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RESUMEN

Con el fin de realizar una propuesta sobre el origen y la

evolución de las especies partenogencticas del complejo

Cmsmidophorm cozumela, se Uevó a cabo el análisis de los cariotipos y

las secuencias de los genes mitocondriales NDt y cirocromo b, cíe los

individuos de nueve poblaciones de las especies unisexuales y cinco de

sus especies parcntales (C. ¿mgmticeps y C, deppei) El análisis

cariológico comprobó el origen híbrido de C madini, que piesenta el

cariotipo híbrido exacto (2n = 47) de las especies gonocóricas (con

ambos sexos) y C rudecki, que presenta una modificación del mismo

(2n = 50) C. cozumeh posee un cariotipo de 50 cromosomas derivado

del cariotipo de C. maúini Las distancias genéticas estimadas

revelaron la existencia de bajos niveles de divergencia entre las

especies partenogencticas y C, angush.ce.ps, confirmando que ésta es la

especie materna de las formas unipaicntales. El análisis íilogenético

bajo los métodos de máxima parsimonia y máxima verosimilitud

sugiere que dos eventos de hibridación independientes entre C,

angmtxeps y C, deppei, dieion ongen a las especies unisexuales Una

hibridación dio oiigcn a C. rodéela, y la otta a C. rruuínu, de quien más

tai de se originó C. cozumela Y aunque esta última presenta ei

haplotipo caiactcrístico de C maslmi de Puerto Moielos, es

considerada una especie distinta con base en diferencias morfológicas,

cariológicas y el aislamiento geográfico



ABSTRACT

in oider to investígate questions about the origin and evolution oí'

parthenogenesis in the Cnemzdopkorus cozumela complex, were analyzed the

karyotypes and paitiaí sequences ñom two mitochondi ial genes

(cytochiome b and ND4) oí individuáis from nine populations of the

unisexual species and fíve of their parental species (C. angudiceps and C,

de-ppe.i) The chromosomal analysis suggested (.he hybrid oiigin oí C,

maslini, vvhich presents the exact hybiid kaiyotype f2n ~ 47) of the two

gonoclioristic species and C. rodecki, that shows a modification of the

hybrid cytotype (2n - 50). C. wzumela posses a kaiyotypc of 50

chromosome.s that is den ved oí'the C madini karyotypc Genctic distances

showed low levéis of divergence ainong parthenogenetic species and C

iingmtu:e¡).s, confirrning ihat it is ihe maternal species of the parthenoforms.

Ihe phylogcnctic analyses usíng the methods of máximum, parsimony and

máximum iikelihood suggcsted that two independent hybiidízation events

between C. angushceps and C. deppei formed tlie unisexual species. One

hybridization resulted in C. rodecki and the other one in the C maüini -r C.

(oxumi'ía gfoup Although C co%umda has the haplotype characteristic of C,

madini fiom Puerto Morelos, it is considerad Lo be a species based on

kaíyological and moi phological charactcnstics and geographical isolation..



INTRODUCCIÓN

Los \crtcbiados unisexuales son especies de otigcn geneiaJmcnrc

híbrido, constituidas exclusivanientc por hcmbias que se reproducen sin

fecundación (Dawley, 1989).. Durante la segunda mitad del .siglo pasado

fueron descritas aproximadamente 80 especies unisexuales que ,se

reproducen por alguno de los ti es mecanismos de i eproducción clonal:

Partenogénesis, ginogénesis e hibridogénesis (Vrijenhoek d al, 1980).

Las diferencias entre los distintos tipos de lepioducción clonal se

basan principalmente, en dos aspectos: l) la existencia de gametos de

ploidia reducida o no reducida y ¿2) el requerimiento o no del espenna paia

desan ollarse En la partenogénesis, los gametos se pioduccn sin

recombinación genética, sin reducción en la ploidia y se desarrollan en

ausencia de esperma en descendientes idénticos (clones) a la mache La

ginogénesis es un proceso similar a la partenogénesis, pero en el que se

requiere del esperma para iniciar la embriogénesis La hibiidogénesis es

considerada como un tipo de reproducción hemielonal, ya que en este

proceso el genoma de una de las especies parentales es tiansmttido sin

iccombinación al cigoto mientras que el de la otra es eliminado Y dado

que el óvulo piescuta una condición haploide, se [equieie de la fecundación

del esperma que contiene el genoma eliminado para leconsüUui la

condición híbrida diploide (Dawley, 1ÍÍS.9).

La partenogénesis es un pi oceso común en di\ er sos grupos de

invertebrados (gasterópodos, crustáceos, insectos, arácnidos, mitiápodos.

ácaros y rotíferos}, pero raí o enríe los vertebrados il'ucllai, 1991-).. En

estos últimos, la pai tenogénesis obligada (tehloquia) es un tipo de

reproducción exclusiva de algunos reptiles del orden Squamata ¡'Dai e\ skv

eiuL 1985)

Actualmente se conocen 38 especies unipai en tai es de lagartijas

(Vrijenhoek el al., 19S9), las cuales peí icnecen a 10 geneios de las familias



Gelikonidae, Agamidae. Chamalconídae, Xanfusíidae, Ur ornas ti cydae,

Gyinnophtalruidac, Laceitklae y Teiídac Dcntio de la familia Teiidae,

destaca el géneio Cnemidoplmrm f anexo 1), ya que má.s de la tercera parte

de sus especies, son partenogenéticas (Wright, 1993)

En México existen nueve especies de lacertilios uniparcntales

pertenecientes a Cnemidophonu. Seis de estas especies (G exsangiiu, C

•Mome.Titanm, C. opatae, C. wnoiae, C. teuelatusy C. unipaiens) se distribuyen

en el noi te y tres (G coxumela, C. maúuu y C. rodecki) en el sudeste del país

(Maslin y Secoy, 1986; Wright, 1993). Las tres especies del sur, son

endémica.s de la Península de Yucatán y en conjunto son conocidas como

complejo G co-zwnela Actualmente es aceptado, que estos ti es taxones se

originaron a paitit de la hibridación entre las especies gonocóricas de

Cnemidophorm que habitan en la Península de Yucatán (C, cmgmticeps y G

deppr.i) y que G <mgushr,ep.<; participó como la especie materna en dos

eventos de independientes de hibridación (McCoy y Maslin: 1962; Moritz

e.t al, 199-2a; Hernández Gallegos et al, 1,998; Manríquez Moran el a!,

2000)

En años recientes, se realizaron diversos estudios relacionados con la

distribución (Lee, 1990), el origen (Eritts, 1.969 y Jenkins, 1994), la

(•r\ollición (Moritz et al.,1992a.. Hernández Gallegos et al, 199S) y la

taxonomía íTritts. 1969 y Taylor y Coolcy, 19,95a, b) de ías especies

partenogenéücas de la Península de Yucatán, sin embargo, muchos de

estos aspectos siguen siendo conüovetsiales Por esta tazón, en el presente

estudio se pictendc establecer el mecanismo de origen de la partenogénesis

en las especies del complejo C. ¡azúmala a partir de su análisis cariológrco y

liacfi una piopuesta sobre su e\olución con base en el análisis del DNA

rnitocondna] fintDNA, poi con\ ención internacional).



ANTECEDENTES

L ORIGEN DF LA PARI ENOGFNFSIS FN HEPIILHS

Desde que la par tcnogénesis fue descubici ra en lacer cilios

(Daievsky, 1958}, han -surgido dos teorías que tratan de explicar el origen

de este tipo de reproducción en reptiles.

La teoría del origen por hih¿dación sostiene que los vertebrados

partenogenéticos se originan inicialmente como híbi idos producidos entre

dos especies gonocóricas estrechamente relacionadas (Lovve y Wright,

1966; Colé, 1975 y Moritz eí al, 19S9& y b). Posteriormente, la foima

partenogenética diploide puede hibridar con un macho de una o ambas

especies parentalcs y producir una especie partenogenética aíotriploidc

(vei Cuellar, 1977a)

Existe evidencia del origen de la partenogénesis \ía liibiidación en

las especies uniparentales de lagartijas caucásicas del género Darevskya

(antes Lacerta), Este grupo de lagartijas está compuesto de 22 especies

diploides (Muiphy etal, 2000), siete de las cuales son partcnogenéticas (D..

armenmea, D dahlu, D rostombe.kovi., D. uniiexuaJi\ /_).. •u.-zdh, D mpphirma,

D. be.ndimah.ien'ii.i) Los estudios morfológicos, catiológicos, aloenzimátieo.s

y de mtDNA han demostrado que las especies unisexuales se originaron a

partir de distintas combinaciones (entreci"uzcimientos'; de las especies

gonocóricas (Darcvsky, 1.9,92; Muiphy etal, -2000) de los guipos ¡auuUK.n

y nidn Además, los estudios molcculaies han mostrado que los

entrecruzamientos de las especies gonocóiicas sólo se han presenrado

entre hembras del grupo caucásica y machos del guipo iiulu (Murphy eí al,

2000)

K'I género Cnemidophorus cuenta con aproximadamente 50 especies

que fueron divididas por su morfología y canología en .seis difeientes



guipes: C. deppa, C, ¡r/inmtatia. C wzlmeatu^, C. tigus. C teaela/us y C

tóenmela (Wright, 1,9,93; En la actualidad .se conuco que las especies

parfenogenéricas dei género fMoritz et al, ],99í?b';, .se oiiginaron poi" ia

hibridación entie algunas de las especies gonocót icas de los grupos

Imnmitatus (en Sudaménca), deppei (en Cerüroaméi ica). •edmeatm (en

Cencío y Norteamérica) y hgns fen NOÍ teaméi ica)

i i GRUPO CNEMIDOPHORUS TWSKi.jns

l.(..!.. Complejo CnemidophoT'us tesselatus

Fn 1965, Zweifel analizó la variación geográfica de esta especie y

reconoció seis difidentes clases que designó A - F, de acueido con su

patrón de coloiación Este autor propuso que el patrón A era el más

primitivo y que la evolución de las clases más complejas (£. y F) fue a

través de cambios graduales de los otros grupos (B, C y D) Esta hipótesis

fire rechazada una vez que se determinó que C. lesielatw¡ se originó a través

de la hibridación interespecífina entre C hgii\ y C. septemvitialm y que los

patrones "más simples" (A y B) cían ttiploidcs con el complemento

hapíoide de una especie gonocórica más. C. sezhneatm fWright y Lowe,

1967).

Kl origen híbrido de C teiielaiits fue confirmado mediante un análisis

de aloenzimas (Neaves y Creíald 19í>S: \969: Ncaves, 1969":, que lévelo

heterocigosidad fija en \ ai ios de los alelos de los individuos que fueion

analizados. Un estudio posterior en el que se incluyeron más ejemplares y

se analizaron más proteínas, ro:\eló la existencia de pequeñas diferencias en

el genotipo de los indi\ id nos que compottían una misma ploidia Los

¿tuioics sugitieton que dichas difciencías jiodían debei.se a mutaciones

posrformacionales y recombinación, pero no desear tai on la posibilidad de

múltiples hibridaciones fFaikci \- Sclandei, 19'O)



Un análisis preliminar de mtDNA en ei que se incluyó a (... ttwclahu

(clase E) y las especies pi opuestas como pai cútales, rc\ el ó que las hembras

involucradas en su formación pertenecían a C. hgru y específicamente, a la

subespecie C, t marmoratus [C, m-cnmoiatui) Con el fin de establece] la

existencia de múltiples hibridaciones en el origen de C te^ciatus,

Densmore et al (198,91 realizaion un estudio más amplio (incluyendo a

todas las clases) con enzimas de íestricción y encontraron que para todas

las clases de C te.sselatm, C, •marmoraíws era la especie materna imoluctada

en la hibridación inicial

Los datos de DNA sugieren además, la existencia de al menos dos

eventos de hibridación en el origen de C, teiselatm, uno que dio oiigcn a los

patrones C, D y E (que comparten los mismos sitios de icstiicción) y otro

a partii del que se originó el F (con distintos sitios de restricción) Las

formas triploid.es A y B, fueron producidas por la hibridación entre C

teswlatus 2n (C y ID) y C ser.lmeat.m; sin que se presenten cambios en los

si LÍOS de restricción (Brown y Wright, 197.9).

Wright (1993) sugiere que e! complejo C. tewelalvs está integrado poi

cuatí o linajes (especies) claramente sepa; ados y con oí [genes

independientes: (.' dizoni (diploide F), C. grahamn (diploidr-s C, D, y TI), C

tesselatus (triploides A y B) y una especie tnploíde no descrita y icfetida

como clase C Sin embargo, Walker et al (1997) rechazaron ¡a existencia

de una segunda especie tiiploidc y de C. giahamu Fstos autores .señalan

que el complejo C tessdatus se compone de dos especies diploides (C, dizom

y C. tesielaim) y una triploidc fC! tesselatus x C. leiluteatus), para la que

acuñaron el nombic de C, ncatesseJatui.



i I '2. C//í'>n/(Iopho?Ui

lista fue una de las primeras especies en las que .se sugirió la

reproducción cíonaí po? medio de partenogénesis ['Dueüman y Zweifc!,

196í¿; Masliu, \96L2) y con ba.se en los canotipos y hábitats preferidos de

algunos ejemplaics, Lowe y Wrighr (1,966) propusieron que esta lagartija

se había originado a partir de la hibridación entie las especies gonocóricas,

(' tig-ns y C. mornatus El origen híbrido de la especie fue confirmado pot

diversos estudios aloenzimáticos (Neavcs y Gerald. 19f¡8; Neaves, 1969;

Paikei y Sclandcr, 1984; Colé et al, ¡988) y el análisis de mtDNA (con

enzimas de icstiicción) señaló a C. hgtn marmmatm (C. marmoratus) como

su especie materna (Brown y Wright, 1979;

Aunque el oiigcn de C. neomexicanus fue controvertido durante algún

tiempo (Cuellai, 1974, 1977b), los estudios que se han realizado a la fecha

sugieien que ésta es una especie híbrida con reproducción donal y un

origen único Es decir. Lodos los individuos que conforman las dístintas

poblaciones a lo largo del Río Bravo en Nuevo México y Texas, provienen

de una sola hcmbia que se originó de la hibridación entre C, marmoratus y

(7 mornatu*, Lo anteiioi fue comprobado poi dos estudios de

hisfocomparibilidad (Cuellar 1977b; Cordes el al., 1990), en los que se

demos ti ó una isogenicidad del 100% entre los individuos de esta especie a

tia\és de toda su área de distribución

1 2 GííLPO CS'EMIDOPIIORVS COZVMEL 1

Dentro de este guipo se encuentran las tres especies de lagai tijas

partenogenéricas que habitan en la Península de Yucatán (C urzimula^ C.

maúuu y C locleihi) y la especie "G" de Chiapas (Moiitz el ai. 1992a) Las

formas pai "tenog enéticas de Yucatán füeion identificadas como un

complejo clonal pot iVlcCoy y Maslin (\9&2)} quienes en un principio

desciitjjeion a ('.. (ozu>nph¿\ (epíteto específico utilizado por varios autores



entre las íyso's y los l9C>O's, al considerarlo más adecuado pata el gcVieio

masculino Cnemidopho-rui) con dos subespecies: C r ¡.o-ziim<jJit.\ con

poblaciones en Cozumel, costa de Campeche y H Fetén ('Guatemala; y C.. c

lodecki, distribuida en Isla Mujeres, Isla Contoy y ¡a legión conrinental

adyacente del noreste de la Península de Yucatán

Posteriormente, Fritts ('196.9) elevó a C c. rodecki al ni\ el de especie y

separó a C, cozumehi en dos subespecie.s: C c, cozumeia (con poblaciones en

Isla Coz.um.el) y C» r- mas km (con poblaciones en legiones continentales de

Campeche, Quintana Roo, Belicc y Guatemala)

Sobre el origen de estos lacertilios, Fritts (1969) piesenfó evidencias

morfológicas y cariológicas que sugerían que C, c. viasiim se había

originado como consecuencia de la hibridación entre las especies

gonocóricas de la región: C angusticep) y C deppei. Y aunque el análisis

cariológico de los otios dos taxones no íúc realizado, desde ese momento

se aceptó que C. c. coxumda y C. íodeda, habían tenido un oiigen similar

Un análisis de mtDNA realizado posteriormente (Motitz et al, 1992a)

señaló a C. angustreeps como la especie materna de las ti es foí mas

unisexuales.. Además, con base en el mismo estudio (Moritz et al, ].9.9:2a\

se sugirió que C. rodech tuvo un origen independiente al de C cozumeta (C.

c ca%umela y C. c maümi), pero que ambos invohiciaion la hibridación

entibe hembras de C, angusticcps con machos de C deppei (Moritz et a/,

]í)í)2a). Kn añcxs recientes, se realizó un análisis de histocompatibihdad,

que reveló la existencia de isogenicidad de] 100% enne C ¡azúmala y C

mas-1 mi (Hernández Gallegos et al, i99S) e histoincompatibilidad enfte

ambas especies y C, todech (Manríquez Moián, 1998). Lo anteriot

conñima que las tres especies del complejo C rozunu'ía se ongmaion a

ti aves de únicamente dos eventos de hibridación: Uno que dio otigun a C.

rodech, que parece ser la especie más antigua (Moi itz ¡'t a!., lOíJ'ia'] y otro



"lü

que 01 iginó a C nui\lnu, de la que más tai de surgió C (.azúmela (Maní íquez

Motan etai, -2000).

Con respecto a la especie G. Mol it? el al (1992a) la colocaron dentro

del grupo C, copíemela, debido a que la especie de Chiapas se originó

también por la hibridación entic especies de los giupos deppei. y w.rJmeatuw

C. guttatiM y C motaguae ("Wright, 1993) Y al igual que en las especies del

complejo C cozumela, el análisis de mtDNA demostró que la especie del

grupo sezlme.atub (C, motaguae) era la especie materna (Moritz et al. 1992a)

i s. GRÍ 'PO CNEMIDÜPHORUSI.EMNISC.Í'IUS

1 3.1 Complejo Cnemidophcnus lemmscaius

El complejo C. lenmwcaüu está integrado poi taxones gonocóricos y

partenogenéticos dipíoídes y triploides que se distribuyen ampliamente en

Gentío y Sudanicrica (Colé y Dessauer, 19.93).. Vanzolini (1970) fue el

primer autoi en señalar la existencia de poblaciones gonocóricas y

unisexuales de esta lagartija en Brasil y propuso un oiigen espontáneo

para las poblaciones partcnogenéticas de esa región Postciioimente, los

estudios cariológico.s de Peccinini-Seale y Ftota-Pessoa (1974) revelaron la

existencia de cinco cttotipos ligeramente diferentes entre los individuos de

C. hmniscatm del Brasil, que fueron denominados alfabéticamente con las

letias A - h\ Los tipos A - C corresponden a las poblaciones unisexuales y

los 1) y E ÍI las gunocóricas que aparentemente hibridaron para dar origen

al upo C, a pai tir del cual tangieron A y B (Colé y Dessauer, 1993)

1L1 origen híbiido de los clones pai tenogenéticos de C lem?im.¿i¿us fue

confirmado por el análisis aloenzimático de Sites et al (1990), que indicó

una gran heteiocigosidad en los genes de los tipos B y C. Por otia parte, el

análisis de rritDNA 4-;'V'vas <-'t "t, 1990) mostró que todas las formas



unisexuales de ('. lonunaitus tenían un mismo ripo de l")M,-\ y que oía muy

similar al de ciertos indi\iduos del tipo D. identificado como el anees ti o

materno

Posteriormente, .se obseivó la existencia de poblaciones alopátiidns

unisexuales y gonocóricas de C, lemrtucatus en Surinam (Koogmoed, 19 73)

y Venezuela (Colé y Dcssaue-r, 1993) Estudios caiiológicos y

aloen/.imáficos indicaron que las poblaciones gonocóticas diploides de

Surinam eran del tipo D de Brasil y que las partenogenéticas eran

triploides (tipo F) con dos grupos de cromosomas del tipo D y uno del tipo

E, es decir, que eran el resultado del entreci Ligamiento de una hembra

LinisexLial de tipo C (D x E) con un macho tipo D (Serena, 1,985; Dessauer

y Colé, 1989).. Finalmente, Colé y Dessauer (I99ií) demostraron que las

poblaciones gonocóricas de Venezuela correspondían también al tipo D y

que las unisexuales eran diploides del tipo C, aunque con un origen

independiente de las que se encuentran en Biasil.

