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Resumen

La elucidacion de los principios o leyes que gataarla estructura morfoldgica o plan
corporal de los seres vivos es sin duda un probtpmeano se ha resuelto completamente a
lo largo de la historia de la biologia. En la aididad las investigaciones relacionadas con
este tema tuvieron un enfoque holistico el cualdivedado durante la Edad Media. Los
modernos avances en matematicas y otras cienciastipeon que el enfoque holistico
volviera a aparecer con un matiz cuantitativo ecual los cuestionamientos estan dirigidos
a entender cémo cambia la forma biol6gica como emrencia del cambio en el tamafo.
Es en este escenario en el que surge el enfoquealidis del plan corporal que se presenta
en esta tesis, el cual, aun cuando coincide cars @n el uso de multiples variables se
diferencia de ellos en el tipo de preguntas queoriginaron y en el alcance de las

respuestas a las que permite arribar.

Mientras otros enfoques se concentran en el estigia forma bioldgica, el que aqui se
presenta diferencia entre forma bioldgica y estmactorfolégica. Desde esta perspectiva,
ésta Ultima es consecuencia de la manera en gqetas®nan las partes que la integran en
tanto que la primera es la percepcion que se tlena estructura morfolégica modificada
por la presencia de algunos elementos como pelmagd, escamas, etc. El enfoque de este
trabajo esta orientado a estudiar las relacionts &s partes que integran el plan corporal
con base en los principios de la teoria de sistebhzametodologia que se presenta para la
elaboracion de modelos morfométricos no es en diespuesta a las preguntas que
originaron este enfoque sino un medio util pareatrde resolverlas.

La aplicacion de este tipo de modelos se percibgoconuy amplia, sin embargo, desde la
perspectiva biologica se considerd interesantecanto a tres tipos de problemas. El
primero esta relacionado con las caracteristichplde corporal de dos 0 mas taxa que se
encuentran a diferentes distancias filogenétiehsegundo se refiere a la exploracion de
los cambios en el plan corporal de un taxon argolae su area de distribucion y el tercero
se enfoca al analisis de las propiedades del esfawtipico de un taxon.

Las conclusiones a las cuales se ha arribado enessudio indican que el enfoque
sistémico para el analisis del plan corporal bagadel analisis de las relaciones entre las

partes que lo constituyen permite explorar las g@mas y diferencias estructurales entre



dos 0 mas taxa o entre poblaciones de un mismoteddr otra parte, dicho enfoque
también permite evidenciar que las relaciones eagepartes que constituyen un plan
corporal determinan algunas propiedades de suiedgaotipico y que existen regiones en
éste en las cuales el plan corporal presenta candmodrasticos que implican evolucion o
la imposibilidad de observarlo en la naturalezadieh la accidén de la seleccion natural.

El presente Reporte de Tesis comprende tres pasteda primera se desarrolla la
metodologia para la formulacién de modelos morfoicet congruentes con el enfoque
gue se ha descrito anteriormente. En esta par@pkea este nuevo tipo de modelos
morfomeétricos para probar la filogenia que se lugppesto para tres taxa de lagartijas de la
Familia Phrynosomatidae. Los resultados de nuesttodio son congruentes con dicha
filogenia.

En la segunda parte se desarrollan y aplican medetwfomeétricos del tipo mencionado
anteriormente para explorar la variacion del plarparal del sapo verdgufo viridisa lo
largo de su area de distribucion en Italia. Nuestonclusiones acerca de la manera en que
se relacionan las poblaciones de esa especie @mrfiude su estructura morfoldgica
difieren de las obtenidas por otros autores quiesgsgliaron la variabilidad de la forma de
esa especie desde otra perspectiva.

La tercera parte es un analisis detallado de lasiomes cuantitativas entre los elementos
gue constituyen el plan corporal de& stansburiana mediante el cual se obtuvo evidencia
de que dichas relaciones determinan algunas prgesdde su espacio fenotipico tales
como su estructura y limites. Esto implica la pitisiéod de definir de manera méas precisa
el espacio fenotipico.

