron -

espermatocitos secundarios normales lo que podría indicar efectos mei6ti

cos neutros. Se discuten ampliamente los posibles modos de especiaci6n -

cromos6mica del complejo~· grammicus, as í como l as implicaciones genéti

cas y evolutivas de los polimorfismos cromos6micos. 

VII 

RESUMEN

La lagartija_§§elopprps gramicus (Fmnilia Iguanidae) es poseedera de_p

na gran variabilidad creosómica (citotipo estandar= 6 pares de macrecrome

somas + IU pares de microcreosomas) pero carece de un nivel equivalente -

de variación en cuanto a su morfología externa se refiere. En consecuen-

cia se ha constituido en u complejo de amplia distribución en Mexico, que

agrupa T razas cremosómicas ficitotipos) diferentes. Uno de estos citoti-

pos llamado tecnicamente "F5", por poseer una fisión céntrica en el par de

macrecremesomas número 5, se estudia en la presente disertación. Se ana-

lizaron metafases mitóticas, diacinesis y espermatocitos secundarios de la

gartijas procedentes de 15 localidades del estado de Hidalgo. F5 se en--

cuentra en bosques de encino y encine-pino, limita al SU con el citetipe -

FM2, y tal vez al N con F5+6 y al O con FM3; su límite al E puede estar de_

terminado por el Cinturón encino-pino de la Sierra Madre Oriental. Se -

observaron tres polimorfismos distintos: (a) fisión del par 1, (b) fusión

del par 5, v (c) inversión pericêntrica del par 4; todos ellos mostraron -

espermatocitos secuarios normales lo que podría indicar efectos meióti-

cos neutros. Se discuten ampliamente los posibles modos de especiación -

cremosómica del complejo_§. grammicus, así como las implicaciones geneti-

cas v evolutivas de los polìmorfismos cromosómicos.

li



I~íRODUCCION 

Entre los vertebrados, la lagartija Sceloporus grammicus tiene especial 

importancia en estudios citogenéticos debido a su gran variabilidad cromos~ 

mica y relativamente poca divergencia fenotípica que muestran las poblacio

nes cromos6micamente distintas que existen en el rango de distribuci6n del 

complejo. Ha sido considerada como un ejemplo de especiaci6n estasipátri-

ca (White, 1968, 1978a) o especiaci6n cromos6mica en cascada en progreso 

(Hall, 1973). 

El complejo Sceloporus grammicus está ampliamente distribuído desde el 

bajo Valle de Río Grande de Texas hacia el sur a través de la porci6n prin

cipal de la Planicie Mexicana y montañas asociadas hasta las tierras altas 

del sur de Oaxaca (Smith y Taylor, 1950; Fig. 1). Fonnalmente se han re

conocido tres subespecies: ~· ~· grammicus de la Sierra Madre del Sur en 

Guerrero y Oaxaca; ~· g_. microlepidotus distribuído a través de la parte 

sur de la Planicie Mexicana desde Jalisco, norte de Guanajuato y norte de -

Hidalgo hasta el centro de Oaxaca; y~· ~· disparilis que se encuentra des 

de el norte de Hidalgo, Guanajuato y sur de Zacatecas hacia el norte de Chi 

huahua central, -norte de Coahuila y el extremo sur de Texas (rangos de 

Smith, 1939; Smith y Taylor, 1950). Sites y Dixon (1981) consideraron a 

~- g_. disparilis como sin6nimo de ~- ~· microlepidotus con base en datos 

morfométricos y bioquímicos y describieron una nueva subespecie: ~- g_. 

tamaulipensis de la Sierra de Tamaulipas en la porci6n sur del estado del 

mismo nombre. 

Los estudios citogenéticos de Hall (1973, 1980) han mostrado que a tra-

vés del rango distribucional de este complejo hay seis o siete razas cromo

s6micas (citotipos) en lo que ha sido considerado como una sola especie 
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INTRDDUCCION

Entre los vertebrados, la lagartija Scelgporus grammicus tiene especial

importancia en estuios citogenétices debido a su gran variabilidad cremosó

mica y relativamente poca divergencia fenotípica que muestran las poblacio-

nes cromosómicamente distintas que existen en el rango de distribución del

cepleje. Ha sido considerada como u ejemplo de especiación estasipátri-

ca (White, 1968, l9?Ba) o especiación cromosómica en cascada en progreso -

(Hall, l9?3).

El comleje Sceloporus gramicus está ampliamente distribuido desde el

bajo Valle de Río Grande de Texas hacia el sur a través de la porción prin-

cipal de la Planicie Mexicana v montañas asociadas hasta las tierras altas

del sur de Oaxaca (Smith y Taylor, 1950; Fig. 1). Formalmente se han re-

conocido tres subespecies:_§. g. grammicus de la Sierra Madre del Sur en -

Guerrero y Uaxaca;_§._g, microlepidotus_distribuido a través de la parte -

sur de la Planicie Mexicana desde Jalisco, norte de Guanajuato y norte de -

Hidalgo hasta el centro de Oaxaca' y S. g. disparilis que se encuentra des9
-_ _- 1

de el norte de Hidalgo, Guanajuato y sur de Zacatecas hacia el norte de Cai

huahua central,-norte de Coahuila y el extreo sur de Texas [rangos de -

Smith, 1939; Smith y Taylor, 1950). Sites y Dixon (1931) consideraron a

AS. g, disparilis como sinónimo de_§. g. microlepidotus con base en datos -

morfometricos y bioquímdcos y describieron ua nueva subespecie:_§. g¿ -

tamaulipensis de la Sierra de Tamaulipas en la porción sur del estado del

mismo nombre.

Los estudios citogenëticos de Hall (1973, 1980) han mostrado que a tra--

vés del rango distribucional de este complejo hay seis o siete razas cromo-

sómicas (citotíposj en lo que ha sido considerado como una sola especie --



(los n~ros cromos6micos diploides van de 2n=32 a 2n=46 en hembras; los -

machos tienen un cromosoma menos debido al sistema de cromosomas sexuales: 

La distribu- - -

ci6n de estos citotipos guarda poca relaci6n con la de las subespecies fo_!: 

malmente reconocidas (Sites y Dixon, 1981; Fig. 1). Hall (1973, 1980, 

1983) sugiri6 que estos citotipos representan especies biol6gicas incipie!:!: 

tes que han sufrido la fijaci6n de nuevos rearreglos cromosomales sin ais

lamiento geográfico, y que la introgresi6n genética entre las poblaciones 

se evita o se reduce por angostas zonas de hibridaci6n entr e los citotipos 

adyacentes. Estas zonas funcionan como barreras al flujo genético a tra-

vés de las zonas de contacto parapátrico porque se supone que los híbridos 

(heterocigotos crornos6micos) producen una gran proporci6n de gametos aneu

ploides (Hall y Selander, 1973; Groop et al., 1982), y son por lo tanto s~ 

mi-estériles (Baverstick et al., 1983; Searle, 1984); White (1978a) apoy6 

este punto al mencionar que, sobre la base de la distribuci6n aproximada-

mente contínua del complejo, no parece factible que el aislamiento por ba

rreras geográficas extrínsecas haya jugado algún papel significativo en el 

orígen y dispersi6n de las diversas formas cromos6micas del complejo gram-

micus. Es probable que todas ellas sean esencialmente parapátricas con 

angostas zonas de solapamiento en las cuales ocurre la hibridaci6n. 

Para explicar esta diversidad cromos6mica, Hall (1973) desarroll6 su hi 

p6tesis del "modelo de especiaci6n cromos6mica en cascada" caracterizado -

por la fijac i6n de fisiones céntricas en los macrocromosomas· del citotipo 

ancestral, llamado ci totipo "estandar" (S, 2n=32) el cual tiene 12 macro

cromosomas meta- o submetacéntricos y 20 microcromosomas (19 en machos) 

Esta condici6n presllllliblemente di6 orígen al resto de los citotipos con 

2 

(los núeres cromosómicos dipleides van de 2n=32 a 2n=4ó en habras; los -

machos tienen un cromosoa menos debido al sistema de cromosomas sexuales:

XIXIXZXE X Xlïzï , Cole et al., 1967; Cole, l9?U, 19?l). La distribu---

ción de estos citotipos guarda poca relación con la de las subespecies fop

malmente reconocidas (Sites y Dixon, 1981; Fig. 1). Hall (l9?5, 1980, -

1983) sugirió que estos citotipos representan especies biológicas incipien

tes que han sufrido la fijación de nuevos rearreglos cromosomales sin ais-

lamiento geográfico, y que la introgresión genética entre las poblaciones

se evita o se reduce por angostas zonas de hibridación entre los citotipos

adyacentes. Estas zonas funcionan como barreras al flujo genético a tra-

vés de las zonas de contacto parapátrico porque se supone que los híbridos

(heterocigotos cromesómicos) producen ua gran proporción de gametos aneu-

ploides (Hall v Selander, l9?3; Groop et al., 1982], y son por le tanto se

mi-estériles (Baverstick et al., 1983; Searle, 1984); White (l9?8a) apoyó

este punto al mencionar que, sobre la base de la distribución aproximada--

mente continua del coplejo, no parece factible que el aislamiento por ba-

rreras geográficas extrínsecas haya jugado algún papel significativo en el

orígen y dispersión de las diversas formas cromosómicas del complejo gpam-

§d5p§¿ Es probable que todas ellas sean esencialmente parapâtricas con

angostas zonas de solapamiento en las cuales ocurre la hibridación.

Para explicar esta diversidad cromosómica, Hall [l9?3] desarrolló su hi

pótesis del “modelo de especiación cromosómica en cascada" caracterizado -

por la fijación de fisiones céntricas en los macrocromosomas del citotipe

ancestral, llamado citotipe "estandar" (S, 2n=32) el cual tiene 12 macro-

croosomas meta- o submetacéntricos y 20 microcromosomas (19 en machos) .

Esta condición presumiblemente dió origen al resto de los citotipos con -



más alto número cromos6mico , por una seri e de sucesivas fisiones céntricas: 

_......., 34 (FS) 
32(5) 

- 34(F6) - 36(FS+6 ) -40 (FM1) -44(FM2) (véase Fig. 2) 

De acuerdo con este modelo, el citotipo FS surgi6 aparentement e por fi-

jaci6n de una fis i6n céntrica del par 5, incrementando el número cromosómi 

co a 2n=34 (la fisión céntrica as í fijada produce cuatro cromosomas acro--

céntricos por cada par de meta- o submetacéntricos) ; F6 (2n=34 ) surgió 

también del citotipo ancestral (S) pero por fijación de una fisión del par 

6; FS+6 (2n=36) por fisión de los pares S y 6; FMl (2n=40-42 2/39 -41 Ó) 

por fisiones de todos los macrocromosomas excepto los pares 1 y 4; y FM2 -

(2n=45-46 ~/44-45 o) por fisiones de todos . los macrocromosomas excepto el 

par 4, además est a raza tiene un par extra de microcromosomas. 

El mecanismo que permitió la fijaci6n de tal es r earreglos cromosomales 

no está bien entendido t odavía, pero un análisis matemático hecho por 

Hedrick (1981) nruestra que los siguientes fac tores, solos o en combinaci6n, 

son potencialmente los más importantes en el proceso de fijaci6n de rearr~ 

glos negativ;:imente heteróticos: 1) deriva meiótica, 2) deriva mei6tica y 

deriva genética , 3) ventaja sel ectiva del nuevo homocariotipo y endogamia, 

y 4) endogamia y deriva genética . 

~'hite (1978a) menci onó que el hecho de que la forma más primitiva (S) -

está en general distribuída periféricamente, mientras que los citotipos 

más modernos (FMl y FM2) se distribuyen cent ralmente, sugiere que el com-

plejo Sceloporus granmicus es el resultado de l a fragr.¡entaci6n de la pobl~ 

ci6n ancestral (la cual ocupaba t odo el rango del complejo) como resultado 
' 

de una serie de fis iones cromos6micas (=disociaciones) que funcionaron co-

mo mecanismos de aislamiento (modelo de especiaci6n es t asipátrica, ~'hite , 
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más alto número cromosómico, por una serie de sucesivas fisiones céntricas:

32 (S) í 34 (F5)

34 (F6) -› SSE: (F5+ó] -e 41'] [1-Ml) ---'14 (E42) (véase Fig. 2)

De acuerdo con este modelo, el citotipe F5 surgió aparentemente por fi-

jación de una fisión céntrica del par 5, incrementando el número cromosómi

co a 2n=34 (la fisión céntrica asi fijada produce cuatro cromosomas acro--

cëntricos por cada par de meta- o submetacêntricos): F6 (2n=34} surgió -

también del citotipe ancestral (S) pero por fijación de una fisión del par

6; F5+ó (2n=3ó] por fisión de los pares 5 y ó; FMl (2n=4ü-42 QISQ-41 ó) -

por fisiones de todos los macrocromosomas excepto los pares l y 4; y FM2 -

(2n=45-46 Q/44-45 dj por fisiones de todos los macrecromosomas excepto el

par 4, además esta raza tiene un par extra de microcromosomas.

El mecanismo que permitió la fijación de tales rearreglos cromosomales

no está bien entendido todavia, pero un análisis matemático hecho por -

Hedrick (1981) muestra que los siguientes factores, solos o en combinación,

son potencialmente los más importantes en el proceso de fijación de rearre

glos negativamente heteróticos: 1) deriva meiótica, 2) deriva meiótica y

deriva genética, 3) ventaja selectiva del nuevo homocariotipo y endogamia,

y 4) endogamia y deriva genética.

White (l978a) mencionó que el hecho de que la forma más primitiva (S) -

está en general distribuida periféricamente, mientras que los citotipos -

más modernos (FM1 y FM2) se distribuyen centralmente, sugiere que el com--

plejo Sceloporus granmdcue es el resultado de la fragmentación de la pobla

ción ancestral (la cual ocupaba todo el rango del complejo] como resultado

de una serie de fisiones cromosómicas (=disociaciones) que funcionaron co-

mo mecanismos de aislamiento [modelo de especiación estasipãtrica, White ,



1968). 

Como Sites et al. (1988) han sugerido, el modo de especiaci6n postulado 

por Hall (1973) y lfüite (1978a) para el complejo.§_. granmicus puede penni -

tir la divergencia genética s in el cor respondiente nivel de divergencia a 

nivel morfol6gico . 

Antecedentes 

Dos modelos de especiaci6n cromos6mica fueron propuestos para explicar 

la variaci6n cariotípica en el complej o.§_. grammicus: el modelo "estas i pá

trico" (White, 1968, 1978a) y el modelo de"especiaci6n cromos6mica en cas

cada" (Hall, 1973, 1983). Á continuaci6n se presenta sucíntamente un es

bozo de los principales postulados de estas t eorías para que en la discu-

si6n puedan ser relacionados con observaciones empíricas y sea posible e--

valuar las posibilidades factibles que tales modelos ofrecen a la luz de -

la infonnaci6n que del complejo .§_. grammicus se dispone actualmente. 

A. El modelo estasipátrico 

Este modelo puede operar parapátrica o simpátricamente a la poblaci6n -

ancestral. Postula que un rearreglo cromos6mico nuevo puede establecerse 

en un demo pequeño dentro del rango de la especie ancestral, y luego se 

dispara fuera del punto de origen desplazando a la forma antigua. Surge 

de es ta manera una especie cromos6mica "hija" ubicada en el centro del ran 

go distribucional original, con las especies ancestrales situ~das periférl 

camente. Sus premisas fundamentales son: 

a) una estructura poblacional fuertemente subdividida en pequeños demos g~ 

néticamente aislados y con elevados niveles de endogamia y deriva gené -

4 

l9óB}.

Como Sites_§t_al. {l9SB) han sugerido, el modo de especiación postulado

por Hall {l9?3] v White [låïdaj para el complejo Eamnicus puede permi-

tir la divergencia genótica sin el correspondiente nivel de divergencia a

nivel morfológico.

Antecedentes

Dos modelos de especiación croosómica fueron propuestos para explicar

la variación cariotípica en el complejo grammicus: el modelo "estasipó-

trico" (White, lüóó, l9?Ea] y el modelo de“especiación cromosómica en cas-

cada“ (Hall, l9?3, 1985). continuación se presenta sucfiltamente un es-

bozo de los principales postulados de estas teorias para que en la discu--

sión puedan ser relacionados con observaciones empíricas y sea posible e--

valuar las posibilidades factibles que tales modelos ofrecen a la luz de -

la información que del complejo_§. grammicus se dispone actualmente.