De acuerdo con Colé y Dessauer (1993), el complejo C. le.muucatus

está integrado por dos especies gonocóricas diploides: C kmmscatm (tipo

D) y C. gramivagus (tipo h) y dos partenogenéticas, la diploide (tipos A -

C), C cryptus (C. lemnmalus x C giamivagtu) y la triploide (tipo F"¡, C

•p.midolemnm.ahu (C, aiptv.s x C. ¡e7nnis/:atu.<)

1 3 2 Cne.mnioph.o7vs nativo

Es la especie partenogenétíca de i ne.mi.dophot m descrita más

rccreriLemente y se localiza en el sudeste de Biasil, en el estado de Espíritu

Santo (Rocha etal, 1,9,97]

El análisis caiiológico de C nativo mostró hefeiomotfismo estiuctuí al

en tres de sus paies cromosómicos, lo cual pcimitió .sugerii el oiigen |xn

hibridación de esta lagaitija, aunque sus especies parentales no han .sido

identificadas (Rocha etal, Y99~)



i ! GRUPO (WFMHXJPHOIWS SEXLINKÍJUS

i l.l Complejo Cm>.m¡.doph.oiiL\¡aredomms

Después de haber obseivado que C íaredoemu tenía ciertas

similitudes morfológica;; con C guian % y C ser.lmc.at.u% McKinney sí al.

(l£>73) ¡levaron a cabo un análisis aloenzimático que los condujo a

proponer que C. la-iPÁoemn era una especie partenogenéUca que surgió por

la hibridación de las dos especies gonocóricas mencionadas

La hipótesis del origen híbiido fue confirmada por el análisis

caí iológico (Bickham et al, 1976), que reveló la existencia de

hetciomoifrsmo estructural en el cat iotipo diploide de la especie unisexual..

Además, el análisis de mtDNA indicó que C» guian\ había participado

como la especie materna (Wtight et al, 1983)

Posteriormente, Walker d al (1990) identificaron un linaje similar y

lo denominaron como LAR B Kstudios cariológicos y de

hi&tocornpatibilidad (Abuhteba, 1990; Abuhteba et al, ííOOO, 2001)

dcmostiaron un ongen independiente para LAR A y LAR B., involucrando a

ia.s mismas especies parentales (C. gulans y C, se.r.hneatu^ Además, con

base en los estudios de histocompatibilidad, se detectó la existencia de dos

dones crípticos fl - El) para LAR A y cuatro ('I - IV) para LAR B, que

parece ser el raxón más antiguo.

1 I 1 Cneimáophoim enongai1,, C mnotatusy complejo C. veloz

F.\ estudio cariológiro ieal¡7ado por Lovve et al (1970) reveló que C.

''.naiLguis y (. velo/ son especies par tenogenétteas Lriploides, con ties

Lüinpiementos cromosótnico.s caractensticos de las especies del grupo

\tjihnetihíi F.1 análisis aloenzimárico (Good y Wnght. 1984}. demostró que

el genorrui de C <:i wugun. estaba integrado por el complemento haploide de



tres diferentes especies: C, wptemvittaíus, C mor milita y (... toadlas (C c.

barravíontm), que lesultó ser1 ia especie materna ÍMoritz et ai, 198.9a)

El compiejo C, iWor está integrado pot al menos ti es clones (Cuellar,

1970) triploides, que presentan un genorna constituido poi dos

complementos haploides de C, mornatw (Neaves, 1.96.9) y uno de la especie

materna, C. burtí (Moútz et al.. 19S9b; Dcssaucr y Colé, 198,9).

Cnemidophm-us bu?ti parece ser también la especie materna de C.

innotafots, ia cual tiene un complemento haploide de C tnotnatm y otro de

C. sepíemvittaíus (mismas especies paternas que C. ¿Tianguis; Good y

Wright, 1984).

1 4..S Complejos Cnmudophojmfl¿i.gelhcaudus y C, iwiotae

\_,os estudios realizados con las especies de estos complejos clónales

han demostrado que son especies triploides (Lowe et ai,, 1970) que

comparten un mismo mtDNA (Moritz et al, 1989a) con C moma.íu% Esta

última fue identificada como la especie materna que heredó un

complemento haploide de sus genes a las especies unisexuales, que además

presentan dos gen ornas provenientes de C bu? ti o C. tostatus: o bien, de

ambas especies (Wright, 1993) Este grupo está conformado por cinco

linajes, de los cuales sólo dos (C. jlagelhautdus y C wnorae) han recibido

nombres formales (Wrighl, 19.93}

1 4.4 Complejo Cnemidopho?ni uni.parens,

Este es un complejo partenogenético constituido por organismos

ttiploides (Lowe el al., 1.970) que tienen dos grupos de genes piovenientes

de C. t.nornahts fNeavcs, 1969) y tino de C. bu?ti o C. t_o\tatvs (Dcssaucí y

Colé, 1.989; Moritz etal, 1,989a) De acucido con lo anterior, la secuencia

de hibridación involucró en un principio a una hembia de C inoi mitus y un

macho de C, bu?ti o C, co>tatus, que dio origen a una forma diploide, que
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más tarde se cruzó con olio macho de C monurfus para pi oducir a la forma

unisexual friploide..

El análisis aloenzimático de valias de. las formas referidas corno C

imipaie-m mostró la existencia de difeiencía entre los gene;* de distintas

poblaciones, sugiriendo el origen múltiple de distintos clones (Wright.

1993)

1.4 5. Complejo Cnenudaphorus opatae

Este complejo está integrado por un linaje diploide y dos tripioides

restringidos al estado de Sonora, en México (Wright, 199.3) que parecen

compartir un origen coman El análisis aloenzimáüco determinó que C.

opatae presenta un genoma haploide de la especie gonocórica materna C.

inomatus (Moritz ú al, 1989a) y que la especie paterna es C tmtalits.. Los

clones tripioides parecen haberse originado de ia hibi¡dación entre una

hembra C. opatae diploide y un macho de otra especie gonocóiica del giupo

sezkneaiiti.

Aunque el entrecruzamiento de dos especies distintas parece ser el

mecanismo más común, no es la única forma en la que se pueden originar

los oiganismos partcnogenéticos Algunos autores sugieren que este tipo

de reproducción surge en individuos inicialmente diploides a través de

mutaciones genéticas espontáneas en ei proceso meiótico, dando como

íesuUado óvulos sin reducir (Cuellai, ur,-í, 1987, 1.994-; Bezy. 198,9) De

acuerdo con ía teoría del oiige.n espontáneo, la poliploidia sólo puede suigir

después de que una hembra que ha adquirido la capacidad de producir

óvulos diploides se cruza con un macho de la misma u otra especie

gonocórica

Un ejemplo de icptiles utiiparentalcs con origen espontáneo de la

parrenogénesis es el de las lagattijas nocturnas del gc-neio Li'putophyma

(Bezy, IDT'2, \989) I .a especie eentioamei íoana L. fldvmuutdatum



comprende dos tipos de poblaciones, unas compuestas de individuos

parten ogen éticos (en Costa Rica y Panamá) y otras integradas por

individuos de ambos sexos (en el norte de CeriLroamérica y México) Bczy

(1972, 1989) señaló que jos individuos de las distintas poblaciones son

morfológica y genéticamente homogéneas y por ello sugiere un origen

espontáneo,

2 UTILIZACIÓN DE MARCADORES MOLECULARES

Aunque las especies parentales de varios de los taxones unisexuales

de vertebrados han sido sugeridas a partir de estudios de morfología,

cariología y distribución, entre otios, los estudios de aloenzimas y mtDNA

han confirmado el origen por hibridación de varias especies y por primera

vez han permitido establecer la dirección del cruzamiento original (Avise,

1994) En muchos casos además, los análisis moleculares han permitido

señalar el origen geográfico y genético de una especie unisexual.. Por

ejemplo, el estudio de mtDNA de nueve taxones unisexuales del guipo

Cnemuh-phorus sexltneatus reveló que todos ellos provenían de una de ¡as

cuatro subespecies de C, momatuí (C. i. arizonae), las cuales están

delimitadas geográficamente (Densmore etal, 1989).

Diversos estudios han mostrado que íos mtDNAs de las especies

gonocóricas relacionadas con ias especies par ten og ene ti cas son altamente

distinguibles entre sí, mientras que ios mtDNAs de las especies

unisexuales están estrechamente relacionados o .son completamente

indistinguibles de aquellos de una de las especies parentales (Avise et al,

J99C2) Por lo anterior, es posible conocer la dirección de un evento de

hibridación; es decir, se puede discernir entre un entieci uzainicnto hembra

A x macho B, de otro entre hembra B x macho A

Otro de los aspectos acerca de las especies unisexuales que puede ser

clarificado a través del uso de marcadores moleculares, es c) referente al



mecanismo de origen de las formas poliploides Algunas estimaciones

indican que más del 61 % de las especies unisexuales son poliploides

(Vrijenhoek et al, 1969, Avise et al, 19,02) y para explicar su origen han

sido formuladas dos hipótesis Bajo la hipótesis del origen híbrido, una

disrupción en el proceso meiódeo en un individuo híbrido lr i, conduce a la

formación de óvulos no reducidos fdiploides), que al ser fecundados por el

esperma de una especie gonocórica (haploidc) fot mará un individuo

triploidc (Schnltz, ] 969).. De manera alterna, la hipótesi) del ongen

espontáneo considera que las formas partenogenéticas tiiploides pueden

haber surgido después de que un ovocito (diploide) de un organismo

diploide no híbtido fuera fecundado poi el esperma (haploidc) de otra

especie gonocórica (Cuellar, 1974, 1977a) Para elegir entre alguna de las

dos hipótesis, puede ser de gran utilidad el uso conjunto de marcadores

nucleares y mi tocondr rales. Si una especie unisexual surgió de maneta

espontánea de un ancestro gonocórico y la hibridación se dio de manera

secundaria, los genoinas nucleares homoespecí fíeos pareados deben

provenir de la especie materna y es tai acoplados con oí mtDNA deiivado

de la misma especie. Invct sámente, bajo el modelo del oiigen híbrido, los

gen ornas nucleares homoespecíficos pareados pueden ser acoplados con el

mtDNA de cualquiera de los dos ancestros gonocóiicos. Crmuulnphoim

flagel!líaudm por ejemplo, posee el mtDNA de C. mor natu\, pero dos

genomas nucleares homoespecíficos de C, burti. Un patrón citonuclear de

este tipo fue observado en otras especies pai tenogenéticas de

Cnmudophorui analizadas (Densmore et al, 1989; Moritz et al, 198,9b), lo

cual parece refutar el escenario del origen espontáneo, a menos que el

organismo diploide no híbrido que produjera los gametos no i educidos

fuera el macho (Avise, 19.9 !•')



3. DIVERSIDAD CLON AL EN LAS ESPACIES PAR J t NOC;J N i i ICAS

Aunque las especies pat tenogenéticas ,se reproducen clonalrnente

(MacCulloch et al, 1,9,95; l''u et al, 1999), vatios estudios han mostrado que

todas ellas presentan cierto grado de diversidad genética, l'.xisten diveisos

mecanismos a través de los cuales las especies umparcntales pueden

constituir complejos genéticos: l) Las hibridaciones múltiples entre las

mismas (dos o tres) especies parentales pueden producii dos o más clones

"polifileticos" de un complejo partenogenéüco Fstos clones serán tan

distintos genéticamente como lo son los individuos de una especie

gonocórica. C2) La recornbi nación (durante la meiosis^ y/o la mu ración

posterioics al establecimiento de la par Cenogénesis pueden ocuirir y

generar complejos clónales con patrones jerárquicos de distancias,

genéticas entre los distintos clones La dinámica de este proceso es tal, que

un solo aparcamiento intcíespecífico genera mucha más diversidad entre

los descendientes que ía producida poi la reproducción sexual

intraespecífica normal (Parker d al, 1989).

Parker et al (1989) propusieron un modelo en el que hacen

predicciones acerca de la variación genética y morfológica que pueden

producir distintos procesos en las especies pai tenogenéticas: \) Los clones

polifilcticos diferirán en \arios loa y mustiarán una asociación aleatoria de

genotipos. 2) Si la mutación y la lecornbinación se piesentan después de

una hibridación múltiple, resultarán dos o más guipes de clones que

mostrarán más diferencias genéticas y moifólógicas entre clones que a

nivel intraclonal.. 3} Los clones que difieran en un solo loa, deberán sei

simpátricos y morfológicamente similares a un grupo ancestral !•)

Asumiendo algún efecto ecológico de la diversidad geneiada por el origen

múltiple, los clones polifiléticos deben ser ecológicamenrc distinguibles

DentíO de las especies paitcnogenéticas, la divcisidad donal ha .sido

estudiada a distintos niveles: Moifología externa, ti?:n.sp3nnres de piel.
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cromosomas, aloenzimas y más recientemente, en los genes de mrDNA

(Dessauer and Colé, 1989; MacCulloch et ai, 1.095: Murphy et ai, 1997; Fu

el al, 199.9; Murphy etal, 2000).

Cne/tudophorus leswlatits es una fie las especies unisexuales de

laceitdios en la.s que .se ha obseí vado mayor variación morfológica.. Dentro

de esta especie .se han descrito siete diferentes morfbfipos (seis de ellos

denominados con ías letras A - V y uno más desairo como C» drmni-,

Zweifel, 1965; Scudday. 1.973) que difieren en coloración Los grupos

morfológicos C - F están confbi mados por organismos diploides que se

originalon por la hibridación entre C. marmoiains y C. septemvittalw y la

variación entic ellos parece ser debida a su origen independiente a partir

de distintos eventos de hibridación, o bien, de diferentes cigotos (Wright y

Lowc, 196"; Parker y Selander, 1.976; Parker etal, 1989) La variabilidad

morfológica den ti o de C, lesn'latus era incrementada de maneía importante

debido a la inclusión de las formas tnploides (A - B) dentro de este mismo

taxón (Dessauer y Colé, 1989). Actualmente se considera que por su

diferente ploidia y origen (C. tesselatm x C \eüme.atm), estas constituyen

una especie diíeiente (C neotesselatus; W'aíker etal, 1997) En C mashnipor

otra parte, existen por lo menos seis diferentes patrones de coloración y

líneas dorsolaterales a ¡o largo de toda la Península de Yucatán

('Hernández Gallegos et al, 1998), aunque a nivel morfológico no se

obseivan difcicncias significativas entre los distintos morfotipos (Taylor y

Cooley. 1995b).. En contraste con estos lacertilios, existen vados complejos

unisexuales en los que la \aiiación morfológica es prácticamente nula Un

análisis multivaiiado demosttó que C neomexk-anus está integrada por un

solo clon a lo largo de toda su distribución (Parket y Selander, 1984)

Dhetsos estudios han mostrado además, que a pesar de sei designadas

como especies distintas, \ arias formas partenogenéficas son difíciles de
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distinguir entre sí (p ej C. (lageUiiaitdu\ - C. \o no ni tí y C. veio.c — C.

unipcnem-, Dc.ssauei y Colé, 1989).

Los estudios de histocompatibilidad realizados en varias especies

unisexuales de lacertiüos, han mostrado diversos pattones de aceptación (o

rechazo) de los rranspl antes de piel Se ha visto que en muchos casos,

poblaciones ampliamente separadas de una misma especie son

genéticamente homogéneas Maslin (1967) observó la aceptación de

in jeitos en poblaciones de Cnemidophotm tesselalus separadas por 350 km:

Cuellai (1976, 1977b) y Cordes et ai (1990) en poblaciones de C.

neomezzcanm separadas por 250 y 650 km, respectivamente; Hernández

Gallegos et al (1998) en poblaciones de C mu-üim con separaciones entre

250 y 410 km y Cuellar (1984), entre poblaciones del gecko Lepulodactylus

lugubris sepaiadas por 4000 km Lo anterior significa que los integi antes

de todas estas especies presentan un origen único y foiman un solo clon

Por otra parte, el rechazo de injertos entre oiganismos de distintas

poblaciones de C. veloz (Cuellar, 1976) y C, laredoenm (Abuhteba et al,

2001) sugieie el origen independiente de los distintos clones y variabilidad

debida a entrecruzamienfos múltiples de ¡as especies paténtales Los

transplan tes de piel han permitido también, identificar la existencia de

clones conespecíficos que se han originado a través de imitaciones

postíbrmacionales y que presentan entre sí diversos porcentajes de

aceptación de los injcitos (Cuellar, 1984)

h'l análisis cariológico de las especies uniparentales de iagai tijas ha

mostrado que estos organismos pueden sei diploides o triploides, con un

patrón clonal de herencia cromosómica (Cuellar, 197 1; Colé, 1979) Fn

especies como Cnenudophorus ne.onie.r.iuinu^ (Wright y Lovvc, 1967). C

teaelatm (Dessauei y Colé, 1.98.9), C. nativo (Rocha et ai. 1997), C maslna

(Mamíqucz Moián et ai, 2000) y Darevúia (Liiítnla) rosloinbekovi

(Kupi iyanova. 1989) los caiiotipos presentan un alto giudo de
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hetei ornen fismo y exhiben complementos haploides de especies

gonocóiicas de distintos grupos Kn otros casos, las especies unisexuales se

originan poi el entiecruzamiento de dos especies filogenéticamente muy

ceicanas y la vaiiación observada es mínima, incluso en ios cariotipos de

diferentes taxones (Colé, 1979; Dcssauer y Colé, 1989) La variación

intraespedfica debida a mutaciones cromosómicas no es muy común, peí o

lia sido bien documentada en C. niaüm/. (Fritts, 1969), C. sonóme, (Lowc et

al, L970). C lemnficatui (Feccinini-Seale y Frota-Fes soa, 1974) y C.

ersanguiv (Colé, 1979)

El análisis de una giaii cantidad de proteínas ha revelado una

hcicncia de tipo codominante de los alelos en los individuos (diploides y

tiiploides) de vanas especies de lagartijas.. Muchos de los loci de las

especies gonocóiicas presentan aielos en estado homócigo; sin embargo,

de! 10 al 20% de los alelos son polimórficos.. La heterocigosidad media

estimada pata diferentes especies de Cmmidophorm y de Darevúia cu de

0 05 (Dessauer y Colé, 1989; Fu et al., 1995), que es comparable con los

niveles observados en varios gi upos de vertebrados. En contraste, la

heterocigosidad en las especies partcnogenéticas es de entre 0.24 y 0.5, que

es el nivel de diversidad proteica más alto entre los vertebrados (Nevo et

al, 198+; Fu et ni.. 1995) La comparación de los patrones observados entre

las especies partenogenéticas con las gonocóricas de estos géneros, han

mostrado que el genoma de las especies unisexuales está foimado por los

complementos haploides de genes de dos o tres de las especies gonocóiicas

i'Dessauer y Colé, 198.9) Además, este tipo de estudios ha permitido

identifican la \ anadón existente entie diferentes clones y establecer si

dicha variación es producto de orígenes independientes, o bien, de

mutaciones postformacionales.

