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RESUMEN

Se registraron 20 fenotipos cromosdmicos diferentes
correspondientes a los citotipos F5 y FM1 de Sceloporus grammicus
en la localidad Santuario Mapethé, recolectados en tres terrenos,
observdndose una zona de hibridacion entre estos, lo que se confirmé
por la existencia de hibridos y retrocruzas. Estos datos confirman y
amplian los resultados de trabajos anteriores, de que existen mds
zonas hibridas dentro del area de distribucion de la especie asi como
la idea de que dentro del complejo Sceloporus grammicus se siguen
dando procesos de especiacion. Se discuten los modelos de
especiacion propuestos para la especie. Se presenta un comentario

taxonémico sobre la situacion del complejo.
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La lagartija Sceloporus grammicus (Sauria: Phrynosomatidae; Frost y Etheridge
1989), es un caso excepcional, posiblemente es el vertebrado no mamifero mas
variable cromosémicamente (Sites, 1983; Sites et a/. 1987) pues presenta una gran
diversidad cromosémica con una alta variabilidad debida aparentemente a mutaciones
Robertsonianas (fusiones céntricas y/o fisiones; Gorman, 1973 y Paull et a/., 1976).

Sceloporus grammicus se encuentra formando un complejo que ha cobrado
importancia tanto taxonémica como evolutiva debido a su gran distribucion geogréfica
y porque presenta varias razas cromosomicas (citotipos) que difieren de las
subespecies propuestas morfolégicamente; es un ejemplo de especie con alto grado
de polimorfismos cromosdmicos (Sites, 1982, 1983) y representa un ejemplo de
ortoseleccion cariotipica pues se cree que la evolucién de la especie ha sido lineal.
Ademas, donde entran en contacto dos 0 mas citotipos, se forman zonas hibridas
estrechas (Hall, 1973; Hall y Selander, 1973; Porter y Sites, 1985; Arévalo et al.,
1991).

Debido a que estas lagartijas son generalmente abundantes, conspicuas y
faciles de recolectar, son un buen recurso para investigar problemas que tienen que
ver con la estructura de la poblacion, el origen y la fijacién mutacional de nuevos
rearreglos cromosémicos y el posible papel de tales rearreglos en la especiacion
(Arévalo, et a/. 1991).

La distribucion de! complejo S. grammicus tiene sus limites en la regidn sur de

Texas en el Valle del Rio Bravo, y en las Sierras de Oaxaca; pero se ha observado que
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la variabiidad cariotipica es muy alta en la parte central de México (Sites, 1983;
Porter y Sites 1985; Arévalo et a/.,, 1991, Figs. 1y 2).

A lo largo de su distribucion geografica, se han descrito tres subespecies: S. g.
grammicus Wiegmann en la Sierra Madre del Sur en los Estados de Guerrero y
QOaxaca; S. g. microlepidotus Wiegmann que se distribuye en la planicie Mexicana en
los Estados de Jalisco, Guanajuato, Hidalgo y Oaxaca; y S. g. disparilis Stejneger
distribuida en el norte del pais, desde Hidalgo, Guanajuato y Zacatecas, hasta
Chihuahua y el sur de Texas {Smith, 1939,; Smith y Taylor, 1950). Las subespecies
S. g. disparilis y microlepidotus han sido consideradas como sindnimos, con base en
datos bioquimicos y morfométricos (Sites y Dixon, 1981), ademds, los mismos
autores describen una nueva subespecie del sur del Estado de Tamaulipas S. g.
tamaulipensis. Por lo tanto, las tres subespecies vaélidas son: S. g. grammicus, S. g.
microlepidotus y S. g. tamaulipensis.

Lara-Gongora (1983) propone dos nuevas especies dentro del rango de S. g.
microlepidotus con base en estudios morfométricos y de folidosis: S. anahuacusy S.
palaciosi (que corresponden a dos razas cromosomicas).

Es por esto que estudios mas profundos, citogenéticos y bioguimicos ayudaran
para el reconocimiento o validez de las especies propuestas, asi como para esclarecer

el posible modo de evolucion de éstas.
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Fig. 1. Distribucién del complejo Sceloporus grammicus; se distinguen las tres subespecies

reconocidas (Adaptado de Sites y Dixon, 1981; Gonzélez, 1989):

S.g. microlepidotus, S.g. grammicus.

S.g. tamaulipensis,
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Fig. 2. Ubicacion de los citotipos de Sceloporus grammicus en la parte central de su drea de
distribucidn; tomado de Arévalo et a/. (1991). Se hace énfasis en el Estado de Hidalgo, donde se puede

observar que la regién Oeste estd poco estudiada.
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Las especies que conforman el género Sceloporus presentan una gran
variabilidad cariotipica, con nimeros diploides que vande 2n=22%7-46%?, (Sites et al.,
1992), donde Sceloporus grammicus es la especie que exhibe la mayor variacion.

Hall (1973, 1980), es el primero en estudiar con detalle a Sceloporus
grammicus citogenéticamente. Describe siete citotipos (razas cromosémicas) distintos
en lo que se conoce como una sola especie morfolégica (Smith y Taylor, 1950), con
numeros diploides que van de 2n=32 a 2n =46 dispuestos parapatricamente a lo
largo de su area de distribucion geografica, designados como S, P1, F6, F5, F5+86,
FM1, FM2. Hall (1973) y Hall y Selander (1973), registran tres zonas hibridas
estrechas entre los citotipos S y FM2 (Teotihuacén, Estado de Méxica), P1 y F6
(Amecameca, Estado de México)y S y F6 (Cuernavaca, Morelos), ademas de postular
un modelo de especiacidon cromosémico "en cascada”, para explicar los fenémenos
que se observan en S. grammicus.

Estudios realizados en la seccion norte-centro del area de distribucion total de
S. grammicus basados en anélisis morfométricos (Sites, 1982), citogenéticos (Sites,
1983), y de genética de poblaciones (Sites y Greenbaum, 1983), arrojaron resultados
que no son consistentés con las suposiciones de algunos modelos cromosémicos
como el modelo de especiacién en cadena (White, 1968) y en cascada (Hall, 1973).
Por otra parte, estudios morfolégicos en distintos citotipos muestran que

algunos son indistinguibles y no pueden separarse como especies diferentes (Sites,
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1982; Sites y Dixon, 1981), mientras otros sugieren que en algunas poblaciones
existe una divergencia fenotipica acompanando a la diferenciacién cromosdmica (Lara-
Gongora, 1983).

Porter y Sites (1985; 1986), Sites et al. (1987}, realizan estudios mas
profundos cartografiando el centro de la distribucidon de la especie, en el Distrito
Federal y en los Estados de Guanajuato, Hidalgo, México, Puebla, y Querétaro,
localizando mas polimorfismos, zonas de hibridacion y datos meidticos que siguen
siendo inconsistentes con los modelos de especiacion propuestos. Ademas, Porter y
Sites (1986}, designan un nuevo citotipo: FM3 y Porter (1988), registra la existencia
de un organismo triploide.

Sites, et a/ (1988b) realizan un estudio de simulacién por computadora de la
estructura de la poblacion de S. grammicus y observan que los heterocigotos se
comportarian normalmente, lo que predice que es improbable que ocurra el modelo de
especiacion en cascada.

Mas adelante, Sites er a/. (1988c), Sites y Davis (1983), siguen investigando
y observan una estructura genética de la poblacién diferente a la postulada por Hall
{1973) para que se lleve a cabo la hipdtesis de especiacién en cascada.

Arévalo et al. (1991) realizaron un estudio cartografiando los distintos citotipos,
para conocer sus limites exactos en la parte central de México, ademads recolectaron
en zonas que Porter y Sites (1986), no muestrearon y observan nuevas zonas de
hibridacién para encontrar un total de siete zonas hibridas, asi como poblaciones
altamente polimorficas y nuevos rearreglos cromosomicos, que parecen producirse por

6
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fusion de dos cromosomas de distintos pares. Asimismo, observa que los
heterocigotos no se desvian del equilibrio Hardy-Weinberg.

Por dltimo, Reed {1991) realiza un estudio dentro de una zona hibrida entre dos
citotipos, usando técnicas de microscopia electrdgnica para observar el CS (complejo
sinaptonemal) de las células en meiosis, con lo que da como resultado que los

heterocigotos, F, y recombinantes no tienen que ver primariamente con la especiacion.

CITOTIPOS

El citotipo ancestral es denominado S o Standard (2n = 32), esta compuesto por
seis pares de macrocromosomas meta o submetacéntricos y 209 o 194
microcromosomas (debido a que el cromosoma sexual no posee complemento; Cole
et al.,1967; Hall, 1973, Sites, 1983). Dentro de este citotipo se agrupa actualmente
al designado como P1 por Hall (1973). El citotipo S se encuentra ampliamente
distribuido en los estados de Coahuila, Nuevo Le6n, Tamaulipas, Zacatecas, Durango,
Tlaxcala, Puebla, Morelos, Veracruz y Oaxaca, asi como en el Valle de México y en
las r'_nontaﬁas que lo rodean. Las unicas poblaciones registradas como S fuera de esta
regiébn es una poblacién en la ciudad de Pachuca, Hidalgo y dos poblaciones en
bosques de abetos en el Parque Nacional ElI Chico, al norte de Pachuca, cuya
presencia parece deberse a transporte humano en época precolombina (Arévalo, et al.

1991), situacién un poco dificil de concebir. Asimismo, se conocen dos tipos de

citotipo S, el de tierras altas y el de tierras bajas, que difieren solamente por una
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alozima (Sites et a/. 1988a). Actualmente, el citotipo ancestral se ha ubicado en 30
localidades (Arévalo et a/ 1991).

Los otros citotipos reconocidos por Hall (1973), son identificados por sus
diferentes nimeros cromosémicos y por una serie de sucesivas fisiones céntricas
{cuadro 1).

Recientemente, Porter y Sites (1986) han designado un nuevo citotipo, FM3
{2n=38), que se caracteriza por presentar fisiones presumibles en los
macrocromosomas 2, 5 y 6. Se conocen seis poblaciones de este citotipo confinadas
a una pequena regién al sur-centro del estado de Hidalgo, al oeste del citotipo F5.

Los distintos citotipos de S. grammicus parecen estar distribuidos
parapatricamente y forman zonas hibridas restringidas; por otra parte, sus
distribuciones tienen poca concordancia con la distribucién de las subespecies

formalmente reconocidas (Sites, 1986).

Modelos de Especiaciéon

E! papel de los rearreglos cromosdémicos en la especiacién ha recibido
considerable atencién. Mientras que muchos autores argumentan un papel primario de
los rearreglos cromosémicos en el aislamiento reproductivo o adaptacién, otros
debaten que el cambio cromosomico es secundario a eventos de especiacion (para

discusiones ver White, 1978a; Bickham y Baker, 1979; Sites y Moritz, 1987).



Cuadro 1. Citotipos de Sceloporus grammicus y su distribucién segin Hall (1973).

Citotipo Descripcién 2n Distribucién Referencia
P1 Polimérfico por la fision del 32-34 Bosques de pino a alturas arriba de 3200 Hall, 1973; Sites et al
par 1. msnm en 3 volcanes que dividen al este del 1988c; Gonzalez,
L Valle de Méx. 1989.

F5 Fijado por fisién del par 5. 34 Bosques de encino y pino-encino de la S.M. Hall, 1973; 1980;
Oriental, en Chih., Hgo. y Pue. Gonzélez, 1989.

F6 Fijado por fisién del par 6. 34 A lo largo de la S. Volcanica Transversal y al | Hall, 1973; 1980;
Norte de la S.M. Oriental. Alrededores de la Porter y Sites 1986.
cd. de México.

F5+6 Fijado por fisién en los pares 5 36 Parte sur del desierto de Chihuahua y Hall, 1973; 1980,
y 6. planicies cerca del Rio Bravo; Hgo. y Qro. Porter y Sites, 1986.
FM1 Fisién de todos los macrocro- 40-44 Region Oeste de Hgo. y Noroeste del Edo. Porter y Sites, 1986.
mosomas excepto pares 1y 4, de Mex.
FM2 Fisién de todos los 44-46 Region sur y central de Hidalgo y Norte del Porter y Sites, 1986.
macrocromosomas excepto el Edo de Mex.
par 4, ademds de un par extra
de microcromosomas.

SILNIQIVILNY
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Una premisa que se asume en casi todos los modelos de especiacidon
cromos6mica es que los rearreglos cromosdmicos actdan para reducir la aptitud
reproductiva a través de la produccidon de una alta frecuencia de gametos
desbalanceados en individuos heterocigotos (White, 1978b, 1982; Hall, 1973, 1980,
1983; King, 1981; Capanna, 1982; Baker y Bickham, 1986).