Con el desarrollo de la metodologia para la forgiGla de modelos morfométricos
constituidos por un sistema de ecuaciones sim@&rimeales en el presente caso, y las
investigaciones antes descritas se da cumplimigits objetivos planteados al inicio del

programa de doctorado y durante la planeaciontdeess.



Abstract

The elucidation of the principles or laws that rule the morphological structure or body plan
is, without a doubt, a problem that has not been completely resolved during the history of
biology. Questions about this subject had, at the beginning, an holistic character. This point
of view was forgotten during the Middle Ages. Modern advancements in mathematics and
other sciences allowed the holistic perspective to reappear with a quantitative approach in
which questions are oriented to understand how biological form changes as a consequence
of modifications in size. It is in this setting in which a new perspective of analysis of the
body plan, which is exposed in this thesis, appears. Even though it is similar to other
perspectives because it employs multiple variables, it differs from them in the type of

questions that generated its development and in the reach of the answers that it arrives to.

While other theoretical frameworks concentrate in the study of biological form, the one
presented in this investigation differentiates between biological form and morphological
structure. From this perspective, the latter is a consequence of how the parts that form it
relate, and the former is the perception of the morphological structure modified by the
presence of elements such as hair, feathers, scales, etc. This research is oriented to study the
relations among the parts that integrate a body plan based on the principles of systems
theory. The method for the development of morphometric models that is presented is not
the answer to the questions that originated this perspective but a useful mean that tries to

resolve them.

The application of this type of models is perceived as extensive. However, from a
biological perspective it was considered interesting to focus on three types of problems.
One is related to the characteristics of the body plan of two or more taxa with diverse
phylogenetical distances, in the second one changes of the body plan displayed along the
distribution areas of a taxon are explored and the third one concentrates on the analysis of

the properties of the phenotypic space of a taxon.

The conclusions to which we have arrived in this study indicate that this systemic approach
for the analysis of the body plan based on the analysis of the relations among its parts
allows us to explore the structural similarities and differences between two or more taxa or

populations of a same taxon. Furthermore, this perspective also permits us to show that



relations between the parts that constitute a corporal structure determine some properties of
the phenotypic space and that in the latter we find regions in which the body plan has
suffered such dramatic changes that they imply evolution or the impossibility of observing

it due to the action of natural selection.

The report of this thesis includes three parts. In the first one the methodology for the
formulation of the morphometric models is exposed associated to the perspective that we
have already described. In this first part the new type of morphometric models are applied
to prove the proposed phylogeny of three taxa of lizards of the Family Phrynosomatidae.
The results of our analysis are congruent with this phylogeny.

In the second part the morphometric models of the type indicated beforehand are developed
and applied to explore the variation of the body plan of the green toad Bufo viridis along its
distribution area in Italy. Our conclusions about the way in which the populations of this
species relate in terms of their morphological structure differ from the obtained by other

authors who studied the variation in form of this species from another perspective.

The third part is a detailed analysis of the quantitative relations between the elements that
constitute the corporal plan of Uta stansburiana, with which we obtained evidence of the
relations that determine some properties of the phenotypic space such as structure and
limits. This implies the possibility of defining with more precision the phenotypic space.
With the development of the methodology for the formulation of morphometric models
constituted by a system of simultaneous equations, linear in this case, and the investigations
described beforehand, the purposes established at the beginning of the doctorate program

and during the planning of this thesis are fulfilled.