A. El modelo estasipátrico

Este modelo puede operar parapåtrica o sìmpótricamente a la población -

ancestral. Postula que un rearreglo cromosómico nuevo puede establecerse

en un dem pequeño dentro del rango de la especie ancestral, y luego se -

dispara fuera del puto de origen desplazando a la fensa antigua. Surge

de esta manera una especie cremosómica "hija" ubicada en el centro del ran

ge distribucional original, con las especies ancestrales situadas perifóri

camente. Sus premisas fundamentales son:

a] ua estructura poblacional fuertemente subdividida en pequeños demos ge

néticamente aislados y con elevados niveles de endogamia y deriva genó-
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Fig. l. Dis tribución del compl ejo Sceloporus grammicus. ~ disparilis , 
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mada de Sites y Dixon (1981) , Sites (1983), y Porter y Sites (1986) . 
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E micrplepidotus, grammicus. Toda la información fué to--

mada de Sites y Dixon (1981), Sites (1933), y Porter y Sites (1986).
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tica, que penniten el establecimiento (fijaci6n) de un novel rearreglo 
, . 

cromosomico. 

b) producci6n de gametos desbalanceados (aneuploidía) que obedece a un 

rearreglo cromos6mico fuertemente "subdominante" (heterosis negativa 

selecci6n contra los heterocigotos) que ha resultado en el decrecimien

to de la fertilidad de los heterocigotos y en la fonnaci6n de una barre 

ra al flujo genético entre poblaciones contíguas. 

c) la dispersi6n de un rearreglo nuevo require de un desplazamiento gra---

dual de una "zona de tensi6n", esto es, de la zona de contacto con la 

poblaci6n ancestral. 

B. El modelo de "especiaci6n en cascada" 

Recibe ése nombre porque la teoría sostiene que las distintas formas 

cromos6micas surgen como producto de una ortoselecci6n cariotípica que da 

lugar a una derivaci6n más o menos lineal de razas cromos6micas en la que 

las más recientes son más aptas para generar nuevas "carioformas" (formas 

cromos6micas) debido a un efecto que Hall (1973) llam6 "amplificaci6n gen~ 

tica", esto es, una acumulaci6n generaci6n . tras generaci6n de factores g~ 

néticos favorables al origen y fijaci6n de rearreglos cromos6micos nuevos. 

Sus postulados son análogos a los de la especiaci6n estasipátrica: 

a) poblaciones subdivididas en pequeños demos endogámicos con altos índi--

ces de deriva genética. 

b) reducci6n en la fertilidad de los heterocigotos a consecuencia de rea-

rreglos cromos6micos mÚltiples que manifiestan fuerte subdominancia (h~ 

terosis negativa) y que producen gametos no balanceados, lo que se tra

duce en el bloqueo del flujo genético entre demos. 
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tica, que permiten el establecimiento (fijación) de un novel rearreglo

cromosómico.

b) producción de gametos desbalanceados (aneuploidía) que obedece a un -

rearreglo cromosómico fuertemente "subdominante" (heterosis negativa =

selección contra los heterocigotos) que ha resultado en el decrecimien-

to de la fertilidad de los heterocigotos y en la formación de una barrg

ra al flujo genético entre poblaciones contiguas.

c) la dispersión de un rearreglo nuevo require de u desplazamiento gra---

dual de una "zona de tensión", este es, de la zona de contacto con la

población ancestral.

B. El modelo de "especiación en cascada"

Recibe ése ncmbre porque la teoria sostiene que las distintas formas -

cromosómicas surgen como producto de una ortoselección cariotipica que da

lugar a ua derivación.mós o menos lineal de razas cromosómicas en la que

las más recientes son más aptas para generar nuevas “carioformas" (formas

cromosómicas) debido a un efecto que Hall (1973) llamó "amplificación gané

tica", esto es, una acumulación generación tras generación de factores ge

néticos favorables al origen y fijación de rearreglos cromosómicos nuevos.

Sus postulados son análogos a los de la especiación estasipåtrica:

a) poblaciones subdivididas en pequeños demos endogâmicos con altos Índi--

ces de deriva genética.

b] reducción en la fertilidad de los heterocigotos a consecuencia de rea--

rreglos croosómicos múltiples que manifiestan fuerte subdodnancia (he

terosis negativa) y que producen gametos no balanceados, lo que se tra-

duce en el bloqueo del flujo genético entre demos.



c) algunas poblaciones pueden volverse polim6rficas para aquellos rearre-

glos que diferencian llll citotipo de otro. Tales polimorfismos ocurren 

s6lo en los citotipos tenninales de la cadena los cuales tendrían ta

sas de mutaci6n cromos6mica más altas. 

Según este modelo, los rruevos rearreglos cromos6micos que constituirán 

el origen del proceso de especiaci6n ocurrirán con mayor probabilidad den

tro de l.llla poblaci6n local que posea el sis tema genético más favorable pa

ra ello.A su vez, debido a que esos genes más favorables se heredaron a la 

nueva poblaci6n, las carioformas subsiguientes pueden ser en ·promedio más 

aptas <le lo que fué la poblaci6n ancestral para producir adicionalmente 

nuevas formas cromos6micas. Posterionnente, el mismo tipo de proceso de 

muestreo que amplific6 la frecuencia de al elos favorables cuando se origi

n6 l a primera generaci6n de especies derivadas puede repetirse en la nueva 

carioforma y dar lugar a una segunda derivaci6n de cariofonnas las cuales 

a su vez, y por las mismas razones, pueden ser más aptas aún para dar ori

gen a l.llla tercera generaci6n de formas cromos6micas, y así sucesivamente . 

Este es el efecto de amplificaci6n genética que acelera la tasa de especi~ 

ci6n en el proceso de cascada. El fin de esa especiaci6n en cascada esta 

rá detenninado por los espacios geográficos y ecol6gicos disponibles para 

la dispersi6n de las nuevas especies, el sustrato cromos6mico asequible p~ 

ra una clase particular de rearreglos, y/o la eliminación por selecci6n n~ 

tural de los factores que penniten la reducci6n en la fertilidad de los he 

terocigotos. 

Uno de estos citotipos es de especial interés, el citotipo FS, pues fué 

originalmente descrito por Hall (1973) a partir de 10 especímenes colecta-

8 

c) algunas poblaciones poden volverse polimórficas para aquellos rearre-

glos que diferencian un citotipe de otro. Tales polimorfismes ocurren

sólo en los citotipos terminales de la cadena los cuales tendrian ta-

sas de mutación cromosómica más altas.

Según este modelo, los nuevos rearreglos cromosómicas que constituirán

el origen del proceso de especiación ocurrirán con mayor probabilidad den-

tro de ua población local que posea el sistema Sflflëtìfifi måä favfifable Pa"

ya e11o,A su vez, debido a que esos genes más favorables se heredaron a la

nueva población, las carioformas subsiguientes pueden ser en promedio más

aptas de lo que fué la población ancestral para producir adicionalmente -

nuevas formas cromosómicas. Posteriormente, el mismo tipo de proceso de

muestreo que amplificó la frecuencia de alelos favorables cuando se origi-

n la primera generación de especies derivadas puede repetirse en la nueva

carioforma y dar lugar a una segunda derivación de carioformas las cuales

a su vez, y por las mismas razones, pueden ser més aptas aó para dar ori-

gen a ua tercera generación de formas cromosómicas, y asi sucesivamente .

Este es el efecto de amplificación genética que acelera la tasa de especia

ción en el proceso de cascada. El fin de esa especiación en cascada esta

rá determinado por los espacios geográficos y ecológicos disponibles para

la dispersión de las nuevas especies, el sustrato cromosómico asequible pa

ra una clase particular de rearreglos, y/o la eliminación por selección na

tural de los factores que penmiten la reducción en la fertilidad de los be

terocigotos.

Uno de estos citotipos es de especial interés, el citotipe F5, pues fué

originalmente descrito por Hall (l9?3) a partir de lü especimenes colecta-



dos en dos localidades del estado de Chihuahua. Sin embargo, Porter y 

Sites (1986) encontraron este mismo citotipo (a partir de 7 lagartijas) en 

dos localidades del este de México central, una en el estado de Hidalgo y 

la otra en Puebla (Fig. 3) . La distancia de la localidad de Hidalgo has

ta la de Chihuahua es de aproximadamente 1000 km, esto sugiere que si el 

citotipo FS es una unidad monofilética, entonces tiene una distribuci6n nru 

cho más amplia y discontínua de lo que Hall originalmente pens6. 

Teniendo en cuenta que algunas hip6tesis de especiaci6n cromos6mica en

fatizan la importancia de las relaciones distribucionales de los citotipos 

en linajes cariol6gicamente lábiles (l'lhite, 1978b; Hall, 1973; King, 1984) 

es importante mapear la distribuci6n de las poblaciones de FS tan complet~ 

mente como sea posible y determinar las relaciones f iléticas entre ellas y 

los demás citotipos (Porter y Sites, 1986). 

OBJETIVOS 

a) Detrminar el rango geográfico de las poblaciones de la 

Sceloporus gramnicus en el este de México central. 

raza FS de 

b) Buscar posibles zonas de hibridación entre el citotipo FS y cualquiera 

de las otras razas cromos6micas en esta regi6n. 

c) Identificar polimorfismos cromos6micos y registrar su frecuencia en ca

da nruestra. 

d) .Analizar los modos de especiaci6n cromos6mica del complejo ~· grammicus 

y sus implicaciones evolutivas . 

9 

dos en dos localidades del estado de Chihuahua. Sin embargo, Porter y -

Sites (1986) encontraron este mismo citotipe (a partir de T lagartijas) en

dos localidades del este de México central, una en el estado de Hidalgo y

la otra en Puebla (Fig. 3). La distancia de la localidad de Hidalgo has-

ta la de Chihuahua es de aproximadamente 1000 km, esto sugiere que si el

citotipe PS es una unidad monofilética, entonces tiene ua distribución ma

cho más amplia y discontinua de lo que Hall originalmente pensó.

Teniendo en cuenta que algunas hipótesis de especiación cromosómico en-

fatizan la importancia de las relaciones distribucionales de los citotipos

en linajes cariológicamente låbiles (White, 19?Sb; Hall, l9?3; King, 1984)

es imortante mapear la distribución de las poblaciones de F5 tan completa

mente como sea posible y determinar las relaciones filéticas entre ellas y

los demás citotipos (Porter y Sites, 1986).

GBJETIVÚS

a) Detrminar el rango geográfico de las poblaciones de la raza F5 de

Sceloporus_grammicus en el este de México central.

b) Buscar posibles zonas de hibridación entre el citotipe F5 y cualquiera

de las otras razas cromosómicas en esta región.

c) Identificar polimerfismos cromosómicas y registrar su frecuencia en ca-

da muestra.

d) Analizar los modos de especiación cromosómica del complejo _§. granrnicus

y sus implicaciones evolutivas.
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Fig. 3. Distribuci6n conocida del citotipo FS y las razas cromos6micas ad

yacentes en el este de México central. Los símbolos con un ·punto marcan -

loca lidades tomadas de Sites (com. pers . , datos aún no publicados), l os de 

más se obtuvieron de Porter y Sites (1986). 
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Fig. 3. Distribución conocida del citotipe F5 y las razas cromosómicas ad

yacentes en el este de México central. Los simbolos con un punto marcan -

localidades tomadas de Sites (com. pers. , datos aún no publicados), los de_

más se obtuvieron de Porter y Sites (1986).
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Descripci6n fisiográfica del área de estudio 

El área objeto del presente estudio se encuentra comprendida entre los 

paralelos 19° 35' N y 21° N, y entre 97º 35' O y 99° O. Pertenece a 

la porci6n SO de la Provincia Florística de la Sierra Madre Oriental la 

cual se encuentra en la Regi6n Mesoamericana de Montaña (Rzedowski,1978) . 

En esta área se presenta un mosaico vegetacional muy complejo del cual fo.!:_ 

ma parte importante el bosque de encino, que es el elemento dominante a al 

titudes de 1200 a 2800 msnm aproximadamente. Muchos bosques, por ejemplo 

los de la zona de Zacualtipán, poseen una gran complejidad en su estructu

ra; en ellos se pueden encontrar especies como Quercus affinis, .Q. sartorii, 

.Q. trinitat is , .Q_. galeottii, .Q. xalapensis, _Q. furfuracea y .Q. candicans . 

Hacia el lado este del área predominan bosques más abiertos cuyas especies 

más características son .Q. crassifolia, .Q. martensiana, .Q_. excelsa y _Q. 

sororia (Rzedowski, 1978). 

Otro elemento vegetacional típico del área es el bosque de pino, o

curre a altitudes entre 1800 y 3100 msnm aproximadamente, las especies -

dominantes son Pinus patula, R· pseudostrobus y P. tenuifolia. Casi -

s iempre estos bosques de pino se encuentran asociados a los bosques de e~ 

cino. El estrato herbáceo es muy rico, predominando los representantes 

de las familias Compositae y Gramineae (Rzedowski, 1978). 

Finalmente, otros datos fisiográficos de la zona son los siguientes 

en cuanto a su geología y suelos, son características las rocas sedimenta 

rías del Cenozoico y Mesozoico, principalmente calizas, lutitas y margas. 

En la porci6n sur del área se pueden encontrar también rocas volcánicas -

del Cenozoico y del Pleis toceno, principalmente andesitas, basaltos, .rio

litas y sus tobas. Sus suelos son en general derivados de cenizas volcá 
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Descripción fisiográfica del área de estudio

El área objeto del presente estudio se encuentra comrendida entre los

paralelos 19° 35' N y 21° N, y entre 97° 35' D y 99° U. Pertenece a

la porción S0 de la Provincia Floristica de la Sierra Madre Uriental la

cual se encuentra en la Región Mesoamericana de Montaña {Rzedowski,1973) .

En esta área se presenta un mosaico vegetacional my complejo del cual foi

ma parte importante el bosque de encino, que es el elemento dominante a al

titudes de 1200 a QBDD msnm aproximadamente. Muchos bosques, por ejemplo

los de la zona de Zacualtipán, poseen una gran complejidad en su estructu-

ra; en ellos se pueden encontrar especies como Qpercus affinis, Q¿ sartorii,

Q. ,t1ri111itaj_:_i_s, _Q. galepttii, Q. xalapensis, Q. furfuracea y Q. candicans .

Hacia el lado este del área predominan bosques más abiertos cuyas especies

más características son Q. _c_r_as§ifolia, Q. m_a¿rj_:e_r_1_s_iana, Q. _e¿-:pelea y Q.

sororia (Rzedowski, 19?S).

Otro elemento vegetacional tipico del área es el bosque de pino, o-

curre a altitues entre 1800 y 3100 msnm aproximadamente, las especies -

dominantes son Pinus patula, P. pseuostrobus y P. tenuifolia. Casi -

siempre estos bosques de pino se encuentran asociados a los bosques de eg

cine. El estrato herbáceo es muy rico, predominando los representantes

de las familias Comositae y Gramineae (Rzedowski, l9?8).

Finalmente, otros datos fisiográficos de la zona son los siguientes :

en cuanto a su geología y suelos, son caracteristicas las rocas sedimenta

rias del Cenozoico y Mesozoico, principalmente calizas, lutitas y margas.

En la porción sur del área se pueden encontrar también rocas volcánicas -

del Cenozoico y del Pleistoceno, principalmente andesitas, basaltos,.rio-

litas y sus tobas. Sus suelos son en general derivados de cenizas volcá



nicas y de andos. El clima es del tipo Cw, esto es, templado-húmedo con 

lluvias en verano, temperatura mínima de -10° e y máxima de 35 o e ' y 

una precipitaci6n anual de 800 a 1600 rrnn. 

MATERIALES Y METDDOS 

A partir de los datos disponibles sobre la distribuci6n del citotipo -

FS se tomar6n muestras de 10-20 l agartijas en tantos puntos como fué po

sible con el fin de encontrar los límites geográficos de esta raza cromo

s6mica as í como de contribuír al mejor conocimiento de su distribuci6n en 

el centro de México . 

Los cromosomas metafásicos se obtuvieron a partir de ex:tractos de médu 

la 6sea siguiendo los métodos de Patton (196 7) , Lee (1969), Cole y Leavens 

(1971) y Baker et al. (1982): a las lagartij as adultas y subadultas se 

les inyectó una soluci6n de levadura-azúcar 24 a 36 horas antes de sacri-

ficarlas para incrementar la actividad mit6tica. Los individuos más pe-

queños frecuentemente mueren si son inyectados, por lo que no recibieron 

este tratamiento; además muestran generalmente una adecuada actividad mi

t6tica por lo que no es necesaria la infecci6n con levadura (Por ter y 

Sites, 1986) . Después , las lagartijas se incubaron a una temperatura 

aproximada de 35 o e mediante un foco incandescente de 100 w hasta que 

fue ron sacrificadas; 2-5 horas antes de matarlas se inyectaron con una -

soluci6n de colchicina O.OS % (0.2 ml para cada adulto) en la cavidad del 

cuerpo. Después del sacrificio se retiraron los huesos de l as extremida 

des y se maceraron con KCl 0.075 M para obtener una suspensi6n celular -

que fué incubada a t emperatura ambiente por 30 min, agregando después 1-2 

ml de fijador (3 partes de metanol por una de ácido acético) . La suspe.!:l: 
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nicas y de andes. El clima es del tipo Cw, esto es, templado-hómdo con

lluvias en verano, temperatura minima de -19° C y máxima de 35° C , y

una precipitación anal de 800 a 1600 m.