La diversidad cariotipica en S. grammicus ha generado discusiones
concernientes a la naturaleza de los rearreglos cromosamicos. Hall {1973), argumenta
que estos rearreglos (fisiones céntricas principalmente) funcionan como un mecanismo
de aislamiento citogenético post-reproductivo en zonas de hibridacion, y desarrolla un
modelo de "especiacion en cascada" para explicar la variacién cariotipica en S.
grammicus como especie y en el génera Sceloporus en general. White (1978a),
argumenta gue este complejo ejemplifica un tipo de especiacion estasipatrico aunque
otros autores como King (1981}, sugieren que el cambio cromosdmico puede estar
relacionado causalmente a otro mecanismo de especiacion.

En la actualidad existen dos alternativas globales que tratan de dar una
explicacion a la divergencia cromosémica manifiesta dentro del complejo S.
grammicus. La primera sostiene gue la especiacién estasipatrica es la forma més
adecuada para explicar tal divergencia (Hall y Selander, 1973). La segunda se
fundamenta en el aislamiento geografico como productor de la divergencia en tal
grupo de organismos (Sites, 1982, 1983). Esta ultima estd aunada al papel neutral

que parecen desempefiar la mayoria de los rearreglos cromosdmicos Robertsonianos
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en el plano de la adecuacidn de los individuos que conforman las distintas poblaciones

de este grupo de lagartijas (Gadsden, 1987).

Modelo de Especiacion en Cascada

Hall (1973), Hall y Selander (1973), proponen su modelo de especiacién en
cascada, con base en un modelo de evolucién cromosémica en cadena y de acuerdo
con la especiacion estasipatrica de White {1968). Este modelo lo desarrollaron para
explicar la correlacion entre la alta tasa de especiacion y la extensa variacion
cromosémica observada en S. grammicus. En él, se hipotetiza que los citotipos seran
el resultado de una serie de eventos de rearreglos cromosémicos en linea (S— F6—
F5- F5+ 6> FM3—- FM1-> FM2), Sumado a lo anterior, White {(1978a) menciona el
hecho de que la forma mas primitiva (S) estd en general distribuida periféricamente,
mientras que los citotipos mas modernos (FM1 y FM2) se distribuyen centralmente,
lo cual sugiere que el complejo S. grammicus es el resultado de una serie de fisiones
cromosdmicas que funcionaron como mecanismos de aislamiento (modelo de
especiacion estasipatrico).

Después de una extensa investigacién citogenética, Hall (1983) presentd
formalmente su hipétesis de especiacién cromosémica en cascada para el complejo
S. grammicus con tres premisas: 1) especies cromosémicamente diferentes se originan
como poblaciones fundadoras; 2} la ocurrencia de la diferenciacién cromosémica es
influenciada por la tasa de mutacion, procesos meidticos, sistema de apareamiento y
estructura genética de la poblaciéon. Es decir, debe presentar una estructura

11
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poblacional fuertemente subdividida en pequefos demos generalmente aislados y con
elevados niveles de endogamia y deriva génica, que permitan el establecimiento
(fijacion) de un nuevo rearreglo cromosémico (Poblacién Wrightiana sensu Templeton
1980), en donde se reducird la fertilidad de los heterocigotos a consebuencia de
rearreglos cromosomicos multiples que manifestaran fuerte subdominancia y
produciran gametos no balanceados; y 3) los factores incluidos en 1 y 2 estdn bajo
control genético. Argumentd que si esto se satisfacia, estas premisas podian permitir
evoluciébn cromosomica a través de seleccidon de grupo y un mecanismo de
retroalimentacion positiva. En todos los aspectos de este modelo, se equivale al
proceso en cadena descrito por White (1978b).

En este modelo, la cascada se inicia por la fijacién de rearreglos cromosémicos
en poblaciones pequenas y aisladas. El origen y la fijacién de los rearreglos, que se
supone son iniciaimente subdominantes, se incrementan por el acervo genético que
mitiga problemas meidticos potenciales (aneuploidia en heterocigotos). Si los loci que
comprenden acervos favorables son polimérficos, algunos demos tendrdn la
oportunidad de tener acervos genéticos mas favorables para la diferenciacion
cromosémica. Estas poblaciones, "especies”, donde el nuevo rearreglo sobrevive,
tenderdn a perpetuar un acervo genética favorable (por un mecanismo de
retroalimentaciéon positivo) y éstas serdn mas susceptibles para futuros rearreglos
cromosémicos que la especie ancestral. Las distintas formas cromosomicas surgirdn
como producto de una ortoseleccidn cariotipica que dara lugar a una derivacion mas
o menos lineal de razas cromosdmicas en las que las mas recientes seran las mas
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aptas para generar nuevas "carioformas” debido a un efecto de amplificacién genética,
esto es, una acumulacion generacién tras generacion de factores genéticos favorables
al origen y fijacion de rearreglos nuevos (Hall, 1973, 1983; Gonzélez, 1989).

La terminacién de la cascada de especiacién ocurre cuando 1) el substrato para
un rearreglo particular se termina, por ejemplo cuando todos los metacéntricos se
fisionan; 2) la seleccidon produce un sistema genético donde los heterocigotos
cromosoémicos no van a manifestar la heterosis negativa que se necesita para la
especiacion satisfactoria; o 3) la saturacién del nicho. Los dos primeros tipos de
terminacién podrian producir taxa terminales con complementos cromosémicos
fisionados (tipo 1) o heteromdrficos para los rearreglos finales de las series (tipo 2;
Hall, 1983). Ambas condiciones se han observado en el complejo S. grammicus (Reed,
1991).

Para probar las suposiciones del modelo, Sites y colaboradores han examinado
diversos aspectos del complejo. Estos estudios incluyen informacién adicional de la
variaciéon cromosémica entre los citotipos (Sites, 1983; Porter y Sites, 1986; Arévalo
et al. 1991), asi como andlisis de relaciones filogenéticas y de la estructura genética
de las paoblaciones {Sites y Greenbaum, 1983; Thompson y Sites, 1986; Sites et a/.,
1987, 1988a, 1988b, 1988c; Sites y Davis, 1989). Los dltimos trabajos han
determinado que las poblaciones contemporaneas de S. grammicus no presentan
estructuras poblacionales consistentes con el modelo de cascada, ya que se ha

observado que lejos de presentar una poblacién Wrightiana, presentan poblaciones
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cercanamente panmiticas, pues los polimorfismos por fision se mantienen en
proporciones del equilibrio Hardy-Weinberg.

Otros estudios recientes han examinado los efectos meidticos de la
heterocigocidad en el complejo asi como los heterocigotos por fisién o pbr inversiéon
pericéntrica, (Porter y Sites, 1985; 1986; Reed, 1991) y se encontrd que tienen muy
poca consecuencia meidtica cuando se presentan dentro de poblaciones (p. ej. de
origen no hibrido). Estos descubrimientos son consistentes con la neutralidad meidtica
de heteromorfismos interpoblacionales predichos por los citotipos terminales de las
especies de la cascada (Hall, 1983). Sin embargo, la reducida aptitud de los
heterocigotos debido a la produccidn de gametos desbalanceados en demos pequefios
y aislados, es una suposicibn que aunque es comun a todos los modelos de
especiacion cromosémica {revisados en Sites y Moritz, 1987) no se ha demostrado
en S. grammicus, pues aunque Reed (1991) comprobd que existen problemas
meidticos asociados a rearreglos cromosémicos complejos en individuos hibridos, no
confirmd que hubiera una interrupcién meidtica en organismos heterocigotos para
fisiones simples, lo cual es el caso mas comun en las zonas hibridas de S. grammicus.

Resumiendo, los modelos estasipatrico y de especiacion en cascada, proponen
que los rearreglos cromosdmicos quedan fijlados en pequenas poblaciones y
promueven una especiacién rapida por el funcionamiento de los mecanismos de
aislamiento citogenético post-reproductivo en zonas de hibridaciéon entre ancestros y
citotipos derivados. Los individuos hibridos presumiblemente producen una gran
proporcion de gametos aneuploides, de este modo se reduce o previene una
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introgresién genética a través de zonas de contacto y permite divergencias en

citotipos subsecuentes (Sites, 1983).

Modelo de Especiacion Alopatrico

Sites {1982) menciona gue la especiacidn o la divergencia cromosdmica que se
observa en S. grammicus se da por un medio distinto al cromosémico postulado por
White {1978b). Sugiere que la causa primaria de la diversificacién morfolégica en S.
grammicus es el aislamiento geografico mas que las barreras cromosémicas al flujo
génico. Ademas, comenta que los patrones de variacion de aloenzimas son
consistentes con esta interpretacion y sumado al descubrimiento de que la pablacién
mas aislada geograficamente es la mas fuertemente diferenciada morfoldgicamente,
propone que la evolucidn cromosdmica en las poblaciones de este complejo pueden
estar ocurriendo deterministicamente mas que estocasticamente. Esto es, un
aislamiento alopétrico, mds que un aislamiento citogenético debido a rearreglos
cromosémicos 0 cambios fenéticos resultado de sistemas reguladores alterados, ha
sido principalmente el responsable de la divergencia morfoldgica en S. grammicus.

El modelo de especiacidn alopatrica propuesto por Sites (1982), postula que las
poblaciones aisladas por una barrera geografica alcanzan gradualmente diferencias
genéticas (convirtiéndoseen subespecies) que posteriormente determinan mecanismos
de aislamiento reproductivo incompleto (con lo cual se constituyen como
semiespecies), los cuales refuerzan y terminan en una etapa de contacto secundario
por una menor adecuacion de hibridos (Reig, 1983; Méndez de la Cruz, 1988). Lo cual
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es consistente con el modelo alopatrico de Mayr (1963) y con lo propuesto por Key
(1968) como la hipotesis de divergencia alopatrica primaria seguida de contacto
secundario.

Asociado a lo anterior, Reed (1991) al observar las diferencias y el
comportamiento meiético del cromosoma 2 dice que este modelo, es el que mas se
acerca a lo que sucede en S. grammicus, por lo menos en el drea que él estudio, por

lo que el modelo de cascada queda en entredicho.

Modelo de Interaccion Minima

La hipé6tesis de la interaccién minima de la evolucién del cariotipo {Imai et a/,
1986} se basa en analisis de los nucleos en meiosis, e implica Ia resolucion deficiente
de las interconexiones como un mecanismo en la induccién de inversiones y
translocaciones reciprocas. Predice que los rearreglos por fision que reducen la
frecuencia de interacciones cromosomicas durante la meiosis son selectivamente
favorecidas. Reed (1991) menciona que el incremento en el nimero diploide en el
complejo S. grammicus y la reducida ocurrencia de inversiones en los citotipos
altamente fisionados FM son consistentes con esta hipétesis. Sin embargo los
rearreglos mas comunes son las fisiones céntricas de los pares 5 y 6, si la seleccidn
para tales rearreglos fuera llevada a cabo sdlo por este mecanismo, se esperaria que
los elementos metacéntricos mas largos (que son los que mas facilmente interactian
con otros elementos) se fisionarian primero, y como esto es contrario a lo que se
observa en el complejo, la validez de ésta hipGtesis debe tomarse con escepticismo.
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Zonas Hibridas

Hibridacion se define segin Woodruff {1973) como el entrecruzamiento de dos
poblaciones o grupos de poblaciones que se distinguen con base en una o maés
caracteristicas. Incluyendo caracteristicas genéticamente controladas, marfoldgicas,
ecolégicas, fisioldgicas y etolégicas. Entendiendo como hibridos a los productos
individuales de hibridizacion y retrocruza asociada. Asi, una zona hibrida es un area
en donde ocurren ambos tipos parentales e hibridos. Arévalo et a/. (1991) identifican
estas zonas siguiendo dos criterios: individuos heterocigotos para uno o més
marcadores cromosomicos y heterocigotos simples recolectados en transectos
localizados geogréficamente entre dos citotipos.

Tomando estas definiciones, se conocen siete zonas hibridas entre cinco
diferentes combinaciones de citotipos de S. grammicus (Hall, 1973, 1983; Hall y
Selander, 1973; Porter y Sites, 1986; Arévalo ef a/. 1991) con base en marcado_res
cromosdmicos y se sospecha de tres zonas hibridas adicionales basados en
marcadores de DNA ribosomal y mitocondrial {Sites y Davis, 1989). Las zonas hibridas
conocidas hasta el momento registradas por Arévalo et a/. (1991) son S (tierras altas)
x FM3 (2n =32x38); F5 x FM2 (2n = 34x46); S (tierras bajas) x FM2 (2n =34x46); F6
x S(tierras altas; 2n=34x32) y S (tierras bajas) x F6 (2n=32x34).