Introducciéon General

El tema que abordo en este trabajo, el andlisipldalcorporal o estructura morfoldgica de
los seres vivos, definitivamente no es nuevo, pocoatrario, es un problema que ha
llamado la atencién de muchos investigadores demsdes siglos atras (ver Russell, 1982).
Los enfoques y métodos que se han utilizado paestsulio han sido muy diversos, desde
la aplicacion de profundos conocimientos de anatgmmnorfologia (Nyhart, 1995), hasta
el uso de modernos conceptos matematicos y hemtanigara el procesamiento de la
informaciéon (Kaandorp, 1994; West, 1999). La conigiéel de las preguntas relacionadas
con la estructura de los seres vivos también hadara lo largo de la historia. Los
cuestionamientos acerca de la manera en que sergraurelacionadas las partes del plan
corporal inicialmente tuvieron un caracter integtablistico. Este enfoque perdurd por
muchos siglos y fue practicamente olvidado durdaté&dad Media. Reaparece en el
Renacimiento soOlo para posteriormente ser eclipspdouevamente olvidado como
consecuencia de importantes hitos en la historika diéologia, como la publicacion de la
teoria de la seleccidn natural y el enfoque reduista tomado de otras disciplinas como la
fisica (Russell, op. cit.; Aranda, 1997; Sanche202. Después de estos hechos, las
preguntas en morfometria se empezaron a refearfarina en que se relacionan solo dos
variables de la estructura corporal de los sergssyiel desarrollo de herramientas
matematicas simples catalizaron la aplicacion te esfoque. En la mayoria de los casos
las preguntas se referian a la relacion entre ddsgpde la estructura morfolégica o entre
una de estas y el metabolismo (Huxley, 1932; Dr&@01).

Como consecuencia de nuevas tendencia en el estadi@ forma bioldgica el holismo

reaparecid con un enfoque completamente cuanttadiv el cual los cuestionamientos



estan dirigidos, por ejemplo, a entender los cami®a la forma biolégica como
consecuencia del cambio en el tamafio (Bookstei9;1Belditch, 2001). Bajo este nuevo
paradigma surge el enfoque sistémico al analisidadestructura morfolégica que se
presenta en esta tesis. Esta nueva manera deaestligilan corporal coincide con los
enfoques convencionales en el uso de multiplesbias pero se diferencia de ellos en el
tipo de preguntas que lo originaron y en el alcaedas respuestas a las que permite
arribar. Las preguntas basicas que originaron esteque son las mismas y tienen el
mismo caracter holistico que las que se plantelsmrimeros estudiosos de la forma
bioldgica: ¢, cuales son los principios o leyes qui@aynan la estructura morfolégica de los
seres vivos? (Russell, 1982), ¢el espacio fenotide un plan corporal es continuo?
(Alberch, 1989), ¢cuales son las consecuenciagsdaterrelaciones entre los elementos de
un plan corporal?, entre otras.

En tanto que los enfoques convencionales se caaceen el estudio de la forma biologica
(Castellano, 1998; O Higgins, 2000), el que seantsen este trabajo plantea diferencias
entre forma biologica y estructura morfoldgica. stee Ultima la considera como una
consecuencia de la manera en que se relaciongrarfies que la integran mientras que la
primera la define como la percepcion que tenemda dstructura morfologica modificada
por la presencia de algunos derivados cutadneasdalao pelo, plumas, escamas, etc. y por
la acumulacion de otros elementos como la grase. lgevo enfoque esta orientado a
estudiar las relaciones entre las partes que amtegl plan corporal considerando los
principios que gobiernan la estructura y comporéaa de los sistemas. No es de interés,
bajo este enfoque, estudiar aspectos como la varid@ los elementos que constituyen la

forma bioldgica o el tamafio de ésta.



La metodologia que se presenta en esta tesisgalabloracion de modelos morfométricos
constituidos por sistemas de ecuaciones simultjfMMSELS), consecuencia del enfoque
sistémico adoptado, no es en si la respuestapadgantas que originaron este enfoque sino
un medio necesario y Util para tratar de resolserla

La aplicacion de este nuevo tipo de modelos morfloces se percibe como muy amplia.
En el caso de su uso para estudiar el plan corgerabnsidero interesante enfocarlo a la
resolucion de tres tipos de problemas, el primezorefiere a la caracterizacion y
comparacion de las estructuras morfologicas de alosads taxa que se encuentran a
diferentes distancias filogenéticas entre si. Esegundo se analizan las diferencias en el
plan corporal entre varias poblaciones de una @spdo largo de su area de distribucién y
el tercero se enfoca a la caracterizacion del esfamwotipico de un taxon.