FMHERIALES Y METODOS

A.partir de los datos disponibles sobre la distribución del citotipe -

F5 se tomarón muestras de 19-20 lagartijas en tantos puntos como fué po-

sible con el fin de encontrar los limites geográficos de esta raza cromo-

sómica asi como de contribuir al mejor conocimiento de su distribución en

el centro de México.

Los cromosomas metafásicos se obtuvieron a partir de extractos de médp

la ósea siguiendo los métodos de Patton (1967), Lee (1969), Cole y Leavens

(1971) y Baker_ep_§l. (1932): a las lagartijas adultas y subadultas se

les inyectó una solución de levadura-azúcar 24 a 56 horas antes de sacri-

ficarlas para incrementar la actividad mitótica. Los individuos más pe-

queños frecuentemente mueren si son inyectados, por lo que no recibieron

este tratamiento; además muestran generalmente una adecuada actividad mi-

tótica por lo que no es necesaria la infección con levadura (Porter y

Sites, 1986). Después, las lagartijas se incubaron a una temperatura -

aproximada de 35° C mediante un foco incandescente de lüü W hasta que -

fueron sacrificados; 2-5 horas antes de matarlas se inyectaron con una -

solución de colchicina 9.95 % (0.2 ml para cada adulto) en la cavidad del

cuerpo. Después del sacrificio se retiraron los huesos de las extremida

des y se maceraron con KCl 9.075 M para obtener una suspensión celular -

que fué incubada a temperatura ambiente por 30 min, agregando después l-2

ml de fijador (3 partes de metanol por ua de ácido acético). La suspep



si6n se centrifug6 a 800 rpm durante 1-3 min y luego fué resuspendida en 

4-6 m1 <le fijador fresco, fueron necesarios dos o tres cambios adiciona-

les de fijador para obtener cromosomas bien esparcidos. La suspensi6n -

final fué goteada sobre portaobjetos limpios, secada a la flama y teñida 

con Giemsa S % (Baker et al., 1982) por 10-15 minutos. 

Los cromosomas mei6ticos se obtuvieron de la misma manera pero usando 

tejido testicular de los machos reproductívamente activos (Sites, 1983; -

Portcr y Sites, 1986). 

Los cariotipos fueron detenninados examinando un mínimo de S células -

por cada individuo; todos los rearreglos cromos6micos tanto fijos como -

polim6rficos fueron interpretados visualmente como fusiones o fisiones -

céntricas (rcarreglos Robertsonianos -Rb-) o como inversiones pericéntri

cas siguiendo los lineamientos de Sites (1983); es tas interpretaciones -

son en general correctas pero de cualquier w.anera fueron corroboradas ex~ 

minando cromosomas en diacinesis obtenidos de tejido testicular (Porter y 

Sites, 1986) . 

Siguiendo el criterio de Hall (1973) y Sites (1983) los cromosomas se 

ordenaron y nurreraron del más grande al más pequeño; pero como los pares 

3 y 4 son indistinguibles en cuanto a tamaño y forma, conservativamente 

se asumi6 que todas l as fisiones en estos cromosomas (u otro tipo de arr~ 

glo) ocurren en el mismo par, arbitrariamente se le asign6 a es t e par el 

número 4, de acuerdo con Sítes (1983) . 

Todas las lagartijas colectadas durante el desarrollo de este estudi o 

quedaron depositadas en la colecci6n del Laboratorio de Herpetología (VI

VARIO) de la ENEP-Iztacala, Los Reyes Iztacala, Tlalnepantla, Edo. ~ léxico. 
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sión se centrifugó a 800 rpm durante 1-3 min y luego fué resuspendida en

4-6 ml de fijador fresco, fueron necesarios dos o tres cambios adiciona--

les de fijador para obtener cromosomas bien esparcidos. La suspensión -

final fué goteada sobre portaobjetos limpios, secada a la flama y teñida

con Giemsa 5 % (Baker §§_gl., 1982) por 10-15 minutos.

Los cromosomas meióticos se obtuvieron de la misma manera pero usando

tejido testicular de los machos reprodutivamente activos (Sites, 1933; -

Porter y Sites, 1986].

Los cariotipos fueron determinadps examinando un mínimo de 5 células -

por cada individuo; todos los rearreglos cromosómicos tanto fijos como -

polimórficos fueron interpretados visualmente como fusiones o fisiones --

céntricas (rearreglos Robertsonìanos -Rb-) o como inversiones pericéntri-

cas siguiendo los lineamientos de Sites (1983): estas interpretaciones -

son en general correctas pero de cualquier manera fueron corroboradas exp

minando cromosomas en diacinesis obtenidos de tejido testicular (Porter y

Sites, 1986).

Siguieno el criterio de Hall (1973) y Sites (1983) los cromosomas se

ordenaron y numeraron del más grande al más pequeño; pero como los pares

3 y ã son indistinguibles en cuanto a tamaño y forma, conservativamente

se asumió que todas las fisiones en estos cromosomas (u otro tipo de arrg

glo) ocurren en el mismo par, arbitrariamente se le asignó a este par el

número 4, de acuerdo con Sites (1983).

Todas las lagartijas colectadas durante el desarrollo de este estudio

quedaron depositadas en la colección del Laboratorio de Herpetologia (FI-

Vafilü) de la ENEP-Iztacala, Los Reyes Iztacala, Tlalnepantla, Edo. México.



RESULTAOOS 

Distribuci6n geográfica 

Trece dist intas localidades fueron muestreadas en este estudio (Tabla 1), 

las muestras 1-9 y 13 mostraron el cariotipo típico del citotipo FS, 

2n=34 9/33 o : cinco pares de macrocrornosomas meta- o subrnetacéntricos (p~ 

res 1-4 y 6), cuatro macrocrornosomas acrocéntricos resultantes de la fi

si6n (fija) del par S, y 19 6 20 rnicrocromosornas (Fig . 4A) [recuérdese que 

los machos poseen un rnicrocromosoma menos debido a un sistema de determina 

ci6n sexual denominado x1x1x2x2 ;x1x2Y , mismo que fué descrito por Cole 

et al., (1967)]: Esto es concordante con los arreglos crornos6rnicos en 

diacinesis (Fig. 4B), es decir, a cada par de cromosomas hom6logos corres

ponde un bivalente. 

Las l agartijas colectadas en dos localidades ubicadas a unos 17 km al -

SO de Tulancingo (nruestras 10 y 12) tuvieron el cariotipo estandar (S) 

2n=32 2/ 31 o, esto es, seis pares de rnacrocromosornas meta- o subrnetacén--

tricos más 19 6 20 rnicrocrornosornas (Fig. S). Este cariotipo es similar -

en esencia al considerado por algunos corno ancestral para toda la familia 

Iguanidae (v.g . Hall y Selander, 1973; Bickhaln, 1984). El hallazgo de e~ 

te citotipo en estas dos poblaciones fué inesperado, ya que ambas se en

cuentran por entero dentro del rango de otra raza cromos6mica tecnicarnente 

conocida corno fl;E, 2n=45-46 ~/44-4 5 o, caracterizada por fisiones céntri-

cas fijas en todos los pares macrocrornos6rnicos excepto el 4, y por t ener -

además un par extra de microcromosomas (Fi g . 2F) . A este Último citotipo 

correspondi6 el cariotipo de los individuos de la nruestra 11 (Tabla 1) 

El citotipo S ha s ido detectado en nuchos puntos distribuidos anipliamente 

a través de casi todo el rango del complejo Sceloporus gramrnicus (Fig . 1 ; 
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RESULTADOS

Distribución geográfica

Trece distintas localidades fueron muestreadas en este estudio (Tabla 1]

las muestras 1-9 v 13 mostraron el cariotipo tipico del citotipo F5, -

2n=3å p/33 5 : cinco pares de macrocroosomas meta- o submetacëntricos (pa

res 1-4 v 6), cuatro macrocromosomas acrocëntricos resultantes de la fi-

siôn (fija) del par 5, y 19 6 20 microcromosomas (Fig. 4A) [recuërdese que

los machos poseen u microcromosoma menos debido a un sistema de determina

-:ión se-mal eenendnade xlxlxzxz /xlxzr , mismo que fué descrito por oele
et al., (19fi?]]¡ Esto es concordante con los arreglos cromosómicos en -

diacinesis (Fig. 4B), es decir, a cada par de cromosomas homólogos corres-

ponde un bivalente.

Las lagartijas colectadas en dos localidades ubicadas a unos 1? km.a1 -

SD de Tulancingo [muestras 10 y 12] tuvieron el cariotipo estandar (S) ,

2n=32 QI 31 dl esto es, seis pares de macrocromosomas meta- o submetacên--

tricos más 19 6 20 microcromosoas [Fig. 5). Este cariotipo es similar -

en esencia al considerado por algunos como ancestral para toda la familia

Iguanidae (v.g. Hall Y Selander, 1973; Bickham, 1984). El hallazgo de es

te citotipo en estas dos poblaciones fué inesperado, ya que ambas se en-

cuentran por entero dentro del rango de otra raza cromosômica tecnicamente

conocida como FM, 2n=45-46 Q/44-d5 ¿Á caracterizada por fisiones céntri--

cas fijas en todos los pares macrocromosômicos excepto el 4, v por tener -

además un par extra de microcromosomas (Fíg. EF). A este último citotipe

correspondió el carìotipo de los individuos de la muestra 11 (Tabla 1) .

E1 citotipe S ha sido detectado en nuchos puntos distribuidos ampliamente

a través de casi todo el rango del complejo Sce1oporus_5rammicus (Fig. 1 ;



véase también Hall y Selander, 1973 ; Sites, 1983; Sites y Oixon, 1981; Por 

ter y Sites, 1986; Sites et al., 1987) . 

La Fig. 6 muestra un mapa de la distribuci6n de FS con los datos encon

trados previamente por Porter y Si tes (1986) y Si tes (com . pers.) más las 

13 localidades mues treadas en este estudio. La regi6n habitada por FS J.-!!_ 

cluye la porci6n centro-Este y ESE de Hidalgo, una pequeña parte de Vera-

cruz (zona de Huayacocotla) y NO de Puebla. La mayor parte de los indi 

viduos FS r epor t ados hasta ahora (incluídos l os de este estudio) han s ido 

encontrados en bosques de encino o encino-pino a altitudes de 1970-2430 rn, 

sin embargo, esta no parece ser una distribuci6n ecol6gica exclusiva de FS 

ya que otros citotipos (v.g. F6, FS+6) se han encont rado también en hábi-

tats similares (véase Hall y Selander, 1973; Sites, 1983). 

No fué posible obtener una muestra de los FS del estado de Chihuahua p~ 

ra comparar sus cariotipos con los de los FS del centro de México. Ade-

más, en vista de la carencia de un adecuado método de tinci6n de alta res~ 

luci6n (bandas G y C) para cromosomas de iguánidos, una comparaci6n basada 

en tinciones convencionales no hubiese aportado informaci6n suficiente pa 

ra elucidar las relaciones filéticas entre las distintas poblaciones de FS. 

El límite septentrional de las poblaciones FS del centro de México par!:: 

ce ubicarse en los alrededores de Molango donde Sites (com. pers.) ha en

contrado individuos FS+6. La muestra 4 (Tabla 1), s ituada a unos 2 Jan -

al SS0 de Molango, result6 ser FS, esto indica que una zona de contacto e~ 

tre los citotipos FS y FS+6 puede existir entre Ixr.tolintla y ~1ol ango . Las 

zonas de contacto entre citotipos distintos son difíciles de encontrar en 

virtud de que son muy angostas , de W10S cuantos cientos de metros de ancho , 

lo cual puede ser equivalente a la distancia de dispersi6n de los indivi--
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véase también Hall y Selander, 1973; Sites, 1983; Sites y Dixon, 1931; Pop

ter v Sites, 1936; 5ites_et_al., 193?).

La Fig. 6 mestra un mapa de la distribución de F5 con los datos encon-

trados previamente por Porter y Sites (1986) y Sites (com. pere.) más las

13 localidades muestreadas en este estudio. La región habitada por F5 ua

cluve la porción centro-Este y ESE de Hidalgo, una pequeña parte de Vera--

cru: (zona de Huayacocotla) y NO de Puebla. La mayor parte de los indi-

viduos F5 reportados hasta ahora (incluidos los de este estudio] han side

encontrados en bosques de encino o encíno-pino a altitudes de 1970-2430 m,

sin embargo, esta no parece ser una distribución ecológica exclusiva de F5

ya que otros citotipos (v.g. F6, F5+6) se han encontrado también en hãbi--

tats similares [véase Hall v Selander, l9?3; Sites, 1983).

No fué posible obtener una mestra de los F5 del estado de Chihuahua pa

ra coparar sus cariotipos con los de los F5 del centro de México. ade--

más, en vista de la carencia de u adecuado método de tinción de alta resp

lución [bandas G y C) para cromosomas de iguánidos, una comparación basada

en tinciones convencionales no hubiese aportado información suficiente pa-

ra elucidar las relaciones filéticas entre las distintas poblaciones de F5.

El límite septentrional de las poblaciones F5 del centro de Mexico pare

ce ubicarse en los alrededores de Molango donde Sites (com. pers.} ha en-

contrado individuos F5+6. La mestra 4 (Tabla 1), situada a unos 2 km -

al S50 de Molango, resultó ser F5, esto indica que una zona de contacto en

tre los citotipos F5 y F5+6 puede existir entre Ixmolintla y Molango. Las

sonas de contacto entre citotipos distintos son difíciles de encontrar en

virtud de que son muy angostas, de unos cuantos cientos de metros de ancho

lo cual puede ser equivalente a la distancia de dispersión de los indivi--
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duos (Hall y Selander, 1973). 

La baja altitud (1000-2000 rn) y condiciones xéricas de la zona de Metz

titlán constituyen ~ se una barrera natural que impide la dispersi6n de 

F5 hacia el !'.D. Al O limita con la raza J:<"M3 [caracterizada por poseer fi_ 

siones fi jas en los pares 2, 5 y 6 (véase Porter y Sites, 1986)] en una 

regi6n ubicada al E de la zona de El 01ico. Una zona de contacto entre -

F5 y FM3 podría localizarse algunos kilómetros al Oeste de Totoapa El Gran 

de. Es necesario trabajo de campo adicional en esta área para encontrar 

dicha zona. 

Al 00 FS l imita con FM2 en una región ubicada a unos 25 km al SE de Pa

chuca, una posible zona de contacto podría localizarse a unos 10-15 km al 

000 de Tulancingo. F.mpero, los lindes más meridionales no han sido bien 

detectados aún y es necesario más trabajo de campo. 

Por Último, al oriente F5 no parece entrar en contacto con ningÚn otro 

citotipo y, aunque aún hace falta un intenso trabajo de ca.mpo, muy proba-

blemente sus límites estarían determinados por el cinturón de bosques de 

encino y encino-pino de la Sierra Madre Oriental. 

Polimorfismos cromosómicos 

La ITUlestra 13 está ubicada por entero dentro del rango distribucional -

del citotipo F5 pero, adicionalmente a la fisión fija en el par macrocrome_ 

s6mico 5, mostró tres distintas configuraciones autosórnicas (polimorfismos ) 

ocurridas en sendos pares cromos6micos donde se presenta el polimorfismo y 

debe entenderse que el resto de los cromosomas · es igual a como se descri-

ben en la Fig. 4. 
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duos (Hall y Selander, l9?3).

La baja altitud [IUUD-2090 m] y condiciones xéricas de la sona de Metz-

titlán constituyen per_s§ una barrera natural que imide la dispersión de

F5 hacia el ND. A1 U limita con la raza FM3 [caracterizada por poseer fi

siones fijas en los pares 2, 5 y 6 [véase Porter v Sites, 1986)] en una

región ubicada al E de la :ona de El Chico. Una zona de contacto entre ~

F5 y FM3 podria localixarse algunos kilómetros al Oeste de Totoapa El Gran

de. Es necesario trabajo de campo adicional en esta área para encontrar

dicha zona.