La variación dentro y entre las especies unisexuales de laceitilios ha

sido evaluada en el mtDNA, utilizando enzimas de restricción (Morit2 et

tí/, 1989b': \ más i edén temen re secuenciaeión ('Fu et al. 1999, 2000;
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Murphy et al., 2000). La variación en el mtDNA de las especies de

Cnenudophorm fue analizada usando endonucíeasas de restricción y se

encontró que sin excepción, las formas partcnogenéticas del género

piesentan bajos niveles de vaiiación producida poi sustitución de bases

(Moritz et al., 1989b). Cnemidophorus te.s.selaius es la especie que pi esenta el

DNA más homogéneo (divergencia de 0 — 0.45%) entre ios taxones

analizados, mientras que los niveles más altos de variación fueron

observados en C. uniparem (0 - O.f>9%), C, ezsangim (0 - 074%) y C velox-

(() - 0 74%) Patrones y poi centajes de divergencia similai es se

encontraion también en los geckos del genero Hete?ouotia (Moritz et al,

1989b). En el géneio Darevúm, la variación en el mtDNA ha sido evaluada

a pattir de las secuencias de diversos genes (citoctomo b, ATPasa 6 y 16

S), encontrándose que las secuencias de las distintas poblaciones de una

misma especie unisexual siempre son idénticas (Fu et. al, 1999, 2000;

Murphy et al, 2000). Además, el análisis de las secuencias de seis

poblaciones de T). dahh. y siete de D. arme.ma.ca revelaron que tampoco

existen diferencias en el mtDNA de estas dos especies que tienen como

especie materna a D, mixta (Fu et al.-, 1999). De manera similar, el análisis

del mtDNA de las especies unisexuales que tienen como especie materna a

LX Taddei reveló que entre cuatro poblaciones de D unisezualu y una de D,

uzelh y entre una de LX bendimahmim y una de D mp-phm.ua, tampoco

existe variación (Fu etal, 2000)

4 LAS hORMASPAH itNOGENK 1ICAS COMO KSPECItS

Fl Lratarniento taxonómico de las especies par tenogenéticas de

\eitebiados ha sido complicado debido a que muchas de ellas fiteion

¡ econocidas y nombradas antes de sei conocido su OÍ igen por hibridación y

su naturaleza clona! ¡"Wiight, 199,3).



En los líM-O's surgió y se popularizó el concepto biológico o de

aisíamienio de especie {"wui especia es un grupo de. poblaciones naturale.i que

puede.n 7eprod.wj.rse entre si y está le-piodutiivamente aislado de. oho\ grupof-

Mayr. 2000), que por destacar la habilidad actual o potencia! de

entrecruzamiento entre los individuos, es totalmente inaplicable a las

especies con reproducción clonal y en ias que sólo existe un sexo (Maslin,

I9fj8).. En vista de las limitaciones de este concepto, algunos autores

propusieron el reconocimiento de varios tipos de especies, dependiendo de

la forma de reproducción.. En 1954, Caín propuso el concepto de

agamoespecie para referiise a todas aquéllas formas que carecían de

leproducción sexual, Pero señaló que los criterios para definirlas debían

ser los mismos que para los organismos con repEoducción sexual y que

debían ser incluidas en las clasificaciones taxonómicas junto a sus especies

más cercanas Este concepto fue poco utilizado debido a que presentaba

también ciertos problemas de aplicabilidad..

Los conceptos que surgieron posteriormente tuvicion poco impacto

entre los estudiosos de la partenogénesis, debido a que la mayoría de ellos

parecía ignorar la existencia de los oiganismos unisexuales (Darevsky et

al, 1985),

En ia década de los 1980's y principios de los 1990's, se publicaion

varios trabajos en ios que se discutió la problemática taxonómica de ias

formas par Lenogené ticas y se propusieron algunos criteiios paia delimitar

a las especies con origen híbrido y reproducción clonal (Colé, 19S5;

Walker, 1986; Erost y Wright, 19S8; Frost y Hillis, 19.93; Colé, 1990;

Kcheíle, 1990)..

Con base en las características observadas en las especies

partenogenéticas del género Cnemidophorus: l) Las formas diploides surgen

en un primer paso de hibridación entre dos especies gonocóucai;; 2j las

formas triploid.es surgen de un segundo evento de hibridación que

involucra la fecundación de un óvulo híbrido diploide; 3) algunas formas
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tiiploidcs son resultado del enrrecru-zamiento enüc una especie

partcnogenétíca dipioide y una gonocórica, que también paiticípó en ia

producción de la forma inteimcdia dipioide; -l<) algunos híbridos provienen

de dos eventos consecutivos de hibridación en los que están involucradas

ti es diferentes especies gonoeóricas, y 5) la capacidad de i cproducirse por

partenogénesis ha suigido independientemente en varios individuos de

oiigen híbrido; Colé (1985) propuso que aquellos organismos sinulaies en

morfología, amoiipos, fenotipo de. proteínas y que. muestren comntencia en su

ecología y distribución, sean considerados como integrantes de una misma

especie. Y aunque parecía ser más adecuado para delimitar a las especies

unisexuales, eí planteamiento de Colé (1985) tuvo también diversas

críticas.. Fn respuesta a este trabajo, Frost y Wright (1988) publicaron

otro en el que expresan que: l) El origen de un grupo histórico

uniparcntal a paren de ancestros biparentales representa el origen de una

nueva entidad; es decir, de una nueva especie; cl) un grupo unipaiental

resultante de la hibridación entre un nnembro de una especie unisexual y

un macho de una especie gonocórica, debe ser reconocido como una especie

(triploide) y 3) linajes unipaientajcs divergentes, dentio de un grupo

unipaiental mayor con el que comparten el mismo origen, deben ser

denominados con el mismo nombre (es decir, forman una misma especie).

[Jno de los aspectos más importantes del trabajo de Frost y Wright

(19S8) fue el de considerar a los híbridos producidos por distintos eventos

de hibridación, como miembros de especies diferentes. Sin embargo, estos

cnteiios se basan exclusivamente en la identificación del origen de las

especies uniparentales.

Ante la diversidad de opiniones sobre la definición de una especie

uniparental, Echcllc (1990) propuso ai concepto fílogenético de especie

(yenm Craciafr. 198 7) como un concepto universal (una especie, es un grupo

rnediuible de otgan/.wtoi dentro de los cualei er/.ste un patrón patenta! de
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maestría y descendencia, el cual e.s diagrtotiicablmieide. distinto de otros guipas)

que puede aplicarse también a la.s especies unisexuales y cíe oiigen híbrido

Aunque el debate en los últimos años ha sido intenso, no se ha llegado

a un acuerdo. Debido a que las características de origen y evolución de los

distintos taxones parten ogenéticos son muy variables, cada especie es

definida con base en diferentes criterios..



OBJETIVOS

Los estudios de cariología realizados con las especies del complejo

Cm'midophorui cozuniela y sus especies paténtales, sugieren que la lagartija

partenogenética C, maslmi se originó a ti aves de la hibridación entre

individuos de C angusticeps y C, deppei (Fritts, 1969} Las similitudes

morfológicas existentes entre los lacertilios unisexuales de Yucatán,

condujeron a proponer que los otros dos laxoncs pai tcnog ene ticos (C

cozitmela y C. roderMj habían tenido un origen similar (ver Taylor- y Cooley,

1.995a y b) Sin embargo, estudios más recientes han mostrado que C,

cozumehi se oí iginó a partit de ti ansformaciones ci omosómicas en

individuos de C. maslmi (Manríquez Moran et al, 2000), y el surgimiento

de C. todecki es totalmente desconocido. Además, los trabajos realizados a

la fecha se han basado en el análisis de pocos individuos y la i elación entre

los distintos clones y sus especies parentales. es poco conocida

Con base en lo anteriormente expuesto, en el presente trabajo se

plantearon los siguientes objetivos:

1 Establecer el mecanismo de origen de la partcnogénesis en los

lacertilios unisexuales del complejo Crtemidopho-tw ¡azúmela (C,

cozumela, C. maüiniy C rode.rki}¡. a partir del análisis, cariológico de las

especies de dicho complejo y sus especies paténtales (C. angmtueps y

(.' deppei).

2, Investiga! el giado de diversidad clonal (distancias genéticas) y las

relaciones genealógicas de los haplotipos de las distintas poblaciones

de las especies partcnogenéticas y su especie materna, a pai tir del

análisis de DNA rnitocondiial Y con base en los resultados obtenidos,

hacer una pi opuesta sobie la evolución de estos laa:t rilios



DESCRIPCIÓN DFX ÁREA DE ESTUDIO

La Península de Yucatán es una plataforma de roca caliza ubicada en

el sudeste de la República Mexicana Comprende los estados de Yucatán,

Campeche y Quintana Roo, así como parle de Belice y Guatemala. De oeste

a este, la península está limitada por el Golfo de México y el Mar Caribe

(Quero, 1992: Lee, 2000)

i. TOPOGRAFÍA t HIDROLOGÍA

La parte norte de la Península de Yucatán está prácticamente

desprovista de montañas, sólo se observa la Siernta de Ticul que se ubica

en el norte de Campeche y ueste de Yucatán y se compone de ceños que

alcanzan alturas de hasta 270 m. En eí sur de la península, se presentan

elevaciones de hasta 350 m en el sudeste de Campeche y sudoeste de

Quintana Roo.

A un nivel más fino, la superficie de la península se compone de roca

caliza erosionada y resquebrajada. En el noitc, la porosidad de la roca evita

Ja acumulación superficial del agua, por lo que los ríos y lagos están

viltualmente ausentes. En esta región, son comunes cuevas, cavernas y

depósitos subterráneos de agua, En el sur, se extiende un cinturón de

lagos, que atiavicsan Campeche y Quintana Roo. De oeste a este, se

encuentran la Laguna Silvituc, Laguna Noli, Laguna Chacanbacab, Laguna

Om y el Lago Bacalai El río más norteño de la península es el Río

Champofón, que desemboca en el Golfo de México en la región central de

Campeche En el sudoeste de Campeche se encuentran varios ríos

(Candelaria, Champán y Palizada) que fluyen en dirección norte hacia la

Laguna de Términos, pero el río más importante de la Península de

Yucatán es el Usumacinta, que se origina en Guatemala y fluye hacia el

noroeste, desembocando en las tienas bajas de Tabasco i'Lcc, 2000\



2. CLIMA

Debido a su posición tropical, .su baja elevación y la fuerte influencia

maiítima, la temperatma de la Península de Yucatán es cálida y

iclath-amente homogénea a lo largo dei año. La tcrnpciatura media anual

varía entre los 24 y 26° C y es similai a lo largo de toda la península

(Quero, 1,9,92, Lee, 2000)..

3 PRECIPITACIÓN

La cantidad y la estacionaíidad de las lluvias varían

considerablemente de una región a otra y de un año a otro En general, la

piecípitacíón es mayoi en la base de la península y decrece hacia el norte y

principalmente hacia el noroeste En esta zona se registra una

precipitación anual de únicamente 500 mm, mientras que en el sur llega a

ser de hasta 1700 mm La zona ñor Le de Quintana Roo se desvía de este

patrón norte-sur y presenta una precipitación anual de 1200 a 1500 mm,

Kl verano es la estación más húmeda y las lluvias se presentan entre los

meses de mayo y octubre {Lee, 2000)

4 VF.GFIACIÓN

Diversos factores climáticos, edáficos y topográficos se combinan

para producir un mosaico complejo de vegetación difícil de describii a lo

iaigo de la Península de Yucatán Sin embaí go. se pueden distinguí!

algunos tipos principales de asociaciones \egetales
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+ i SH.VA IHOPICAI.HCMFDA

Se presenta desde el norie de Alta Vciapaz y sur de] Peten en

Guatemala y sur de Hélice, hasta gran parte de la región lacandona en

Chispas (Lee, 2000), y se caracteriza por la presencia de árboles de más de

4-0 m [Ceiba pentandta y Swtetenm maaophylld) que producen una bóveda

cerrada, por la que es difícil que penetre la lux. En este tipo de selva son

comunes también varias especies de lianas, btomelias, orquídeas y algunas

palmas {Qrbignya cohune\.

i-2 SELVA TROPICAL PERENNIFOLIA

Se extiende desde el norte de Belice y Guatemala (en la región del

Peten) hasta el sur de Campeche y Quintana Roo.. La selva es de mediana a

alta, con árboles que alcanzan entre 25 y .SO m de altuia (Brosimum

aheastrum, Manilkara zapata y Cedrela mexicana). Algunas paimas

(Ckrvsopkda y Sabal) pueden ser comunes localmente y las epífitas están

presentes, pero en mucho menor numero que en la selva húmeda (Lee,

y ooo)

+.3. SELVA TROPICAL DECIDUA

Se presenta en gran parte de la Península de Yucatán y se caracteriza

poi la pi esencia de ái boles ('especialmente leguminosas) de alturas

menotes (apioxiraadaracntc 20 m) que los de los otros tipos de. selva

(Bu? seta .wnaiuba y Manúkma zapata).. Pueden encontrarse algunas

especies de palmas y epífitas, peí o en número menor que en las selvas

siempre vei des (Lee. 2000;



[• 4 SELVA ESPINOSA

Gran parte de la porción noitc y noroeste de la península eslá

cubierta por una .selva baja dominada poi especies deciduas de leguminosas

y árboles espinosos (Lysüoma uihu.u y Mi.-m.oaa alinda) liste tipo de selvas se

caracteriza por presentar alturas entre los 5 y 7 m (Lee, 2000)

4 5 MA\Í ;LAR

Ks una de las comunidades más características de los trópicos,

constituida por elementos arbóreos de entre 5 y 10 m de altura. Se

presenta en las tierras bajas inundadas de la zona norte y en grandes áreas

de las costas este y oesLe de la Península de Yucatán Las especies

dominantes en esta zona son Rhixopkoja mangle, Laguncidarm lacemom,

Conocarpm eredmy Avicema nítida (Téllez etal, 1,98.9: Lee. 2000]

4.6 DUNAS COSTERAS

Esta comunidad vegetal se compone de formas de vida arbustivas y

herbáceas erectas y postradas, expuestas a fuertes vientos, elevada

salinidad y fuerte insolación, Se presenta en suelos arenosos, rocosos y

cascajosos con poca materia orgánica Su composición varía dependiendo

de la icgión, pero entre las especies más comunes se pueden encontrar

Ipomoea pe%<apiiw, Ofuntm stricta y Coccoloba uvife.ra, ent ie otras (TéHez et

tü, \9S9).



MÉTODOS

Para llevar a cabo el presente estudio se capturaion de 2 a 20

ejemplares de 9 poblaciones de las especies pai tenogené ticas del compíejo

Cnemzdopkorus cozumela (C, cozumela, C. rodada y C maslini) y cinco de sus

especies pai-cntales (G angusticeps y C. deppei), en diversas localidades de la

Península de Yucatán (figura 1. cuadro l).

FIGURA 1... LOCAI IDAD^S ut ESIUDIO DE LOS IACERTIIIOS DT:L CONÍPLEJO CNEMWOPHORUS

COZUMT.1A y SUS ESPECIES PARENTALES.



CUADRO!.. LOCALIDADES DE ES I UDÍO Y TAMAÑO r>: MUESTRA DE LOS L \C:ERTILTOS DEI C:OMPIEJO
CNrMIDOPHORUS COZILMELA V SUS ESPECIES PAREN! ALES.

ESPECIE

C tozurruiía

C Tode.aki

C. rodecki

C. madim.

C, madini

C. maslmt

C maslim

C maíhm

C. maslini

C deppei

C, imgvsticeps

C. angwticep.s

C. angmttcepi

C angwtiatps

LOCÍVLIDAIJ

Cozumel

Isla Contoy

Pucito Juárez

Puerto Morclos

Majahual

Chctumal

Cayo Norte

Champo ton

Cal ak mu i

Playa Miramar

Celestún

Chabihau

Chetumal

Bacalar

ESTADO

Quintana Roo

Quintana Roo

Quintana Roo

Quintana Roo

Quintana Roo

Quintana Roo

Quintana Roo

Campeche

Campeche

Tabasco

Yucatán

Yucatán

Quintana Roo

Quintana Roo

No., oii
FJEMPI.ARKS

20

14

20

20

8

2

3

20 |

5 |

20

10

3

2

4

] ANÁLISIS CARIOLÓGICO

Pata realizar el análisis cariológico de las cinco especies, se utilizaron

todos los individuos provenientes de las poblaciones de Cozumel, Isla

Contoy, Puerto Juárez, Champotón. Calakmul, Puerto Moiclos, Majahual,

Cayo Norte, Chctumai, Playa Miíamar, Celestún y Bacalar (cuadio i).



] . ] . OBThN'CIÓN DF CROMOSOMAS

Los cromosomas de i as distintas especies se extiajcton de los

leucocitos de la médula ósea de los huesos laigos (fémures}, mediante la

técnica propuesta por Macgregor y Varley (1988; anexo 2).

í.a OBTENCIÓN DE LOS CARIOTTPOS

Para determina! el número ciomosómico exacto de cada especie, se

revisaron a] menos 10 grupos de ci oraosomas rnetafásicos de cada

individuo y con base en el criterio de Levan e.t al. (1964). se formaion loa

cajiotipos de las distintas especies

1 .3. BANDtO OKOMOSÓMÍCO

El patrón de bandas G fue establecido para cada una de las especies,

utilizando la técnica de solución salina propuesta por Siminct el al (1071;

anexo 2).

2. ANÁLISIS m SECUENCIAS DE DNA MITOCONDRIAL

Las secuencias de mtDNA de las especies bajes estudio, fueion

obtenidas a paitir de un total de 38 individuos, peíteuecientes a 12

poblaciones de los taxones unisexuales y sus especies parentales (cuadro

s i EXTRACCIÓN y AMPLIFICACIÓN DLL DNA

Kl DNA genómico total fue extraído a paitii de un pequeño

fragmento de tejido hepático de los laceitilíos, utilizando el método

estándar de fenol-cloi olor mo-isoamil Posteriormente, fueron amplificados

dos fragmentos del mtDNA utilizando la reacción de la polimerasa en

cadena (PCR: Palumbi 1906)



."•.3

(_L-vnRo2 NUMERO DEEIEMPURRSPOR ICX~ AUDMÍ, UIHI/ADOS FN ti
VNÜ1SIS MOI FCUI AR

ESPECIL

C. cozmnela

C, lodecki

C, rodecki

C, niaüini

C. maúmi

C. madim

C maslmi

C madnii

C, angwtitepi

C. angmíicep<>

C. attgusticepi

' C deppei

LOCALIDAD

Cozumcl

Isia Contoy

Puerto Juárez

Champotón

Calakmul

Puerto Moreíos

Majaliual

Cayo Norte

Celes tú ÍI

Chetumal

Chabihau

Playa Miraniar

NO. V)E

EJEMPf.ARRS

5

L s
4

S

S

3

4

3

3

1

3

5

Los fragmentos amplificados corresponden a aproximadamente 800

pares de bases (ph) del gen del citocroino b y .900 pb del gen de la

subunitlacl 4 de la NADII - dcshidiogcnasa (NDi) Estas legiones del

mtDNA fueron elegidas debido a que han demostrado ser de utilidad en la

obtención de información filogenética en varios grupos de lacertílios,

incluyendo algunas formas unisexuales (Alé val o el ai. 19,94; Fu et al,

1,999. ^000, Murphy el. al, 2000) La amplificación se llevó a cabo en un

tcrmocicladot con las siguientes especificaciones: 93° por 60 s, +8--l<9° por

-15 s. ~,L2C por 60 s; .'30 ciclos fanexo 2)

Los piotluctos de PCR fucion aislados poi clectrofoicsis en gcl de

agaiosa al 1% y postei iormentc purificados El l')NA putificado fue
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utilizado para llevar a cabo una nueva amplificación, con los siguientes

pai ame tros: 93° poi 60 s, 50° poi 45 s, 7§° por 60 s: 30 ciclos.