Las conclusiones a las cuales se ha arribado presénte estudio indican que el enfoque
sistémico para el analisis del plan corporal basadel analisis de las relaciones entre las
partes que lo constituyen permite explorar las gmmas y diferencias entre los planes
corporales de dos o0 mas taxa o entre poblacionashdmismo taxon. Adicionalmente
permite determinar cuales son las partes involasrah la diferenciacion de dos o mas
estructuras morfologicas. Dicho enfoque tambiérvesipara caracterizar el espacio
fenotipico de un taxon al permitir determinar algginde sus propiedades como su
estructura y limites.

Con respecto a la continuidad del espacio fenatjpa este estudio se encontré que, al
parecer, existen regiones en éste en las cualptarlcorporal ha tenido cambios tan
drasticos que implican una evolucion o la imposiad de observarlo en la naturaleza

debido a la accion de la seleccion natural y daotres.



La presente tesis esta integrada por tres capititos el primero se desarrolla la
metodologia para la formulacion de los MMSELS, engtuencia con el enfoque sistémico
gue se ha adoptado en este estudio. Dicha metdddequtilizo para construir modelos
morfomeétricos con base en los cuales se pruelladeria que se ha propuesto, a la luz de
otros enfoques y métodos, para tres taxa de |ggade la Familia Phrynosomatidae. Los
resultados del presente estudio son congruentedicioa filogenia.

En el segundo parte se desarrollan y comparan o®dedrfométricos del tipo mencionado
anteriormente para explorar la variacion del plarperal del sapo verdBufo viridis en
algunas poblaciones de su area de distribucionatia.lLas conclusiones a las que se
arribé acerca de la manera en que se relaciongroldaciones de esa especie en funcién
de su estructura morfolégica difieren de los old@sipor otros autores quienes estudiaron
la variabilidad de la forma de esa especie desdeelgpectiva tradicional basada en el
andlisis del comportamiento estadistico de mukKiplariables de la morfologia externa.
Ellos tratan de demostrar que parte de la varddilien la morfologia externa observada en
las poblaciones del sapo verde puede describirse cma funcion de multiples variables,
entre las cuales se encuentran algunas climéticas.

En el tercer capitulo se caracterizé el espaciotipico de la lagartijdJta stansburiana
encontrando que solo presenta limite inferior attgue el limite superior no esta definido
desde el punto de vista estructural, estos remdtadncuerdan con la biologia ta
stansburiana. Al parecer, la estructura y los limites del espdeiwtipico de un taxén son
propiedades emergentes resultantes de la interaaifre los elementos de su plan

corporal.



Capitulo I: Desarrollo de una metodologia para la drmulaciéon de
modelos morfométricos basada en el enfoque de srsi@s y su aplicacion
al andlisis comparativo del plan corporal de tresdxa filogenéticamente
relacionados.

Introduccion

La existencia de una gran cantidad de formas esdoss vivos es uno de los temas mas
fascinantes de la biologia de todos los tiempogssudio ha sido de importancia desde la
antigiedad como lo muestran algunos trabajos de®eies (Russell, 1982). Este autor y
otros fildsofos griegos establecieron las bases ghrestudio formal de la estructura
morfoldgica de los seres vivos las cuales permar@tipracticamente sin cambios hasta la
Edad Media cuando resurge el interés por ese t&martir de entonces se tiene un avance
continuo que llega a uno de sus mejores momentas@ula primera mitad del siglo XIX
en la cual se llevan a cabo importantes avances estudio de la anatomia y morfologia
comparadas, aparece también en esta época lanterde los morfélogos racionalistas
cuya propuesta mas importante es la existenciandarquetipo” o forma basica para un
grupo determinado de animales o plantas de tal raamee la diversidad se explica en
términos de variaciones del arquetipo. La visiéatdtlica de la existencia de estructuras
ideales cuyas sombras son las formas biologicastegekes se hace presente en el
pensamiento de los morfélogos racionalistas quienessideraron que las leyes
matematicas definen esas formas y estructurampdasdideales (Aranda, 1977).