A1 SD F5 limita con FM2 en una región ubicada a unos 25 km al SE de Pa-

chuca, ua posible sona de contacto podría localizarse a uos 10-15 km al

USO de Tulancingo. Empero, los lindes más meridionales no han sido bien

detectados aún v es necesario más trabajo de campo.

Por último, al oriente F5 no parece entrar en contacto con ningún otro

citotipe y, aunque aún hace falta un intenso trabajo de campo, mv proba--

blemente sus límites estarian determinados por el cinturón de bosques de

encíno y encino-pino de la Sierra Madre Oriental.

Polimorfismos cromosómicas

La muestra 13 está ubicada por entero dentro del rango distribucional -

del citotipe F5 pero, adicionalmente a la fisión fija en el par macrocromo

sómico 5, mostró tres distintas configuraciones autosómicas (polimorfismos)

ocurridas en sendos pares cromosómicos donde se presenta el polimorfismo y

debe entenderse que el resto de los cromosomas-es igual a como se descri--

ben en la Fig. 4.



Tabla l. Local idades lll.lestreadas en el estado de Hidalgo y sus correspon
dientes citotipos . N= número de lagartijas examinadas; n= número de l a-
gartijas que presentan el cariotipo K; K= cariotipo; FS= fisi6n fija del 
par 5; S= cariotipo estandar; FS(Pl) = FS polim6r fico por fisi6n del par l; 
FS( fu )= FS polim6rfico por fusi6n de dos acrocéntricos del par S; FS(IP- 4) 
= FS pol im6r fico por inversi6n pericéntrica de un elemento del par 4; 
V= macrocromosoma ireta - o submetacéntrico ; I = macrocromosoma acrocéntrico; 
m= microcromosoma. *número de m en hembras 

No . de muestra N n K K 
nombr e 

1 ENE Zoquizoquipan 2 2 lOV + 4I + 20m* FS 

2 so Zoquizoquipan 2 2 " " 

3 NE El Tejocotal 2 2 " 

4 E Ixmolintla 3 1 " " 

5 9km so Tianguis tengo 1 1 " 

6 4km NO Zoquizoquipan 1 1 " " 
7 2km SO Los Alumbres 4 3 " " 

8 E Los Alumbres 1 1 " " 

9 3km ENE Los Arcos 1 1 " " 

10 3km NNE Singuilucan 4 3 12V + 20m* s 

11 lkm SSO Las Lajas 3 2 2V + ZOI + 19m FM2 

12 l. Skm O Mirasoles 1 1 lZV + 20m* s 

13 2. Skm S Santiago Tulantepec 20 13 lOV + 4I + 20m* FS 

4 9V + 6I + 20m* FS(Pl) 

1 llV + ZI + 19m FS (fu) 

2 9V + SI + 20m* FS(IP-4) 

17 1?

Tabla 1. Localidades nuestreadas en el estado de Hidalgo y sus correspon-
dientes citotipos. N= núero de lagartijas examinados; n= nüero de la--
gartijas que presentan el cariotipo K; K= cariotipo; FS= fisión fija del
par 5; S= cariotipo estandar; F5(Pl)= F5 polimórfico por fisión del par 1;
F5[fu)= F5 polimórfico por fusión de dos acrocëntricos del par 5; F5[IP-4)
= F3 polimórfico por inversidn pericëntrica de un elemento del par 4; -
V= macrocromosoma seta- o submetacëntrico; I= macrocromcsoma acrocëntrico;
me microcromosoma. *número de m en hembras

No. de muestra N n K K
nombre

1 ENE Zoquiaoquipan 2 2 10V + dl + 20m* F5

2 SU Zoquizoquipan 2 2 " "

3 NE El Tejocotal 2 2 " "

4 E Ixmolintla 3 1 " “

5 Qkm SU Tianguistengo 1 1 " "

o 4km NO Zoquizoquipan l 1 " "

T Ekm SO Los Alumbres 4 3 " "

8 E Los Alumbres 1 1 " “

9 Skm ENE Los Arcos 1 1 " "

10 škm NE Singuílucan 4 3 12V + 20m* S

11 lkm 550 Las Lajas 3 2 ZV + 201 + 19m FM2

12 1.5km 0 Mürasoles 1 1 12V + 20m* S

13 2.5km S Santiago Tulantepec 20 13 10V + 41 + 20m* F5

4 av + al + zum* rsun)
1 11v + 21 + 19m astra)
2 sv + 51 + zen* Fsur-a)
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B. Diacinesis. 
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§§c1oporus grammicus. 'A. Mitosis, B. Diacinesis.



Fig. 6. Distribuci6n conocida del citotipo FS. Los números encerrados en -

un círculo corresponden a las l ocalidades muestreadas en este estudio 

(véase Tabla 1) . Los sÍJ:lbolos restantes tiene;, el misr.10 significado que -

en l a Fig. 3. 
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Fig. 6. Distribución conocida del citotipe F5. Los números encerrados en -

un círculo corresponden a las localidades nmestreadas en este estudio -

[véase Tabla 1]. Los simbolos restantes tienen el mismo significado que -

en la Fig. 3.



A) FS (Pl) 
condici6n 
nonnal 

fisi6n 
céntrica 

Xnn Heterocigoto para 

FS(Pl) 

una fisi6n céntrica del par macrocromos6mico 1, (frecuencia, F=0.100). La 

Fig .7A nruestra la configuraci6n de este cariotípo pol.im6rfico: uno de los 

elementos del par macrocromos6mico 1 ha sufrido una fis i6n céntrica r esul-

tando en dos elementos acrocéntricos. Estos productos de fisi6n mostra--

ron siempre brazos muy pequeños a nivel de los extremos centroméricos, tal 

como lo han encontrado Porter y Sites (1985) en otros polimorfismos por fi_ 

sión (Fig . 8). En virtud de que estos brazos cortos no han sido observa -

dos en los productos de fisi6n fija (es decir productos de fisión no poli

mórficos) los mismos autores han sugerido que es tos pequeños brazos repre

sentan adiciones heterocromáticas formadas corrn parte del mecanismo de fi-

si6n céntrica y que, si esto es así, aparentemente son eliminados si el p~ 

limorfismo persiste en la población por el tiempo suficiente para fijars e 

(Porter y Sites, 1985). Las técnicas de tinci6n de alta r esoluci6n serían 

muy Útiles para clarificar fehacientemente el contenido heterocromático de 

estos brazos cortos . 

El arreglo en diacinesis corrobora la interpretación de este polimorfi~ 

mo (Fig . 7A), todas las configuraciones 11niestran trivalentes integrados 

por dos productos de f isi6n en sinapsis con el elemento metacéntrico del 

par 1 en un apareamiento extremo-extremo. Este cariotipo puede ser desi_g_ 

nado como 2n=35 !j!/34 o; 9V + 61 + 20 m ~/19 o, (V=macrocromoso~ meta- o 

submetacéntrico; I=macrocromosoma acrocéntrico; m=microcromosoma). Den--

tro del complejo ~· grarrmicus el polimorfismo por fisi6n del par 1 ha sido 

hallado en los citotipos S, F5+6, H>U (Hall y Selander, 1973 ; Porter y 

Sites, 1987) y FM3 (Porter y Sites, 1986). 

21 llllllfr
A] F5[P1] X 8 Heterocigoto para

condición fisión _
normal céntrica P5(P1)

una fisión céntrica del par macrocromosómico 1, (frecuencia, F=U.lOü]. La

Fig.?A muestra la configuración de este cariotipo polimórfico: uno de los

elementos del par macrocromosómico 1 ha sufrido una fisión céntrica resul-

tando en dos elementos acrocêntricos. Estos productos de fisión mostra--

ron siempre brazos muy pequeños a nivel de los extremos centromóricos, tal

como lo han encontrado Porter y Sites (1985) en otros polimorfisms por fi

sión (Fig. 8]. En virtud de que estos brazos cortos no han sido observa-

dos en los productos de fisión fija (es decir productos de fisión no poli-

mórficos) los mismos autores han sugerido que estos pequeños brazos repre-

sentan adiciones heterocromãticas formadas com parte del mecanismo de fi-

sión céntrica Y que, si esto es asi, aparentemente son eliminados si el pp

limorfismo persiste en la población por el tiempo suficiente para fijarse

(Porter v Sites, 1935]. Las técnicas de tinción de alta resolución serían

mv útiles para clarificar fehacientemente el contenido heterocromótico de

estos brazos cortos.

El arreglo en diacinesis corrobora la interpretación de este polimorfis

mo (Fig. 7A] , todas las configuraciones muestran trivalentes integrados -

por dos productos de fisión en sinapsis con el elemento metacóntrico del

por 1 en un apareamiento extremo-extremo. Este cariotipo puede ser desig

nado como 2n=I"›5 Q/34 d'; QV + 61 + 20 m Q/19 d', (V=macrocromosoma meta- o

submetacóntrico; I=macrocromosoma acrocêntrico; m=microcromosoma]. Den--

tro del complejo_§. gpannucus el polimorfismo por fisión del par 1 ha sido

hallado en los citotipos S, F5+6, FMl (Hall v Selander, 19?3; Porter v

Sites, l9E?) y FM3 (Porter v Sites, 1986).



• x~h B) FS(fu) ""º~ Heterocigoto para 
condici6n fusión F5(fu) nonnal céntrica 

una fusión céntrica de dos de los cuatro macrocromosomas acrocéntricos del 

par 5 resultando en un cromosoma metacéntrico (Fig. 7B) (F=0.025). Obsér 

vese que l a configuración en diacines i s es consistente con la ánterior in-

terpretaci6n, el trivalente fonnado por los dos elementos acrocéntricos 

del par 5 en sinaps i s extremo~extremo con el producto de fusión. Se de --

signa este cariotipo como 2n=33 ~/32 d'; llV + 2! + 20 m ~/19 d'. Apart e -

de l a raza F5, unicamente el citotipo FS+6 ha mostrado el polimorfismo por 

fusión céntrica del par S (véase Sites, 1983). 

C) F5 (IP-4) XH 
condición 
nonnal 

. . , xn 
invers1on 

pericéntrica FS(IP-4) 

Heterocigoto para 

una inversión pericéntrica del par macrocromosómico 4 resultando en un 

acrocéntrico grande (Fig. 7C) (F=0.050). 

Las configuraciones autos6micas de los meiocitos fueron consistentes 

con la interpretación del cariotipo diploide, el bivalente diacinético 

muestra una fonnaci6n atípica luciendo algo parecido a un cromosoma sub ---

acrocéntrico a causa del "acomodamiento forzado" que necesariamente debe 

sufrir la porci6n invertida para sinapsarse con su homólogo no invertido 

La restricción en la foilliación de quiasmas en s6lo un brazo del bival ente 

contribuye también a darle la apariencia atípica (Fig. 7C). Este 

cariotipo puede ser des ignado como 2n=34 ~/33 Ó; 9V + SI + 20 m ~/ 19 o 
otros citotipos del complejo que han mostrado polimorfismos por inversión 

pericéntrica del par 4 son S (Sites, 1983) , FS+6 (Porter y Sites, 1986) y 

R-12 (Porter y Sit es, 1987) . 
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B] F5(fu] 0 0 8 0 0 Heteroci oto araE P
condición fusión Fsfifu)
normal cóntrica

una fusión céntrica de dos de los cuatro macrocromosomas acrocóntricos del

par 5 resultando en un cromosoma metacóntrico (Fig. TB) (F=0.025). Ubsóp

vese que la configuración en diacinesis es consistente con la anterior in-

terpretación, el trivalente formado por los dos elementos acrocóntricos -

del par 5 en sinapsís extremo-extremo con el producto de fusión. Se de--

signa este cariotipo como 2n=33 Q/32 6; 11V + ZI + 20 m Q/19 cf. Aparte -

de la raza F5, uicamente el citotipe F5+6 ha mostrado el polimorfism por

fusión céntrica del par 5 (véase Sites, 1983).

í
C] F5(lP-4) Heterocigoto para

condici n inversión _
normal pericéntrica F5(IP 4)

una inversión pericêntrica del par macrocromosómico 4 resultando en un -

acrocêntrico grande (Fig. TC) (F=0.050).

Las configuraciones autosómicas de los meiocitos fueron consistentes -

con la interpretación del cariotipo diploide, el bivalente diacinótico -

muestra una formación atipica luciendo algo parecido a un cromosoma sub---

acrocóntrico a causa del "acomodamiento forzado" que necesariamente debe -

sufrir la porción invertida para sinapsarse con su homólogo no invertido _

La restricción en la formación de quiasmas en sólo un brazo del bivalente

contribuye también a darle la apariencia atipica (Fig. TC). Este

earietipa puede ser designada como zn=z¬4 5,2/35 J; sv + 51 + zo m 9/19 d' ;
otros citotipos del complejo que han mostrado polimorfismos por inversión

pericóntrica del par 4 son S (Sites, 1933], F5+ó (Porter y Sites, lådój Y

feü (Porter v Sites, ISST).



23 

A 

K ~~ )t 
10 t' 

o ,... 
2 3 4 5 6 

J l 1 1 'º I' -
B 

'º t' ,., lf lC1 11 1 " la 

1 1 1 1 'º" 

e -
1 ,, 'º t' ,, 11 • w 

-
1 a 'º" •• • 

Fig. 7. Cariotipos de las configuraci·mes autos6micas y diacinesis de los 

polimorfismos: A. FS(Pl), B. FS(fu), C. FS(IP-4). Por simplificaci6n -

se han eliminado los microcromosomas. 
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Fig. 7. Cariotipos de las configuraciones autosómicas v diacinesis de los

polimorfismos: A. F5(P1), B. F5(fu), C. F5(IP-4]. Por simplificación -

se han eliminado los microcromosomas.
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Fig. 8. Brazos pequeños en los extremos centroméricos de los productos de 

fisi6n del polimorfismo FS(Pl), (flechas). 

Fig. 8. Brazos pequeños en los extremos centromërìcos de los productos de

fisión del polimorfismo F5(P1), ( flechas).



De todas las poblaciones de .?_. granunicus es tudiadas hasta ahora, s6lo 

una ubicada cerca de Cadereyta , Querétero (citot i po FS+6; Porter y Sites , 

1985) y la muestra 13 de este estudio han resultado polim6rficas para más 

de dos rearreglos cromos6micos . Es to podría s ignificar que se trata de 

(a) r egiones de antiguas o actuales hibr idaciones , o (b) poblaciones con 

tasas de mutaci6n más altas que el promedio para estas clases de arreglos. 

Análisis de espennatocitos secundarios 

De un total de 44 espermatocitos secundarios examinados procedentes de 

tres machos reproductivament e activos r epresentando cada uno de los tres -

polimorf ismos descritos arriba, ninguno mostr6 condiciones aneuploides 

En cada individuo se observaron espermatocitos secundarios balanceados que 

mos traron las cuatro configuraciones haploides posibles para células poli

m'.Írficas para un s6lo par de cromosomas (Figs . 9-11) . 

DISCUSION 

Distribuci6n geográfica 

Hacen falta aún muchos datos de campo para elucidar en detalle los lí

mites del citotipo FS en el centro de México, empero , es posible aducir 

ahora un patr6n general de distribuci6n de es t a raza crornos6mica . FS se 

encuentra en los bosques de encino y encino-pino localizados a lo l argo de 

un cintur6n montañoso ubicado en sentido NO-SE y constituído por l a por- -

ci6n meridional de l a Sierra de Zacual tipán y por l a Sierra de Huauchinan

go. Has ta ahora no se ha reportado ningún individuo FS de l a Sierra de 
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De todas las poblaciones de_§. grammicus estudiadas hasta ahora, sólo -

una ubicada cerca de Cadereyta, Querótero (citotipe F5+ó; Porter v Sites ,

1985) v la muestra 13 de este estudio han resultado polimórficas para más

de dos rearreglos croosómicos. Esto podria significar que se trata de

(a) regiones de antiguas o actuales hibridaciones, o (b) poblaciones con

tasas de mutación más altas que el promdio para estas clases de arreglos.

Análisis de espermatocitos secundarios

De un total de 44 espermatocitos secundarios examinados procedentes de

tres machos reproductivamente activos representando cada uno de los tres -

polimorfismos descritos arriba, ninguno mostró condiciones aneuploides .

En cada individuo se observaron espermatocitos secudarios balanceados que

mostraron las cuatro configuraciones haploides posibles para cólulas poli-

mórficas para un sólo par de cromosomas (Figs. 9-ll).