2 y. SHOI;FNCIA(;IÓN~

A pai til de los productos de PCR obtenidos, se i calizo la

secuenciación manual de un fragmento de 442 pb del gen ND4 y mío de

67 L pb del gen de citocromo b, mediante la técnica de Sanger (Hillis y

Moritz, 1996) La amplificación y secuenciación de los genes se llevó a

cabo utilizando diversas combinaciones de ocho diferentes primers (cuadro

2.3. ALINEACIÓN DE LAS SECUENCIAS

I.as secuencias fueron editadas en el programa BIOEDIT (versión

5.0 6; Hall, 1999) y alineadas con la versión de Clustal W (Thompson et ai,

1994) integrada en el mismo. Dado que no presentaron indeh (inserciones

y deleciones), las secuencias fueron alineadas sin ambigüedad utilizando la

opción de alineación múltiple..

Posteriormente, las secuencias de ambos genes fueron combinadas

para producir una matriz de 1113 pb, a par til de la cual fueron realizados

todos los análisis.

2.4. DISTANCIA GENÉTICA

La divergencia (distancia) genética cnüe los paies de secuencias fue

calculada en PAUF* 4 0b8a (Swofford. 2000) utilizando el modelo general

de tiempo icversible (GTR, Fclscnstcin, 1,981)..

Con las distancias corregidas se construyó un fenograma, a partir del

método de L'PGMA (unweighled pair - group meihod using arühmetu.

average)
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La diversidad genética (haploüpica y nuclcotídica) de las especies, fue

calculada, a partir de las fórmulas propuestas por Nei (1987).

•2 ó AKÁUSIS FU.OGFXÉTlCO

1 odos los análisis fiiogenéticos fueron realizados en PAUP*, versión

1.0b8a (SwofTord, 2000).

La covarianza entre caracteics, que es considerada como un indicadoi

de la señal filogenética existente en un grupo de datos (Ku y Murphy,

1,999), fue evaluada a partir de dos distintos métodos:

a) El estadístico g!, que mide el sesgo de la distribución de

frecuencias de las longitudes de todos los árboles (o una muestra)

resultantes de un análisis de parsimonia (Huelsenbeck, 1991; Hillis y

Huelscnbcck. 1992; Ililíis et al, 1998), fue calculado a partir de una

selección de un millón de árboles elegidos al azai mediante la opción

evalúate, -landom tre.es.

b) La piueba de PTP {permutaüon tail probahihty), que evalúa la

cen arianza de una serie de datos con base en la covariación aleatoria de

caracteres (Archie 1989; Faith y Cranston, 1.991; Fu y Murphy, 1999),. se

lealizó utilizando una muestra de 1000 matrices construidas

aleatoriamente

El análisis filogenético se llevó a cabo empleando los métodos de

máxima parsimonia (MP) y máxima verosimilitud (ML, pot sus siglas en

inglés), t-'l grupo interno (GI) fue constituido por las distintas poblaciones

de las especies paitenogenéticas (C. (ozumela, C, maüini y C, rodecki) y su

especie materna (C anguith fps), mientras que las de C, deppei y C, gulmn

fneion utilizadas como gi upos externos



i2.í> 1 Máxima pai simonía

El método de máxima parsimonia .se utilizó para llevai a cabo dos

análisis difuntos, el prima o fue lealizado considerando a todos los

caí actei es como no ordenados y con el misino peso y el segundo, aplicando

el pesaje sucesivo de caracteies (Farris, 1969) con base en el valor máximo

del índice de consistencia reescalado.. La construcción de los árboles se

i eaíízó mediante el método exacto de brcmi.h and bound y para evaluar el

soporte de los ciados, se llevó a cabo un análisis de bootúrapping mediante

una búsqueda heurística por peí mutación global de ramas (branck

con 5000 pseudoréplicas.

:-2 :> 2 Máxima verosimilitud

Para establecer el modelo de sustitución nucleotídica más adecuado

para las secuencias que integraban la matriz, se utilizó el programa

Modeltest (versión 3; Posada y Crandall, 19.98).

Para la obtención del árbol por máxima vci osimilitud (ML), se utilizó

el modelo evolutivo que de acuerdo con Modeltest (Posada y Crandall,

1998), presentó el índice de verosimilitud más alto: GTR + G. Kn este

modelo se asume que las tasas son distintas para los diferentes tipos de

Mistitución (A C, A •- G, A - T, C - G, C - T y G - T) y que los sitios

variables presentan una distribución gamma (Nci y Ruinar, 2000), El árbol

tiie obtenido mediante una búsqueda heurística por pe! mutación global de

ramas (bramh .sxvapping), utilizando el método de TBR (tree buechon and,

i<•><onneihon) finalmente, se realizó una análisis de boob.trappmg con 100

pseudoiéplicas.



RESULTADOS

1 . CAHIOI.OGÍA

Los cariotipos de las distintas especies fueron establecidos a partir del

análisis de los cromosomas de 148 individuos pertenecientes a las tres

especies partenogenéticas {Cnem-idophorw madini, C. cozumeh y C, rodecki) y

sus especies parentales (C, anguúicepsy C. deppei)..

1 1. ESPECIES PARENTALES

1.1.1 CnemidophoTtis angushceps

Para establecer el cariotrpo de es ta lagar tija, se analizaron los

cromosomas de 14 individuos de las poblaciones de Celestún (n = 10) y

Bacalar (n = 4),

En ambas poblaciones, este lacer tilio presenta un número diploide de

44 cromosomas, cuenta con 14 pares de macr«cromosomas (l par1 de

cromosomas submetacéntricos y 13 pares de cromosomas subtelocéntricos)

y 8 pares de microcromosomas subtelocéntiicos. El par 1 (cromosomas

submetacéntricos) se caracteriza por presentar satélites terminales (figura

2) La fórmula cromosómica de Cnemidophonis angushceps es 2 ->- 26 + 16

FíGUKA 2. CARfOTiPO ÜtPÍOIOE DE CNEMIDOPIÍORUS ANGUS7ICI.PS, COM LOS NÚMEROS ROMANOS
SE MUESTRAALOS CROMOSOMAS QUE INTEGRAN LOS DrFERENTES GRUPOS El NÚMEROl SFTÑ\IA

EL PAR CROMOSÓMICO QUE PRESENTA SATÉLITES..
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FIGURA3.. CARIOIIPODIPLOIDEDE CjjDiiroopnoRirsnrppí:? El PAR NÚMERO5, SECARACTERIZA

POR IA PRESENCIA nB SAI ÜUTES TERMINALES., CON LOS NÚMEROS ROMANOS SE MUESTRA A LOS

CROMOSOMAS QUE INTEGRAN IOS DISTINTOS GRUPOS,,

1,12. Cnemidopkoru1; deppet.

Para cstabiccci el cariotipo de esta lagartija, se obtuvieron los

cromosomas de 20 individuos procedentes de Playa Miramar

Ksta especie cuenta con un número diploide de 50 cromosomas, posee

iS pares de macrocromosomas y 12 pares de microcromosomas, todos

aci océn trieos.. El pai número 5 se caracteriza por presentar satélites

tci mínales (figura 3) Cnemidophorus deppei presenta una formula

cr omosómica de 0 + 26 + 24

1.2. ESPECIES PARTE NO GEN ÉTICAS

1 2.1. Cnemidophorus madini

Kl cariotipo de esta lagartija fue establecido a pai til del análisis de los

cromosomas de 60 individuos provenientes de las poblaciones de

Champo ton (n = 20), Calakmul (n = 5), Puerto Moielos (n = 20),

Majahual (n = s), Cayo Norte (n = 5) y Chetumal (n - <¿)

A lo largo de toda su distribución, C, maslim presenta el cariotipo

híbrido exacto de las dos especies gonocóricas de la Península de Yucatán,

el cual se caracteriza por presentar un númcio diploide de 47 cromosomas,

'•lo acrocéntrieos (13 macrocromosomas y 12 microcromosomas) que

¡FALLA DE ORIGEl
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constituyen el complemento haploide de C. depfe.i y 22 (1 macrocromosoma

subme tacen trico, 13 macrocromosomas subteloeéntricos v 8

microeromosomas sublelocéntncos) que conforman el número haploide de

C, anguúiceps Los rnacrocromosomas I submetacéntúco y ñ acrocéntiico se

caracterizan por presentar satélites terminales (figura 4) ¡.a fórmula

cromosómica de esia lagai tija es la siguiente: 1 h 26 -f 20.

La única variación encontiada entre las poblaciones de C?iemidopkorus

ma.dm¿, consiste en que el cariotipo de los ejemplares de Cayo Norte

presenta dos cromosomas extremadamente grandes (l y 2) en ei grupo de

25 cromosomas acrocén trieos.. El tamaño de dichos cromosomas

respectivamente, es de aproximadamente el 99, y 68% del tamaño del

ciomosoma sub meta céntrico I, mientras que en las poblaciones restantes,

los cromosomas aci océntricos l y 2 presentan tamaños que corresponden

al 57 y 46 %, del tamaño del cromosoma submetacéntrico (figura 5).

IIE

ni

FIGURA4 CARIOÍIPODIPLOTDI;DE CNEMIDOPHORUSMÁSLINL T.OSCROMOSOMAS 1

(SUBMETACÉNTRTCO) Y5 (ACROCÉNTRICO), S£CARARIT;K17ANK)K PRESENTAR SATÉUTES

TERMINALES, LOS NÚMEROS ROMANOS INDICAN I OS D1STIN EOS GRUPOS CHOMOSÓMICOS.,



FIGURA 5, CARIOTIFODIFLOIDEDELAPOBIACIÓN DE CAYO NORTE, DE C. MASUNI

1.2 % Cntmulofhmus cozumela

Para establecer el cano tipo de este lacertilio, se analizaron los

ciomosomas de 20 individuos piovenicntcs de Isla Cozumcl.

Esta lagartija presenta un número diploide de 50 cromosomas,

integrado por 30 macrociomosomas (11 subtelocén trieos y 19

acrocéntricos) y 20 microciomosomas (8 subtelocén trieos y 12

acrocéntrieos) Los cromosomas acrocéntricos 5 y ,9 presentan satélites

terminales (figura 6} La formula cromosómica de Cneynidopkoius cozumela

es 0 + 30 + 20,

ni

in

í'iCUR A 6, C \RIOTIPO ÜIFLOJDE DE CNEMIDOPIIORUS COZUMÍ.l A CoN LOS NÚMEROS ROMANOS SE
MUESTRA A LOS CROMOSOMAS QUi PERTENECEN A DISTINTOS GRUPOS,
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FIGURA 7. CARIOTTPODIlTOIDEDECAnawíDOÍ'HOHIISRODECKI. F-l CROMOSOMA ACROChNTRICO 5,

SE CARACTERIZA POR PRESENTAR SATÉLITES TERMINALES.. CON LOS NÚMEROS ROMANOS SE

MUfc'STRAN LOS CROMOSOMAS QUE PERTENECEN A LOS DI5EINTOS GRUPOS

12 3. Cnemidophorusrodecki

El cariotipo de esta lagartija fue establecido a partir del análisis de los

cromosomas de 34 individuos de ¡as poblaciones de Puerto Juárez (n - 20)

e Isla Contoy (n = 14).

Tanto en la población del continente como en la isla, este lacertilio

presenta un número diploide de 50 cromosomas: de e!íos7 28 son

macrocromosomas (10 subtelocénincos y 18 acrocéntricos) y 19,

microcromosomas (8 subtelocéntricos y ¡4 acrocénti icos). Eí cromosoma

acrocéntrico ó presenta satélites terminales (figura 7). La fórmula

c r o m o s ó m i c a de Cnem/.dophorm 70dethf.es 0 + 2 8 + 22.

1 3 Bandeo cromosómico

Aunque las técnicas de bandeo cromosómico han dado pocos

resultados en especies de leptiles ^Peecinini-Seale, 1981), en el presente

estudio se logró establecer un débil patrón de bandas G que peimitió hacer

algunas precisiones sobre los caiiodpos de las especies del complejo

Cnp.midophorw, co%ume\a.
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FIGURA 8. CARIO TIPO DE CNEMIDOPHORUS MAM mi Y SUS ESPECIES PARENTALES, MOSTEANDO EL

PA1KÓN DE BANDAS G. A.. COMFL.fcMENTOHAPLOIDE DE C, ANGUWIthPS (2N = 44),, B COMPLEMENTO

DIPÍ.OIDE DE C. MASUfl! (2N = 47). C. COMPLEMENTO I1APIOIDE DE C, Dtl'l'tl (2N = 50).

Fl análisis de las bandas cromosómicas de C, nunbm y las dos especies

parentales (figura 8) indicó que los ciomosomas qLie integian el cariotipo

de la especie partenogenética provienen de C. anguitu.ep$ y C. deppei., ya que

el patrón que presentan los cromosomas de C, maslini es idéntico al que

exhiben los de sus especies parentales..

TIS1ONE5 B

? 5 I

fLGURA9. A CARJOIH'OHÍBKIDOfcNrREC, ANCUST/CEfS Y C ÜLl'i't! {C MASLÍNÚ B. CROMOSOMAS

QUE SUFRIERON FISIONES PARA DAR LUGAR A. C. C A R I O T T P O DÍPi.OIDl-DE C. COZUMEIA.
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FIGURA 10. A,. COMPL EMENTO HAPLO1DE DEL. CARIOTTPO DE C N E M Í D O P H O K U S ANCUSTfCFP'í (CON

I O S ASTERISCOS SE MUESTRAN LOS CROMOSOMAS QUF SUTRIERON FISIÓN), C CARIOTIPO DIPLOIDE

En el caso de C, cozumela, las bandas permiLieion identificar a los

cromosomas 1 (subme racen trico), 2 y 6 (subtelocénLricos), como aquellos

que sufrieron fisiones en el caiiotipo híbiido para dar origen al caiioiipo

que actualmente se presenta en ios lacertilios de Cozurael (figiua 9)

El bandeo cromosómico también permitió idcntiíicar a los elementos

1 (ífubmetacéntrico), 2, 4 y 5 (subtelocéntricos) del cariotipo híbrido, corno

aquellos que se dividieron para originar el cariotipo de C rodéela: (figura

10).

2 . SECUENCIAS Df, D N A NfITOCONDRTAI,

-2 1 DISTANCIAS GENÉTICAS ENTRE POBLACIONES

La divergencia genética entre poblaciones fue calculada a pattii de las

1 1 13 pb (anexo 3) que resultaion de la unión de las secuencias parciales de

ios genes mitocondi iales citocromo b (671 pb%! y ND> (i'V2 pb) Se

calcularon las distancias absolutas (número de nuclcótidos distintos enríe

secuencias) y las distancias con egidas con el modelo gencial de tiempo

reversible (cuadro 4)
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F.l análisis de las secuencias permitió identificar la existencia de un

haplotipo distinto en cada una de las poblaciones estudiadas (anexo 3),

tanto de las especies partenogenéticas, como de las dos especies parentales

(figura 3!).

Dentro las especies unisexuales, fueron encontrados siete diferentes

haplotipos que presentan divergencias entie eí 0.09 y el 1 55 % (cuadro 5).

Cinco de estos haplotipos (CH, CK, PM, MA y CN; figura 11)

corresponden a las poblaciones de Cnemidophorus maslini y entre ellos se

presentan divergencias del 0.09 al 0 45% (cuadro 5).

FlGU!L\ 11., DlSIRIBUCIÓNCT-OGRÁIICADElOSHAJ'LOíirO&DELASPlSllNIAStSFEClES

DEL COMPLEJO C. CCÍ7UWTIA Y SUS ESPECIES PAKEMI ALES. 1PM = P, MORbLOS, CK =

CALAKMUL, M A = MAJA[IUAT, CN = CAYO NORTE, CH = CHAMPO ION, CZ = COZUMÜL,

CY = CON IOY, PJ = P. JUÁRFZ, Cf- = CELESIÚN, CT = CHETUMAI, CB = CHABIHAU, MI =

PLAYA MIRAMAR, GU = GUERRERO] .



CU\DRO5.. DlSTANCI \S GENÉTICAS KNTREL4.S POBLACIONES DE LAS L\G\RTIJASUN1SE\U Ai t s DEL
COMPL EJO C COZUMI.l A Y CON SUS ESPECIES PARENT.UES.,

ESPECIES

C. maslini. — C. maslini
C. maslini — C. cozumela
C. maslini — C. rodecki
C. rodecki— C. rodecki

C. rodecki— C. cozumela

C. angusticeps — C. angusticeps

C. angustuep.s — C- maslini

C. angusticeps — C. cozumela
C. angusticeps — C. rodecki

C. angushceps — C. dejypei
C. deppei — C. madini

C. deppei - C. cozumela

C. deppei — C. rodecki

INTERVALO

0.0009-0.0045
0.0000-0.0045
0.0109-0.0155

0.0027
0.0118-0.0127
0.0056- 0.0183
0.0109-0.0201
0.0118-0.0174
0.0045-0.0202
0.1582-0.1701
0.1598-0.1644

0.1610
0.1642-0.1665

PROMEDIO (± DE)

0.0025 -0.0014
0.0020 ± 0.0017
0.0128 + 0-0014

0.0027 |
0.0122 ± 0.0006
0.0128 ± 0.0080
0.0146 ± 0.0025
0.014S ± 0.0028
0.0114 ±0.0062
0.1630 ± 0.0063
0.1621 ± O.OOlfi

0.1610
0-1654 ± 0.0016

Los otros dos haplotipos, fueron identificados en las poblaciones de C.

lodecki (PJ y CY; figura 11) y muestran una divci gencia de 0 27% (cuadro

5) Los individuos de C. cozumela presentan el haplotipo PM (figura 11,

anexo S), caí acterís tico de los individuos de C. maslim de Puerto Mor el os..

La distancia promedio entre las poblaciones de ias lagartijas

paitenogenéticas y C. angusticeps fue de 138% t 088 (0.4."5 - 2 02%),

mientras que la encontrada criire ías formas unisexuales y C, deppei íüc de

16.28% = 0 22 (15.98 - 16,65%; cuadro 5).. La divergencia entic C

duguÚLwps y las especies partenogenéticas fue similar a la distancia

promedio existente entre los haplotipos (CF. CT y CB; figura 11) de las

distintas poblaciones de la especie gonocórica (1.28% ± 0 80; cuadro 5).