La aplicacion de las matematicas al estudio dertaa aparece a finales del siglo XIX con
las investigaciones que darian origen al conceptalametria, una de las piedras angulares
del presente trabajo (Von Bertalanffy, 2001). Dgsaiecipios del siglo XX y hasta la fecha

el enfoque matematico al estudio de la forma yetacion con la funcion ha evolucionado



notablemente catalizado por la aparicion de teag&gaamplio alcance como lo es la Teoria
General de Sistemas y la Geometria de los Fract&laandorp, 1994), pasando por
conceptos tales como el de Thompson (1979), selgdnat la forma es un evento en el
espacio-tiempo y no meramente una configuraciéel @spacio. Especial mencién merece
el desarrollo del Principio de la Alometria el cualce como el analisis de la velocidad
relativa de desarrollo entre dos érganos de un migmdividuo (Huxley, 1932), sin
embargo este planteamiento difiere del de autasesocSarrus y Rameaux, (citados por
Von Bertalanffy, 2001), quienes aplican el concept® alometria al estudio de las
relaciones entre la morfometria y el metabolisesta vision del objeto de estudio de la
alometria perdura hasta nuestros dias con lasaapores de autores como Von Bertalanffy
(2001, capitulo 7) y Reiss (1989). El trabajo queoatinuacion se desarrolla parte del
concepto original de la alometria para estableekciones entre érganos o partes de un
organismo a las cuales hemos llamado relacionefomwrfo para diferenciarlas de las

relaciones morfo-fisioldgicas de los ultimos ausamgencionados.

Antecedentes

Aristoteles ha sido reconocido como el primer mlodo, su influencia en el estudio de la

forma biolégica se mantuvo durante casi 2,000 aBegun Russell (1982) entre las cosas
gue la morfologia debe a Aristételes se encuehirdento por establecer ciertos ejemplos

de correlacion de las partes de un organismo, @dento este es el antecedente mas
antiguo del Principio de Alometria y, en linea dieg del trabajo que aqui se desarrolla al
cual también sirve de antecedente el principia@gaico de Holismo. En el siglo XVIII

Buffon discute ampliamente el concepto de UnidadPten concluyendo que éste se



explica por un “origen comun”, de esta manera 28Pfeeies de cuadripedos pueden
haberse derivado de unas cuantas familias.

El trabajo de Cuvier marca un hito en la histor@ dstudio de la forma biolégica y
representa importantes antecedentes del preseatu@dy al igual que sus predecesores
estudio la forma y la funcion dando prioridad aé&stablecié que existe una jerarquia en
las funciones y de ello dedujo que existe una geiiar entre las partes u 6rganos de las
estructuras morfolégicas (Russell, 1982). Con bat®e propuso un sistema de inferencia
morfologica meramente cualitativo el cual requigeebuenos conocimientos de fisiologia,
dicho sistema es un precedente del intento de gretke forma a partir de cierta
informacién. Cuvier establece tres Principios fielaados con el fundamento teorico del
presente estudio: el Principio de Armonia seguoual en un organismo existe armonia
entre sus funciones y esto genera una armonialastpartes; el Principio de Condiciones
de Existencia, el cual se deriva del anterior gldste que la interrelacion arménica entre
los 6rganos se da de tal manera que garanticésuencia del organismo como un todo
(holismo) no solamente para asegurar al 6rgano opidimalmente el Principio de
Correlacion el cual constituy6 la piedra angularsdetrabajo e indica que con un buen
conocimiento de la estructura del animal, a patéruna parte del mismo es posible
reconstruir la estructura completa. De manera sertejel objetivo del presente trabajo es
desarrollar una herramienta que permita inferimiyor cantidad posible de informacién
acerca de una estructura morfoldgica partienduatta informaciéon morfométrica.