DISCUSION

Distribución geográfica

Hacen falta aún muchos datos de campo para elucidar en detalle los li-

mites del citotipe F5 en el centro de México, empero, es posible aducir -

ahora un patrón general de distribución de esta raza cromosómica. F5 se

encuentra en los bosques de encino v encino-pino localizados a lo largo de

un cinturón montañoso ubicado en sentido NO-SE y constituido por la por---

ción meridional de la Sierra de Zacualtipdn y por la Sierra de Huauchinan-

go. Hasta ahora no se ha reportado ningún individuo F5 de la Sierra de
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Fig. 9. Cuatro posibles configuraciones de los espennatocitos secundarios 

del polimorfismo FS(Pl) producto de segregaci6n normal. A. V, Y; 

B. V, x1x2 ; C. II, Y; ·D. II, x1x2 . V=cromosoma metacéntrico, !=cromo-

soma acrocéntrico producto de fisi6n; Y y x1x2 = cromosomas sexuales 

masculino y femeninos respectivamente. 
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Fig. 9. Cuatro posibles configuraciones de los espermatocitos secundarios

del polimorfismo F5 (Pl) producto de segregación normal. A. V, Y; -~--

B. V, XIXZ ; C. II, Y; D. II, XIXZ . V=cromosoma metacóntrico, I=cromo--

soma acrocóntrico producto de fisión; Y y Xllíz = cromosomas sexuales -

masculino y femeninos respectivamente. _
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A B 

e D 

Fig. 10. Cuatro posibles configuraciones de los espermatocitos seclllldarios 

del pol:i.morfis1110 FS (fu) producto de segregaci6n normal. A. V, Y 

V= cromosow~ metacéntrico producto 

de fusi6n; I= cromosoma acrocéntrico; Y y x1x2 = cromosomas sexuales mas

culino y femeninos respectivamente. 
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A B

B ll

Fig. 10. Cuatro posibles configuraciones de los espermatocitos secundarios

del polimorfismo F5 (fu) producto de segregación normal. P.. V, Y ; --

B. V, XIXZ ; C. II, Y; D. II, XIXZ . V= cromosoma metacéntrico producto

de fusión; I= cromosoma acrocóntrico; Y y Xllíz = cromosomas sexuales mas-

culino y femeninos respectivamente.
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Fig. 11. Cuatro posibles configuraciones de los esperrnatocitos secundarios 

del polimorfismo FS(IP-4) producto de segregaci6n nonnal. A. V, Y ; 

B. V, x1x2 ; C. I , Y ; D. I, x1x2. V=cromosorna metacéntrico, I=cromoso

ma acrocéntrico producto de inversi6n, Y y x1x2=cromosomas sexuales Hias-

culino y femeninos respectivamente. 
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Fig. 11. Cuatro posibles configuraciones de los espermatocitos secundarios

del polimorfismo FS(IP-4] producto de segregación normal. A. V, Y ; --

B. V, XIXZ ; C. I , Y ; D. I, XIXZ. lf=cromosoma. metacóntrico, I=cromoso-

ma acrocêntrico producto de inversión, Y v l{1X2=cromosomas sexuales mas"

cul ino y femeninos respectivamente.



Puebla, pero su ocurrencia en al menos una parte de este sistema montañoso 

no es del todo improbable. Además de esas poblaciones en el centro de Mé 

xico , FS ha sido reportado en el centro-Oeste de Chihuahua (Hall, 1973) 

Esas dos regiones de ocurrencia de FS están separadas por lila distancia de 

llllOS 1000 km, y el área intercurrente está ocupada por al menos tres cito

tipos distintos (S, F5+6 , F6; Fig. 1) . Esa distribuci6n espaciada de FS 

podría explicar se por alguna de estas tres hip6tes is: 

(a) sí FS es un citotípo monofi lético , entonces ha ocurrido algún c3Il'bio y 

fragmentaci6n en su rango (Sites et al., 1987) en el cual han surgido 

y/o se han establecido otros citotipos. 

(b) s i F5 es un citotipo polifilético, entonces las poblaciones espaciadas 

simplemente podrían representar las dos (o tal vez wás) regiones de 

origen independiente y fijaci6n del mismo rearreglo cromos6mico (Sites 

et al., 1987). 

(c) ambas regiones FS representan realmente poblaciones fijas para difere~ 

t es rearreglos de cromosomas (tales como translocaciones) que s6lo 

aparentemente representan las mismas configuraciones cromos6micas en 

cariotipos teñidos en la fonna convencional. 

El complej o ~ - gr}ll"Unicus es poseedor de w ia extrema labilidad cromos6mi_ 

ca , de tal maner a que el origen independiente de un citotipo (o acaso más) 

no sería improbab1e . Es posible que las dos regiones de FS (Chihuahua y 

México central) t engan. de hecho car iotipos distintos y que s6l o superfi--

cialmen~e refle jen se.r.1ej anza en vista de l a lünitada resoluci6n de las t ec 

nicas de tmcíón no-diferencial. 

29 

Puebla, pero su ocurrencia en al menos una parte de este sistema montañoso

no es del todo improbable. Además de esas poblaciones en el centro de M

xico, F5 ha sido reportado en el centro-Oeste de Chihuahua (Hall, 19?3) .

Esas dos regiones de ocurrencia de F5 están separadas por una distancia de

unos ldüü km, v el área intercurrente está ocupada por al menos tres cito-

tipos distintos (5, F5+6, F6; Fig. 1). Esa distribución espaciada de F5

podria explicarse por alguna de estas tres hipótesis:

(a) si F5 es un citotipe monofilêtico, entonces ha ocurrido algún cambio y

fragmentación en su rango (Sites §§_§l,, 1987) en el cual han surgido

v/o se han establecido otros citotipos.

(b) si F5 es un citotipe polifilêtico, entonces las poblaciones espaciadas

simplemente podrian representar las dos (o tal vez más) regiones de

origen independiente y fijación del mismo rearreglo cromosómico (Sites

ep gi., 1987).

(cl ambas regiones F5 representan realmente poblaciones fijas para diferep

tes rearreglos de cromosomas (tales como translocacionesì que sólo -

aparentemente representan las mismas configuraciones cromosómicas en

cariotipos teñidos en la forma convencional.

El conplejo S. g_r_;gpÉ_o|E es poseedor de una extrema labilidad cromosómi

ca, de tal manera que el origen independiente de un citotipe (o acaso más)

no seria improbable. ïfis posible que las dos regiones de F5 (Chihuahua jr

imxico central) tengan de hecho cariotipos distintos v que sólo superfi---

cialmente reflejen semejanza en vista de la limitada resolución de las rep

nicas de tinción no-diferencial.



La distribución geográfica de los citotipos puede aportar alguna evide~ 

cia indirecta del posible origen de las dis tintas r azas cromos6micas. Los 

nxxlelos alopátricos t eóricos propuestos por algunos autores (v .g. King 

1981) predicen que los citotipos arreglados en una secuencia lineal re-

flejarían su secuencia filogenética. De esta manera, asumiendo que todos 

los citotipos del complejo ~· grammicus surgi eron por la fijación de una -

serie de fis i ones macrocromosómicas y que cada ci toti po es monofilético 

(ambas cuestiones sujetas a discusión) entonces se esperaría encontrar un 

arreglo geográfico como S-FS (Ó,F6)-FS+6 -R-13-FM1-Fll-!2 (Porter y Sites, 1986). 

En otros ténninos, un citotipo dado estaría en cont acto geográfico sólo 

con su ances tro irunediato o descendiente directo. Alternativamente, de 

acuerdo al modelo es tasipátrico de especiación (Mü te, 1978a) o alguna de 

sus variantes ("especiaci6n en cadena", White, 1978b; "especiación en cas

cada", Hall, 1983), se esperaría que los t axa derivados estuvieran geogr á

ficamente situados dentro del área de la distribución ancestral pues los 

citotipos <lebieron diferenciarse dentro del rango del citotipo ancestral -

S, a lo cual siguió una expansión de rango por parte de una o más poblaci~ 

nes. Estos modelos permiten casi cualquier combinación de citotipos que 

podrían eventualmente entrar en contacto e hibridizar (véase Porter y 

Sites, 1986). ~s aún, los citotipos más r ecientes (R-1) tienen rangos 

muy pequeños y es tán completamente rodeados por citotipos más antí guos (S , 

FS, F6 y F5+6) , l a evidencia sugiere que la mayoría, s i no todos los ci

totipos recientes , se originaron en algún lugar dentro <l el rango del cito-

tipo S (Porter y Sites , 1986). Sin embargo, algunos citotipos como F5+6 

parecen haber colonizado nuevos hábitat s o áreas geográficas que no habían 

sido previamente ocupadas por el ci t ot i po S (Sites , 1983) . Este patrón -
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La distribución geográfica de los citotipos puede aportar alguna evidep

cia indirecta del posible origen de las distintas razas cromsómicas. Los

modelos alopátricos teóricos propuestos por algunos autores (v.g. King ,

1981) predicen que los citotipos arreghnhn; en una secuencia lineal re--

flejarian su secuencia filogenática- De esta manera, asumiendo que todos

los citotipos del comlejo_§. grammicus surgieron por la fijación de una -

serie de fisiones macrocromosómicas y que cada citotipe es monofilótico -

(ambas cuestiones sujetas a discusión) entonces se esperaria encontrar un

arreglo geográfico como S-F5 (ó_F6)-F5+6-FM3-PM1-FM2 (Porter v Sites, 1986)

En otros términos, un citotipe dado estaria en contacto geográfico sólo -

con su ancestro inmediato o descendiente directo. alternativamente, de

acuerdo al modelo estasipátrico de especiación (White, l9?8a) o alguna de

sus variantes ("especiación en cadena", White, 19?8b; "especiación en cas-

cada", Hall, 1983], se esperaría que los taxa derivados estuvieran geográ-

ficamente situados dentro del área de la distribución ancestral pues los

citotipos debieron diferenciarse dentro del rango del citotipe ancestral -

S, a lo cual siguió una expansión de rango por parte de una o más poblacip

nes. Estos modelos permiten casi cualquier combinación de citotipos que

podrían eventualmente entrar en contacto e hihridizar (véase Porter y

Sites, 198o). Más aún, los citotipos más recientes (FH) tienen rangos -

muy pequeños y están comletamente rodeados por citotipos más antiguos (S,

F5, F6 y F5+ó], la evidencia sugiere que la mayoria, si no todos los ci-

totipos recientes, se originaron en algún lugar dentro del rango del cito-

tipe S (Porter y Sites, 1986). Sin embargo, algunos citotipos como F5+ú

parecen haber colonizado nuevos hábitats o áreas geográficas que no habian

sido previamente ocupadas por el citotipe S (Sites, 1983). Este patrón -



sugiere que algo de radiaci6n colonizante (King, 1981, 1984) ha estado re

lacionada con el 11YJdo de evoluci6n de este complejo. 

Así, considerando el patr6n geográfico actual, el origen de los distin

tos citotipos del complejo ~- grarrunicus parece explicarse mejor por los ~ 

delos estasipátricos aunque, como se verá más adelante, existen serias in

consistencias (c()Jr() la estructura poblacional y el caracter heter6ticamen

te negativo de los nuevos rearreglos) con otros aspectos de estos nxxlelos 

de especiación. 

Implicaciones genéticas y evolutivas 

de los polimorfismos cromosómicos 

Habida cuenta de que las zonas de hibridación están frecuenteniente aso

ciadas con una tasa de rrutaci6n más alta (Woodruff et al., 1979), puedes~ 

ceder un incremento en la frecuencia de ocurrencia de los rearreglos ero~ 

sómicos (Bush, 1981; Shaw et al., 1983). Fmpero, no hay evidencia de que 

dos citotipos hibridicen en '!Ulantepec (nruestra 13), aunque es posible que 

FS y FMZ estén en contacto en alguna zona cercana a esa localidad. Por 

ende, parece que estos polimorfismos intrapoblacionales son neutrales o 

son mantenidos por una ligera heterosis positiva (selección que favorece -

ligeramente los heterocigotos; Porter y Sites, 1985), o bien gracias a la 

existencia de tasas de nutación más altas que el promedio para estas cla--

ses de rearreglos. No obstante, no puede argüirse aún un análisis de ca-

racter conclusivo sobre el significado evolutivo de los polimorfismos in

trapoblacionales hasta haber mapeado cuidadosélJllente la distribución de los 

citotipos de~- grarmnicus .en el centro de ~1éxico, y haber estimado las di

ferencias entre _los cariotipos en cuanto a adaptabilidad se refiere. 
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sugiere que algo de radiación colonizante (King, 1981, 1984) ha estado re-

lacionada con el modo de evolución de este complejo.

así, considerando el patrón geográfico actual, el origen de los distin-

tos citotipos del complejo §. gïmíliì parece explicarse mejor por los m¿

delos estasipátricos auque, com se verá más adelante, existen serias in-

consistencias (como la estructura poblacional v el caracter heteróticamen-

te negativo de los nuevos rearreglos) con otros aspectos de estos modelos

de especiación.

Implicaciones genéticas y evolutivas

de los polimorfismos crcmosómicos

Habida cuenta de que las zonas de hibridación están frecuentemente aso-

ciadas con una tasa de mutación más alta ('›\'c›odruff it al. , 19?9), puede su

ceder un incremento en la frecuencia de ocurrencia de los rearreglos cromo_

sómicos lfììxsh, 1981; Shaw ÉL El., 1983) . Empero, no hay evidencia de que

dos citotipos hibridicen en 'Pulantepec (muestra 125), aunque es posible que

F5 y I-M2 estén en contacto en alguna zona cercana a esa localidad. Por

ende, parece que estos polimorfismos intrapoblacionales son neutrales o -

son mantenidos por una ligera heterosis positiva (selección que favorece -

ligeramente los heterocigotos; Porter gr Sites, 1985) , o bien gracias a la

existencia de tasas de mutación más altas que el promedio para estas cla--

ses de rearreglos. No obstante, no puede argüirse aún un análisis de ca-

racter conclusivo sobre el significado evolutivo de los polimorfismos in-

trapoblac ionales hasta haber mapeado cuidadosamente la distribución de los

citotipos de §_. grammicus .en el centro de México, v haber estimado las di-

ferencias entrc los cariotipos en cuanto a adaptabilidad se refiere.



Datos previos para otras especies indican que los individuos heterocigotos 

para arreglos Robertsonianos (fusi6n/fisi6n) pueden producir hasta un SO % 

de gametos aneuploides, pero se ha reportado que las frecuencias de no-di~ 

yunci6n del orden de S % son probablemente más típicas (Searle, 1984) 

Aunque la muestra de este estudio es pequeña, no parece haber evidencia de 

que los cromosomas de la poblaci6n de Tulantepec (muestra 13) no se estén 

segregando nonnalmente en meiosis; los espennatocitos analizados no fueron 

aneuploides, esto sugiere que las configuraciones autos6micas polim6rficas 

encontradas son neutras por cuanto a sus efectos mei6ticos se refiere 

Esto significa que tales rearreglos no causarían mala-segregaci6n en zonas 

de hibridaci6n parapátrica y así no actuarían como mecanismos de aislamien 

to reproductivo a menos que sus efectos mei6ticos sean distintos en l as zo 

nas de hibridaci6n que en las zonas de contacto. Al menos en un caso , el 

flujo genético entre citotipos distintos en una zona híbrida de Sceloporus 

gramnicus está restringido (Hall y Selander, 1973), sin embargo, no puede 

asegurarse que tal restricci6n obedezca a desequilibrios mei6ticos a la 

vista de la nimiedad de los datos mei6ticos actualmente asequibles. 

Varios autores han cuestionado el postulado de que pueda resultar aisl~ 

miento reproductivo de un s6lo rearreglo Robertsoniano (v.g. Bickham y 

Baker, 1980; John, 1981) debido en parte a que se ha acumulado evidencia -

en el sentido de que la mala-segregaci6n mei6tica en indivi duos heterocig~ 

tos para un s6lo rearreglo Rb puede ser insignificant e (v.g. Gropp y 

Winking, 1981; Gropp et al., 1972; Porter y Sites, 1985, 1987). Además 

aún cuando la adaptabilidad pudiera verse disminuída por la no-disyunci6n 

en het erocigosis, es factible que l os het erocigotos puedan exhibir adapta

bilidad nonnal o casi normal si los gametocitos no-balanceados degeneran -
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Datos previos para otras especies indican que los individuos heterocigotos

para arreglos Robertsonianos (fusión/fisión] pueden producir hasta un SU %

de gametos aneuploides, pero se ha reportado que las frecuencias de no-dis

yunción del orden de 5 % son probablemente más tipicas (Searle, 1984] .

aunque la muestra de este estudio es pequeña, no parece haber evidencia de

que los cromosoas de la población de Tulantepec (muestra 13) no se estén

segregando normalmente en meiosis; los espermatocitos analizados no fueron

aneuploides, esto sugiere que las configuraciones autosómicas polimórficas

encontradas son neutras por cuanto a sus efectos meióticos se refiere .