KI fenograma mucstia que las distancias más pequeñas se presentan

enti c los distintos haplotipos de Cnem/.dophoru.% tnaslnu. y que C rodecki es la

especie partenogenética que presenta menor divergencia con la especie

materna .Además, puede observarse la enorme distancia que presentan las
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especies unisexuales con su especie paterna (C deppei), en comparación a

la que presentan con C, angusticeps (figura 12).,

Dado que Cnemidophorus cozumela es endémica de Isla Cozumei,

únicamente se pudo obtener la diveisidad genética de las otras dos especies

unisexuales.

La diversidad haplotípica que mostraron las especies partenogenéticas,

fue de 0.8.5 en C, maslini y 0.57 en C. rodecki, mientras que su especie

materna presentó una diversidad de 0.73. La diversidad nucleotídica ñie de

0.0012 y 0.0008 en C. maslini y C rodecki, respectivamente y 0 0039 en C.

angusticeps (cuadro 6).

FIGURA 12. FENOGRAMA QUE MUESTRA LAS DISTANCIAS GENÉTICAS PRESENTES FNTRE LAS ESPECIES

DEL COMPLEJO CNEMIDOPHORUS COZUMELA Y SUS ESPECIES PAREN! ALES. CON I OS DIFERENTES

COLORES, SÍ DISTINGUEN IOS HAHQTIPOS DE LASDISIINTAS ESPFCIES {AZUL = C. CO7.UMFJ A, ROJO =

C MASLINI, VERDE = C. RODECKI, NARANJA = C. ANGWIICEPS, BLANCO = C, GUIARTS Y C DFPPÍTF).



CUADRO 6 DIVERSIDAD EN EI DNA MIIOCONDRÍAL DE VARIAS ESPECIES PARTENOGENFTICAS (P)

DE i OS GÉNEROS C.VEAfíDÜPííORUS Y HfTEfiONOZM Y SUS ANCFSTRO5 V1ATFKNOS ( M ) .

ESPECIE

C. unipaiens
C. tesse/atus
C. velox
C. exsangiiis
C. lemmscatus
H. birwei
C. maslini
C. rodecki

DIVERSIDAD
HAPLOTÍPICA

P

0.75
0.17
0.89
0.94
0.75
0.82
0.82
0.57

M
0.40
0.50
0.27
0.27
0-91
1.00
0.7S
0.73

DIVERSIDAD
NUCLEOTÍDICA

P
0.002
0.001

] 200.00S
0.002
0.001
0.001

0.0012
0.0008

M
0-024
0.001
0.007
0.007
0.064
0.027

0.0039
0.0039

DIVERGENCIA
MÁXIMA
P

O.OOfi

0.013

0.007

0.006

0.001

0.007

0.004o
0.0027

M
0.068
0.020
0.012
0.012
0.0 19
0.054

0.0 ISS
0.0183

2.2. ANÁLISIS FILOGFNÉTICO

Aunque se realizaron análisis independientes para cada uno de los

genes (citocromo b y ND<*), se prefirió el análisis basado en ía evidencia

Lotal de los 1113 pb, debido a que los datos combinados han mostrado ser

superiores en la evaluación de hipótesis filogenéticas (Kluge, 1989; Kluge7

1998; Nixon y Carpenter, 1996; Nixon y Ocholeraia, 2001)

La distribución de frecuencias de las longitudes de los árboles

consti uídos por máxima parsimonia mosti ó un marcado sesgo a la

izquierda Kl valor calculado de gl para el conjuntes completo de datos fue

de -1..74, que comparado con el valor crítico para datos al a/ar (¿'/ — - 0.15

con P — 0.01) considerando 15 taxones y 500 o más caracteres con cuatro

estados de carácter (Hillis y Huelscnbeck, 1992), indicó !a existencia de

señal filogenética significativa para el grupo de datos La prueba de

permutación fPTT) mostró también la existencia de estiuctiua ¡eráiquica

no aleatoria y por lo tanto, la presencia de .señal filogenética signifieatña

en el conjunto de datos (P = O.OOl)
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y'2 ] Máxima parsimonia

De acuerdo con ei análisis de MP, 2i£í caracteres de los 11 l.S fueron

variables y de eilos, 54 fueron parsimoniosamente informativos

El método sin ponderación de caracteres piodujo un total de TI

árboles igualmente paisimoniosos con una longitud de 252 pasos, un índice

de consistencia de 0.74 (excluyendo a ios caracteres no informativos) y un

índice de retención de 0 78 Posteriormente, se construyó un árbol de

consenso estricto (figura 13) de ios 9.1 árboles más parsimoniosos, La

topología de este árbol y los valores de booistrap (BTP ~ 100) apoyan la

monofilia del grupo interno, que quedó integrado por ías distintas

poblaciones de C. angusticeps y las especies unisexuales. lx>s taxones del Gí

se encuentran formando dos ciados principales, que de acuerdo con los

valores de boohtrap, están poco sustentados. El primero (BTP ~ 61) está

integrado por la población de Chabihau de C. angustweps y ías distintas

poblaciones de C ruashm y C, coz.umela, que se encuentran formando un

grupo fuertemente apoyado (BTP - 9*). El segundo ciado (BTP = 62)

está conformado poi las poblaciones restantes de C. cmgusticeps (Celestún y

Cheturnaí) y las dos de C. rodecki, formando cada especie un ciado más

inclusivo (Figura 13)

Ei método de pesaje sucesrvo de caracteres produjo un solo árbol con

una longitud de tí 19 18, un índice de consistencia de 0 í>357 y un índice de

retención de 0.9ñÓc2. La topología de este cladograma fue idéntica a la de

uno de les '2~. árboles más parsimoniosos obtenidos por el método sin

ponderación de caractcies (íiguia 14) y al igual que el árbol de consenso

esti tero, piesenta dos glandes ciados. El primero (BTP - 70) está

consumido poi la población de Chabihau de ('. angurtueps. que aparece

como ciado ha.sai y por las distintas poblaciones de (.. maüini y C i afúmela,

que foí man un gi upo bien apoyado (H I P - 99). Y aunque los integrantes

de esti. gi i:po csrán constituyendo una pohtomía, destacan los ciados
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formados por las poblaciones de Majahual y Cayo Noite (BTP = 64) y las

de Puerto Moreíos y Cozumel (BTP = 64). El segundo ciado (BTP = 87)

está formado por las otras poblaciones (Chetumal y Celestún) de C.

angusticeps, constituyendo la de Celestún, un ciado débilmente apoyado

(BTP = 62) con las poblaciones de C. rodéela (figura 14).

62

100

6 1

S*
1 1

69

111 1

33 1

52 11

- CO

- FM

_ CK

_ MA

_ CN

_ CH

- CB

_ CT

- PJ

- CE

_ CT

= GV

= MI

FIGURA 13., ÁRBOL DG CONSENSO ESTRICTO QUE MUESTRA LAS REÍ ACIONES HLOG ENÉTICAS ENTRE

LAS POBLACIONES (HAPLOTTPOS) DE C, ANGUSUCEPS YI AS ESFECIE5 DEL COMFLEIO C. COZUMELA,

CON IOS DIFERENTES COLORES, SE DISTINGUEN LOS HAPLOTIPOS DE LAS ÜISTINIAS ESPECIES

(AZUL = C. COZUMELA, RO]O = C. MASLINI, VERDE = C. RODECKI, NARANJA= C. ANCUSUCEPS,

BLANCO= C. GULARISYC. DF.PPEl). LOS NÚMEROS SOBRE LAS RAMAS INDICAN LOS VALORES DE

BOO1SLRAP Y LAS LÍNEAS VERTICALES, EL ORIGEN DE L A FARTENOGÉNESIS EN LOS DISTINTOS

CLADO5..
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100

8 7

6& |

9 6

„ co
- PM

_ CK

_ MA

-. CN

- CH

„ CB

- CT

_ PJ

-, CE

~ CT

« GU

« MI

FIGURA 14. AKBOL OBTENIDO CON EI MÉTODO DE PESAJE SUCESIVO QUE MUESTRA I AS

RELACIONES FILOGENÉTICAS ENTRE LAS POBLACIONES (HAFLOT1POS) DE C. ANGUST1CEPS YIAS

ESPECIES DEL COMPLEJO C. COZUMELA. CON LOS DIFERENTES COLORAS, SE DISTINGUEN LOS

HAPLOIIPOS DE LAS DISIINI AS ESPECIES (AZUL = C. COZUMELA, ROJO = C. MASL.INJ, VERDE = C.

RODECKJ, NARANJA = C. ANGUSTICEPS, BLANCO - C. GULÁRIS Y C. DEPPEJ),. LOS NÚMEROS SOBRE

LAS RAMAS INDICAN LOS VALORES DE BOO TSJKAP Y LAS LÍNEAS VERTICALES, EL ORIGEN DE LA

PARIENOGÉNESISENLOS DISTINTOS CIADOS

2 2.2 Máxima verosimilitud

Ei análisis de máxima verosimilitud utilizando el modeio GTR + G, en

el que se consideran seis tipos diferentes de sustitución y una distribución

gamma para los sitios variables, dio como resultado un sólo árbol con un

índice de verosimilitud - ln — 2757 4 (figura 15),,

En el árbol producido, los taxoncs del GI están formando una

politomía que está integrada por tres grupos distintos. Uno de ellos (BTP ~



83), está constituido por las cinco poblaciones de C, maslini y la de C

cozumela, que forma un ciado con la población de Puerto Morelos (BTP =

56). El segundo (BTP = 58) incluye a las poblaciones de Ceíestún y

Chetumal de C. angusticeps y a ias dos poblaciones de C. rodecki, que

forman un ciado bien sustentado (BTP = 85). El tercero, está formado

únicamente por la población de Chabihau de C. angusticeps (figura 15).

5 6

S3

loo

„ co

- FM

_ CK

- MA

_ CN

_ CH

-. CT

„ FJ

... CE

... CT

CB

n GU

= MI

FIGURA 15. ARBOT, OBTENIDO POR EL MÉTODO DE MÁXIMA VEROSIMILITUD (GTR + G), QUE

MUESTRA LAS RELACIONES FTf OGENÉTTCAS ENTRE LAS POBLACIONES Ut: C. ANGUSTICEPS Y LAS

ESPECIES DEL COMPLEJO C. COZUMF.IA. CON IOS DISTINTOS COLORES, SE MUESTRAN IOS

HAPLOTIPOS PE LAS DIFERENTES ESPECIES (AZUX = C COZUMLLA, ROJO = C MASUNI, VERDE = C.

RODECKI, NARANJA = C. ANGUST7CEP5, BIANCO=C. CUIARISYC. DLPl'kl).. LOS NÚMEROS SOBRE

I AS RAMAS INDICAN LOS VAI ORES DE BOOTSTRAI'..



a.g 3 Relaciones filogenéricas

Los ái boles obtenidos con los distintos métodos indican que las

poblaciones de las especies unisexuales [Cnenudophorus cazumela, C, mash.ru.

y C, rodecki), forman un grupo monofilético con las poblaciones de C.

angmticeps, hecho que está fuertemente apoyado por el análisis de bootstrap

(figuras 15 - 15).

Aunque las topologías de los tres árboles presentan ligeras

variaciones, en todas ellas se puede observar que las poblaciones que

integran el grupo interno se distribuyen en dos grandes ciados. Los

árboles obtenidos con los métodos de MP presentan mayor resolución que

el generado por máxima verosimilitud y en ellos se aprecia que las

poblaciones de las especies partenogenéticas se encuendan integrando

cada uno de los dos ciados, junto con algunas poblaciones de Cnemidophorm

angushceps Uno de los ciados está formado poi las distintas poblaciones de

C, muiliiu (Puerto Morelos, Cafakmul, Majahual, Cayo Norte y

Champo tón)7 C cázamela (Cozumel) y la población de Chabihau de C,

nngmíueps, mientras que ci otro está constituido por las dos poblaciones de

C. rodecki. (Contoy y Puerto Juárez) y las de Celestún y Chetumal de C,

angmt.K.eps (figuras 13 — 14). Este último ciado está presente también en el

árbol generado por ML, pero produciendo una politomía con el ciado

constituido por las cinco poblaciones de C tnadmi y la población de C

cázamela y el formado por la población de Chabihau de C angusiueps (figura

ló)



CUADRO?. CLONES IDENTIFICADOS DENTRO DEL \S ESPECIES DEL COMPLEIO C-M

COZUMEIA

ESPECIE.

C viaslmi

(.'.. ma.\lim

C. maúuu

C. maslmi

C maslmi

C. rodech

C rodéela

C. CQtzwnela

POBLACIÓN

Puerto Morelos

Majahual

Cayo Noi te

Champofón

Calakmul

Cunto y

Puci to .Tuái ei

Cozumel

CARIOTIPO

2 n ~ ]• 1

(1 + 26+20)

2n - 47

(H 20+20)

2n - 47

(1 + 26+20}
£n = 1-7

(1^26+20)
2n = 47

f 1 + 261 20)
2n = 50

fO+28+22)
2n = 50

(0+28+22)
án = 50

(0+S0-! '20/

UAPLOriPO
DE MTDNA

PM

MA

CN

CH

CK

CY

Pí

PM j

3. CLONES IDENTIFICADOS DENTRO DEL COMPLEJO CNEMIDOPBORUS

COZUMELA

Los análisis de cariología y mlDNA mustiaron la existencia de ocho

diícíentes clones dentro de las especies del complejo Ow.mulo-phoim

cacumela. Cariológicamentc se distinguen tres gtupos que con base en los

haploúpos de mtDNA identificados, se subdividen en varios grupos

(cuadt-o 7)..

Los lacei tilios identificados como C, viaúmt se caractenzan poi

piesentai un número dipíoide de 47 ciomosomas, que en combinación con

los haploripos de mtDNA forman los clones 47(PM), 17(MA), 4?(CN),
;t7(CH) y 4'7(CK), que se disliibuyen a todo lo laigo de la Península de

Yucatán (figura 16).. Los individuos de (,'.. lodetki muestian i¡n caiiotipo de

50 cromosomas (0+28+22) y con base en los haplotipos de mtDNA se



dividen en los clones 50(CY) y 50(PJ), que se distribuyen únicamente en el

noreste de la Península de Yucatán (figura 16).

Los lacertilios de Cozumel (figura 16) constituyen un solo clon, que se

caracterizan por presentar un cariotipo de 50 cromosomas (0+30+20) y un

haplotipo PM de mtDNA (cuadro 7).

2n = SO (04-28+22)

2n M
(2+Í6+16)

j 2n = 47
CU J (1+2G+2O)

\ 2n = SO
y (0+30+20)
Ti

—• - • ' ^ r - / fin = 44 (2+26+16) f^\J '•••>

(0+26+24) fTí _ fvy / i 1 2n = +7
V J V * E (1+26+20)

MÉXICO

GUATEMALA

FIGURA 16, DISTRIBUCIÓN DÉLOS CLONES DE LAS ESPECIES DEL COMPIEJO CNEMTDOPUORUS

C07.UMV.iA



DISCUSIÓN

1. OLLIGH.N DF LA PARTENOGÉNESIS EN LOS LACERTILIOS DEL COMPLEJO
CNFMIDOPHORUS COZUMELA

Poco después de haber sido descubierta la partenogénesis en

laceifilios (Darevsky, 1958; Minton, J9.oS; Tinkle, 1959; Duellman y

Zweifel, 1962; Maslin, 1962), diversos autores sugirieron que los reptiles

u ni paren tales se originaban a paitir de la hibridación intcrespccííica entre

indhiduos de dos especies gonocóiicas (Lowe y Wright, 1966). Por esta

razón, desde que las lagartijas unisexuales de la Península de Yucatán

fueron descritas como un complejo clonal, se propuso que C angustu.aps y

C. deppei podían ser las especies parentales (McCoy y Maslin, 1962).. Dado

que son las dos únicas especies gonocóricas del género que habitan en la

península, esta idea fue ampliamente aceptada, aunque en la actualidad no

se tiene evidencia de su existencia en simpa tría (Lee, 1996, 2000).

Con base en los estudios realizados desde la década de los 1060's, a la

fecha se conoce que los laccitüios partenogeneticos del sudeste de México

se originalon a partir de dos eventos independientes de hibridación

('Hernández Gallegos et al, 1.998) en los que C. angmüceps participó como

la especie materna (MoriLz et al, 1,992a).. Además, la evidencia de tipo

caí iológieo ha permitido establecer que al menos en cuatro poblaciones, C.

maümi presenta el canotipo híbrido exacto de las dos especies propuestas

como paren tilles (Fritts, 1969; Mamíquez Moran et al, 2000) y que C,

loxumela presenta una modificación del mismo (Jcnkins, 1994; Mamíquez

Moran et ,il, '2000)

Desde los primeros años del estudio de la partenogénesis en

lacei cilios, los ti abajos caiioiógicos han sido de gran rele\ancia. pues

giacias a ellos se pudo conocei la condición híbrida de estos organismos y



en muchos casos permitieron identificar a las especies paténtales de las

formas partenogenéticas (Darevsky d al., 1985)

El análisis carioiógico de 189 individuos pertenecientes a 29 especies

del género Cnemidophoi us (Lowe et al, 1970), reveló que los tazones que

integraban cada uno de los grupos descritos por morfología {wrhneatw,,

tigris, leimmtatus y deppei), presentaban cariotipos si.milai es entre sí y con

características que los distinguían de los cariotipos de las especies

pertenecientes a otros grupos

Con base en los resultados obtenidos por Lowe et al (1970), quedó

establecido que las especies de los grupos se.zlmea.tus y tigris presentaban

números diploides de 46 cromosomas (2 + '¿4 + 20 y 6 + 16 + 24,

respectivamente), mientras que las de los grupos lemnmatm y deppei, de 50

(2 -r 24 + 24) y .52 (0 + 28 + 24) cromosomas.

La constancia en ei número cromosómico de las especies de los

distintos grupos es una de las características que más se ha destacado en

los estudios cariológicos realizados con las especies del género

Cnemidophorus (Wright. 1993) Sin embargo, algunos trabajos (Fritts,

1969; Manríquez Moián et al, 2000) han mostrado que las especies

parentales de los laceitilios del complejo C. cozumeia presentan cariotipos

que difieren ligeramente de los sugeridos por Lowe et al, (1970) C.

anqmhcepí (grupo sexlmeatuf) piescnta un cariotipo de 4-4 ci oinosomas. dos

submetacéntrieos y 42 subtelocéntrieos (S + 26 -- 16). mientras que C

deppei (grupo deppei) presenta un número diploide de óO cromosomas ¡'0 +

•26 + 24), todos de tipo aa océntrico.

En 196.9, Fritts realizó un estudio en el que analizó morfológica y

car iológicamente a las especies del complejo C tóenmela y sus especies

par encales y con base en los caiiotlpos obtenidos sugiiió por primera vez el

otigen vía hibridación de uno de los taxones de este complejo El auror

encontró que C. mashm (entonces C ¿azúmela nunlini) piesentaba el



car iotipo híbrido (ün - -1-7: I + 26 + 30) que cía la combinación exacta de

les complementos haploidc.s de las dos especies gonocóiicas de Yucatán

Sin embargo, sólo uno de lo.s í'2 individuos de la población que analizó

(norte de Champotón, (Campeche) mostraba e,ste caiiotípo: los demás,

exhibían un cariotipo modificado (2n ~ 1-7: 0 -r 9.7 + 20), que carecía de!

cromosoma su bme tacen trico proveniente de C angutficepsy presentaba un

acrocéntrico más.