Por otra parte, Arévalo et al. 1991, suponen qgue las zonas altamente
polimérficas pueden ser nuevas zonas de hibridacidn, ya que algunas poblaciones con
tasas altas de polimorfismos para rearreglos cromosdmicos ocurren dentro o cerca de
los limites de rango de citotipos particulares.
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Muchos estudios de zonas hibridas muestran que el punto de contacto entre
poblaciones hibridas se localiza en un ecotono o habitat transicional. Este no es el
caso de S. grammicus, salvo para una zona de contacto entre S y F6, que se
distribuyen a lo largo de gradientes altitudinales (Arévalo, 1988}.

Las zonas de hibridacion entre dos citotipos de S. grammicus son muy
estrechas, de menos de 1 km. Este hecho sugiere la presencia de una fuerte seleccién
en contra de los heterocigotos y/o una dispersién limitada (Hall, 1973). Sin embargo,
la presencia de individuos recombinantes en la zona hibrida indican que los hibridos

F, son al menos parcialmente fértiles (Reed, 1991}.

Morfologia del Cromosoma 2

La importancia del par cromos6mico 2 para la designacidn de un citotipo no se
conocid sino al usar técnicas de tincién de plata, asi como anélisis de SC (complejo
sinaptonemal de células en meiosis, por microscopia electrénica) que permitiera
corroborar lo observado en mitosis. Porter et a/. (1991), demostraron que los NOR's
{region del organizador nucleolar) en S. grammicus se localizan en este par.

Hall (1973), describié la morfologia del par dos como un par de cromosomas
submetacéntricos en los citotipos S, F6, F5, F5+6; y en los citotipos FM (fisiones
multiples) como cuatro cromosomas acrocéntricos, dos grandes y dos pequenos como
resultado de una fisidon céntrica simple (Fig. 3). Sin embargo, estudios con SC por

Reed (1991; Reed et a/., 1992), revelaron que en el citotipo FM2 el cromosoma 2
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difiere de los otros citotipos con fisiones miultiples, en que el cromosoma sufriéd por
lo menos dos eventos independientes de fisidn (Fig. 4).

Varios argumentos involucrando eventos de fision, podrian explicar las
diferentes morfologias del par dos en el citotipo FM2. El par dos en los citotipos FM1
y FM3, los cuales comparten caracteristicas filogenéticas con FM2 (Sites y Davis,
1989}, apoyan la fijacién inicial de la morfologia del citotipo FM3 {fision céntrica). Una
segunda fision pudo producirse directamente para dar la morfologia del cromosoma
2 en el citotipo FM2, pero esto requeriria la sintesis de novo de un centrémero y
telomero. Ademas, la presencia de la inversién heteromarfica del cromosoma 2 en el
citotipo FM1 sugiere que el cromosoma 2 en FM2 (doble fision) pudo involucrar la
fijacion inicial de una inversién pericéntrica que produjera un cromosoma metacéntrico
con NOR’s. La morfologia del FM2 (Fig. 5) pudo entonces lograrse por una
subsecuente fision céntrica (Reed, 1991; Reed er a/., 1992).

La posicion de los NOR's se confirmo en preparaciones tenidas con plata, donde
para los citotipos S, F6, F5 y F5 + 6 estan ubicados en la parte telomérica del brazo
largo del cromosoma submetacéntrico del par 2, "AA". Para FM1 y FM3 el
cromosoma se encuentra fisionado; en FM3 se localiza en la parte telomérica del brazo
largo "BB" y para FM1 se puede observar en la posicion de FM3, es decir "B" o
inversion pericéntrica donde se observan los NOR’s en la regién centromérica del
cromosoma largo, como dos satélites "C", por lo que en el citotipo FM1 se pueden
observar organismos con configuraciones “BB", "BC", o "CC". Para FM2 se observa
una condicion especial dada la doble fision que sufre este cromosoma, pudiendo tener
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tres formas diferentes: 1) tres cromosomas acrocéntricos con los NOR's en la parte
telomérica del cromosoma inferior "Bd", 2) un cromosoma fisionado tal como sucede
en FM3, con los NOR’s en el telémero del brazo largo "Re”, y 3) un cromosoma
metacéntrico de tamano pequeno y un cromosoma acrocéntrico que tiene é los NOR's

en posicion telomérica "Rq", ver Fig. 6 (Reed, 1991; Reed, et a/, 1992).
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Fig. 3. Ideograma de los macrocromosomas de los citotipos de Sceloporus grammicus descritos por
Hall {1973), modificados por Reed (1991). Los pares cromosémicos encerrados por lineas seguidas
estdn fijados por fisiones céntricas. Las lineas punteadas indican heteromorfismos intrapoblacionales.
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Fig. 4. Morfologia del Cromosoma 2 en los distintos citotipos de Sceloporus grammicus segun Hall

(1973).
v VU
N

S.F5,F6,F5+6 FM3 Fm2
FM1

Fig. 5. Evolucién del Cromosoma 2 en los distintos citotipos de Sceloporus grammicus segun Reed et
al. (1992).
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Fig. 6. Posibles configuraciones del Cromosoma 2 en los distintos citotipos de Sceloporus grammicus
de acuerdo a los heteromorfismos conocidos para cada raza cromosémica, segun Reed (1991).
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Justificaciéon

El Estado de Hidalgo, en su parte central, ha sido muy estudiado en cuanto al
complejo Sceloporus grammicus se refiere, ya que en este Estado es donde se
encuentran los citotipos que presentan fisiones multiples, ademas de que ahi se han
encontrado poblaciones polimérficas, zonas de contacto e hibridas, sin embargo;
queda todavia mucho por hacer dentro del campo de la citogenética y la bioquimica
para determinar el posible modo de especiacién cromosémica y sus implicaciones
evolutivas.

Dada la informacion que se maneja, ésta hace pensar que en zonas no
muestreadas pueden darse “zonas hibridas" o bien zonas de contacto entre dos
citotipos y por lo tanto pueden existir polimorfismos.

En ciertas zonas con gradientes altitudinales, y que por lo tanto presentan
diferentes habitats, se puede realizar un transecto que permita observar los fenémenos
que en €l ocurren (mediante el uso de técnicas de cariotipo standard y de bandeo de
cromosomas) como puede.n ser cambios de citotipos a lo largo del transecto,
diferencias en el cariotipo en cuanto a los lugares de constriccion o donde se

encuentran las regiones del organizador nucleolar (NOR’s).
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El objetivo general del trabajo es conocer la condicion citogenética de
Sceloporus grammicus en la localidad Santuario Mapethé en el Estado de Hidalgo, y

a partir de esto se plantearon los siguientes objetivos especificos:

1.- Detectar cambios en los citotipos a nivel altitudinal.

2.- Ubicar las regiones donde se localiza el organizador nucleolar (NOR’s).

3.- Determinar las frecuencias de rearreglos cromosémicos,

4 .- Cuantificar polimorfismos cromosémicos.

5.- Conocer los cariotipos de la localidad.

6.- Explicar los posibles eventos que desde el punto de vista evolutivo pudieran
causar y mantener la actual situacidn de las cariotipos encontrados en el drea

asi como las implicaciones evolutivas de la misma.
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LOCALIZACION

La localidad "Santuario Mapethé" (Fig. 7), se encuentra en el poblado del mismo
nombre en el municipio de Cardonal, a 29 Km al noroeste de la ciudad de Ixmiquilpan,
Edo. de Hidalgo, en los 99°08'07" longitud oeste y 20°39'06" latitud norte, con una

altitud que oscila entre los 2400 y 2700 msnm (Carta F14C69, F14-11, SPP, 1985).

VEGETACION

La localidad estd comprendida en la parte seca del estado de Hidalgo, dentro
de la Provincia Floristica de la Sierra Madre Oriental (Rzedowski, 1981). En esta 4rea
se presenta una vegetacion tipica de matorral xeréfilo, con especies como Hechtia,
Dasylirion, Yucca, Opuntia y dos especies de maguey pulquero Agave atrovirensy A.
salmiana, las cuales son cultivadas por la gente del lugar. Ademds, se presenta bosque
de Quercus, en elevaciones mayores a los 2600 msnm predominando tres especies:
Quercus crassipes, Quercus crassifolia y Quercus rugosa (Rzedowski, 1981).

La localidad se encuentra muy perturbada, pues existe una gran tala de arboles
y cultivo de terrenos, ademéas de pastoreo excesivo de ganado caprino, vacuno y

ovino.
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Fig. 7. Ubicacién del 4rea de estudio en |a regién oeste del Estado de Hidalgo. SPP {1985).
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CLIMA

El chma en ésta zona varia ampliamente, siendo extremoso, calido durante el
dia y frio en la noche, su temperatura media anual varia de los 12 a los 26°C (BW,
BS). Es uno de los lugares mas aridos de la parte centro-oeste de México con una

precipitacién media anual de 270mm (Rzedowski, 1981).
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Se realizaron seis salidas de un dia de duracién a la localidad "Santuario
Mapethé" en el estado de Hidalgo. En las primeras salidas se recolectd en dos terrenos
adyacentes, con una altitud de 2405 y 2410 msnm y una vegetacion de Agave sp.
Las dltimas dos salidas se hizo un transecto altitudinal recolectandose los organismos
encontrados a lo largo del mismo. La altitud varié de 2400 a 2690 msnm, y la
vegetacion cambio de terrenos cultivados con Agave sp. a bosque de Quercus sp.
(Fig. 8). Los organismos se recolectaron a mano, con ligas o lazos herpetolégicos, se
marcaron por ectomizacion de falanges, se les tomaron medidas somaticas (LHC:
longitud hocico-cloaca, LT: longitud total, AC: ancho cabeza), coloracion del cuello y
vientre. Se recolectaron organismos de ambos sexos, los machos activos
reproductivamente se distinguen en que presentan los poros femorales abiertos
ademds de coloracién del parche ventral mds marcada.

Las lagartijas se trasladaron al laboratorio donde se extrajeron muestras de
médula 6sea y gonadas para obtener el cariotipo segin el método de Baker et al.
(1982) para cromosomas metafasicos (médula dsea) y el de Sites (1983) y Porter y
Sites (1985} para cromosomas meidticos (tejido testicular), que consiste en inyectar
una solucion de levadura-azucar 24-36 hrs antes de sacrificar a los organismos.
Después, se les mantiene bajo un foco de 100 W; 2-6 hrs antes de sacrificarlas se les
inyecta una solucioén de colchicina al 0.05% en la cavidad del cuerpo. Se disectan, y
se retiran los huesos de las extremidades, se maceran con KCI 0.075 M para obtener

una suspension celular que se incuba a temperatura ambiente por 30 minutas y se le
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Fig. 8. Ubicacién altitudinal de los tres sitios muestreados.

Terreno |
Terreno 1l
Terreno 111

30



METODOLOGIA

agregan 1-3 ml de fijador (3:1 metanol-acido acético). Esta suspensidn se centrifuga
cuatro veces quitando el sobrenadante y agregando 4 ml de fijador fresco, la
suspension final se gotea sobre un portaobjetos limpio y se seca a la flama, para
después tenirlas con Giemsa al 5% por 10 minutos (Baker et a/., 1982).

Los cromosomas meidticos se obtuvieron de la misma manera pero usando
tejido testicular de los machos reproductivamente activos (Sites, 1983; Porter y Sites,
1985).

Para el bandeo de cromosomas se utilizé la técnica anterior con algunas
variantes, las preparaciones se secaron al aire, se mantuvieron en un lugar obscuro
durante 4-7 dias y se procedio a tenirlas con la técnica de nitrato de plata (Rosenfeld,
1989, modificada para reptiles por Sites, com. pers.) ya que los intentos para realizar
bandeos C y G en S. grammicus no han sido fructiferos y a que las muestras con
nitrato de plata han sido ampliamente utilizadas para visualizar la posicion de los
NOR's en cromosomas somaticos. Esta técnica consiste en colocar las preparaciones
en agua destilada 2 hrs, después se tifien con una solucidn de gelatina con nitrato de
plata y se colocan durante 2-3 minutos sobre una parrilla a 43°C para que cambie de
incoloro a café obscuro; se enjuagan en agua destilada y se ponen en una solucion de
tiosulfato de sodio por 15 minutos, se vuelve a enjuagar y se tifien con Giemsa al 5%
por 2-3 minutos para después observarse al microscopio.