Esto significa que tales rearreglos no causarian mala-segregación en zonas

de hibridación parapåtrica y así no actuarían como mecanismos de aislamien

to reproductivo a menos que sus efectos meióticos sean distintos en las se

nas de hibridación que en las zonas de contacto. al menos en un caso, el

flujo geético entre citotipos distintos en una zona híbrida de Sceloporus

granlnicus está restringido (Hall y Selander, 1973), sin embargo, no puede

asegurarse que tal restricción obedezca a desequilibrios meióticos a la -

vista de la nimiedad de los datos meióticos actualmente asequibles.

Varios autores han cuestionado el postulado de que pueda resultar aisla

miento reproductivo de un sólo rearreglo Robertsoniano (v.g. Bickham y

Baker, 1930; John, 1981) debido en parte a que se ha acumulado evidencia -

en el sentido de que la mala-segregación meiótica en.individuos heterocigo

tos para un sólo rearreglo Rb puede ser insignificante (v.g. Gropp y

wearing, 19:31; Gropp _§_r_¿1_., 1972; Porter y sites, 1935, issïf). además ,
aún cuando la adaptabilidad pudiera verse disminuida por la no-disyunción

en heterocigosis, es factible que los hoterocigotos puedan exhibir adapta-

bilidad normal o casi normal si los gametocitos no-balanceados degeneran -



antes de diferenciarse en gametos o si los gametos no-balanceados no com

piten por f ertilizaci6n. Los limitados datos mei6ticos para .§_. grammicus 

de que se dispone parecen sugerir que hay una fuerte selecci6n contra los 

heterocigotos crorros6micos, pero ningún dato crítico acerca de lo que su

cede en zonas híbridas ha sido repor t ado hasta ahora (excepto por un hí-

brido S x F6 procedente de Río Frío, México analizado por Porter y Sites , 

1987) . 

Algunos investigadores (v .g. Wurster y Benir schke , 1968, 1970) han su

ger ido que las fisiones céntricas no pueden suceder debido al problema de 

formar un nuevo centr6mero para cada uno de los cromosomas fisionados 

El mecanismo exacto de los rearreglos por f isi6n es hasta ahora desconocí 

do (McBee et al ., 1987) , pero es un hecho que en condiciones natural es y 

en muchos organismos, i ncluyendo.§_. grammicus . los r earregl os cromos6mi-

cos son capaces de generar cromosomas acrocéntricos a partir de meta- o 

submetacéntricos (v . g. Hall, 1980; John y Freeman, 1975; Sites, 1983 

Si t es et al:_, 198 7; Webster et al., 1972) . Tanto la microscopía electri 

nica como l a de luz han mostrado que el centr6mero de un cromosoma meta -

o submetacéntrico tiene dos veces más material heterocromático que el ce_!! 

tr6mero de un telocéntrico (Webster et al . , 1972) . Más aún, la ocurren-

cia de isocromosomas (cromosomas con brazos de igual longi tud y genética

mente hom6logos) indica la existencia de rompimientos dentro del centr6- 

mero mismo, lo que sugiere que al menos en algunos metacéntricos el cen-

tr6mero tiene una natural eza esencialmente duplicada (John y Freeman 

1975) . 

John y Freeman (1975) di scutieron l as posibles modalidades de intercam 

bio Robertsoniano que conducen al r earreglo de tm brazo completo (Fig. 12) 
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antes de diferenciarse en gametos o si los gametos no-balanceados no com-

piten por fertilización. Los limitados datos meióticos para_§. grammicus

de que se dispone parecen sugerir que hay una fuerte selección contra los

heterocigotos cromosómicos, pero ningún dato critico acerca de lo que su-

cede on zonas hibridas ha sido reportado hasta ahora [excepto por u hÍ--

brido S x Fo procedente de Río Frio, Mexico analizado por Porter Y Sites,

1987).

Algunos investigadores (v.g. Wurster y Benirschke, 1965, IQFÚ) han su-

gerido que las fisiones céntricas no pueden suceder debido al problema de

formar un nuevo centrómero para cada uno de los cromosomas fisionados _

El mecanismo exacto de los rearreglos por fisión es hasta ahora desconoci

do (McBee et_al., l9EF], pero es un hecho que en condiciones naturales y

en muchos organismos, incluyendo_§. grammicus. los rearreglos cromosómi--

cos son capaces de generar cromosomas acrocëntricos a partir de meta- o

submetacëntricos (v.g. Hall, 1980; John y Freeman, l9?5; Sites, 1983 ,

Sites eE_al¿, 19B?; Webster et_al., 19?2). Tanto la microscopía electró

nica como la de luz han mostrado que el centrómero de u cromosoma meta -

o submetacëntrico tiene dos veces más material heterocromãtico que el cen

trómero de un telocentrico (Webster e_t il. , 1972). Más afin, la ocurren-

cia de isocromosomas (cromosomas con brazos de igual longitud v genética-

mente homólogos] indica la existencia de roimientos dentro del centró--

mero mismo, lo que sugiere que al menos en algunos metacéntricos el cen--

trómero tiene una naturaleza esencialmente duplicada (John v Freeman ,

19?5). _

John y Freeman (l9?5} discutieron las posibles modalidades de intenmmn

bio Robertsoniano que conducen al rearreglo de u brazo completo (Fig. 12)



y concluyer on que no es pos ible una adhes i6n direct a de l os extremos cro

mos6micos . Ellos asumieron que el proceso Rober t soniano depende de un -

rompimiento previo. El par cromos6mico 5 del citotipo FS de .§_ . grar:micus 

es t á formado por cuatro acrocéntricos , ni nguno de l os cual es parece tener 

un pequeño brazo en el otro extremo del centr6mero; para saber con cert e

za el mecanismo exacto de l os rearreglos Rb de los cromosomas de es t a r a

za son necesarios datos sobre l a cantidad y di st r i buci6n de het er ocromat i 

na constitutiva (bandas C) . 

El proceso de fisi6n es en esenci a s imi l ar al de fus i6n s6l o que en 

sent i do inverso ; requiere igualmente de rompimientos intercalar es per o en 

vis t a de que en l os product os polim6rficos por fis i 6n de .§_ . grammicus se 

observaron pequeños brazos en el ext remo centromérico , es plaus i bl e que -

es te tipo de rearr egl o suceda a part ir de cromosomas meta-dicéntricos al 

menos en est a especi e (Fig . 13) . Estos brazos cort os pr obablemente se 

pierden cuando la fi s i6n se torna f ij a (se est ablece) o bien permanecen -

inde1TU1es y simplemente se dobl an sobre el brazo principal (Fig . 13) del 

nuevo acrocéntrico tornándose indeterminabl es s in t écnicas de tinci6n di 

fer encial (John y Freeman, 1975) . 

Con respecto a los rearreglos Rb, Lande (1979) apunt6 que los hct eroc2:_ 

gatos por fusiones o fisiones manifestarían una fuerte segregación de ga

metos euploides si los acrocéntricos son de igual longi tud. La mayoría 

de los rearrcglos Rb en.§_. grar:micus parecen ser de es te tipo . Por otra 

parte , los polimorfismos Rb (as í como l as inver s iones pericéntri cas) tam

bién son f r ecuentes entre otros vertebrados como roedores (v.g . Baker et 

al., 1973, 1983 ; Gr eenbaum y Reed, 1984; Koop et al . , 1983; Patton, 1971) , 

rrurciél agos (v .g . Baker, 1981; Baker et al., 1972) y aves (Bass , 1979 
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y concluyeron que no es posible una adhesión directa de los extremos cro-

mosómicas. Ellos asumieron que el proceso Robertsoniano depende de u -

rompimiento previo. El par cromosómico 5 del citotipo F5 de _S_. granmicus

está fonnado por cuatro acrocêntricos, ninguno de los cuales parece tener

un pequeño brazo en el otro extremo del centrómero; para saber con certe-

za el mecanismo exacto de los rearreglos Rb de los cromosomas de esta ra-

za son necesarios datos sobre la cantidad y distribución de heterocromati

na constitutiva (bandas C).

El proceso de fisión es en esencia similar al de fusión sólo que en -

sentido inverso; requiere igualmente de rompimientos intercalares pero en

vista de que en los productos polimrficos por fisión de_§. gramicus se

observaron pequeños brazos en el extremo centromórico, es plausible que -

este tipo de rearreglo suceda a partir de cromosomas meta-dicóntricos al

menos en esta especie [Fig. 13). Estos brazos cortos probablemente se

pierden cuando la fisión se torna fija (se establece] o bien permanecen -

indemes y simplemente se doblan sobre el brazo principal [Fig. 13) del

nuevo acrocóntrico tornândose indeterminables sin técnicas de tinción di-

ferencial (John v Freeman, l9?5).

Con respecto a los rearreglos Rb, Lande (l9?9) apuntó que los heteroci

gatos por fusiones o fisiones manifestarían una fuerte segregación de ga-

metos euploídes si los acrocóntricos son de igual longitud. La mayoria

de los rearreglos Rb en §. graxrmicus parecen ser de este tipo. Por otra

parte, los polimorfismos Bb (así como las inversiones pericóntricas] tam-

bién son frecuentes entre otros vertebrados como roedores (v.g. Baker _§t

gl., 1973, 1983; Greenbaum v Reed, 1984; Koop et al., 1933; Patton, 19?l)

murciólagos (v.g. Baker, 1981; Baker et al., l9?2) y aves (Bass, 1979 ;



Shields, 1976), y tal ocurrencia ampliamente difundida de polimorfismos -

Rb junto con la evidencia de que los problemas mei6ticos son impercepti-

bles a nivel cromos6mico debido a la capacidad de segregaci6n normal de 

los trivalentes (Baker y Bikham, 1986) sugiere que esos rearreglos no son 

negativamente heter6ticos y no producen altas tasas de gametos no viables. 

Sin embargo, en algunos estudios recientes se ha apuntado que la heteroci_ 

gosis Rb es efectiva en la foI1l1.aci6n de barreras reproductivas s6lo si 

(a) los metacéntricos Rb se introcucen en el acervo genético de un demo -

distinto, o si (b) es tructuras complejas de apareamientos mei6ticos, par

ticularmente largas cadenas y anillos, actúan con l as consecuencias de 

mala-segregaci6n para producir una barrera de esterilidad más efectiva 

(Gropp y \\iinking , 1981; Gropp et al., 1982). 

Los efectos esperados por la heterosis por invers i6n pericéntrica (IP) 

son causados por la producci6n de cromátidas con deleciones y duplicacio

nes resultado del entrecruzamiento en 12s asas de inversi6n hom6logamente 

pareadas (Gr eenbaum y Reed, 1984; Fig. 14). Dichas cromátidas deletadas 

o duplicadas darían origen a gametos que producirían cigotos no viables 

debido a aneuploidía y/o disrupci6n en los grupos de genes ligados (Sáez 

y Cardoso, 1978). Así, te6ricamente los individuos heterocigotos para 

una o más inversiones deberían ser al menos parcialmente estériles debi

do a la producci6n de más de un 50 % de gametos no-balanceados si el en

trecruzamiento ocurre dentro de los segmentos invertidos (Patton, 1971). 

Los datos aducidos hasta ahora (incluyendo los de esta disertaci6n) -

no arrojan evidencia que apoye la producci6n de gametos aneuploic.les como 

consecuencia de los polimorfismos por IP en el complejo ~- granrnicus 

Sites (1983) sugiri6 que al menos ciertos polimorfismos por IP en S 
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Shields, l9?ó), y tal ocurrencia ampliamente difundida de polimorfismos -

Bb junto con la evidencia de que los problemas meióticos son impercepti--

bles a nivel cromosómico debido a la capacidad de segregación normal de

los trivalentes (Baker y Bikham, 1986) sugiere que esos rearreglos no son

negativamente heteróticos y no producen altas tasas de gametos no viables

Sin embargo, en algunos estudios recientes se ha apuntado que la heteroci

gosis Hb es efectiva en la formación de barreras reproductivas sólo si :

(a) los metacóntricos Rb se introcucen en el acervo genético de u demo -

distinto, o si (b) estructuras complejas de apareamientos meióticos, par-

ticularmente largas cadenas y anillos, actúan con las consecuencias de -

mala-segregación para producir una barrera de esterilidad más efectiva -

(Gropp y Winking, 1981; Gropp_§t_al., 1982).

Los efectos esperados por la heterosis por inversión pericóntrica (IP)

son causados por la producción de cromãtidas con deleciones y duplicacio-

nes resultado del entrecruzamiento en las asas de inversión homólogamente

pareadas (Greenbaum y Reed, 1984; Fig. 14). Dichas cromátidas deletadas

o duplicadas darían origen a gametos que producirían cigotos no viables

debido a aneuploidía v/o disrupción en los grupos de genes ligados (Sáez

v Cardoso, 19?8). Así, teóricamente los individuos heterocigotos para

una o más inversiones deberian ser al menos parcialmente estériles debi-

do a la producción de más de un 58 % de gametos no-balanceados si el en-

trecruzamiento ocurre dentro de los segmentos invertidos (Patton, 1971).

los datos aducidos hasta ahora (incluyendo los de esta disertación) -

no arrojan evidencia que apoye la producción de gametos aneuploides como

consecuencia de los polimorfismos por IP en el complejo §. granmicus .

Sites (1983) sugirió que al menos ciertos polimorfismos por IP en _§ .



grammicus no resultan en la fonnaci6n de gametos aneuploides debido a un 

plausible mecanismo supresor del entrecruzamiento dentro del asa de in- 

versi6n. Stanfield (1980; véase también King, 1981) también sugiri6 

que la reducci6n en la fonnaci6n de quiasmas y la segregaci6n nonnal de 

gametos , al menos en ciertas aves en las que se han reportado esos pol i

morfismos, podr ían representar mecanismos para mantener unido dentro de 

los segmentos invertidos a un grupo particularmente adaptativo de genes 

ligados que serían transmitidos como un gran grupo de enlace. 

Greenbaum y Reed (1984) sugirieron que la heterosinapsis (sinapsis 

desigual ) del segmento invertido heterocigoto en paquinema del roedor -

Peromyscus maniculatus puede r epresentar un mecanismo mei6tico s ignifi 

cativo para reducir (o el iminar) l a fonnac i6n de cromátidas con delecio

nes o duplicaciones . Ellos plantearon la hip6tesis de que la carencia 

de secuencias de apareamiento hom6logas y/o l a ocurrencia de dos r egio-

nes centroméricas no alineadas dentro del segmento invertido heterosina:12. 

tico puede servir para suprimir o bloquear el entrecruzamiento dentro de 

las inversiones. Si el entrecruzamiento ocurriese dentro del segmento 

invertido heterosináptico los productos incluirían una cromátida acéntrl_ 

ca y una dicéntrica (Fig . 15) al contrario de las cromátidas deletadas y 

duplicadas que se esperarían del entrecruzamiento dentro de las asas de 

IP . Así, la heterosinápsis en el polimorfismo por IP en~- maniculatus 

representa un mecanismo sináptico de gran importancia para reducir los 

efectos perjudiciales de la heterocigosis cromos6mica sobre la fertili-

dad, de esta manera se patentiza su funci6n como un mediador de evolu--

ci6n cromos6mica. Si un mecanismo similar ocurre en los polimorfismos 

de IP en S. grammicus este podría evidenciarse al inquirir acerca del 
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gramicus no resultan en la formación de gametos aneuploides debido a u

plausible mecanismo supresor del entrecruzamiento dentro del asa de in--

versión. Stanfield (1989: véase también King, 1981) también sugirió -

que la reducción en la formación de quiasmas y la segregación normal de

gametos, al menos en ciertas aves en las que se han reportado esos poli-

morfismos, podrían representar mcanismos para mantener uido dentro de

los segmentos invertidos a u grupo particularmente adaptativo de genes

ligados que serian transmitidos como un gran grupo de enlace.