El análisis caí iológico del presente estudio, al igual que los

realizados previamente (Fritts. Í969; Manrique?. Moran et al, 2000),

permitió establecer que de las tres especies partenogenéticas de Yucatán

sólo C. maslim presenta el cariotipo híbrido exacto entre C augustteeps y C.

deppei.

El origen híbrido de ocias especies uniparentales de Cnemuhphorm fue

confirmado también, con base en estudios canológicos.. Se observó que las

especies del grupo tesselatm (C ue.o7ne.vi¿.anus y C, fasseíatus) presentan

cariotipos híbíidos constituidos poi complementos haploides de ias

especies de los giupos tigtn y sarhneatus Y aunque son más difíciles de

diícj enciai, se ha obsci vado que diveí sas combinaciones de los

complementos haploides de la.s especies gonooórieas de los giupos

leninütatm y .te.dtnea.lm están constituyendo los caiioüpos de las especies

unisexuales diploides y tiiploides de dichos grupos (Lowe rí al, 1970;

Dare\sky d al, 1985; VVrighr, ¡993) h'n otros géneios la identificación

por caiiologia de las especies híbiidas es más difícil, pues los cariotipos de

las especies pai en tales son prácticamente indistinguibles (Darevsky et al,

¡985).

Un aspecto que hay que destacar, es la rnaicada homogeneidad

cariológicü entre los individuos de las distintas poblaciones (Champotón.

Oalakmul, Chetumal, Majaiiual, ('ayo Norte y Puet ro Moielos) de C.

niashiu A diferencia de ¡os resulrados mostrados por Ftitts (1969), los del



presente estudio indican que a pesai de su amplia distribución \ su

variación en morfología (Tayloi y Cooley, 19951)). coíoi ación y patrón de

bandas dorso] a tétales (Hernández Gallegos et al, 1998), los individuos de

esta especie (anexo 4) presentan un solo cario tipo..

Kl estudio de hístocompatibilidad realizado entre individuos de tres

diferentes poblaciones (Champotón, Puerto More]os y Majabuai) de L\

•maslmi (Hernández Gallegos etal, 1998), demostró que entre las lagartijas

de esas poblaciones existía una homogeneidad genética del í00%.

sugiriendo que dichas poblaciones se originaron a partir de los

descendientes de un solo individuo Dado que la herencia de lew

ctomosomas en las especies partenogenéticas es clonal (Darevsky et al.,

1985), los resultados de este trabajo indican que no sólo los individuos de

las poblaciones utilizadas en el estudio de histooompatibilidad (que habitan

en las playas de la Península de Yucatán), sino también fas que se

encuentran dentro del continente (Calakmul y Che tamal) y en las islas

(Cayo Norte), se originaron a partir de una misma hembí a Aunque cabe la

posibilidad de que la hibridación múltiple entre las mismas especies

gonocóricas haya originado cariotipos idénticos entre diferentes clones de

las especies partenogenéticas (Parker et al, 1989)

Kn el estudio de hístocompatibilidad realizado por Hernández

Gallegos et al. (1998) también se anahzó el grado de homogeneidad

genética entre C. maüini y C cozumela, encontrándose una isogenreidad del

100%, lo cual indica que la especie endémica de Isla Cozumcl evolucionó a

paitir de C. maüim. Como ha sido propuesto con anterioridad (Manríquez

Moran et al, 2000), C- tozumela parece haberse originado a pal til de un

individuo de C /tía si ¿m que sufrió algunas modificaciones en su caiiotipo.

pues csra Iagaitija (C lozumela) presenta un númeio diploide de 50

ctomosomas..



Al hacei uivd comparación de los canottpos de los lacer tiho.s

unisexuales, se observa que el de C. tóenmela caíece del rnaci oc¡ornosoma

submeta céntrico (i) y dos de los macrocromosomas subtelocéntiicos (II)

existentes en el caí lotipo de C mas km y presenta cuatro maciocromosomas

y dos microcromosomas acrocéntricos más Diversos estudios han

mostrado que las transformaciones Robei tsonianas (fusiones y fisiones a

nivel del ccntrómeio) son de los principales mecanismos de evolución

cromosómica dentro de un gran número de especies (de Robertís y de

Robertis, 1990: King, 1993) De acuerdo con el análisis cariológico llevado

a cabo, dichas ti ansforrnaciones son las únicas i esponsablcs de la foi mación

del cariotipo de C consúmela. Uno de los efectos más evidentes de este tipo

de mutación es el cambio en el número de ciomosomas de un cariotipo Si

se parte del cariotipo híbrido exacto entre C avgust/cepi y C. deppei (- C,

maslmij, se observa que para dar origen al cariotipo de C. cozitmela se

produjo un aumento en el número cromosómico, al original se seis

elementos de tipo acrocéntrico mediante la fisión de los tres cromosomas

mencionados

Los análisis cariológicos realizados previamente en C. cwzmnela habían

permitido hacer diversas propuestas sobre el oiigen de esta lagaitija

(Jenkins. 1994; Mamíquez Moran et al, S000), peto giacias al bandeo

cromosómico ahora es posible idcntificai a los cromosomas l

(subruetacéntrico) y '2 y fi (subtelocéntricos) del grupo proveniente de C.

augitüicep'i como aquellos que se \ ieron afectados por fusión ¡'ligara 9)

Rn conjunto con los estudios de histocomputibilidad (Hernández

Gallegos el al, 1.9,98) y mtDNA (Moritz d al. 1993a), el análisis

cariológico penrutc aseguiai que Cnemidopiioius Lü^wnela no es una especie

pai tenogenética originada por la hibridación entie dos especies

gonocóricas sino un taxón derivado de una especie uniparental

preexistente (C ma^mi), poi medio de un proceso ele cladogénesis
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Poi otra parte, vanos autores han sugerido que ( iLemidophnius rodeiJa

se originó a ti aves de la hibridación entre C. nngmtnvps y C. deppei (Kritfs,

1,96,9; Moritz etal, 1992a; '1 aylor y Cooley, 1,995 a y b; Sin embargo, esto

nunca se ha comprobado y se conoce muy poco sobte d origen y la historia

evolutiva de dicha lagartija.

F.l estudio de histocompartbiíidad llevado a cabo entre individuos de

Puerto Juárez e Isla Contó y (Hernández Gallegos, 1,998) demostró una

homogeneidad genética de 100% y por lo tanto, un solo oiigen de la

partenogénesis para las distintas poblaciones de e.sta lagartija, las cuales

pi esentan también homogeneidad car iológica C, rodech. presenta un

número diploide de 50 cromosomas, que como en las otras dos especies del

complejo C, cozumeki, pueden dividirse en dos grupos. Uno de ellos está

constituido por 18 cromosomas submetacéntricos (10 macrocromosomas y

ocho microcromosomas). y el otro por 32. cromosomas acrocéntrieos (1S

mací oct omosomas y 14 microcromosomas),

Considerando que C, rodech surgió a partir del entrecruzamiento

entre individuos de C. angusüceps y C deppei, su caiiotipo debería ser el

híbrido constituido por los complementos haploides de estos dos (como err

C. maümi), o bien, una modificación del mismo Diver sos estudios han

revelado que una vez que se ha originado una especie híbrida unisexual, su

cariolipo puede variar y presentar ligeras modificaciones con respecto al

cariotipo híbrido original (Darevsky et al, 1,985; Wright. 1993).

Asumiendo que esta lagartija tuvo en un principio la combinación de los

cromosomas de C. angiisticeps y C. deppei, similar aí que muestra C madrn/.,

el cariotipo que presenta actualmente C iode.¡h surgió debido a

transformaciones cromosómicas posrerioies a su origen \\ igual que en el

cariotipo de C» toxumela, en el de C rodech se observa un aumento en el

número de cromosomas aciocéntrieos, pioducto de la fisión de cuatro

elementos del grupo proveniente de C anguitu-ep1; YA patrón de bandeo



ciomosómico confirma lo anteiior, ya que ha permitido identificar a ios

cromosomas submctacéntt ico {'1) y subtclocéntico.s {c¿, \ y .'>) como aquellos

q-ue se dividieron paia producii ü cromosoinas de. ripo aetoeénüicos, de los

cuales, uno (niiciocromosoma; se perdió (figura 10)

Dado que todas las poblaciones de C. lode.dn presentan el mismo

citotipo, se puede sugerir que las transformaciones en el cariotipo híbrido

ocurrieron antes de la dispersión de la especie. Además, dichas mutaciones

debieron ocurrir en eí individuo que posterioimente fundó las poblaciones

existentes actualmente

Con base en los resultados anteriormente expuestos, queda

demostrado que dos de los tres taxones que integran al complejo

partenogenético C cozumela se originaron por medio de eventos de

hibiidación entre las especies gonocóricas C. angustí<;ep\ y C deppei, pues

muestran e! cariotipo híbrido exacto de estas dos especies (C niashni) o

bien, una modificación del mismo (C lodecki)

Un aspecto notable del cariotipo de las especies del complejo C.

¿azúmela es el alto grado de heteromoríismo mostrado por sus

cromosomas. Aunque es una característica común entre las especies

partenogenéticas fLovve el al, 1,970; Rocha el al, 1.9.97), ía mayor parte de

ellas exhibe heteromorfismo estructural en sólo algunos de sus pares

cromosóniicos La diferencia entre los cromosomas de C. cmgt&tueps y C.

deppei. son ícsultado de su lejanía a nivel filogcncüco (Moritz et a!t 1992b),

y estas son piobablemente las especies de Cnemuíopliotvs más alejadas

filogenéticamente que han dado origen a un complejo partenogenético

Los datos cariológicos, al igual que los morfológicos obtenidos por

Tayior y Cooley f 1995a), indican la existencia de ti es grupos

perfectamente diagnosticares que coinciden con cada una de las especies

descritas a la fecha, por lo que este tipo de estudios estaría \ohdando su

denominación corno especies distintas (Echelle, 19,90) Sin embargo, el

reconocimiento de las especies bajo este ctitei io, puede su-i contto\ eí sial



l.a fisión ciomosómica es un fenómeno ampliamente documentado en

el complejo Scefoporus giammicus y se ha consideiaclo como el proceso

responsable de la producción de una gran cantidad de citotipos en este

grupo, sin embargo, las variantes cromosómicas han sido denominadas

únicamente como razas En divcisos trabajos Sites ef a¡ (ver King, 1993;

Arévalo et al, 1994) han argumentado en contra de la especiación

cromosómica debido a que este tipo de mutaciones no asegura el

aislamiento reproductivo entre los individuos con distinto carioüpo, sin

embargo en años íecientes algunas de las llamadas iaz.as han sido descritas

como especies (King, 1993). Como en otros casos, la controversia puede ser

debida al concepto de especie que se utilice y a la importancia del

aislamiento reproductivo para definirlas

ci DIVERSIDAD GENÉTICA Y RELACIONES HLOGENÉTICAS o t LOS

LACERTILIOS DEL COMPLEJO C. COZUMELA Y SUS ESPECIES PARENTALES

2 i. VARIABILIDAD GENÉTICA

2 1.1 Dentro de la especie materna de los lacettilios del complejo
Cnemidopkoriis ¿vxumela

Cnemidophorus anguúieeps es una de las lagartijas con mayor

distribución dentro de la Península de Yucatán (Beargie y McCoy, 1964;

Lee, 1996; Campbell, 1998; Lee 2000) y se ha obscivado que presenta una

gran variación en el patrón de coloración de los machos adultos a lo largo

de la misma Los individuos de las poblaciones del sur y el este de la

península exhiben las seis líneas paiaveitebiales características de las

especies del grupo C. sezlmeatiis y presentan cola y extremidades en

tonalidades rojizas, mientras que en los individuos de las poblaciones del

noroeste las líneas son más tenues o desaparecen a medida que las

pequeñas manchas que surgen en los jóvenes van cubriendo la región



cloi.sal de los individuos, que presenta una coloración azul en patas y cola

(Beargiey McCoy, 196-1)

Aunque la.s difci encías en coloración parecen sei importantes, la

divergencia entie las diferentes poblaciones de C, angiistuepi (1.28 % ~

0 80) es relativamente baja si se compara con la variación intraespecífica en

otras lagartijas gonocóricas Monlz et al. (1989b) señalaron que la mayor

divergencia intraespecífica existente en las especies gonocóricas dei género

Cnenudophorm fue de 6,7% y Fu et al (2000), encontraron una divergencia

máxima del 7.76% entre distintas poblaciones del complejo Lacerta raddej.

En su trabajo, Moritz et al. (1989b) señalan también que las lagartijas de

poblaciones geográficamente cercanas tienden a presentar intDKAs poco

divergentes (divergencias menores al l %). Sin embargo, dentro de las tres

poblaciones de C. angiuíicepi analizadas, se encontró una mayor divergencia

(1.64%) entre las dos poblaciones que se encuentran en el estado de

Yucatán (Celestún y Chabihau), donde además se presentan individuos con

doi sos moteados y exti emidades de color ación azul, que entre las

poblaciones de Celestún y Chetumal (0 36%), dónde existen individuos con

lincas dorsolateiales y extremidades de coloración rojiza. En ottas

lagartijas se ha observado que un mismo patrón de coloración puede

evolucionar de manera independíente dentro de un ciado en respuesta a

diferentes aspectos de selección sexual fWiens et al., ]999\. Aunque en C

angiisfzceps se requiere de mayor información, la convergencia puede

explicar también la existencia de un mismo patrón de coloración cu

poblaciones divergentes de esta lagartija

'i\.'l Divci gencia entre las especies unisexuales y bus especies par cútales

Los estudios de mtDNA en diversos grupos de \ertebiados donde

ocurre la reproducción clonal han demostrado que las especies gonocóiicas

presentan huploüpos que son distinguibles entre sí. mientias que las
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especies unisexuales exhiben haplotipos que son muy similares o

indistinguibles de sólo uno de .sus progenitores gonocóricos (Avise et al,

1992) La comparación de las secuencias de los genes uutocondrialcs entre

ias especies partenogenéticas del complejo C?iemidophorm cázamela y sus

especies parentaies, apoya ia propuesta de que C angusticepf es la especie

materna de las lagartijas unisexuales de Yucatán (Moritz et al, 1992a), ya

que Ja divergencia estimada entre esta especie y las formas clónales fue, en

promedio, menor al 2% (1.38%) Con la otra especie parental las especies

partenogenéticas muestran una divergencia promedio de 16.3%, que es

comparable con ias distancias genéticas máximas que se presentan entre

las especies gonocóricas de Cnemidophorm (Moritz et al, 1992b).. Lo

anterior está mostrando una vez más la lejanía filogenética que existe

entre las especies parentales del complejo unisexual y en general, entre los

miembros de los grupos serlitieatujy deppei,

Los análisis de mtDNA con enzimas de restricción que se han llevado

a cabo en las especies de! género Cnemidopkorm (Moritz et al., 1989b;

Moritz et ai., 1992a) han mostrado la existencia de bajos niveles de

divergencia entre los ÜNAs de las especies partenogenéticas y sus

respectivas especies maternas (incluso menores al 1%).. Para las especies

del complejo C!. (.azúmela. Moritz et al (1992a) encontraron divergencias

entre 0 2 y 0 5% Y aunque las distancias entre las parfenoformas y su

especie materna basadas en el análisis de secuencias de este estudio

también son pequeñas (0 *5 - 2,02 %), son ligeramente mayores que ias

sugeridas poi el análisis con endonucleasas de restricción (cuadro 5),

mostrando que con ia secuenciación directa se pueden hacer estimaciones

más piecisas de las divet gencías entre las especies

Los altos niveles de similitud entre los mtDNA's de !as especies

pauenogenéucas con respecto a sus especies maternas han sido atribuidos

a un oiigen reciente de las formas unisexuales (Darevsky et al, 1985;

Moriiz el <tJ, 1989b: Miuphy et al, 2000), aunque también pueden



presentarse debido a restricciones genéticas, ecológicas y filogenéticas

(Vrijenhoeck. 1989; Fu et al., 1099; Murphy et al, 3000; Con base en ¡as

distancias calculadas a partii de los análisis con enzimas fie resriicción.

diversos autores sugirieron orígenes recientes, de incluso cientos o miles

de años para varias de las especies par tenogené ticas de Cnemidopkoim

(Moritz et al, 1989b; Wright, 1993) Con base en las distancias genéticas

estimadas en este estudio para C. anguúu.ep\ y las especies

partenogenéticas del complejo C cozumela, se sugiei e también una edad

reciente de las ibimas uniparcntalcs de Yucatán, aunque las divergencias

sean mayores a las encontradas para el resto de las especies unisexuales del

género (e incluso para las de este complejo), con base en los estudios de

endonueleasas de restricción.. Moritz et al. (1992a) encontraron que la

especie parten og en ética del complejo C cozumela más divergente con C

angu.$t?.r,epi fue C. rodech (0 5%), Sin embargo, en este estudio se encontró,

que es la forma unisexual que presenta una menor distancia genética con la

especie materna (J.14%), por lo que esta podría sei la especie de origen

más reciente dentro del complejo, sí se consideran tasas similares de

mutación

Varias de ¡as edades propuestas paia las especies pai fenogenéticas de

lacertilios han sido calculadas utilizando el reloj molecular convencional

para vei tebrados, que asume una divergencia de 2% entre pares de

secuencias por un millón de años (Moritz et al., 1992b; Wnght, 1993). Este

leiqj fue establecido con base en las divergencias (proporción de sitios de

corte compartidos) estimadas a partir de los análisis con enzimas de

restricción (Moiitz et al, 1992) Sin embargo, en años recientes y gracias a

las técnicas de sccucnciación, diva sos autores han señalado la existencia

de una gran variación en las tasas de sustitución del mtDNA de diveisos

organismos Se ha observado que, en general, los animales endotérmicos

piescntan tasas de evolución mayoies que los ectotéimicos (Awse, 2000í

Pero las diferencias en las tasas de sustitución no dependen solamente del



grupo que se analice, .sino también de una gran cantidad de factores

biológicos Entre estos íillimos, se ha mencionado a la tasa metabólica

(Martm y Palumbí, 1993), el tiempo generacional (Wi.¡ y Li, 1.985), la

eficiencia en la icpai ación del DKA (Biitten, Ií>Sí¡) y el in leí val o de

implicación del DN'A (tiempo generacional de los nucleótidos), como los

más importantes Diversos autoies han propuesto que la tasa de

sustitución que se presenta en anfibios y reptiles, puede ser de cuatro a

cinco veces más lenta que la estimada para aves y mamíferos (Avise. 2000),

por lo que las edades de las especies unisexuales de lagar lijas pueden sel

mucho más antiguas que las sugeridas en un principio Sin embargo, las

especies de Cnemidophorm se distinguen poi presentar altas tasas

melabólicas, lo cual puede producir una tasa de sustitución nucleotídica

mayor a la que presentan otros reptiles. Y en particular, se ha observado

que las especies del complejo C. cozumela presenlan tiempos generacionales

muy coitos (aproximadamente un año; Hernández, Gallegos, comentario

personal), lo cual probablemente, está produciendo una tasa de evolución

mucho más alta que la que presentan el resto de las especies del géneio,

Por ello, se propone una evolución reciente del grupo.. Si se utiliza el reloj

molecular en el que se considera una divergencia de C2% por un millón de

años 'entre pares de secuencias), C. rodecki pudo habei surgido hace 250

mil — un millón de años, mientras que el grupo formado por C madini y C.

cozumela puede tener una antigüedad de entre 500 mil y un millón de años.