Los cariotipos se determinaron examinando un minimo de 5 células por cada
individuo, aunque la mayoria de las veces se revisdé un ndimero mayor para poder
definir el cariotipo obtenido. Cuando fue posible se revisaron para cada individuo,
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células tanto en mitosis como en meiosis. Todos los rearreglos cromosémicos fueron
interpretados visualmente siguiendo los lineamientos de Sites (1983). Las células que
presentaban configuraciones cromosémicas diferentes fueron fotografiadas con un
fotomicroscopio Olympus AH-2 con pelicula Kodak Gold asa 100.

Los cromosomas se ordenaron por tamafios del mayor al menor siguiendo los
criterios de Hall (1973) y Sites (1983): Los pares 1, 3, 4 y 5 son metacéntricos, los
pares 3 y 4 son indistinguibles tanto en tamafo como en morfologia, por lo tanto, los
rearreglos en estos pares se asignan arbitrariamente al par 4; debido a esto, sdlo se
utilizaron los pares 1, 2 y 6 como marcadores diagndsticos. Los pares 2 y 6 son
submetacéntricos, y el par 2 es el que presenta las regiones del organizador nucleolar
{NOR's). Un par no fisionado se registré como AA, un heterocigoto por fisién AB, un
homaocigoto por fision BB, un par homocigoto por inversién CC, un heterocigoto por

inversion AC y un heterocigoto por fisién e inversién BC (Fig 9).
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Fig. 9. Secuencia de derivacién hipotética para cualquier par macrocromosémico basada en
rearreglos cromosémicos; adaptado de Arévalo et al. (1991).
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Para conocer el cariotipo inequivocamente se seleccioné a cada organismo
teniendo en cuenta tres aspectos: 1) sexo del individuo (para distinguir el cromosoma
"Y" del par 6); 2) la morfologia del cromosoma 2 con respecto a la posicién de los
NOR’s y 3) el nimero diploide total del organismo.

En el momento de disectar a los organismos, se obtuvieron muestras de
corazon, pulmén, higado, rinén, estémago y musculo y se introdujeron en nitrégeno
liquido para futuros estud}os moleculares.

Los organismos asi como las preparaciones cariolégicas y los tejidos quedaron
depositados en el Museo de Zoologia "Alfonso L. Herrera” de la Facultad de Ciencias
de la Universidad Nacional Auténoma de México (MZFC).

Se realizé una prueba de X? para conocer si las frecuencias de polimorfismos
u otros rearreglos cromosdmicos concordaban con las proporciones esperadas de
Hardy-Weinberg. {Ayala y Kiger, 1984). La formula para la X? es: X*= (O-E)?/E vy la
férmula del equilibrio Hardy-Weinberges: (p+q)?=1dondep= 2(0)+2/2Nyg= 1-p.
Se utilizé la formula binomial tomando a las diferentes clases de heterocigotos en

conjunto siguiendo a Porter y Sites (1986).
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La condicidon citogenética de Sceloporus grammicus en la localidad Santuario

Mapethé es muy compleja. Se registraron 20 cariotipos diferentes (Cuadro 2, Fig. 10),

lo cual indica que la poblacion es altamente polimdérfica, debido posiblemente a que

se muestred en una zona de contacto entre dos citotipos, 0 que posee una tasa alta

de mutaciones espontaneas (Arévalo er a/. 1991).

Cuadro 2. Diferentes configuraciones cariotipicas observadas en Santuario Mapethé, Hgo.

PAR 1 PAR 2 PAR 3 PAR 4 PAR S5 PAR & NO.INDIV. CATALOGO IGM: | CARIOTIPO
AR AA AA AC BB AA 5: 142, 143, 145, 147, 149 | FSinv.p 4
AA BC BB BB BB AA 1: 097 Retrocruza
AB AC AB AA BB AB 2: D8O, 144 Fy
AB AC AB AB BB AB 1: 146 F,

AB BC BB BB BB BB 1: 091 FM1p 4

BB AA BB AA BB BB 2:071, 078 Retrocruza
BB AB AB 88 BB AB 2: 106, 107 Retrocruza
BB AB EB AB 88 BB 5: 069, 070, 074, 075, 077 Retrocruza
BB AB AB AA BB AB 1: 095 Retrocruza
BB AC AR AA B8 BB 2:103, 104 Retrocruza
88 AC AB AB BB BB 2:109, 110 Retrocruza
BB AC AB BB B8 AA 1: 148 Retrocruza
BB BB AA AA BB =] 2: 081, 108 Retrocruza
BB BB AR AB BB AB 1: 073 Retrocruza
BB BB BB AA BB BB 2: 068, 111 FM1

g8 BB EB AB B8 AB 1: 067 Retrocruza
ge cc AA AA BB BB 1: 102 Retrocruza
BB cC AB AB BB AB 2: 093, 105 Retrocruza
EE cC AB :1:] 88 AB 1: 086 Retrocruza
BB cc BE BB BB BB 1: 096 FM1
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Fig. 10. Cariotipos encontrados en e! drea de estudio. Notese que el cariotipo "a" es el mas cercano
al silvestre, pero presenta el par cinco fisionado y el par cuatro con inversién pericéntrica. El cariotipo

"b" presenta inversién en el par dos.
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Fig. 10. Cariotipos encontrados en el drea de estudio (Continuacién). El cariotipo "h" es uno de los que
mas se observt en el drea de estudio.
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Fig. 10. Cariotipos encontrados en el drea de estudio (Continuacidén). El cariotipo "p" presenta una
fusién de los pares 5 y 6 para dar un cromosoma submetacéntrico.
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CROMOSOMA 2

Estudios anteriores al de Reed (1991) no tomaban en cuenta la morfologia del
cromosoma 2, pues se desconocia que los NOR’s en el complejo Sceloporus
grammicus se localizan en dicho par (Porter et a/. 1991), con lo cual algunas veces
se tenian configuraciones cromosémicas designadas a un cariotipo, que al ser
revisadas teniendo en cuenta la morfologia del par 2, cambiaron de configuracién
(Reed, com. pers.}.

Se observaron varias configuraciones para el par dos, representadas por: "A",
"B" y "C", tanto homocigotos como heterocigotos.

La presencia de "A" indica que se trata de algun citotipo de los menos
derivados (S, F6, F5 o F5+ 6} sin embargo, dado que la distribucién geografica de S
y F6 estd muy alejada de la zona estudiada y a que la frecuencia de fisién del par 5
es muy alta, estos dos citotipos se descartaron y solo se discernié entre F5+6 y F5,
de los cuales se desechd F5+6 debido a la alta frecuencia de apariciéon del
cromosoma 6 como metacéntrico (homocigoto o heterocigoto) condicién que se
presenta en F5. Por lo tanto, uno de los citotipos en contacto es F5.

La presencia de "B" indica que se puede tratar de FM1 o FM3, pero la
existencia de "C" muestra claramente que el otro citotipo en cuestion es FM1 pues
esta condicién de inversién sélo se presenta en ese citotipo (ver antecedentes}. Cabe
senalar, que la poblacion mas cercana de FM1 de que se tiene conocimiento esta

localizada en Amealco, Hgo. al sur de la zona estudiada (Arévalo et al., 1991).
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CITOTIPOS EN CONTACTO

Se muestred en una zona de contacto entre los citotipos F5 y FM1. Donde
ademas de entrar en contacto, los citotipos hibridizaron, por lo que se registra una
nueva zona hibrida entre dos citotipos, y la primera entre F5 y FM1.

Esto fue imprevisto, pues se tenfa la posibilidad de encontrar una zona de
hibridacidn, pero para la parte Oeste de Hidalgo se esperaba que existieran zonas
hibridas entre FM2 y FM1 y/o F5+ 6 (Arévalo et a/, 1991).

Ademas, no se conoce ninguna poblacién de FM1 ni de F5 para esa regién del
Estado de Hidalgo. Pues, como ya se menciond, la localidad mas cercana de que se
tiene conocimiento para FM1 es al sur de la zona de estudio, y cabe sefialar que este
citotipo se encuentra localizado en una linea norte-sur entre los citotipos FM2y F5+ 6
(Arévalo et al., 1991), geograficamente el sitio muestreado entra dentro de esta area
de distribucidn, y la poblacién estudiada puede considerarse como una nueva localidad
FM1. E! citotipo F5 tampoco ha sido registrado en este lugar, pero debido a que
quedan muchos puntos con habitats tipicos de F5 (bosques de encino) sin recolectar,
es posible que con este hallazgo se amplie el area de distribucién del citotipo. Por lo
que sumado al hecho de haber encontrado una nueva zona hibrida entre dos citotipos
gue no se sabia que entraban en contacto, se registra una nueva localidad para cada

uno de los citotipos.
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CARIQTIPOS

Se obtuvieron cariotipos con nimeros diploides que van de 2n=34 a 2n=44,
lo que implica que se muestred en una zona de hibridacién entre dos citotipos, dando
como resultado la diversidad de nimeros diploides encontrados. El 2n del citotipo F5
es 34 y el de FM1 es 40-44. Esto es congruente con los numeros diploides
registrados en este estudio.

Todas las lagartijas procesadas presentaron ademas de los seis pares
macrocromosdmicos que varian de un individuo a otro, 20 microcromosomas
invariablemente (19 en los machos), razén por la cual sélo se hard mencién a los
Macrocromosomas.

Existen configuraciones cromosémicas diversas para designar un FM1 puro,
debido a que este citotipo se encuentra fijado por la fisi6n de los pares 3, 5 y 6,
ademds presenta heteromorfismos intrapoblacionales en los pares 1, 2 y 4 (Fig. 11)
obteniéndose 23 combinaciones diferentes, por lo que la denominacion de un individuo
puro para este citotipo fue un tanto compleja. El citotipo F5 tiene fijados como
metacéntricos los pares macrocromosdmicos 1, 2, 3, 4, 6 y el par 5 fijado por fisién,
ademas presenta heteromorfismo intrapoblacional en el par 4 (Fig. 12). Asi, los
hibridos F, o retrocruzas seran heterocigotos para los seis pares macrocromosoémicos.
Se realiz6 el ideograma para la cruza de los citotipos F5 y FM1 (Fig. 13) para conocer
las posibles configuraciones cromosdémicas que se obtendrian al hibridizar estos
citotipos, observandose ocho cariotipos diferentes; y se trabajo con las retrocruzas
posibles, de las cuales se originan muchas combinaciones debido a los
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heteromorfismos que se conocen para cada uno de los citotipos implicados en la

hibridaciéon. Por tal motivo, la amplia gama de cariotipos encontrados no fue casual.

PAR 1 PAR 2 PAR 3 PAR 4 PAR S PAR 6
asaal I o ga |

! U| Iwwl

) I T T T
L_ﬁj N, _@%9% ARl ea

Fig. 11. Ideograma del citotipo FM1. Ademas de los seis pares macrocromosémicos posee 20
MICTOCIOMOSOmas.

PAR 1 PAR 2 PAR 3 PAR 4 PAR 5 PAR 6

an B

Fig. 12 lIdeograma del citatipo FS. Ademds de los seis pares macrocromosémicos posee 20
MICrocromosomas.
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En este sitio se obtuvieron 14 cariotipos diferentes de 21 organismos
procesados {Cuadro 3, Figura 14).
Cuadro 3. Configuraciones cariotipicas observadas en los organismos del terreno |.

No. SEXO 2n PAR 1 PAR 2 PAR 3 PAR 4 PAR 5 PAR 6
067 e 42 BB BB BB AB BB AB
068 2 42 BB BB BB AA BB BB
069 e 42 BB AB BB AB BB BB
070 ? 42 BB AB BB AB BB BB
07 ? 40 BB AA BB AA BB BB
073 ? 38 BB BB AA AB BA AB
074 ? 42 BB AB BB AB BB BB
075 Q 42 BB AB BB AB BB BB
077 4 42 BB AB BB AB BB BB
078 ? 40 BB AA 8B AA BB BB
080 e 38 AB AC AB AA BB AB
081 3 40 BB BB AA AA BB BB
086 3 42 BB cC AB BB BB AB
091 Q 43 AB BC BB BB BB BB
093 4 41 BB cc AB AB BB AB
095 d 40 8B AB AB AA BB AB
096 d 44 BB cC BB BB BB BB
097 3 40 AA 8C BB BB BB AA
108 Q 40 BB BB AA AA BB BB
109 Q 41 BB AC AB AB BB BB
111 3 42 BB BB BB AA BB BB
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Fig. 14. Cariotipos encontrados en el terreno |.