Greenbaum y Reed (1984) sugirieron que la heterosinapsis (sinapsis -

desigual) del segmento invertido heterocigoto en paquinema del roedor -

Peromyscus maniculatus puede representar u mecanismo meiótico signifi-

cativo para reducir (o eliminar) la formación de cromâtidas con delecio-

nes o duplicaciones. Ellos plantearon la hipótesis de que la carencia

de secuencias de apareamiento homólogas y/o la ocurrencia de dos regio--

nes centroméricas no alineadas dentro del segmento invertido heterosinap

tico puede servir para suprimir o bloquear el entrecruzamiento dentro de

las inversiones. Si el entrecruzamiento ocurriese dentro del segmento

invertido heterosináptico los productos incluirían una cromátida acéntri

ca y ua dicéntrica (Fig_ 15) al contrario de las cromátidas deletadas v

duplicadas que se esperarían del entrecruzamiento dentro de las asas de

IP. Así, la heterosinåpsis en el polimorfismo por IP en P. maniculatus

representa un mecanismo sináptico de gran importancia para reducir los

efectos perjudiciales de la heterocigosis cromosómica sobre la fertili--

dad, de esta manera se patentiza su función como un mediador de evo1u---

ción cromosómica. Si un mecanismo similar ocurre en los polimorfismos

de IP en_§. gïammicus este podria evidenciarse al inquirir acerca del -



comportamiento de apareamiento de los complejos sinaptonémicos en los nú 

cleos en paquinema. Sites (1983) sugiri6 que parece haber Wla prepond~ 

rancia de los polimorfismos por IP a ocurrir en los citotipos más viej os 

de Sceloporus grammicus, pero esto puede explicarse por el hecho de que 

estos mismos rearreglos pueden ocurrir en los citotipos más recientes 

porque el par cromos6mico es tá involucrado en otros rearreglos. 

La localizaci6n de los quiasmas y la reducci6n en el número de los 

mismos puede influenciar la estructura genética de las poblaciones y los 

individuos. Tal mecanismo (impedimento de formaci6n de quiasmas y por 

lo tanto de entrecruzamiento en el segmento invertido) pennitiría la caE_ 

tura de complejos de genes coadaptados los cuales así no serían contínua 

mente alterados por l a recombinaci6n dentro de ellos. Esto sería de 

gran valor selectivo en la adapt aci6n de demos locales a las condiciones 

ecológicas altamente localizadas que enfrentarían; además permi tiría el 

intercambio genético entre poblaciones cariotípicamente distintas pero 

adyacentes como W1 medio de mantener la variabilidad genética en la po-

blaci6n a través de la introgresi6n. Finalmente, podría permitir el 

mantenimiento de la heterosigosis genética (Patton, 1971) . 

Es difícil que un rearreglo heter6ticamente negativo se fije en Wla -

poblaci6n panmíctica grande (Porter y Sites, 1987). Generalmente los -

niveles más altos de aneuploidía resultan cuando los brazos cromos6micos 

exhiben homología monobraquial (cuando W1 brazo croJTX)s6mico se fusiona a 

W1 cromosoma acrocéntrico distinto de su hom6logo; Baker y Bikharn, 1986). 

En todos los loci no estrechamente ligados .al rearregl:o mismo, el flu 

jo genético podr í a tener lugar a través de una zona híbrida (Barton, 

1979; Spirito et al ., 1983). Como consecuencia, la especiaci6n cromos6 
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comportamiento de apareamiento de los complejos sinaptonémicos en los nó

cleos en paquinema. Sites (1983) sugirió que parece haber una prepondg

rancia de los polimorfismos por IP a ocurrir en los citotipos más viejos

de Sceloporus_ grammicus, pero esto puede explicarse por el hecho de que

estos mismos rearreglos pueden ocurrir en los citotipos más recientes -

porque el par cromosómico está involucrado en otros rearreglos.

La localización de los quiasmas y la reducción en el número de los -

mismos puede influenciar la estructura genética de las poblaciones v los

individuos. Tal mecanismo (impedimento de formación de quiasmas v por

lo tanto de entrecruzamiento en el segmento invertido) permitiría la cap

tura de complejos de genes coadaptados los cuales así no serían contínua

mente alterados por la recombinación dentro de ellos. Esto seria de -

gran valor selectivo en la adaptación de demos locales a las condiciones

ecológicas altamente localizadas que enfrentarían; además permitiría el

intercambio genético entre poblaciones cariotipicamente distintas pero

adyacentes como u medio de mantener la variabilidad genética en la po--

blación a través de la introgresión. Finalmente, podría permitir el -

mantenimiento de la heterosigosis genética (Patton, 1971).

Es difícil que un rearreglo heteróticamente negativo se fije en una -

población panmíctica grande (Porter v Sites, 1987). Generalmente los -

niveles más altos de aneuploidia resultan cuando los brazos cromosómicos

exhiben homologia monobraquial (cuando un brazo cromosómico se fusiona a

un cromosoma acrocéntrico distinto de su homólogo; Baker v Bikham, 1986)

En todos los loci no estrechamente ligados al rearreglo mismo, el flp

jo genético podria tener lugar a través de una zona híbrida (Barton, -

l9?9; Spirito pg gl., 1983). Como consecuencia, la especiación cromosó



mica requeriría de la fijaci6n casi simultánea de muchos rearreglos o la 

fijación secuencial de varios rearreglos (con efectos individuales pequ.'.'._ 

ños) para poder asegurar el aislamiento reproductivo (Patton y Shenvood, 

1983; Walsh, 1982; l<Jhite, 1978b). 

Es posible que una barrera reproductiva pudiese formarse entre citoti 

pos distintos después de toda una serie de hibridaciones y retrocruzas -

que conlleven a la formación de multival entes con homologías parciales , 

lo que incrementaría los niveles de no-disyunción y además , si estos mu.!_ 

tivalentes están asociados con el trivalente sexual, entonces la es t eri

lidad al menos en los machos es altamente probable como +o ha enfatizado 

Forejt (1979) en un estudio citogenético con roedores. No obs tante, 

nunca ha sido reportado un individuo ~- granunicus ya sea dent ro o fuera 

de una zona híbrida que posea tal aclllllUlación de r earreglos. 

Los escasos datos actUa.lmente asequibles no permiten por ahora elegir 

entre una interpretaci6n positivamente heter6tica o una selectivamente -

neutral de los polimorfismos cromos6micos en~· granunicus, pero sugieren 

que los heterocigotos cromosómicos no muestran una fuerte heterosis neg_'.'.: 

tiva al menos cuando ocurren como polimorfismos intrapoblacionales (Si

tes, 1983). 

Evolución cromos6mica 

en Sceloporus grammicus 

Los datos hasta ahora disponibles acerca de la estructura poblacional 

del complejo ~- grammicus son un tanto ambiguos. Por ej emplo, Sites et 

.al. (1988) encontraron cierto grado de subdivis ion poblacional en nueve -
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mica requeriría de la fijación casi simultánea de muchos rearreglos o la

fijación secuencial de varios rearreglos (con efectos individuales pequp

ños) para poder asegurar el aislamiento reproductivo (Patton v Sherwood,

1983; Walsh, 1982; White, 19?8b).

Es posible que una barrera reproductiva pudiese formarse entre citoti

pos distintos después de toda una serie de hibridaciones y retrocruzas -

que conlleven a la formación de multivalentes con homlogias parciales ,

lo que incrementaría los niveles de no-disvución v además, si estos mol

tivalentes estén asociados con el trivalente sexual, entonces la esteri-

lidad al menos en los machos es altamente probable como lo ha enfatizado

Forejt (1979) en un estudio citogenético con roedores. No obstante, -

nunca ha sido reportado un individuo_§- grammicus ya sea dentro o fuera

de una zona híbrida que posea tal acumlación de rearreglos.

Los escasos datos actualmente asequibles no prmiten por ahora elegir

entre ua interpretación positivamente heterótica o ua selectivamente -

neutral de los polimorfismos cromosóudcos en_§. grammicus, pero sugieren

que los heterocigotos croosómicos no muestran una fuerte heterosis negg

tiva al menos cuando ocurren como polimorfismos intrapoblacionales (Si-

tes, 1983).

Evolución croosómica

en Sceloporus_g§ammi§us

Los datos hasta ahora disponibles acerca de la estructura poblacional

del complejo §. grammicus son un tanto ambiguos. Por ejemplo, Sites gp

§l.(1988) encontraron cierto grado de subdivision poblacional en nueve -
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Pérdida 
Ti Rearreglo asociada 

1 -~ ~- • 

2 -~ ~- • e 

3 -~ ~- • •• 

4 -~ ~- • 

5 -~ ~- • 
6 -~ ~- • EX3 

Fig . 12. Posibl es mecanismos de intercairb i o ~obertsorria.~o que resultan en -

l a fusión de brazos completos .~= puntos de rornp:irr.iento ;E)= het erocro--

mat ina cons t itutiva . Redibuj ado de John y Freer.ian (19 75) p . 124 . 

Perdida
Ti». Rearreglo asociada

gp-›

-Q

2 ¡!IIIIIIII!II¡¡IIII¡¡¡¡¡¡¡I¡I¡¡II¡|¡¡|¡¡||||||¡|¡¡¡¡`||I`!

3 |¡¡¡¡¡I¡I¡¡I¡I¡¡¡I¡I¡II¡¡IIII¡II¡¡|¡|||¡¡I`|!¡¡¡¡¡|¡¡¡¡¡|

4 ¡I¡II¡¡¡¡I!IIIIIII¡¡¡¡¡I¡¡¡¡¡III||||¡¡||||¡¡¡¡!¡¡||||I!!

5 |IIII¡I¡I¡¡¡¡III¡¡¡¡I!!I¡II¡¡¡¡III||||||¡||¡¡|¡¡||||¡¡¡II`

Fig. 12. Posibles mecanismos de intercambio Robertsoniano que resultan en -

YÍYYÍ

demon

la fusión de brazos completos. P- = puntos de rompimie-nto;E)= heterocro--

matina constitutiva. Redibujado de John y Freeman (l9?5) p. 124.



meta-dicéntrico condici6n 
acrocéntrica 
polim6rfica 

condici6n 
acrocéntrica 

fija 

Fig. 13. Posible mecanismo de fisi6n a partir de un cromosoma meta-dicén-

trico. Los productos polim6rficos del rearreglo rrruestran pequeños brazos 

en el extremo centranérico; probabler.iente, cuando la fisi6n se torna fija, 

esas pequéñas proyecciones se doblan sobre el brazo principal. 
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ciïš
meta-dicéntrico condición condición

acrocéntrica acrocéntrica
polimórfica fija

Fig. 15. Posible mecanismo de fisión a partir de un cromosoma meta-dicón-

trico. Los productos polimórficos del rearreglo mestran pequeños brazos

en el extremo centromérico; probableente, cuando la fisión se torna fija

esas pequéñas proyecciones se doblan sobre el brazo principal.



A IB e D E li G H I nonnal 
1 1 1 - (submetacéntrico) 

A A E D e B F G H I invertido 
I• 1 1 1 1 1 (acrocéntrico) 

B G, H 

G H I 

A B e D E F G H I 

l. 1 1 1 1 1 •• 1 1 
A f e D E A 

2. 1 1 • 1 •I e A E D e B F · G H I 

3. 1 • 1 1 1 
I H G F B e D E F G H I 

4. 1 1 1 • 1 1 1 1 

Fig. 14. Diagrama de un par cromos6mico heterocigoto para una inversi6n 

pericéntrica. A. puntos de rompimiento, B. fonnaci6n de quiasmas dentro -

del asa de inversi6n, C. algunos productos resultado del er.trecruzamiento 
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dentro del asa de inversi6n: l.nonnal, 2.deletado, 3.invertido,4.<luplicado. 
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A B C D E F G H I nürmal
[submetacéntrico)

¡` A E D C B F G H I ìnveTti¿O

I:-'_-_":".í*_:'._""Z| aa-destaco;

C D

E.
B fl Fox

A F G H I

Á B C D E F (1 H I

1- I-_'_-':ì-¿il
Á ' C E .Ã

2-  
E: A I: D C B F G li Í

S-  I
I fi G F B C D E F G H I

fl-  

Fig. 14. Diagrama de un par cromosómico heterocigoto para una inversión -

pericéntrica. a, pntos de rompimiento, B. formación de quiasmas dentro -

del asa de inversión, C. algunos productos resultado del entrecruzamiento

dentro del asa de inversión: l.norma1, 2.de1etado, 3.invertìdo,4.dup1icado



A 

A B e D E 

l. 

A B D e B 

2. 1 

B A E D e 
3. 1 - 1 1 

A l l ~ 
4. I• 

F G -
F G 

B F G 
1 1 1 

~ f -= j 

H 

H 

H 
1 

~ 

I 

1 

I 

1 

1 

j 

nonnal 
(submetacéntrico) 

invertido 
(acrocéntrico) 

Fig. 15. Esquema que muestra: A. heterosinapsis de un par cromos6mico het.E': 

rocigoto para una inversi6n pericéntrica, con un quiasr.ia; B. productos del 

cntrccru:amicnto dentro de los segmentos invertidos heterosinapsados : 

l . normal , 2. acrocéntrico, 3. invertido, 4. dicéntrico. 
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a B C D E F U H I
nonmal
fisubmetacéntrico]

lì B E C ÍB Pi G H I
invertido
(acrocéntrico)

H B C D li F G H I

1- Iii'-"i-.:|
A B D C li F G ii I

2-  |
B' .Á [E D C B F G li,_ r;-:_-¿__--.±¡

H Í É, E É E ã Í i

d.

Fig. 15. Esquema que muestra: a, heterosinapsis de un par cromosómico hetp

rocigoto para una inversión pericéntrica, con un quiasma; B. productos del

untrccru:mniento dentro de los segmentos invertidos heterosinapsados: -

1. normal, 2. acrocéntrico, 3. invertido, 4. dicéntrico.



poblaciones del centro de México. Sin embargo, otros estudios (Sites y 

Greenbaum, 1983; Sites et al., 1987; Thompson y Sites, 1986) sugieren 

que §_. grammicus tiene una estructura poblacional altamente panmíctica y 

carece de niveles de endogamia y deriva genética lo suficientemente al

tos como para permitir una oportunidad para la fijaci6n de un rearreglo 

fuertemente subdominante (negativamente heter6tico). Si este es el ca-

so, este tipo de rearreglos nunca podría establecerse y la especiaci6n -

cromosómica no ocurriría ni por el modelo estasipátrico ni el de cascada 

ni por ningún otro que sustente sus fund~ntos asumiendo la fi j aci6n de 

rearreglos fuertemente heteróticos (Porter y Sites, 1986; Sites y MJritz, 

1987). Más aún, Porter y Sites (1985, 1986, 1987) sostienen que nruchos 

de los polimorfismos de §_. granrnicus no son fuertemente subdominantes y 

por ende no pueden funcionar como mecanismos de a~slamiento postcig6tico 

en zonas híbridas. Lo que concuerda con los datos cromosómicos de los 

machos heterocigotos para uno o dos rearreglos por fisión, fusión o in-

versión pericéntrica: no parecen sufrir problemas mei6ticos (Porter y 

Sites, 1985, 1987; y esta disertaci6n), lo que sugiere que los rearre--

glos simples producen polimorfismos cuyos efectos mei6ticos son neutros. 

Los rearreglos cromosómicos simples con suficientes efectos meióticos co 

mo para producir una barrera efectiva contra el flujo genético unicamen

te pueden fijarse en demos nruy pequeños (10~ n~ 20) sin flujo genético 

(v.g. Chesser y Baker, 1986; Hedrick y Levin, 1984; Lande, 1979, 1985 

Slatkia, 1981; Walsh, 1982). Es necesario disponer de muchos datos 

mei6ticos de zonas híbridas para poder establecer una comparación que 

nos pennita obtener conclusiones definitivas a este respecto. Es posi

ble que este tipo de rearreglos neutrales o sólo con nimios efectos mei6 
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.IFpoblaciones del centro de Mexico. Sin embargo, otros estudios (Sites y

Greenbaum, 1983; Sites_§EUgl., 1987; Thompson y Sites, 1988) sugieren -

que_§. grammicus tiene una estructura poblacional altamente panmíctica y

carece de niveles de endogamia v deriva genética lo suficientemente al-

tos como para permdtir una oportunidad para la fijación de un.rearreglo

fuertemente subdominante (negativamente heterótico). Si este es el ca-

so, este tipo de rearreglos nunca podria establecerse v la especiación -

cromosómica no ocurriría ni por el modelo estasipãtrico ni el de cascada

ni por ningún otro que sustente sus fundamentos asumiendo la fijación de

rearreglos fuertemente heteróticos (Porter y Sites, 1986; Sites y Moritz,

1987). Más aún, Porter v Sites (1985, 1986, l98?) sostienen que muchos

de los polimorfismos de §_. gramnicus no son fuertemente subdominantes y

por ende no pueden funcionar como mecanismos de aislamiento postcigótico

en zonas híbridas. Lo que concuerda con los datos cromosómicas de los

machos heterocigotos para uno o dos rearreglos por fisión, fusión o in--

versión pericéntrica: no parecen sufrir problemas meióticos (Porter v

Sites, 1985, 1987; v esta disertación), lo que sugiere que los rearre---

glos simples producen polimorfismos cuyos efectos meióticos son neutros.