Y si se consideia un icloj cuatro veces más lento, se puede sugetir que las

especies del complejo C. cozumda pueden tener una edad de entre un

millón y cuatro millones de años. La primera estimación, es más

concordante con la geología de la península de Yucatán, que índica que

esta plataforma marina emergió completamente hace solamente un millón

de años (dorante el pleistoceno), poi lo que la fauna endémica de este lugar

debe tener un origen má.s reciente
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Los análisis de mtDNA han revelado también que dentio de las

especies unisexuales existe cierto grado de diversidad genética, peí o que es

considerablemente mcnoi a la que ptesentan sus ancestros gonocóiicos

maternos (Avise ti al, 1992; Moritz et al, 1992a). Lo anterior es evidente

cuando .se analiza la diversidad micleofídioa de las especies

partcnogenéticas con respecto a ia de sus especies par cntales, pues muchas

de las formas unisexuales muestran diversidades de incluso un orden de

magnitud menor que las de las especies gonocóricas (cuadro 6)..

Las lagartijas unisexuales de la Península de Yucatán presentan

valores de diversidad núcleotídica (0.0008 - 0 0013) y niveles de

divergencia intraespecíricos (0.0009 y 0,004,5) que son de los más bajos

enti c las especies unisexuales de lagartijas (cuadi o 6) Esto parece

confirmar el origen reciente de estos lacertilios, ya que una mayor

variabilidad se correlaciona con una edad más antigua de este tipo de

organismos. Cnenudophorm ma.üim fue la especie que presentó mayor grado

de diversidad genética dentro del complejo C. co%ume¡a, lo cual es

probablemente resultado de su más amplia distribución geográfica y una

edad relativamente más antigua Los niveles de divergencia entre las

distintas poblaciones de las partcnoformas sugieren además, que la

mutación puntual más que el origen independiente, ha sido la responsable

de la variación existente en estas lagartijas. Ksf.o es apoyado por ios

estudios de histocompatíbrlidad, que revelaron la existencia de un solo clon

(y un oiigcn único) para cada una de las distintas especies (Hernández

Gallegos, 1998; Hernández Gallegos etal, 1998; Manríquez Moran, 1998).

•í 2 ANÁLISIS FILXXJÍINÉTICO

Aunque el uso de los métodos ñlogcncticos a nivel inuaespccííico ha

sido cuestionado (Nixon y Wheeler, 1990), se ha visto que los análisis

filogeográíicos son los más adecuados para el estudio del origen y la



evolución de las especies unisexuales, ya que como se mencionó

anteriormente, gracias a este tipo de estudios se puede conocci la dirección

de los eventos de hibridación y con base en las filogenias construidas a

partir del mtDNA, se puede reconstruir la historia evolutiva de un linaje

uniparental (Avise, 2000)..

2 2 1 Relaciones ülogenélicas entre las especies unisexuales y su especie
materna

Cuando son utilizados marcadores de herencia materna (mtDNA),

existen tres diferentes categorías de relación file-genética entre las especies

unisexuales y su especie materna: a) Monqfiha recíproca, en la que todos los

linajes pertenecientes a la especie gonocóíica están más estrechamente

relacionados entre sí, que con cualquiera de los linajes partenogenéticos o

viceversa; b) par afilia, en la que todos los linajes de la especie unisexual

están más relacionados entre sí que con cualquier linaje de la especie

gonocórica, pero en la que algunos linajes de la especie parental se

encuentran más relacionados con los linajes partenogenéticos que con los

otros de la especie gonocóíica; y c) polifüm, en la eme ninguna de las

especies (ni la unisexual ni la gonocórica). forman un ciado distinto Fs

decir, los linajes de una y otra se encuentran mezclados (Avise el al, 1992)

Estas categoiías filogenéticas se presentan en función del modo de origen

de las foimas unisexuales y de los procesos demográficos de soiteo de

linajes en Jos taxones gonocóncos y uniparentales (Neigeí y Avise, 1986)

Los métodos de reconstrucción filogenética utilizados ('máxima

parsimonia y máxima verosimilitud), indican que los taxones del grupo

interno se encuentran formando dos ciados principales De acuerdo con los

análisis de MP realizados (sin ponderación y con pesaje sucesivo de

caiacteiesi, uno de estos ciados está formado poi las dos poblaciones de C.

lodeda y dos de las poblaciones de C, angudweps (Celesti'm y Chetumal) y el

segundo por las cinco poblaciones de Cnemidophoius mailuu, la población de



('. lozwuali! y IÍÍ población de Chabihan de C angusticeps (figuras \ñ y 14)..

E.n e-1 análisis con ML, este LÜtimo ciado se divide y las poblaciones de C.

nun/nn y C. co-xunuda forman un ciado independiente de todas las

poblaciones de C. angushceps utilizadas en el estudio (figura 15). Las

topologías de los árboles producidos por los distintos métodos presentan

pequeñas diferencias entre síT pero cabe resaltar que en todas ellas las

lagartijas partenogencticas fueron separadas en dos diferentes ciados, lo

cual estaría indicando una relación de polifilia entre las formas

umparentalcs y su especie materna (Avise et al, 19,92) y la existencia de

dos eventos de hibridación exitosos entie las mismas especies paientales

(C anga^ice.p.i y C, dep-peij paia dar oiigen a los clones unisexuales

Además, las filogenias en conjunto con las distancias genéticas entre los

ciados par lenogenéticos (C mashm + C, cozitmelay C. rodecki), sugiere que

individuos de poblaciones genéticamente distantes de C angusticeps

hibiidaion con individuos de C- deppei, para dar origen a ios dos grupos

unisexuales De acuerdo con los análisis de MP, el ciado formado por C

maslnu - C, cozume/a pudo haberse originado del entrecruzamiento en el

que participó una hembra con un haplotipo similar al que actualmente

piescntan los individuos de Chabih.au, en la legión centro norte de

Yucatán Por otia parte, C, rodeth parece tener como ancestro materno a

un organismo con un haplotipo semejante al que presentan los organismos

de Celestun o Chetumal Es importante señalar, que como en otras

especies de Luemidophorus (Avise, 1991'). los apareamientos interespecíficos

que dieron origen ¿i las especies uniparentales del complejo C co-zumela

fueron siernpie en el mismo sentido (HEMBRA C, anguúiceps x MACHO C

drp-pi'i), lo cual estaría de acuerdo con la hipótesis de que la partenogénesis

está i estringida filogenéticamente Darevsky et al (198.5) pi oponen que

tactores genéticos dependientes del lina]e son los que están determinando

la lepioducaón clonal de los híbiidos y por lo tanto, .sólo permiten



cruzamientos exitosos en un sentido. Esro es claramente obset \aclo en los

liiccrülios del género D¿iíevsha, donde .se observa que los siete taxones

uniparentales se han originado únicamente a pai tir del entrecruzamiento

entre hembras del grupo caucásica con machos del guipo ruáis (Murphy e.t

al, SiOOO)

Sin embargo, han surgido muchas propuestas más que han tratado de

explicar la dirección de los eventos de hibridación en un solo sentido..

Wii tz (1999) propone diversos mecanismos y los separa en dos tipos:

precigóticos y posteigóticos El autor sugiere que entre los primeros

pueden encontrarse diferencias en tamaño (macho de la especie más grande

x hembra de la especie más pequeña), cópulas forzadas unidireccionales a

nivel ínter específico, sesgos ecológicos y conductuales ("puede ser más

probable el encuentro entre una hembra reproductivamente activa de ia

especie A con un macho de la especie B, que viceversa), diferencias en la

intensidad de discriminación de un individuo de una especie distinta,

preferencia de las hembras por machos aloespecíficos, selección de gametos

(eí e.sperma de la especie A puede fecundar los óvulos de la especie B, pero

no al contrario), selección sexual (en la que las hembras de una especie

llegan a preferir a los machos de otra cercanamente relacionada o bien, no

es selectiva en la elección de paicja), proporción sexual sesgada (las

hembras son más abundantes); y entic los posteigóticos menciona cruzas

imiables (eriüe hembra de fa especie A y macho de la especie B, pero no al

contrario) y extinción aleatoria (la hibridación puede ser recípioca, y

subsecuentemente, desaparece uno de los híbridos) Ninguna de estas

opciones se ha documentado en las especies unisexuales de lagartijas, pero

seguramente diversas interacciones entre las especies paren tales han

producido loh distintos pationes de diversidad que se obsei van

actualmente dentro de las especies partenogenéticas

Analizando independiente a los dos ciados pai lenogenéticos (C,

niuunt! -i- C cozumela y C, rodecki) que hisfóticamente han sido



considerados como taxones distintos ÍMcCoy y Maslin, 19OJ; Pulís, 196.9;

Moiitz el al, 1992a;Tayloi y Cootey, 1995a y b; Hernández Gallegos d ai,

1998). se observa que ambos presentan relaciones do paiaíilia con C,

angusticeps (figuras 1S y 14). Es dccii, las formas unisexuales están

constituyendo grupos monofiíéticos dentro de la filogenia mucho más

amplia de la especie gonocórica. Y esta es la relación que se espera

encontrar cuando el origen de una especie pai tcnogenélica es reciente

(Avise etal, 19.92).

Si se toma en cuenta el árbol producido por MP bajo el ciiterio de

pesaje sucesivo, que es el que pi escuta valores de bootstrap más altos y

que de acuerdo con varios autores (ver Nei y Kumar, 2000; puede producir

una topología más ieal, se observa que las poblaciones de C rodéela.

aparecen asociadas con la población de C. anguíhceps de Celestún, mientras

que las de C. madim y C coxumela se unen a ía población de Chabihau de la

especie materna (figura 14) Sin embargólos niveles de ¿ooíí/r ¿zapara estos

ciados son bajos y podrían sugerir la existencia de poblaciones de C

angusticeps a las que puedan estar más relacionadas las especie unisexuales.

De las especies pai tenogeneticas de lagartijas estudiadas a la fecha, sólo

Cnemidophorm iesíelatus presenta una ¡elación de polifilia, el resto son

parañléticas con respecto a sus especies maternas.

El análisis de mtDNA y las filogenias de las especies partenogenéticas

con sus especies rn.atci.nas, han revelado también que la divergencia entre

las especies unisexuales con el linaje gonocóiico más relacionado es

siempre menor a la que se presenta entre los distintos linajes de la especie

gonocórica. sugiriendo que todos estos se originaron antes que cualquiera

de los linajes partenogenéticos Sin embargo, en el caso de C angmhcep\ y

las especie del complejo C cozume/a se obseiva que el origen del ciado

foimado poi C maslmi -v C cozuvula puede ser más antiguo que d de

algunos linajes de C, cmguiíicepi (p ej. Celestún y Chctumal), que presentan
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entre sí divergencias genéticas menores (00036) a las que presenta dicha

especie (0.0045 0 0203) con los linajes unipa réntales (cuadro 5). F'sto

puede ser debido a un oí ígen relativamente recién Le de ía especie

gonocórica, misma que aparentemente se ha diversificado en un tiempo

cercano (Moritz et al, 1992b).

2 2 2. Relaciones filogenéticas intraespeeíficas y estructura geográfica

De acuerdo con Avise et al (1987) y Avise (üOOO), existen cinco

categorías filogeográficas en las que los linajes de los árboles de genes

presentan una distribución geográfica característica que depende de

factores biogeográficos históricos, factores ecológicos contemporáneos y la

conducta de los organismos:

I) Discontinuidad filogenética y separación especial, en la que los

haplogrupos están separados por distancias mutacionales

relativamente altas y las distancias genéticas distinguen

haplotipos alopátrídos en el árbol de genes.

II) Discontinuidad jilogenética con linajes ampliamente umpátridos, en

Ea que se observan pronunciados espacios genéticos, pero los

linajes más comunes se encuentran codistribuidos a través de

amplias zonas geográficas..

III) Contmuidad filogenética con Imajes alopátiidos, en la que varios o

todos los haplotipos están estrechamente relacionados, pero

están localizados geográficamente..

II7) Continuidad filogenética con linajes .v-mpí>h idos, en la que los

haplotipos están estrechamente relacionados y no presentan

una sepai ación geográfica

I7) Continuidad filogcnétua ton vat ¡ación en lo dishdiitción de los

linajes, es una combinación de los p a t r o n e s IÍI y IV e i m o l u c r a
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a linajes comunes que están ampliamente distribuidos y linajes

que son privados (confinados a una o pocas localidades)

Como se mencionó anteriormente, (os distintos baplotipos de las

especies unisexuales presentan divergencias genéticas muy pequeñas entre

sí y son caracteiísticos de cada una de las poblaciones analizadas Dada su

cercanía fiiogenética y su es tructiu ación geográfica, se pueden clasificar

dentro deí patrón filogeográfico número III Avise (2000) señaia que este

patrón se presenta cuando eí flujo genico contemporáneo ha sido lo

bastante bajo con respecto al tamaño poblacional, como para permitir el

sorteo de linajes y la deriva génica para promover la divergencia genética

entre poblaciones que tuvieron un contacto históricamente reciente.. Sin

embrago, en las especies paitcnogenéticas, este tipo de estructura estaría

hablando de un origen y una radiación relativamente recie;.:^ .Je las

mismas, gracias a la cual se originaron distintos haplotipos que son

exclusivos de cada zona geográfica, debido a la ausencia de flujo génico

ente las distintas poblaciones La radiación reciente de los linajes

mitocon dría les a partir del ancestral (el de la hembra de C. angiitficeps que

les dio origen), es apoyada por la topología en forma de estiella que

presenta C maüini (figuras 13— 14).

1 '2 3 La relación en tic Cnemidopiiorm maslmi y C wzumtthi

Uno de los aspectos más importantes revelado por el análisis

filogenético es la relación de par afilia entre C maslmi y C. coxitmela Esta

lagartija se encuentia formando un ciado con la población de Piieito

Morelos de í maslmi, lo cual es una e\ idencm más que está apoyando el

oliven de los dos taxones a través de un sólo emento de hibridación

(llu iuíndc-2 Galleaos eí ai. 199,-A 1.1 análisis con en/imas de íestncción

[Motiu ¡-i al.. I99í¿a) re\e!ó pequeñas diferencias entre las secuencias del

mtDN V de C. (.otznmeici fCo/urnel. Quintana Roo) \ C tihislnu (Santa



Rosalía, Campeche), resultados que .son concordantes con el análisis de

.sccucnciaoión, que mostró pequeñas diferencias entre C. coz amela y cuatro

poblaciones de C- madmi Sin embargo, los íacertilios de Cozumel son

genéticamente idénticos a la población de Puerto Mótelos, que es el área

continental donde ocurre C maslini más cercana a Isla Cozumel

El hecho de que C. cozumela esté compartiendo el mismo haplotípo

con una población de C, maslini seguramente generará nuevas

controversias acerca de su validez como especie, Como se ha señalado en

muchas ocasiones, es complicado decidii que ciiterios deben ser tomados

en cuenta para definir a una especie uniparental. Con base en datos

moifológicos y cariológicos, algunos autores (Taylor y Cooley. 1,9,95a:

Manrique/, Moran et al, £000) apoyan el reconocimiento de C cozumela

como una especie distinta, Sin embaigo, otros autores (Moritz atol, 1992a;

Hernández Gallegos et al,, 1998) han propuesto que C. maslini y C.

cuzimiela están constituyendo una misma especie A ía fecha, han sido

propuestos varios criterios para definir a las especies paitenogenéticas,

Frost y Wright (1988) y Wright (1993) sugieren darles el reconocimiento

de especie a los linajes clónales con origen independiente, mientras que

Colé [1985, 1990) acepta el reconocimiento de especie sólo para aquellos

linajes que han sido originados por distintas especies parentales Colé

(1985) propuso que todos aquello* organismos que fueran similares en

morfología, carwtipos y fenotipos de proteínas y que mostraran consistencia en su

exotoma v distribución, fueran considerxidos ¿orno 7/nembtos de una misma especie.

Pero más que reconocer a las especies con reproducción clonal, el autor

trataba de justificar la existencia de muchos de los taxones unisexuales que

habían sido establecidos mediante caracteres morfológicos, sin importar

que muchos de ellos tuvieran orígenes independientes.. Por ello, uno de los

a\anees más significativos del trabajo de Frost y Wright (1988) fue

considerar a los híbridos (tanto diploides, como triploides) originados por



distintos eventos de hibridación como miembros de distintas especies,

aunque los taxones parentalcs fueran los mismos Bajo los ciiterios antes

mencionados, el complejo C, consúmela estaría integrado por sólo una (de

acuerdo con Colc) o dos especies (de cuerdo con Fiost y Wright). Sin

embargo, estos no son criterios exclusivos; varios autores f Echelle, 19,90;

Taylor y Cooley, 19.95a, b) opinan que eventos mutacionales

postformacionafes de suficiente magnitud pueden dar origen a nuevas

especies partenogenéticas Frente a la gran cantidad de opiniones sobre la

definición de una especie unipaiental, Echelle (19,90) propuso el concepto

filogenctico de especie (temu Cracraft, 1987) como un concepto de uso

universal que puede ser aplicado también a las especies unisexuales y de

origen híbrido, Aunque es importante conocer el origen de una especie

unisexual, el considerar1 a las especies como los grupos más pequeños de

organismos que pueden ser diagnosticabas, permite reconocer como

especies a aquellos grupos que han evolucionado por cladogénesis a partir

de algún otro grupo que surgió mediante evolución reticular. Ya que por

considerar que se haría un uso excesivo de nombres y que el origen de ias

especies es una característica fundamental, muchos autores han sugerido

que se les siga considerando como miembros de ia especie ancestral (Colé,

1985; Walker, 1986; Frost y Wiight, 1988), a pesar de que se ha

demostrado que varias de ellas tienen ya características morfológicas,

ecológicas, caiioiógicas, etc., propias Así, C mashmy C cójamela, pueden

estar formando dos especies distintas, dadas sus diferencias a \atios

niveles, principalmente morfológicas y cariológicas..



CONCLUSIONES

1 C nemiduphorvs maümi pi esenta un caí iotipo de 1' cromosomas, que es el

híbrido exacto ente las especie párenteles (C. angustK.eps y C dcppeí).

•¿ €•• cozwnefa presenta un cariotipo de 50 cromosomas, que se originó a

partir del cariotipo híbrido presente en C. mashm

5 C. todech. es una especie híbrida, que presenta un cariotipo de 50

cromosomas que es una modificación del cariotipo híbrido entre C.

angtisb.ce.ps y C, deppei

4. Las distancias genéticas existentes entre las especies pai tenogenéticas y

sus especies parentales indican que C. angushcepí es la especie materna de

los lacertihos unisexuales de Yucatán,

o La divergencia entre las especies pai tenogenéticas de la Península de

Yucatán y su especie materna indican que los lacertilios unisexuales

presentan un origen reciente (entre 250 mil y un millón de años)..

6 La filogenia sugiere que el origen de los Sacertiíios del complejo C.

cozumelacs polifílético.