. IGM 068, IGM 111.
. IGM 091.
. IGM 096.
. IGM 069, IGM 070, IGM 074, IGM 075, IGM 077.
. IGM 067.
IGM 071, IGM 078.
. IGM 081, IGM 108.
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Fig. 14. Cariotipos encontrados en el terreno | (Continuacién).

h. IGM 086.
i. IGM 093.
j. IGM 095.
k. IGM 097.
. IGM 109.
m. IGM 080.
n. IGM 073.
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Cuatro individuos presentaron el citotipo parental FM1 y de estos, dos
compartieron la misma configuracion cromosémica. Estos dos organismos se
numeraron IGM 068 y 111 (Fig. 14a), los cuales presentan todos los pares
macrocromosémicos fisionados excepto el par 4. Esta variacién_ aparente con el
ideograma para FM1 se debe a los heteromorfismos intrapoblacionales. Las otras dos
lagartijas con citotipo FM1 quedaron registradas como IGM 091 (Fig. 14b) que
presenta al par uno heterocigoto por fisiébn, al par dos heterocigoto por inversién
{condicién tipica del citotipo), y los restantes pares macrocromosémicos homocigotos
por fisiébn; e IGM 096 (Fig.14c), que es homocigoto por fisién de todos los pares
macrocromosdémicos excepto el par dos, que se encuentra homocigoto por inversion
(condicién exclusiva de este citotipo).

El cariotipo mas registrado en toda la zona de estudio se presentd en el terreno
I, y se caracteriza por presentar los pares 1, 3, 5 y 6 como homocigotos fisionados,
y los pares 2 y 4 como heterocigotos (Fig. 14d). Esta configuracion la presentaron los
ejemplares IGM 069, 070, 074, 075 y 077, y se designaron como retrocruzas de
hibridos F, con individuos parentales FM1.

Adicionalmente, se denominaron 7 cariotipos como retrocruzas, comprendiendo
9 individuos. El nimero IGM 067, (Fig.14e) presento los pares 4 y 6 heterocigotos,
mientras que los restantes fueron homocigotos por fision. La presencia del par 6 como
heterocigoto indica que el organismo es una retrocruza entre un hibrido F, y un
parental FM1. IGM 071, 078 (Fig. 14f), poseen los pares 2 y 4 homocigotos
metacéntricos, mientras que se observa un estado homocigoto por fision en los pares
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1, 3, 5y B, porlo que se designé como retrocruza, pues so6lo asi se puede obtener la
condicién homocigota metacéntrica del par 2. Los individuos IGM 081 y 108 (Fig.
14g) presentaron un cariotipo con los pares 3 y 4 como metacéntricos homocigotos
y los pares restantes homocigotos por fision, razén por la que se le designé retrocruza.
Otra denominacién de retrocruzas la obtuvieron IGM 086 (Fig.14h) y 093 (Fig. 14i)
que difirieron entre si en el par 4, donde el primero presenta un cardcter homocigoto
por fisién y el sequndo es heterocigoto. Por lo que respecta a los otros pares, ambos
son homocigotos por fision en los pares 1 y 5, heterocigotos en 3 y 6 y homocigotos
por inversion en el par 2. Otros dos organismos registrados como retrocruzas son IGM
095 (Fig. 14j) que presenta los pares 1 y 5 homocigotos por fisién, el par 4
homocigoto metacéntrico y los pares 2, 3 y 6 heterocigotos e IGM 097 (Fig. 14k) el
cual exhibe los pares 1 y 6 homocigotos metacéntricos, el par dos heterocigoto por
fision/inversién y los pares 3, 4 y 5 homocigotos por fision. El organismo IGM 109
(Fig. 141) también se registré como retrocruza, y posee los pares 1, 5 y 6 homocigotos
por fisiébn, los pares 3 y 4 heterocigotos por fision y el par 2 heterocigoto por
inversion.

El Unico individuo hibrido F, reconocido que se obtuvo en este terreno, se
catalogé con el nimero IGM 080 (Fig. 14m). Este organismo es heterocigoto para los
3 marcadores diagndsticos (par 1 y 6 por fisién y par 2 por inversion), ademas de ser
heterocig6tico por fision para el par 3, es decir, presenta heterocidad en cuatro de los

seis pares macrocromosémicos. Los pares 4 y 5 presentan condicién homocigota, el
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primero metacéntrica y el segundo por fision. Cabe mencionar que la condicién
parental FM1 sélo se observd en este terreno.

El organismo IGM 073 (Fig. 14n) merece mencidn aparte. Este fue denominado
retrocruza junto con el individuo 1IGM 067, sin embargo, al observarse mas células
mitéticas, se observd que uno de los cromosomas metacéntricos atribuidos al par 6
no correspondia en tamafio, asi, se designé como homocigoto por fisién para los pares
1y 2; homocigoto metacéntrico para el par 3, heterocigoto para el par 4, y fusién de
dos elementos de diferente tamafio (posiblemente par 5 y 6) para producir un
cromosoma submetacéntrico, con un numero diploide 2n = 38. Esta situacion (fusién
de dos elementos de distinto par cromosdmico) fue registrada por Porter y Sites
(1986} quienes encontraron este rearreglo en un sélo organismo, y por Arévalo et al.
(1991) quienes concluyen que estos rearreglos tienen un origen mutacional en las
zonas hibridas. El hallazgo de este rearreglo en la zona de estudio concuerda con lo
propuesto por estos autores, discutiéndose mas adelante las posibles implicaciones

evolutivas de este rearreglo.
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Terreno Il

Aqui se obtuvieron 5 cariotipos diferentes correspondientes a 7 organismos

(Cuadro 4, Figura 15).

Cuadro 4. Configuraciones cariotipicas observadas en los organismos recolectados en el terreno Il.

No. SEXO 2n | PAR1 | PAR2 | PAR3 | PAR4 | PARS5 | PARG
102 b 40 BB cC AA AA BB BB
103 Q 40 BB AC AB AA BB BB
104 ? 40 BB AC AB AA BB BB
105 e 41 BB CC AB AB BB AB
106 Q 41 BB AB AB BB BB AB
107 d 41 BB AB AB BB BB AB
110 g 41 BB AC AB AB BB BB
PAR 1 PAR 2 PAR 3 PAR 4 PAR 5 PAR 6
5: F 5
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Fig. 15. Cariotipos encontrados en el terreno ll.

a. IGM 102. b. IGM 105.
c. IGM 103, IGM 104. d. IGM 106, IGM 107.
e. IGM 110.
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De los cinco cariotipos tres son exclusivos de este lugar y los otros dos son
compartidos con el terreno |. Todos los organismos de este terreno se designaron
como retrocruzas entre hibridos F, vy los citotipos parentales F5 y FM1.

El individuo IGM 102 (Fig. 15a) presenté una configuraciéon muy cercana a un
organismo FM1, todos los pares se adecuan a dicho citotipo excepto el par 3 gue
aparece como homocigoto metacéntrico y se esperaria que fuera homocigoto por
fisién si fuese FM1. Asi, presenta el par 1, 5 y 6 homocigoto por fisién, el par 2
homocigoto por inversion y los pares 3 y 4 homocigotos metacéntricos. Este
organismo pudo ser considerado como FM1 polimdrfico para el par 3, sin embargo,
dada la homocigocidad de tal par y a las mdltiples combinaciones que se obtienen de
los individuos retrocruzas, se designé como retrocruza.

El organismo IGM 105 (Fig. 15b) compartié su configuracién con el individuo
IGM 93 del terreno |, el cariotipo de este organismo se discutié anteriormente.

Se hallaron tres configuraciones adicionales de retrocruzas comprendiendo seis
organismos. La primera incluye a los organismos IGM 103 y 104 (Fig. 15c}, que son
homocigotos metacéntricos para el par 4, homocigotos por fisién para los pares 1, 5
y 6, heterocigotos por fision para el par 3 y heterocigotos por inversion para el par 2.
Los ejemplares IGM 106 y 107 (Fig. 15d) son homocigotos por fisién para los pares
1, 4 y 5 y heterocigotos para los pares restantes. La tltima configuracion la presentd
el organismo IGM 110 (Fig. 15e), que compartié la configuracion con el organismo
IGM 109 del terreno |, y que es homocigoto por fision para los pares 1, 5 y 6,
heterocigoto para 3 y 4 y heterocigoto por inversién para el par 2.
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Terreno il
En este terreno se observaron 4 cariotipos diferentes, correspondientes a 8
organismos (Cuadro 5, Figura 16}, de los cuales, tres son exclusivos de este lugar y

s6lo uno de ellos se compartié con un individuo del terreno |.

Cuadro 5. Configuraciones cromosdémicas observadas en los organismos del terreno lll.

No. SEXO | PAR1 | PAR2 | PAR3 | PAR4 | PAR5 | PARG
142 4 AA AA AA AC BB AA
143 d AA AA AA AC BB AA
144 2 AB AC AB AA BB AB
145 Q AA AA AA AC BB AA
146 é AB AC AB AB BB AB
147 ] AA AA AA AC BB AA
148 d BB AC AB BB BB AA
1439 d AA AA AA AC BB AA
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Fig. 16. Cariotipos encontrados en el terreno Ill,
a. IGM 142, IGM 143, IGM 145, IGM 147, IGM 149,
b. IGM 144,
c. IGM 1486.
d. IGM 148.
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El cariotipo més frecuente en este terreno fue el que presentaron los organismos
IGM 142, 143, 145, 147 y 149 (Fig. 16a) el cual se designé como F5 inv. p.4, es
decir, los pares 1, 2, 3 y 6 son metacéntricos, el par 5 se observa fisionado (condicién
tipica del cariotipo) y el par 4 es heteromorfo por inversién. Esta condicién de
heteromorfismo en el par 4 no se observé en los terrenos | y I, por lo que se
comprueba lo referido por Arévalo et a/ (1991) con respecto a que este
heteromorfismo es raro y en las dreas hibridas no se observa. Esta configuracion
representa la raza pura o parental, y es muy importante porque corrobora la existencia
de la zona hibrida entre los citotipos F5 y FM1, asi como el hallazgo de una nueva
zona para la raza en cuestion.

Cabe sefialar que esta configuracion es la Unica que se encontré en los encinos

propiamente, pues los otros organismos recolectados en este terreno, se capturaron
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en una franja intermedia entre los terrenos | y Il y el Ill, pero como en este terreno se
realizé el transecto altitudinal, por esto se incluyen aqui.

Ei organismo IGM 144 (Fig. 16b) se designé como hibrido F,, que comparte la
configuracién con el individuo IGM 080, tnico organismo que se habia-registrado
como F, en el terreno |.

Otro organismo que resultd hibrido F,, fue el IGM 146 (Fig. 16c), que es
heterocigoto para todos los pares macrocromosdémicos
{excepto para el par 5 que se encuentra fijado por fisién tanto en F5 como en FM1).

El individuo IGM 148 (Fig. 16d) se registré como retrocruza, presentando el par
6 homocigoto metacéntrico, los pares 1, 4 y 5 homocigotos por fisién, el par 3
heterocigoto por fisién y el par 2 heterocigoto por inversién.

Debido a la gran variabilidad cromosdmica que se presentd se realizé una prueba
de X? para advertir si las frecuencias genotipicas (heterocigotos y homocigotos)
estaban bajo las expectativas del equilibrio Hardy-Weinberg, observandose que todos
los pares macrocromosémicos se conforman dentro de lo esperado (Cuadro 6), es
decir, se cruzan al azar, por lo que no se desvian significativamente del equilibrio
Hardy-Weinberg, lo que sugiere que los rearreglos se comportan como mutaciones
neutrales o casi neutrales y por lo tanto no contribuyen a los procesos de especiacion
como lo sugirieron White (1978) y Hall (1980). Esta situacién es semejante a la
discutida por Sites y Davis (1989) quienes comentan al respecto de una zona hibrida
que los organismos parentales puros hibridizan y producen F, en frecuencias similares
a las esperadas para un apareamiento al azar en individuos de zonas vecinas, y que
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los polimorfismos extensos que aparentemente no causan desbalanceo meidtico se
presentan en frecuencias Hardy-Weinberg.

Cuadro. 6 Comparacién de valores observados y esperados del Equilibrio Hardy-Weinberg para los
diferentes pares macrocromosémicos utilizando la correccidn de Yates para muestras pequefias. Obs =
QObservado, Esp = Esperado, gl = grados de libertad, P= Probabilidad.

HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS

Par Obs Esp Obs Esp X2 gl P

1 32 30.460 4 5.540 0.286 1 0.59
2 18 18.058 18 17.942 0.0002 1 0.98
3 22 19.40 14 16.620 0.3875 1 0.53
4 19 18.216 17 17.748 0.0143 1 0.90
5 36 36.00 0 0.000 0.000 1 0.00
6 25 21.549 11 7.222 0.2353 1 0.627

Se debe mencionar que durante el estudio se recolectaron muy pocas lagartijas
machos, las cuales no mostraban actividad reproductiva salvo en muy pocos
ejemplares, por lo que se obtuvieron escasos datos de meiosis, los cuales son muy
importantes para corroborar los resultados obtenidos en mitosis y para observar si los
organismos retrocruzas o hibridos segregan gametos balanceados. Los organismos
procesados cariotipicamente para meiosis presentaron gametos balanceados, sin

embargo, éstos no se muestran ni discuten.
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FRECUENCIAS CROMOSOMICAS
Se efectué el conteo de homocigotos y heterocigotos para cada par
macrocromosémico obteniéndose las frecuencias de los mismos por cada combinacion

{Cuadro 7).

Cuadro 7. Frecuencias de homocigotos y heterocigotos observadas para cada par macrocromosémico.
El asterisco denota una frecuencia de 36 para los homocigotos por fisidn, no se toma en cuenta el
organismo IGM 073 que presenté fusién entre las pares 5 y 6.

FRECUENCIA Par 1 Par 2 Par 3 Par 4 Par 5 Par 6
HOMOCIGOTOS AA 6 7 9 12 * 7
HOMOCIGOTOS BB 26 6 13 7z 36 18
HOMOCIGOTOS CC 5 - - : .

HETEROCIGOTOS AB 4 8 14 12 - 11
HETEROCIGOTOS AC - 8 5 -
HETEROCIGOTOS BC - 2 - - -

La frecuencia de homocigotos "AA" (metacéntricos) en todos los pares
macrocromosémicos es baja, y se observa en todos los pares excepto el 5. La baja
frecuencia en el par 1 se debe a que FM1 presenta heteromorfismo para este par. Los
pares 2 y 6 son homocigotos en F5 pero no asi en FM1, por lo que la baja frecuencia
de aparicién de estos pares como homocigotos metacéntricos puede deberse a que
al cruzarse ambos citotipos, F5 es enmascarado. El par 4 exhibe el valor méximo, esto
se debe a que éste es polimdrfico en FM1 y al cruzarse o retrocruzarse se da tal
frecuencia. El par 5 no se observa homocigoto metacéntrico pues ninguno de los dos

citotipos en contacto presentan esta condicidn.
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La frecuencia de homocigotos por fision "BB" es sumamente alta en el par 1,
donde 26 organismos presentan esta condicién. El par 2 tiene relativamente una baja
frecuencia de homacigotos por fisién, y el par 3 tiene una frecuencia media para este
rearreglo. El par 5 se presenta fisionado en todos los casos, debido a que en ambos
citotipos se da esta situacién (excepto en el individuo IGM 073 que presentd fusién
de cromosomas de los pares 5 y 6, observandose un arreglo "BA"). El par 6 tiene una
alta frecuencia de fisiones, lo que sugiere que existe una cruza entre F5 y FM1.

Sdélo se observan homocigotos por fisién "CC" (asi como heterocigotos por
inversion "AC" o "BC") en el par 2, lo que muestra que el citotipo FM1 esta
involucrado, vy la situacidon homocigota indica que se puede tratar de individuos FM1
puros o retrocruzas. La condicién "AC" se presenté también en el par 4 de todos los
organismos F5 puros, con esto, aunque el heteromorfismo en dicho par es
generalmente raro, los arganismos muestreados F5 puros lo presentan siempre. Sin
embargo, este heteromorfismo no se observd ni en los individuos hibridos ni
retrocruzas, por lo que no se lleva a cabo la introgresién de este par.

En cuanto a los heterocigotos por fision "AB", la frecuencia para el par 1 es
muy baja, pues la mayoria de los individuos resultaron homocigotos por fisién. El par
2 tiene una mayor frecuencia que el par 1 ya que este par en FM1 se encuentra
fisionado y en F5 metacéntrico, por lo que al cruzarse, se dard esta situacion. Los
pares 3 y 4 son los que vuelven a presentar las més altas frecuencias por razén similar
a la del par 2. El par 5 no presenta tales rearreglos, y el par 6 muestra una frecuencia
alta, lo que concuerda con la hibridacién de ambos citotipos.
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POLIMORFISMOS CROMOSOMICOS

Dentro de la poblacién muestreada se observan varios polimorfismos que
pueden ser debidos a dos alternativas posibles. La primera es tomar a todos los
cariotipos encontrados cumo polimorfismos intrapoblacionales, es decir con una aita
frecuencia de rearreglos para uno o mas macrocromosomas. La segunda es tomar la
posicidn de zona de hibridacién y asi sélo tomar como
polimdrficos a los organismos FM1 puros pero que presentan rearreglos debidos a los
heteromorfismos que presenta tal citotipo.

Para que se lleve a cabo la primera alternativa, se asume que el citotipo
encontrado es FM1, el cual tendra una gran variedad de rearreglos que involucran
tanto fisiones, inversiones y fusiones, lo cual no ocurre normalmente, sin embargo;
existe el antecedente de una poblacién altamente polimérfica cerca de Cadereyta, en
Vizarréon, Querétaro, donde se encontraron organismos con dos y hasta tres rearreglos
cromosomicos, registrandose un caso de fusion entre dos macrocromosomas de
diferente par (Porter y Sites, 1985). Esta poblacion se reconocié mas adelante como
una posible zona de hibridacién entre el citotipo F5+ 6 y uno de los citotipos FM, de
acuerdo a analisis alozimaticos realizados por Sites y Davis (1989) se reconocié que
el DNA ribosomal en sitios de restriccién era representativo de F5+6 y FM1, sin
embargo; no se tenia nocion de que ambos citotipos hibridizaran, ademas de que la
localidad FM1 més cercana se encuentra a 30 km de la localidad. Por otra parte, los
pares macrocromosomicos que se consideraron polimaérficos eran exactamente los que
caracterizan a F5+6 y FM1, por lo que Arévalo, ef a/. {1991} concluyeron que |a
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localidad Vizarrédn representa un punto histdrico de reciente hibridacién, y que los
rearreglos cromosdmicos que se estan segregando en dicha poblacién san
selectivamente neutrales en sus efectos meidticos.

No obstante, algunos de los cariotipos registrados en Santuario Mapethé, no se
acomodan dentro de las suposiciones de esta alternativa, pues requeririan de
rearreglos en todos los pares macrocromosémicos para poder ajustarse al citotipo
FM1, y utilizando el criterio que se manejé para localidad Vizarrén, es mucho mas
probable que en Santuario Mapethé se esté dando la misma situacion.

De acuerdo a la segunda alternativa, los Unicos organismos que presentan
polimorfismos cromosémicos son los FM1 puros debido a que existen
heteromorfismos intrapoblacionales en los pares 1 y 4, y ambos rearreglos se
observaron en dichos individuos, es decir son polimérficos para dos pares
cromosémicos. Todos los demas organismos son hibridos o retrocruzas, por lo que no

se puede hablar de polimorfismos.

ZONA HIBRIDA

Estudios recientes con hibridos naturales y/o experimentales han demostrado
una elevada tasa de mutaciones cromosémicas (Hagele, 1984; Naviera y Fontdevila,
1985; Peters, 1982; Shaw et a/. 1983) que presumiblemente aceleran los eventos de
hibridacién. Esto parece ocurrir en Sceloporus grammicus, pues se han encontrado
nuevas clases de rearreglos en dos localidades donde se sospecha que se esté
llevando a cabo hibridacion (Arévalo et a/. 1991; presente trabajo)}. Asi, se explican
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los polimorfismos encontrados en las zonas hibridas, como un acontecimiento previo
a la total hibridacién.

La zona estudiada es el resultado del contacto entre los citotipos F5 y FM1, lo
que se ratifica al obtener tanto retrocruzas como organismos hibridos F, y p-arentaIeS.

Ecolégicamente, ambos citotipos se distribuyen en sitios diferentes, FM1 se
encuentra en terrenos cultivados en habitats como Agave, Opuntia y bardas de piedra,
mientras que F5 prefiere los bosques de Quercus (Hall, 1973).

Los terrenos | y I, poseen una vegetacién de Agave y estdn rodeados por
bardas de piedra, lo que los hace habitats susceptibles para el citotipo FM1. En ellos,
se observan organismos con coloracidn ventral variada, desde la tipica para machos
{parche ventral) hasta diferentes colores de vientre y cuello, siendo intermedios a los
dos citotipos en contacto.

El citotipo F5 se localiza al Oeste de los terrenos, dentro del bosque de
Quercus, a una altitud mayor a los 2600 msnm., con organismos tipicos
morfolégicamente, los machos presentan el parche ventral muy conspicuo y poseen
manchas negras en cuello y hombros, ademés de color naranja tanto en cuello como
en vientre.

El citotipo FM1 se localiza hacia el Este, donde la vegetacidn estd compuesta
por Agave, Opuntia y mas al Este por Yucca, con organismos con caracteristicas
ventrales menos marcadas. Hay que anadir que al encontrarse organismos FM1
parentales en el terreno |, se infiere que existe cierta introgresion de FM1 a la zona de
contacto.

59



RESULTADOS ¥ DISCUSION

La existencia de organismos hibridos F, y retrocruzas fuera de los terrenos | y
Il muestra que la zona hibrida no se encuentra confinada a estos sitios, ademas, se
corrobora que el citotipo FM1 introgresiona el drea de la raza F5.

Hall y Selander {(1973) estudiaron la dindmica de dos razas cromosémicas
hibridizantes (F6 y S) en el complejo S. grammicus. Establecieron un transecto
altitudinal en los volcanes que dividen al Valle de México, y demostraron que el punto
de contacto se establecid en el ecotono entre dos diferentes tipos vegetacionales. En
elevaciones medias el citotipo F6 habita bosques himedos de abetos, mientras que
a mayor altitud, S se encuentra confinado a terrenos mas secos de bosques de pino.
Distinguieron individuos hibridos F, ademéas de varias combinaciones de retrocruzas
dentro de una extension de 400-500 m. Concluyeron que aparentemente no existe
introgresién de S hacia el habitat de F6, pero si se registrd una pequena introgresion
de F6 hacia el habitat de S. Argumentaron que: 1) los individuos retrocruzas
sobrevivian pobremente, 2) los que sobrevivian no se reproducian y 3) el contacto
entre estas poblaciones lleva al menos 7 mif afios. Mas tarde, Hall {1980) argumentd
que los F; y las retrocruzas eran lo suficientemente fértiles para permitir introgresién
entre la primera generacién y las retrocruzas, lo que contradice su postulado dos (Hall
y Selander, 1973), pero la evidencia demostr6 apareamiento al azar, fertilidad hibrida
y viabilidad de retrocruzas dentro de la zona, lo que ademas contradice su hipétesis
de especiacidon en cascada, creada para explicar la divergencia genética en esta

especie.
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Los resultados obtenidos por Hall (1980) son consistentes con lo observado en
Santuario Mapethé, donde los hibridos F, son fértiles pues se dan retrocruzas, que no
se obtendrian si los hibridos no tuvieran capacidad de reproducirse. Asimismo se
observa que las frecuencias de rearreglos no se desvian de lo esperado, po_r lo que se
asume que se estan reproduciendo al azar. Se advierte ademas, una relacién parecida
en habitats, donde F5 solo se encuentra en bosques de Quercus, mientras FM1 puede
explotar otro tipo de vegetacion, por lo que es factible que FM1 haya ganado terreno
encontrandose con el otro citotipo, que dadas las condiciones, tiene en los terrenos
mas bajos una barrera que no le permite el paso.

Es importante mencionar el hecho de haber encontrado una zona hibrida entre
dos citotipos que no habian entrado en contacto, ademas las dos razas difieren en
varios pares cromosoémicos, a diferencia de las registradas anteriormente (salvo la
zona F5 x FM2}, en donde los citotipos en cuestion difieren por uno o dos rearreglos

cromosomicos.

IMPLICACIONES EVOLUTIVAS

Los rearreglos cromosamicos han estado implicados tanto en evolucidn filética
{por divergencia adaptativa de grupos de linaje genético) a través de niveles
taxondmicos amplios, como en procesos de especiacion a nivel poblacion (Sites et al.,
1992).