Los rearreglos cronosómicos simples con suficientes efectos meióticos cp

mo para producir una barrera efectiva contra el flujo genético unicamen-

te pueden fijarse en demos muv pequeños (lüš ná 20) sin flujo genético

(v.g. Chesser y Baker, 1988; Hedrick y Levin, 198d; Lande, 1919, 1985 ;

Slfltkia, 1931; Walsh, 1982). Es necesario disponer de muchos datos -

meióticos de zonas hibridas para poder establecer una comparación que -

nos permita obtener conclusiones definitivas a este respecto. Es posi-

ble que este tipo de rearreglos neutrales o sólo con nimios efectos meió



ticos no requiera de una estIUctura poblacional extremadamente subdivi

dida para fijarse y que sólo los efectos acumulativos de una serie de 

tales rearreglos podrían establecer una barrera al flujo genético entre 

poblaciones cariotipicamente discrepantes (Walsh, 1932; White, 1973b). 

De acuerdo al modelo de especiación en cascada (véase postulado e en 

la secci6n "Antecedentes") en un citotipo crooosómicamente intermedio -

como FS, los rearreglos ocurrirían tan poco frecuentemente que los mee~ 

nismos mei6ticos correctivos no tendrían oportunidad para evolucionar , 

implicando que sólo los citotipos más derivados tienen alguna posibili

dad real de aislamiento y que el flujo genético a t ravés de una zona de 

contacto, por ejemplo FM2 x S, debería ser llll.lcho más restringido que a 

través de zonas como FS+6 x S ó F6 x FS. Esta predicción discuerda 

con el hecho de que las lagartijas macho de este y otros estudios (v.g. 

Porter y Sites, 1985, 1987) no manifiestan mala-segregación meiótica 

lo que sugiere que tales rearreglos no poseen serios efectos meióticos 

cuando ocurren como polimorfismos cromosómicos. 

Modos alte!llativos de especiación 

Un modelo alternativo de especiación es el de "homología monobraquial" 

(véase v.g. t.britz, 1986). Este modelo teoriza un mecanismo conducente 

a la fijación de fusiones ligeramente subdominantes o neutrales de dife-

rentes combinaciones de cromosomas eñ poblaciones aisladas. Cada fu- --

sión céntrica causa muy pocas complicaciones meióticas (o ninguna), y en 

consecuencia puede fijarse por medio de una débil deriva genética en de-

mos de tamaños medios. Cuando un demo que ha sufrido este proceso esta 
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ticos no requiera de una estructura poblacional extremadamente subdivi-

dida para fijarse y que sólo los efectos acumulativos de una serie de

tales rearreglos podrían establecer una barrera al flujo genético entre

poblaciones cariotipicamente discrepantes (Walsh, 1982; White, l9?8b).

De acuerdo al modelo de especiación en cascada (véase postulado c en

la sección “Antecedentes"] en un citotipe cronosómicamente intermedio -

com F5, los rearreglos ocurrirían tan poco frecuentemente que los mecg

nismos meióticos correctivos no tendrían oportunidad para evolucionar ,

imlicando que sólo los citotipos más derivados tienen alguna posibili-

dad real de aislamiento y que el flujo genético a través de una zona de

contacto, por ejemplo FH2 x S, deberia ser mucho más restringido que a

través de zonas como F5+ó x S ó F6 x F5. Esta predicción discuerda

con el hecho de que las lagartijas macho de este y otros estudios (v.g.

Porter y Sites, 1985, l98?) no manifiestan mala-segregación meiótica ,

lo que sugiere que tales rearreglos no poseen serios efectos meióticos

cuando ocurren com polimorfismos cromosóicos.

Modos alternativos de especiación

Un modelo alternativo de especiación es el de "homologia monobraquìal"

(véase v.g. Moritz, 1988). Este modelo teoriza un mecanismo conducente

a la fijación de fusiones ligeramente subdominantes o neutrales de dife-

rentes combinaciones de cromosomas en poblaciones aisladas. Cada fu---

sión céntrica causa muy pocas complicaciones meióticas (o ninguna), y en

consecuencia puede fijarse por medio de una débil deriva genética en de-

mos de tamaños medios. Cuando u demo que ha sufrido este proceso estp
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blece contacto seClllldario con otra poblaci6n que es fija por fusiones de 

brazos cromos6micos en combinaciones distintas pero que involucran uno o 

más de los mismos brazos, los híbridos resultantes (heterocigotos para -

dos o más fusiones que comparten al menos un brazo cromos6mico) pueden -

sufrir de una fertilidad severamente reducida infligida por la mala-se-

gregaci6n de los tetravalentes o multivalentes de mayor orden que se for 

mán en meiosis (Gropp, et al., 1972, 1982; Gropp y Winking, 1981; Searle, 

1984). No se conocen en el complejo ~· grammicus hibridaciones que pr.9_ 

<luzcan homologías monobraquiales, pero tampoco se tiene la certidumbre -

de que no existan homologías braquiales si no se dispone de datos de ban 

das G. 

Otra posibilidad es el modelo de "coadaptaci6n" (Shaw, 1981), este 

asume que las barreras al flujo genético en zonas híbridas surgen de la 

disrupci6n de complejos genéticos coadaptados causada por alteraciones -

en los patrones de recornbinaci6n de los híbridos cromos6micos F1 . El 

modelo sugiere que los cambios cromos6micos que trastornan los patrones 

de recombinaci6n (tales como · las inversiones pericéntricas) se fijan en 

demos que pueden ser pequeños o grandes. En cada poblaci6n gradualmen-

te se forma un grupo distinto de genes ligados adaptado a un ambiente 

particular. Los híbridos producto del contacto secundario muestran 

cambios en la ubicaci6n de los quiasmas de los bivalentes heterocigotos, 

lo cual parece perturbar el balance interno de los cromosomas y produce 

una reducci6n severa en la fertilidad después de la generaci6n F1 (Sites 

y Moritz, 1987). Para evaluar la validéz de este modelo en el complejo 

S. grammicus sería necesario inquirir acerca de los patrones de recombi-
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blece contacto secundario con otra población que es fija por fusiones de

brazos cromosómicas en combinaciones distintas pero que involucran uno o

más de los mismos brazos, los híbridos resultantes (heterocigotos para -

dos o més fusiones que comparten al menos u brazo cromosómico) pueden -

sufrir de una fertilidad severamente reducida infligida por la ma1a-se--

gregación de los tetravalentes o multivalentes de mayor orden que se fop

món en meíosis (Gropp, et al., 1972, 1982; Gropp y Winkirig, 1981; Searle

1984). No se conocen en el complejo_§. grammìcus hibridaciones que prp

duzcan homologías monobraquiales, pero tampoco se tiene la certidumbre -

de que no existan homologias braquiales si no se dispone de datos de bag

das G

Otra posibilidad es el modelo de "coadaptación" (Shang 1981), este -

asume que las barreras al flujo genético en zonas híbridas surgen de la

disrupción de complejos genéticos coadaptados causada por alteraciones -

en los patrones de recominación de los híbridos cromosómicos Fl . El

modelo sugiere que los cambios cromosómicas que trastornan los patrones

de recombinación (tales como las inversiones pericéntricas) se fijan en

demos que pueden ser pequeños o grandes. En cada población gradualmen-

te se forma un.grupo distinto de genes ligados adaptado a un amiente -

particular. Los híbridos producto del contacto secundario muestran -

cambios en la ubicación de los quiasmas de los bivalentes heterocigotos,

lo cual parece perturbar el balance interno de los cromosomas y produce

una reducción severa en la fertilidad despés de la generación F1 (Sites

y Moritz, 1987). Para evaluar la validéz de este modelo en el complejo

_§. grammicus sería necesario inquirir acerca de los patrones de recombi-

' r



naci6n tanto dentro de las poblaciones como en zonas híbridas. 

CDNCLUSIONES 

l. FS se distribuye en bosques de encino y encino-pino a lo largo de un 

sistema l!k)ntañoso que incluye parte de las sierras de Zacualtipán y de 

Huauchinango. Limita al SO con FMZ, y posiblemente podría entrar en 

contacto al N con F5+6 y al O con FM3, sus límites al E pueden estar 

determinados por el cintur6n encino-pino de la Sierra Madre Occidental . 

2. Para diluc idar si FS es un citotipo de origen mono- o polifilético 

son necesarios estudios citogenéticos comparativos (bandas G y C) que 

evidencien fehacientemente posibles homologías cromos6micas. 

3. Se encontraron tres distintos polimorfismos simples: (a) fisi6n en el 

par 1 [FS(Pl)], (b) fusi6n en el par 5 (FS(fu)], y (c) inversi6n peri-

céntrica en el par 4 [FS(IP-4)]. Todos ellos produjeron espermatoci-

tos secundarios normales, lo que sugiere que son rearreglos de efectos 

mei6ticos neutros que quizás podrían ser mantenidos en la poblaci6n m~ 

<liante tasas más elevadas de nu.itaci6n que el promedio para esos rearre 

glos y/o por una ligera heterosis positiva. 

4. Los esperados trastornos mei6ticos en los polimorfismos por inversi6n 

pericéntrica podrían ser soslayados mediante sistemas reductores o su

presores del entrecruzamiento dentro de los segmentos invertidos, ya 

sea por reducci6n y/o desplazamiento de quiasmas o por heterosinapsis 

sin fonnaci6n de asa de inversi6n. 
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nación tanto dentro de las poblaciones como en zonas híbridas.

CDNCLUSIONES

l. F5 se distribuye en bosques de encino y encino-pino a lo largo de un

sistema montañoso que incluye parte de las sierras de Zacualtipán y de

Huauchinango. Limita al S0 con I-`-M2, y posiblemente podria entrar en

contacto al N con F5+ó y al 0 con FM3, sus límites al E pueden estar

determinados por el cinturón encino-pino de la Sierra Madre Occidental

2. Para dilucidar si F5 es un citotipe de origen mono- o polifilético -

son necesarios estudios citogenéticos ccmparativos (bandas G y C) que

evidencian fehacientemente posibles homologías cromosómicas.

3. Se encontraron tres distintos polimorfismos simples: (a) fisión en el

par 1 [F5(Pl)], (b) fusión en el par 5 [F5(fu)], y (c) inversión peri-

céntrica en el par 4 [F5(IP-4)]. Todos ellos produjeron espermatoci-

tos secundarios normales, lo que sugiere que son rearreglos de efectos

meióticos neutros que quizás podrían ser mantenidos en la población m

diante tasas más elevadas de mutación que el promedio para esos rearrg

glos y/o por una ligera heterosis positiva.

d. Los esperados trastornos meióticos en los polimorfismos por inversión

pericéntrica podrian ser soslayados mediante sistemas reductores o su-

presores del entrecruzamiento dentro de los segmentos invertidos, ya

sea por reducción y/o desplazamiento de quiasmas o por heterosinapsis

sin formación de asa de inversión.



S. La distribuci6n de los citotipos de S. grarrnnicus parece concordante 

con los modelos de especiaci6n estasipátrica, pero existen serias incoE_ 

sistencias en cuanto a la fijaci6n de rearreglos con fuerte heterosis -

negativa en poblac i ones panmícticas como la que este complejo de razas 

parece tener (los niveles de endogamia y deriva genética no parecen ser 

id6neos para el establecimiento de tal es rearreglos). 

6. La evidencia disponible acerca de los rearreglos cromos6micos simples 

no parece apoyar la idea de que pudieran producir aislamiento genético 

y en consecuencia especiaci6n en el complejo~- grarrnnicus, aunque 

hacen falta muchos datos mei6ticos especialmente de zonas híbridas. 

, 
aun 

7. La informaci6n hasta ahora disponible acerca de l a distribuci6n, ori-

gen y comportamiento genético de los polimorfismos cromos6micos de S. 

gramnicus no permiten elegir concluyentemente entre hermenéuticas posi 

tivamente heter6ticas o selectivamente neutrales para explicar su ocu-

rrencia y fijaci6n. 

8. Es factible que la fijaci6n de rearreglos cromos6micos neutrales o 

con ligera heterosis negativa en poblaciones aproximadamente panmícti-

cas (mediante homologías monobraquiales) pueda dar lugar eventualmente 

a una barrera al flujo genético como resultado de un contacto seclD1da-

rio entre citotipos cariotipicamente disímiles. Bnpero, t ales homol-9_ 

gías monobraquiales no han sido reportadas en ~- grammicus hasta ahora. 

9. Es posible que la formaci6n de una barrera al flujo genético en zonas 

híbridas pueda resultar a causa de l.D1a disrupci6n en los patrones de -

recombinaci6n de los híbridos hetcrocigotos de F1. Has t a ahora no 

existen datos que apoyen lo anterior en el complejo S. granmicus_. 
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5. La distribución de los citotipos de_§. gpamicus parece concordante -

con los modelos de especiación estasipãtrica, pero existen serias incop

sistencias en cuanto a la fijación de rearreglos con fuerte heterosis -

negativa en poblaciones panmicticas como la que este complejo de razas
. . . ¿I .parece tener (los niveles de endogamia y deriva genetica no parecen ser

idóneos para el establecimiento de tales rearreglos).

ó. La evidencia disponible acerca de los rearreglos cromosómicas simples

no parece apoyar la idea de que pudieran producir aislamiento genético

y en consecuencia especiación en el complejo_§. gramndcus, aunque aún
¬

hacen falta muchos datos meióticos especialmente de zonas híbridas.

7. La información hasta ahora disponible acerca de la distribución, ori-

gen y coportamiento genético de los polimorfismos cromosómicas de _S.

granmucus no permiten elegir concluyentemente entre hermenéuticas posi

tivamente heteróticos o selectivamente neutrales para explicar su ocu-

rrencia y fijación.

8. Es factible que la fijación de rearreglos cromosómicas neutrales o

con ligera heterosis negativa en poblaciones aproximadamente panmícti-

cas (mediante homologias monobraquiales) pueda dar lugar eventualmente

a una barrera al flujo genético como resultado de un contacto secuda-

rio entre citotipos cariotipicamente disímiles. Epero, tales hoolp

gias monobraquiales no han sido reportadas en S. gramicus hasta ahora.

9. Es posible que la formación de una barrera al flujo genético en zonas

híbridas pueda resultar a causa de una disrupción en los patrones de -

recombinación de los híbridos heterocigotos de Fl. Hasta ahora no

existen datos que apoyen lo anterior en el comp1ejo_§. gpamicus.



APENDICE I 

Relaci6n de especímenes examinados en las trece poblaciones del est~ 

do de Hidalgo (AGA= ~ro de catálogo Arturo González Alonso). 

l. ENE de Zoquizoquipan: AGA0308-0309; 2. SO de Zoquizoquipan: AGA0312-

0313; 3. Orilla NE de la presa El Tejocotal: AGA0310-0311; 4. E de I:xmo 

lintla: AGA0316-0318; 5. 5.9 Jan SO de Tianguistengo: AGA0324; 6. 4 Jan -

00 de Zoquizoquipan: AGA032 7; 7. 2 Jan SO de Los Alumbres: .AGA.0365, AGA 

036 7-369; 8. E de Los Alumbres: AGA0370; 9. 3 Jan ENE Los Arcos:AGA0362-

0363, AGA0371-0377; 10. 3 km NNE de Singuilucan: .AGA.0366, AGA0461-463 ; 

11. 1 Jan SSE de Las Lajas: AGA0383 -0385; 12. 1.5 Jan O de Mirasoles: AGA 

04 70; 13. 2.5 Jan S de Santiago 1\llantepec: .AGA.0407-0411, AGA0413-0414 , 

AGA0436-0438, AGA0479-0480, AGA0482, AGA0484-0487, AGA0492-0494. 
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APENDICE I

Relación de especímenes examinados en las trece poblaciones del estg

do de Hidalgo (ASAF número de catálogo Arturo González alonso).

1. ENE de Zoquizoquipan: AGADSDB-8309; 2. S0 de Zoquizoquipan: AGADSIZ-

0313; 3. Grilla NE de la presa El Tejocotal: AGADSIU-0311; 4. E de Ixmp

lintla: AGAOBIB-0318; 5. 5.9 km SO de Tianguistengo: AGaD324; 6. 4 km -

NO de Zoquizoquipan: AGADSZT; T. 2 km SO de Los Alumbres: BGADSBS, AGA

0367-369; 8. E de Los alumbres: AGA0370; 9. 3 km ENE Los arcos:AfiAD362-

0363, AGAOSTI-03??; lo. 5 km NNE de Singuilucan: Afiafläóó, aGAD4ó1-463 ;

ll. 1 km SSE de Las Lajas: AGAD383-0385; 12. 1.5 km 0 de Mirasoles: AGA

0470; 13. 2.5 km S de Santiago Tulantepec: AGAD4D?-0411, aGaD4l3-Dåld ,

AGA0436-0438, AGADd79-D¢8D, AGA0482, AGAO484-048?, aGAD492-9494.
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