7. La topología de los árboles indica que fueron dos distintos eventos de

hibridación, los que dieion origen a las especies unisexuales de Yucatán

8 La relación de parañlia entre las especies partenogenéticas y C

angustu.ep; confirma el origen reciente de los taxones unisexuales

í) (.' Loxumela se originó a partii de la población de Pueito Mótelos de C,

maúmi



ANEXO I

RliLACIONh.SFlLOGKN'í TECAS Db LAS KSPhCIhS !)}• LOÉ ÑERO

CNF.M1D0PII0R US

En un estudio realizado por Rccder et al. (2002) se utilizaron datos

morfológicos, aloenzímáticos y de DNA mitocondria!, con el fin de evaluar

la monofilia de Cnemtdopkorus y su relación con otros teidos

Eí análisis filogenético realizado bajo el método de máxima

parsimonia sin ponderación de caracteres y aplicando pesaje sucesivo,

reveló que CnemidophoTiis es un género parafilético. Los datos de estos

autores apoyan la existencia de cuatro ciados o linajes constituidos por los

integrantes de ll Cne.midoph.ond'-.

1 F.l ciado norteamericano, integrado por los miembros de los grupos

deppei, sexlineatus y tigra + Cnermdophorus longicaudus.

2 Cnemidophorm lacertoidea

$ Complejo Cnemidophorw ¡emnisuitus + Cnemidophorus murinus

4 Cnemidophorus oceüifer

Los resultados indican que las especies del grupo Cnemidopkorm

lemrmcatiis forman un ciado paraíilético, Dentro de este grupo, el ciado

formado por C, murinus y el complejo C, lemrmcahis está más relacionado

con algunas especies del género Keniropyz, que con C, lacertoidea, C.

longicaudus y/o C. ocellifer. miembros del mismo grupo.

En contraste con ía par afilia del grupo lemnmatus, los otros tres

grupos de especies gonocóíicas de "Cnem.idaph.o-tu? (deppei, sezlmeaLm y

Ugru) son monoñléticos y juntos forman un dado en el que los grupos

í¡gn..s y deppet. aparecen como hermanos

Debido a la parafiiia de Cnemidophorus, los autores (Reedcr d al.

decidieron realizar cambios en la nomenclatura del grupo y



pi opusieron el nombre de Aspidoscelis (utilizado anteriormente como un

subgénero de C/ievudophonií; Fitzinger. 18+5), para nombrar al género

formado por las especies norteamericanas de "Cnem/dopkoiu?, es decir,

aquéllas que integran a los grupos deppei, tigiisy sexlnieatw y los grupos de

especies unisexuales asociados a ellos (cozumela y tesselatm}.

Así, todas las especies mexicanas pertenecientes a "Cnemidophojuf,

quedan incluidas dentro del género AspidosceliL



1 TÉCNICAS DE CITOGENllTICA

L i. EXTRACCIÓN DE CROMOSOMAS A PARTIR DE LEUCOCITOS DE MÉDULA

ÓSEA (MACGREGOR Y VARL£Y, 1983)

1. üH horas antes de sacrificar a los organismos, aplicar en una

extremidad, una inyección con una solución de azúcar y levadura hasta

pi ovocar una hinchazón..

2.. Transcurridas las 24 horas, inyectar- a cada animal con 0 2a 0.4 mi de

eolchicina al 0 05% dentro de la cavidad corporal y dejarlos reposar de

2 a 6 hojas

3 Sacrifica! a los animales y extraerles los huesos largos (fémures) de las

patas.

4 Lavar los fémures con una solución de KC1 0 046 M y colocar en

portaobjetos la .suspensión celular obtenida

5 Agregar 2 o 3 gotas más de solución hipotónica y extenderlas por toda

la superficie del portaobjetos.

6 Colocar los portaobjetos en una cámara húmeda {con solución

hipotónica) c incubarlos por una hoia a temperatura ambiente

(aproximadamente 37° C)

7. Sustituir la solución hipotónica por fijador (etanol absoluto - ácido

acético - agua destilada. 1:2:3) en el tbndo de la cámata (asegurándose

de no tocar los portaobjetos) e incubar de 2 a tí 5 hoi a.s más a

ternper atura ambiente

S. Remover el fijadoi y reemplazarlo con etanol absoluto (sin tocaí los

portaobjetos) Incubar de 10 a 20 minutos a tempeíatura ambiente

9 Sacar ios poitaobjctos de la cámaia húmeda, colocarlos en ángulo de

+5° y lavailos de ties a cuati o \ cees con etanol absoluto - ácido acético

glacial (1:3)



LO Secai ias pi cpai aciones al aire o a la flama

1J. Teña las piepaiacion.es con colorante Giemsa a! 5% en buflc-r de

fosfatos

1.2 BANDAS G (SUMNER EL AL.., 1971)

Bandas producidas por el tratamiento en ácido acético-solución salina-
Giemsa (ASG)

1. Los cromosomas deben estar fijados en solución de Carnoy (3:1

metano] - ácido acético) y las preparaciones secadas a! aire

<£ Incubar las poi taobjetos por 1 hora (o más) en 2 x SSC (NaCl 0.3 M,

citrato de sodio 0 OS M, pH = 7) a 60° C El tiempo de incubación

puede variar dependiendo de las distintas preparaciones.

Ks preferible incrementar el tiempo de incubación (arriba de 18 horas,

si es necesario), más que la temperatura.

3 Enjuagar los portaobjetos (por unos segundos) en agua destilada

••]• Teñir en una solución de Giemsa al 5% en buffer de fosfatos (pH = (i S)

por 10 minutos, o bien, en una solución al 2%, durante hoia y media

5 Lavar en agua destilada y secar al aire

2. TÉCNICAS DE BIOLOGÍA MOLECULAR

2 1 DIGFSTIÓN DEL TEJIDO

1 Colocar la muestra (aproximadamente 0 2 g de hígado) en un tubo de

1.5 mi

2. Añadir 500 pl de buffer de lisis (Latid) y 12.5 [ú de proteinasa K (20

mg/rnl)

3 incubar toda la noche a 37°



a.a EXTRACCIÓN (FV NOL-CLOROFORMO-ISOAMIL) Y PRECIPITACIÓN DEL

DNA

1 Añadir 450 p.1 de PCI a los tubos incubados, mezclar periódicamente y

dejar actuar poi 5 minutos

'-1. Centrifugar por 5 minutos a 13000 rpm, en el cuarto frío (4o C)

3. Transferir el sobrenadante a un tubo nuevo

4-, Repetir los pasos 1 - 3 dos veces más

5. Añadir 450 fil de NaCI 2M a cada tubo, mezclar y centrifugar por 3

minutos a 13000 rpm

6 Transferir el sobrenadante a un tubo nuevo

7.. Mantener la extracción a — 20° C

2.3. REACCIÓN DE LA POLIMERASA EN CADENA

La siguiente tabla muestra el volumen (f.d) de las sustancias

utilizadas para llevar a cabo una reacción de 25 JJ.1

DNA

1

PRIMER 1

I

PRIMER 2

1

BUFFER

2.. 5

DNTP'S

o..s

TA£

0 15

DH.O

19

Una vez realizada la mezcla de todos los reactivos con DNA, se llevó

a cabo la amplificación.. Para ello, se realizó una desnaturalización inicial a

93" C, por 3 minutos, seguida de 30 ciclos de desnatuialización (93° C pot

60 s), alineación (48 — 49° C por 45 s) y replicación (72° C por 60 s).. La

repiieación final fiie a una temperatura de 75° C durante 5 minutos



<¿ 4. SECI/ENCIACIÓN

Pai a Ilevat a cabo la secucnciación se utilizaron reacciones de <ló al,

en las que se usaron nucieótidos marcados radiactivamente con SiT} Las

condiciones de la FCR, fueron las siguientes: DesnatmalÍ7aeión inicial a

93" C por 3 minutos, seguida poi 35 ciclos de desnaturalización (93° C por

60 s), alineación (50° C por 45 s) y implicación (72° C por 60 s)

Para obtencí la secuencia, se realizó una electroforesis de los

productos de PCR en gel de acnlamida.

Los geles eran deshidratados y colocados en una caja oscura en

contacto con placas de rayos X, que una ve/ reveladas, mostraron la

secuencia de los genes



ANEXO 3

SECUENCIAS DE LOS HAPLOTIPOS DE LAS DISTIN I AS POBLACIONES DE LAS

ESPECIES PAK l"ENOGENt"l ICAS Dh L COMPLEJO CNEMIDOPHORUS C0ZUMEL.4

Y SUS ESPECIES PARENTALES
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A N E X O 4

DESCRIPCIÓN Y DISTRIBUCIÓN D E LAS ESPECIES DEL COMPLEJO

CNEMIDOPHORUS COZUMELA Y SUS ESPECIES PARENTALES

1. CNEMIDOPHOKUS ANGUSTICEPS

Los individuos adultos de Cnemidophorus angusticeps (figura 17)

presentan longitudes entre los 65 y 115 mm. Se caracterizan por presentar

de 91 a 132 escamas en la región media del cuerpo y de 31 a 47 poros

femorales El semicírculo de escamas circumorbitales termina detrás de la

sutura frontal - frontoparietal y las líneas par avertebr ales están separadas

por seis a 19 escamas (Duellman y Zweifel, 1962; Campbell, 1998; Lee,

2000).

Los individuos de esta especie exhiben una coloración de verde olivo

a pardo con seis o siete líneas dorsoíaterales de color crema o amarillo,

evidentes en individuos jóvenes y hembras de todas las poblaciones, En los

machos jóvenes de algunas de ellas, aparecen pequeñas manchas de color

oscuro que durante la etapa adulta llegan a cubrir la región dorsal del

cuerpo La cola y las extremidades presentan coloración rojiza en hembras

y jóvenes, mientras que en machos adultos pueden ser pardas o gr is-

azuladas (Beargie y McCoy, 1964; Campbell, 1998; Lee, 2000)

V S--.

FIGURA 17, CNEMIDOPHORUS ANGUSTICEPS
(BACALAR, QUINTANA ROO)

,. DISTRIBUCIÓN DE
CNEMTDOPHORUS ANGÜSTJCEPS EN LA

PENÍNSULA DE YTJCAIÁN{AMAIUUO)., EN
ROJO SE MUESTRAN LAS POBIAC3ONES

CONSIDERADAS EN ESTE ES1UDIO
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DISTRIBUCIÓN; Cnemidophorm angustzceps es una especie endémica de

la Península de Yucatán (figura 18). Se encuentra distribuida casi de

manera continua en la parte norte de la península, mientras que en el sur,

se presenta de manera aislada en varias poblaciones de] Peten, Guatemala

y Belice (Duellman y Zweifel, 1.962; Lee, 2000)

C. angustíeos se encuentra habitando las selvas tropicales húmedas y

secas de la Península Yucatán (Campbell, 1998), aunque puede ser

observada también en sabanas, a la orilla de las carreteras y en Jas ruinas

mayas (Lee, 2000).

2. CNEMIDOPHORUSDEPPEI

Los individuos adultos de Cjiemidophorus deppei presentan longitudes

entre los 65 y 80 mm (figura 19). Muestran de 91 a 110 escamas en la

región media del cuerpo y de 32 a 44 poros femorales. El semicírculo de

escamas circumorbitales se extiende no más allá del límite posterior de la

escama frontal (Duellman y Zweifel, 1962; Campbell, 1998; Lee, 2000)

fIGURAl9 CNEMIDOPHORUSD£PPEí<PlAYA
MíRAMAR, TABASCO)

FIGURA20.. DLSIRIBUCIÓN DE

CNEAUDOPHORUS DEPPEI EN IA PENÍNSU1A
DE YUCATÁN (AMARÍIIO)., ENKOIOSE

MUESTRA LA POBLACIÓN BAJO ES JUDIO



La color ación ventral es ligeramente gris en las hembras y pardo

oscuro, gris o negra en los machos La coloración dorsal es paida, con ocho

iíncas longitudinales de color crema o amarillo que se oiiginan en la cabeza

y se extienden hasta !a base de la cola. Las extremidades son oscuras, con

manchas o líneas irregulares que presentan coloración cierna o gris (Lee,

2000)

DISTRIBUCIÓN: Cnemtdophorus deppei se encuentra en zonas de

elevaciones bajas y modeladas de la vertiente del Atlántico, desde el norte

de Veracruz hasta el suroeste de Campeche y en los valles interiores de

Chiapas y centro de Guatemala, hasta Honduras y El Salvador., Por el lado

del Pacifico, se presenta desde Guerreio hasta Costa Rica En la Península

de Yucatán (figura 20), este lacertilio sóio ocurre en el suroeste de

Campeche (Lee, 2000),

Esta lagartija se presenta en varios de los hábitats abiertos de la

Península de Yucatán y es común en las playas arenosas y plantaciones de

coco (Lee, 2000).

3, CNEMTDOPHORUS MASLINI

Los lacertüios adultos de Cnemidopho?us maslini presentan longitudes

entre 65 y 71 mm (figura 2 l).. Presentan de 93 a 106 escamas en la legión

media del cuerpo y de 32 a 36 poros femorales.. Exhiben de tres a nueve

escamas frontoparictalcs y ocho lincas paravertebrales, que en algunas

poblaciones son discontinuas (Fritts, 1969; Lee, 2000)..

V.n genera!, la coloración de estas lagartijas va del verde olivo al

pardo, con las líneas dorsolaterales en color crema o amarillo y la región

ventral con un ligcio color grisáceo (Lee, 2000). Sin embrago, se encuentra

una gran variación en los patrones de coloración de los individuos de esta

especie, debido a su amplia distribución:
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FIGURA 21. CNEMIDOPIIORUSMASIINI

(CAIAKMUL, CAMPECHE)

FIGURA 22, DISTRIBUCIÓN DE

CNEMIDOPIIORUS MASL INI EN IA

PENÍNSUIA DE YUCATÁN (AMARILLO) EN

ROJO SE MUESTRAN LAS POBLACIONES

CONSIDERADAS EN ESTE ESIUDRO,

A, En Champotón (Campeche), la coloración del cuerpo de los

lacertilios es parda y presentan líneas dorsolaterales completas en color

blanco

B. En Puerto Morelos (Quintana Roo), el cuerpo es pardo, a veces

verde olivo detrás de la cabeza, presentan líneas dorsolaterales quebradas

en varios tonos de amarillo.

C En MajahuaJ (Quintana Roo), el cueipo de los lacertilios es pardo,

con algunas zonas en verde olivo y la región ventral ocasionalmente azul.

Exhiben líneas dorsolaterales completas con escamas en distintos tonos de

amarillo

D En Caiakmul (Campeche) y Chetumal (Quintana Roo), los

lacertilios presentan un color verde olivo y a veces pardo en las

extremidades y cabeza, tienen líneas dorsolaterales completas constituidas

por escamas de color amarillo claro

E, En Cayo Norte, el color del cuerpo de ías lagartijas es pardo, las

patas son moteadas y las líneas dorsolateíales son completas y están

conformadas por escamas de color beige..



DISTRIBUCIÓN: C. madmi es una especie endémica de la Península de

Yucatán (figura 22) Se encuentia en poblaciones disyuntas de El Peten

(Guatemala), Beiice, Quintana Roo y suroeste de Campeche (Campbell,

1998; Lee, 2000).

Esta lagartija se presenta en varios de los hábitats abiertos y

perturbados de la Península de Yucatán. Es una especie común de las

playas arenosas, pero se observa también, en plantaciones de coco y a la

orilla de las carreteras (Lee, 2000)..

Aunque en Belice y Guatemala han sido registradas diversas

poblaciones de C. maslini dentro del continente (McCoy y Maslin, 1962;

Campbell, 1998), todas las poblaciones conocidas en la porción mexicana

de la Península de Yucatán, se localizaban en zonas costeras. Sin embrago,

durante la realización del presente trabajo, se encontraron tics nuevas

poblaciones de esta lagartija:

A Calakmul (Campeche): En el poblado de Cristóbal Colón, que se

encuentra en los límites de la reserva de Calakmul, en las coordenadas, 18°

12'50" N y 89° 27'49" W

B Chetumal (Quintana Roo): Junto al kilómetro 7 de la carretera

Chetumal - Bacalar, en las coordenadas, 18° 81'46" N y 82° 22'47" W.

Chetumal y Calakmul, son los primeros registros de poblaciones

continentales de C. mculmi, en el territorio mexicano y fueron encontradas

en terrenos abiertos recientemente, debido a ta construcción de carreteras

C Banco Chinchorro (Quintana Roo): En la isla conocida como Cayo

Noitc, en las coordenadas, 18° 45' 03" N y 87° 18' 0<¿" W

4. CNEMWOPHORUS COZUMELA

Los individuos adultos de CnemtdophoTm amurnda (figura 23)

presentan, longitudes entre los 55 y 77 mm (Fiitrs, 1969; Manríquez



y 5

Moiárv, 1998; Lee, 2000). Presentan de ]QS a n ¿ asoama.s en la región

media del cuerpo y de 16 a 18 poros femorales Muestran de dos a seis

escamas frontopai ietalcs y ocho líneas para vertebrales completas {Tiitts,

1969; Lee, 2000)

Su coloración va de veidc olivo al pardo, con patas y cabeza pardas y

líneas dorsolaterales en color amaiillo. La región ventral del cuerpo

presenta una ligera pigmentación de coioi gris (Lee, 2000)

DISTRIBUCIÓN1: Cnetmdopkorus cozumela es una especie endémica de

Isla Cozumel., en el estado de Quintana Roo (figura 24).

Se presenta en diversos hábitats abiertos y alterado de Cozumel. Es

común en las playas arenosas y rocosas de la isla, pero puede encontrarse a

la orilla de las carreteras y en las ruinas mayas.

5. CNKMiDOPHORUS RODECKI

Los individuos adultos de Cnemdophorus rodecki (figura 25) presentan

longitudes de entie los 59 y 72 rnm (Fritts. 1969; Hernández Gallegos,

1998; Lee, 2000). Presentan de 100 a 130 escamas en la legión media del

cuerpo, de 15 a 18 potos ferrrorales y una o dos escamas fiontoparictales

Pueden presentar líneas doisolateiales (cuatro a cada lado del cuerpo), que

comienz,an en el tímpano y terminan en la región media del cuerpo, peí o

normalmente están ausentes (Fritts, 1969: Lee, 2000)

La coloración del cuerpo va del verde olivo al gris, con la cabeza y las

patas ocasionalmente paidas. La región ven ti al presenta un coloi gris

claro y en la temporada de reproducción, la tegión gulai llega a .ser

amarüla o azul 'Lee. 2000).



FIGURA 23,. CNEMIDOPHORUS COZUMELA

(COZUMEL, QUINTANA Roo)

FIGURA 24. DISTRIBUCIÓN DE

CNEMIDOPHORUS COZUMELA EN L A

PENÍNSULA DE YUCATÁN (AMAKIILO). EN

ROJO SE MUESIRA LA POBLACIÓN

CONSIDERADA EN EL PRESENTE ESTUDIO,

DISTRIBUCIÓN: C. rodéela es una especie endémica de la Península de

Yucatán (figura 26). Se conocen poblaciones en Isla Contoy, Isla Mujeres y

Puerto Juárez, en el estado de Quintana Roo (Lee, 2000).

C rodéela es un habitante conspicuo de las playas arenosas de las

islas y la zona costera del nordeste de Quintana Roo,

FIGURA 25. CNIMIDGPHQRUS RODECKÍ (ISLA

CONTOY, QUINTANA ROO).

FIGURA 26 DISTRIBUCIÓN DE

CNEMIDOrtiORUS RODtCKl EN LA

PENÍNSULA VÍ YUCATÁN (AMARILLO). EN

ROJO SE MUESTRAN ! AS POBLACIONES

ESTUDIADAS.
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