Desde que Hall (1973} propuso el modelo de especiacion en cascada para
explicar el posible modo de evolucion de Sceloporus grammicus, muchos
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investigadores {Sites, 1983; Porter y Sites 1985, 1986; Sites et a/. 1988) han tratado
de probar este y otros modelos, observando varias inconsistencias, como son falta de
una estructura de poblacidn adecuada, aunada al pape! neutral que parecen ejercer los
heterocigotos cromosoémicos.

Muchas hipdtesis de especiacion cromosémica (cascada, Hall, 1973;
estasipatrica, White, 1978b) predicen que los individuos heterocigotos para uno o mas
rearreglos cromosdmicos formados como consecuencia de apareamiento al azar en
una zona de hibridacién entre poblaciones cromosomicamente diferenciadas deben
exhibir una reducida aptitud reproductiva con respecto a los homocigotos
cromosomicos. Imai, et al/. (1986} son los Unicos que proponen una situacién
contraria. La Unica manera de que un rearreglo fuertemente subdominante pueda ser
movido de una condicion heterocigota a una homocigota en una poblacién es por
deriva génica, fuerzas meidticas, endogamia, fuerte seleccion para el nuevo
homocigoto o alguna combinacion de estos factores que invalidaran la fuerza de
seleccion en contra del heterocigoto (Hedrick, 1981; Lande, 1979). Esta aptitud
reducida de los heterocigotos que puede resultar por varios mecanismos genéticos
(Sites y Moritz, 1987), asi como el mecanismo meidtico que actud, pueden ser
confundidos por factores diferentes a la heterocigocidad de la estructura cromosémica
per se. Por ejemplo, se han realizado estudios en cepas de laboratorio de Mus sp. que
han mostrado que el comportamiento del apareamiento meidtico y los patrones de
segregacién en la anafase pueden ser diferentes a los mismos rearreglos en diferentes
acervos génicos {De Boer, 1986). Estos y otros resultados indican que los estudios
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del comportamiento meiotico cromosomico en hibridos intraespecificos o
intrapoblacionales debe ser interpretado con cuidado si los efectos génicos son
desconocidos (Sites et al. 1992).

La conexion precisa entre el origen de las zonas de hibridacién entre pbblaciones
genéticamente diferenciadas (como las define Woodruff et al., 1979) y los procesos
de especiacidn no estan claros todavia. Las zonas hibridas naturales sin embargo,
ofrecen material experimental para la cuantificacion de algunas de las diferencias
genéticas en los genomas, morfologia, ecologia y comportamiento de las poblaciones
hibridizantes, y por lo tanto proporcionan un panorama de la divergencia causalmente
relacionada o asociada con la especiacion (Sites et a/, 1992).

En ausencia de datos extensivos de meiosis en las zonas hibridas, la
subdominancia puede aclararse observando la frecuencia de polimorfismos
cromosdémicos dentro de estas poblaciones. Con una alta subdominancia los
polimorfismos cromosdémicos deberian ser raros fuera de la zona hibrida. Tales
rearreglos son seleccionados en contra tan pronto se originan como heterocigotos y
en una poblacién grande se perderdn réapidamente. En una poblacién muy pequena
estos rearreglos pueden perderse o fijarse después de pocas generaciones por deriva,
asi, no importando el tamafo de la poblacién, los polimorfismos cromosémicos
deberian ser raros excepto en zonas hibridas (Sites ef al., 1987).

Los resultados del estudio de Reed (1991) y de mvestigadlores previos (Porter
y Sites, 1985, 1986; entre otros) sugieren que la neutralidad meidtica dentro de los
heteromorfismos poblacionales es caracteristica del complejo Sceloporus grammicus.
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Esto es consistente con o obtenido en el presente estudio, pues aunque el nimero de
machos estudiados fue minimo, y por lo tanto hubo escasos resultados de células en
meiosis, éstas parecen segregarse de manera normal, lo cual se confirma al obtener
tanto retrocruzas como hibridos, que no se encontrarian si los gametos de individuos
heteromorficos no actuaran de manera neutral.

Recientemente, se ha demostrado que existe una elevada tasa de mutaciones
cromosémicas en hibridos naturales o experimentales {Hagele, 1984; Naveira y
Fontdevila, 1985; Peters, -1982; Shaw et al., 1983) lo cual puede acelerar los
procesos de hibridacién. Esto parece ocurrir en S. grammicus debido a que se han
encontrado nuevas clases de rearreglos en localidades donde se supone ocurre
hibridacién. Muchos investigadores (Baker y Bickhman, 1986; Capanna, 1982; Moritz,
1986) han hipotetizado que las fusiones monobraquiales pueden representar
mecanismos efectivos para el aislamiento de razas cromosdmicas después de contacto
secundario, mientras que las mutaciones Robertsonianas (fusiones y fisiones) no
necesariamente interrumpirdn el flujo génico (lo que se ha observado en S.
grammicus). La influencia de las fusiones monobraquiales en procesos de especiacion
ocurre por la interrupcién de los multivalentes en cadena durante la segregacién
cromosémica. Sin embargo, el efecto negativo potencial de la formacién de
multivalentes en la segregacion no se puede evaluar pues no se tienen datos de
frecuencia meibtica de los organismos con fusiones monobraquiales. No obstante, si

la segregacién aneuploide es severa en esas poblaciones, los heterocigotos
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monobraquiales pueden contribuir significativamente al aislamiento post-reproductivo
en estas zonas sin importar su origen (Arévalo et al., 1991).

Una interpretacién alternativa al origen espontdneo de rearreglos
monobraquiales en zonas inducidas a hibridacién, es que pueden fepresentar
individuos marcadores F,. Sin embargo, no hay evidencia de contacto secundario entre
las poblaciones fijadas para las fusiones monobraquiales. Se concluye que estos
rearreglos tienen un origen mutacional en las zonas hibridas pues en dos localidades
donde ambos pares 5 y 6 son acrocéntricos se presentd dicho rearreglo (Arévalo et
al. 1991). La resolucién del cariotipo "standard” no permite detectar rearreglos
delicados, pero los patrones de apareamiento meidtico sugieren la presencia de
rearreglos cripticos, posiblemente translocaciones ademas de las fusiones
monobraquiales. Una alternativa es que los mismos rearreglos bdésicos estén
involucrados, pero éstos tiene diferentes consecuencias meidticas en acervos génicos
distintos. Estos efectos estdn bien documentados en mamiferos (De Boer, 1986;
Searle, 1988) y pueden esperarse en una zona que contenga organismos tanto F,
como F, asi como diferentes combinaciones de retrocruzas. Por esto, se hacen
necesarios estudios posteriores aplicando técnicas de complejo sinaptonemal.

Los resultados obtenidos por diversos investigadores durante varios afios de
estudio sugieren que muchos de los polimorfismos por fisibn en poblaciones de
Sceloporus grammicus no son fuertemente subdominantes y por lo tanto no funcionan
como mecanismos de aislamiento post-reproductivo en zonas hibridas, al menos en
la forma en que Hall (1980, 1983) lo visualiz6. White (1968, 1978), y muchos otros
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(Barton, 1979; Spirito et a/. 1983) sugieren que uno o dos rearreglos cromosémicos
pueden no ser adecuados para reducir apreciablemente el flujo génico dentro de las
zonas hibridas.

Esto no descarta la posibilidad de que se esté llevando éspeciacién
cromosdémica por otros mecanismos como la acumulacién de mditiples rearreglos
donde cada uno tendré efectos poco subdominantes. Alternativamente, la especiacién
puede ocurrir por una serie de fusiones monobraquiales céntricas en la forma
propuesta por Baker y Bickham (1986), ademds, las posibilidades de otros modos de
especiacion en Sceloporus grammicus pueden incrementarse.

Recientemente, Reed (1991) observé que la subdominancia asociada con el
cromosoma 2 juega un papel significativo en la dindmica de una zona hibrida entre los
citotipos F5 x FM2. Sin embargo, no obtuvo evidencia directa de que Ia
subdominancia esté asociada con las fisiones céntricas simples de los cromosomas 1,
3, 4 y 6. Debido a que la mayoria de las restantes zonas hibridas del complejo S.
grammicus involucran citotipos que difieren por fisiones céntricas simples, no habra
subdominancia meidtica en estas zonas, por lo que no resulta evidente que los
rearreglos cromosémicos jueguen un papel importante en el origen de los citotipos en
S. grammicus. Las diferencias cromosdmicas observadas en los citotipos seran
entonces el resultado de la fijacion para rearreglos cromosémicos alternativos en
alopatria (Bush, 1975).

Existe una considerable evidencia empirica que sugiere un papel activo de los
rearreglos cromosdémicos para el mantenimiento de las zonas hibridas (Mus musculus,
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Capanna et al. 1977; Capanna, 1982; Sores araneus, Searle, 1988; Caledia captiva,
Shaw y Wilkinson, 1980; Shaw et a/, 1990). En cada uno de los casos los rearreglos
cromosOmicos no parecen servir como papel primario en la diferenciacién de los taxa
involucrados.

Sin embargo, Templeton (1981) observé que la fijacién de rearreglos en demos
pequefios no es especiaciéon. La divergencia cromosémica en el complejo S.
grammicus puede ser el resultado de un incremento en la tasa de mutacion, donde los
rearreglos actian como otras clases de cambios genéticos. Donde los
heteromorfismos intrapoblacionales pueden representar mecanismos alternativos para
reducir [a combinacién y aislar complejos génicos coadaptados. Si la fijacion de
rearreglos cromosémicos individuales en los citotipos representan eventos alopatricos
independientes, es posible que todas las zonas hibridas en el complejo representen
contactos secundarios (Reed, 1991}.

Estos descubrimientos sumados a la falta de una estructura de poblacién
adecuada y a la incertidumbre potencial de la filogenia cromosdémica, pone en duda
el modelo de especiacién en cascada.

Todas las suposiciones mencionadas parecen concordar con la situacién
observada en la localidad Santuario Mapethé, donde se descubrié una nueva zona
hibrida entre dos citotipos que difieren entre ellos por mas de una fisién simple, los
cuales presentan una alta tasa de polimorfismos, los heterocigotos parecen
desempenar un papel neutral en cuanto a la segregacién de gametos aneuploides. Es
importante sefalar que la zona hibrida de Sarituario Mapethé es parecida a la que se
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encuentra en Tulancingo, Hidalgo entre los citotipos F5 y FM2, ya que en ambos
casos las razas cromosomicas se encuentran separadas por varios rearreglos.

Basados en la filogenia hipotetizada por Reed (1991) para el complejo
Sceloporus grammicus (Fig. 17), los citotipos F5 y FM1 representan extremos
opuestos de la secuencia de la cascada y estdn separadas por varias razas
cromosdmicas intermedias. Debido al nimero de diferencias cromosémicas y a que
los citotipos en cuestién no son taxa hermanos la zona de hibridacién no es
equivalente a la zona primaria hipotetizada por Hall {1983). Si los efectos acumulados
de los multiples rearreglos no aislan formas como F5 y FM1 (situacién similar a la
observada entre F5xFM2), entonces el modelo en Cascada y otros no son tiles para
explicar los procesos que ocurren en Sceloporus grammicus (Reed, 1991).

Una alternativa que puede llevarse a cabo en S. grammicus es la hipétesis de
divergencia primaria alopéatrica seguida de contacto secundario (sistema de dos
componentes) descrita por Key (1968), en la cual estd fundamentada el modelo de
especiacién alopétrico propuesto por Sites (1982), debido a que las diferencias
estructurales y el comportamiento meidtico del cromosoma 2 parecen apoyar esta

hipétesis (Reed, 1991).
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S F5 F6 F5+6 FM3 FM1 FmM2

Fig. 17. Cladograma que muestra la posible filogenia de Sceloporus grammicus; tomado de Reed
(1881).

Estudios mas complejos y finos en Sceloporus grammicus proveeran niveles
estimados de divergencia gendmica nuclear y mitocondrial asi como las relaciones
filogenéticas de todas las razas involucradas en los contactos. Cuando esta
informacidén esté disponible, sera posible evaluar los efectos meidticos y las
consecuencias en |a aptitud reproductiva de la heterocigocidad cromosémica en el
contexto de un rango conocido de divergencias tanto cromosdmicas como de DNA

mitocondrial y nuclear (Sites et a/., 1992).
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COMENTARIO TAXONOMICO

Gracias a los estudios citogenéticos, se han podido utilizar caracteres diferentes
a los puramente morfoldgicos para nombrar especies, sin embargo siempre se ha
cuestionado si un caracter de este tipo, como puede ser el nimero cromosémico se
puede considerar como diacritico para separar especies 0 subespecies.

Si se utiliza el cariotipo como caracter diagndstico, el complejo Sceloporus
grammicus debi6 dividirse en 7 subespecies cuando se reconocieron las siete razas
cromosémicas en 1973. Sin embargo, y aunque todos los estudios realizados desde
esa fecha corroboran la existencia de dichas razas, no se han propuesto como
especies debido a estas controversias, salvo la razas P1 y F6 (Hall, 1973) que Lara-
Géngora (1983) nombré como S. anahuacus y S. palaciosi respectivamente
argumentando que existen diferencias morfolégicas conspicuas asociadas a dichas
razas cromosomicas.

No obstante, otros investigadores (e.g. Sites, 1986; Arévalo et a/. 1991) han
seguido una visibn mas conservadora argumentando que hasta que no se tengan
pruebas mas contundentes, Sceloporus grammicus debe seguir tomandose como un
complejo. Esta visién, es acertada, desde mi punto de vista, pues los resultados
obtenidos en diversos trabajos han mostrado que distintas razas pueden entrar en
contacto y producir tanto organismos hibridos como retrocruzas, es decir,
descendencia fértil, con pocas o nulas diferencias morfol6gicas.

Por otra parte, como se ha mencionado a lo largo del presente trabajo, los

modelos de especiacién propuestos explicitamente para el complejo, no se cumplen
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en todos sus supuestos pues, el modelo de especiacién en cascada (Hall, 1973)
asume como un supuesto fundamental que los heterocigotos segregan gametos
euploides y por lo tanto serd poco factible encontrar organismos hibridos o
retrocruzas, situacion contraria a lo que se ha observado, pues se han regiStrado siete
zonas hibridas, mas la registrada en este trabajo. Ademas, el modelo establece que
la especiacién se debe llevar a cabo linealmente; si esto fuese asi, y por algun
mecanismo se encontraran organismos hibridos, éstos sélo podrian formarse entre dos
citotipos emparentados cercanamente, lo que no se ha observado, por lo menos en
la poblacion estudiada por Reed (1991) y la estudiada en Santuario Mapethé, donde
las razas que entran en contacto no estdn emparentadas cercanamente.

El otro modelo de especiacidn propuesto para el complejo (Modelo Alopétrico
de Sites, 1982) que esta basado en la hipdtesis de divergencia alopatrica seguida de
contacto secundario (Key, 1968}, también postula que los hibridos van a tener una
menor adecuacién, aunque na por causas cromosdémicas, sino por un aislamiento
geogréfico. Sin embargo, los postulados generales del modelo, parecen cumplirse para
el complejo, pues se han observado poblaciones aisladas geograficamente debido a
que se distribuyen en hébitats diferentes las cuales forman zonas hibridas en el
ecotono, lo que podria apoyar la "creacién” de semiespecies (organismos hibridos) que
a la larga presentarian incompatibilidades reproductivas como una estrategia de
aislamiento. Esta situacién fue observada por Reed (1991) mediante técnicas de
micrascopia electrénica, donde los organismos hibridos para mdltiples rearreglos tenian
problemas meioticos.
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Como se puede apreciar, el modelo alopatrico es el que hasta el momento
parece explicar los fendmenos que suceden en el complejo Sceloporus grammicus y
puesto que se propone que se formaran semiespecies que son dificiimente
reconocibles por caracteristicas distintas a las citogenéticas, pienso que la posicién
conservadora que se ha seguido de mantener la taxonomia del complejo como tal sin
describir nuevas especies es apropiada, sin embargo; en los casos en que los citotipos
estén bien determinados y no se observen zonas de contacto cercanas, serad posible
describir a tales razas como especies diferentes, con base en caracteres tanto

morfolégicos, citogenéticos como bioquimicos.
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La condicion citogenética de Sceloporus grammicus en la localidad
Santuario Mapethé, Hidalgo es muy compleja, pues se presenta una zona de
contacto entre dos razas cromosdmicas, con lo que se observan polimorfismos
cromosomicos.

Los citotipos en contacto son los designados como F5 y FM1, los cuales
no se conocia que entraban en contacto. Se establece una nueva localidad para
cada uno de los citotipos, ademas de una extension de darea de distribucion para
ambas razas cromosomicas. Los citotipos en cuestién ademas de entrar en
contacto forman en la localidad una zona de hibridacién.

Ambas razas cromosdrﬁicas se distribuyen en hdbitats diferentes, FM1
ocupa sitios con vegetacién xeréfila mientras que F5 habita los bosques de
encinos.

La zona de hibridacién se localiza en un ecotono entre vegetacién de
matorral xerdfilo y bosque de encinos, observdndose que el citotipo FM1
introgresiona en el habitat de la raza F5, la cual se encuentra confinada al
bosque de encinos que constituye una barrera.

Dentro del area de hibridacién se presentan organismos con las
configuraciones cromosémicas de ambos parentales asi como hibridos F, y

retrocruzas.
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Las dos razas cromosomicas difieren entre ellas en mas de un rearreglo
cromosdémico.

La existencia de retrocruzas indica que los organismos hibridos son al
menos parcialmente fértiles y pueden aparearse con individuos parentales o con
otros organismos y formar retrocruzas.

Los rearreglos cromosémicos actian de forma neutral en la formacién de
gametos.

Los organismos heterocigotos (retrocruzas o hibridos) segregan gametos
balanceados.

Los heterocigotos (en todos los pares macrocromosomicas) no se desvian
significativamente del Equilibrio Hardy-Weinberg.

Estos resultados refuerzan lo propuesto por otros autores de que el
modelo de especiacién en cascada no explica los procesos que se llevan a cabo

en Sceloporus grammicus como lo propuso Hall (1973).
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CONCLUSIONES
RECOMENDACIONES

Se propone continuar el trabajo realizando un estudio electroforético con los
tejidos obtenidos de los organismos recolectados, para observar diferencias en las
enzimas de dichos ejemplares.

Es deseable que se sigan haciendo trabajos de este tipo sobre todo en la parte
~ menos estudiada del estado de Hidalgo, ademas de hacer un seguimiento en la

localidad Santuario Mapethé.
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GLOSARIO

Acervo genético: Suma total de genes
de una poblacion. También llamado
pool génico.

Acrocéntrico: Cromosoma cuyo
centrémero esta ubicado muy cerca de
uno de sus extremaos.

Alelo: Forma alternativa de un gen.

Aloenzimas: Formas alternativas de una
enzima caodificada por diferentes alelos
de un mismo locus.

Alopatrica: Poblaciones o especies que
habitanregiones geograficas separadas.

Aneuploidia: Condicién de la célula, en
la que uno o mas cromosomas
completos de un conjunto normal faltan
o se presentan mas de una vez. Exceso
o déficit de uno o mas cromosomas
respecto al numero usual.

Bandeo C: Meétodo de coloracién
diferencial de cromosomas que muestra
la localizacion de la heterocromatina en
las regiones bandeadas tefidas de los
cromosomas.

Bandeo G: Método de coloracion de
cromosomas con tincion Giemsa que
produce patrones de bandas
intensamente tefidas que son
separadas de s/ mismas por regiones
débilmente tenidas.

Cariotipo: Dotacién cromosémica de
una célula u organismo, caracterizado
por el nimero, tamano y configuracion
de los cromosomas. Hacer una

caracterizacibn de un conjunto de
cromosomas de un individuo (planta o
animal) con relacion a su ndmero,
tamano y forma.

Centrémero: Regidon cromosémica que
se asocia con las fibras del huso
durante la mitosis y la meiosis.

Citogenética: Estudio de los sistemas
biolégicos mediante métodos
combinados de citologia y genética.

Citotipo: Raza cromosdémica. En el
presente trabajo se utiliza
indistintamente el término citotipo,
cariotipo y configuraciéon cromosémica
para denominar el numero de
cromosomas de un organismo.

Complejo  Sinaptonemal: Organulo
presente durante la meiosis que
interviene en el apareamiento intimo
entre regiones homodlogas de las
cromatides. Componente estructural
complejo que se sitda entre un par de
cromosomas homdlogos en sinapsis
durante el paquinema de la meiosis .

Configuracién cariotipica: Sinénimo de
citotipo y cariotipo.

Cromosoma: Estructura que contiene
los genes en el nucleo.

Demo: Poblacién pequena y panmitica.

Especiacion: Proceso de formacién de
especies.
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Equilibrio Hardy-Weinberg: Principio por
el cual las frecuencias genotipicas
pueden predecirse basandose en la
frecuencia de los genes, suponiendo
que hay apareamiento al azar.

Estasipatrico: Poblaciones o especies
que tienen distribucién amplia pues van
a generar especies hijas a partir de
rearreglos cromosomicos, que van a
disminuir la fecundidad o viabilidad de
los heterocigotos.

Fisibn céntrica: Formacién de dos
cromosomas por la escision de un
cromosoma en el (o cerca del)
centrémero.

Fusion de dos
acrocéntricos o
cromosoma

Fusion céntrica:
cromosomas
telocéntricos en un
metacéntrico.

F,: Organismos hibridos.

Heterocigoto: Célula u organismo que
tiene dos alelos diferentes en un locus
dado en cromosomas homélogos.

Heteromorfismo: Formas alternativas
que puede tener un cromosoma. En
este trabajo se usa como término
equivalente a locus.

Heterosis: Superioridad del heterocigoto
sobre los homocigotos con respecto a
uno o mas caracteres; también llamado
vigor hibrido

Homocigoto: Célula u organismo que
tiene el mismo alelo en un locus dado
de los cromosomas homologos.

GLOSARID

Ildeograma:
esquematica.

Representacidn

Introgresién genética: Capacidad de
cierto par cromosémico de introducirse
o presentarse con mas frecuencia en un
cariotipo.

Pericéntrica: Inversién
incluye al

Inversién
cromosdmica que
centrémero.

Locus: Plural loci; lugar en el mapa
genético en el gque reside una mutacion
0 un gen particular.

Marcador cromosémico: Cromosomals)
que se utilizan para observar que
citotipos se encuentran en contacto.
Son los cromosomas gue no presentan
heteromorfismos.

Mecanismo de aislamiento post-
reproductivo: Mecanismo por el cual
dos organismas pueden aparearse pero
su descendencia no es viable, o si llega
a vivir es estéril.

Metacéntrico: Posicion medial del
centrémero en el cromosoma;
cromosoma con un centrémero medial
y que por lo tanto posee dos brazos
iguales.

Monobraquial: Fusién que comparte al
menos un brazo cromosémico.

Mutaciones Robertsonianas: Mutacion

cromosomica debida a fusién o fisi6n
céntrica.
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NOR’s: Region del organizador
nucleolar, sector especifico del
cromosoma organizador del nucledlo en
donde se encuentran los genes de RNA
ribosomal y en donde se produce el
nucledlo.

Nimero diploide: Numero que
corresponde a dos complementos
cromosémicos.

Ortoseleccion: Seleccion en linea.
Hip6tesis que dice que los cariotipos se
derivaron de forma lineal.

Parapatrico: Poblaciones que tienen
distribucién geogréfica continua pero
que no se sobrelapan.

Polimorfismos cromosomicos: La
presencia en una poblacion de mas de
una secuencia génica para un
cromosoma dado.

Razas cromosdmicas: Sinénimo de
citotipo. Se llaman asi a los diferentes
cariotipos que se presentan en una
misma especie, y que por su diferencia
cromosdmica podrian ser
representantes de diferentes especies.

Recombinante: Individuo que forma
parte de la segunda generacién de
organismos con parentales hibridos.

GLOSARIO

Region del organizador nucleolar:
Sector especifico del cromosoma en
donde se encuentran los genes del RNA
ribosomal y donde se produce el
nucledlo.

Relaciones filogenéticas: Relaciones
ancestro-descendiente.

Retrocruza: Individuo F, el cual se cruza
con un parental para dar un cariotipo
diferente.

Submetacéntrico: Centrémero ubicado
a corta distancia del centro del
cromosoma, cuyo centrémero no se
ubica en posicion medial lo que hace
que uno de sus brazos sea un poco mas
largo que el otro.

Telémero: Punta del cromosoma.

Translocacién: Transferencia de un
segmento de cromosoma a un
cromosoma no homdélogo, que se forma
por la adicion de tal segmento.

Triploide: Célula, tejido u organismo
que posee tres dotaciones de
cromosomas.

Zona hibrida: Area donde ocurren

organismos tanto parentales como
hibridos.
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