Cito ahora el trabajo de dos investigadores: Gogthien formalizé a finales del siglo
XVIII el Principio de la Unidad de Plan, planteagglor Aristoteles, estableciendo las bases
del concepto de arquetipo, el cual seria postedotendesarrollado y Geoffroy St Hilarie

quien ademas propuso el Principio de Conexionesegtablece que la ubicacion de una



parte del organismo es determinada por la posi@ativa de las otras, ademas de este
principio este autor desarroll6 los principios deMorfologia Evolutiva, ambos conceptos
dominaron hasta mediados del siglo XIX (Nyhart,3)99

Al inicio del siglo XX se establece la controversiatre Thompson y Russell acerca del
problema de la relacion entre forma y funcion, lentmoversia subyacente era el
mecanicismo matematico de Thompson vs el métodorits lamarckiano de Russell. El
trabajo del primero eclipsé en su tiempo al de ékimo. Sin embargo, Russell predicé un
holismo que coincide plenamente con la vision dei€wacerca del andlisis del disefio de
la forma bioldgica el cual busca descubrir las deyrie gobiernan la estructura del
organismo como un todo.

Dada su importancia para el presente estudio, aitwa las investigaciones de Huxley
(1932) quien dio el enfoque matematico a las ingasiones que iniciaron Sarrus y
Rameux a mediados del siglo XIX (Von Bertalanff9p2), de este trabajo de Huxley surge
el modelo alométrico el cual inicialmente fue amiio para describir las velocidades
relativas de crecimiento entre dos Organos de wmmiindividuo. Sin embargo, los
trabajos de Sarrus y Rameux y los de otros comweaar (2002), estan orientados al
estudio de las relaciones entre morfologia y méitaho, este paradigma ha sefialado la
direccion de los trabajos en alometria hasta laafede tal manera que se puede encontrar
una cantidad importante de investigaciones de #&ste en el libro de Reiss (1989).
Ludwing Von Bertalanffy en su célebre libro (200tdmenta que el enfoque alométrico es
solo una expresion de una teoria mas general adaé denomin6d Teoria General de
Sistemas, ésta contiene muchos de los conceptossgulean venido manejando en
morfologia desde los tiempos de Aristoteles, escado del concepto holistico u

organismico de los seres vivos en contraposicioredlccionismo del mecanicismo. Al



formalizar el concepto organismico como basico petaologia moderna, ya que estudia
los procesos y estructuras en interaccion y nadasl, este autor coincide con el punto de
vista de Cuvier acerca de sus Principios de “Aribpide “Condiciones de Existencia” y
por lo tanto coloca su principio como antecedeptgresente trabajo.

Von Bertalanffy (2001, Cap. 3) plante6é que las darsticas de algunos sistemas son de
tipo constitutivo, esto significa que para enteladenecesitamos conocer, ademas de las
partes que constituyen al sistema, las relacionessq establecen entre dichas partes. Por
lo tanto, el enfoque de sistemas puede ser apliGada formulacion de modelos
morfomeétricos que describan una estructura moricddgi se consideran tanto los
elementos que la integran como las relacionestestes entre ellos.

Con base en lo antes expuesto, se puede propaaesigdiente linea de autores que
establecieron ideas antecedentes del problemaeqiessa abordar en este estudio:
Aristoteles (Holismo) — Cuvier (Principio de Correlacion)y» Huxley (Modelo
Alométrico) — Von Bertalanffy (Teoria de Sistemas).

Las tendencias actuales en morfometria estan ndlagas por el uso de las nuevas
metodologias para representar y analizar la forimladica tales como la geometria fractal
(Kaandorp, 1994) y de conceptos como la teoriaatfsstrofes. Una buena revision de estas
tendencias modernas se encuentra en el libro delar@d 977, Cap.VI).

Algunos de los métodos multivariados que se usamesionalmente para el andlisis de la
forma biologica son: Canonical Correlation Analyéigylor, 1980), Complex Allometry
(Jolicoeur, 1989), Euclidean Distance Matrix Anayd ele, 1991), Principal Components
Analysis (Keita , 2004) y Geometric Morphometridssta Ultima es una técnica que
permite cuantificar la forma biol6gica, Larson (2POla utiliz6 para analizar

cuantitativamente los cambios en la forma relaclosacon el tamafio en larvas Bana



gylvatica. Steyn (2004) aplicé morfometria geométrica endigs de dimorfismo sexual
en esqueletos sudafricanos y Zungyal (2007) utilizaron esta metodologia para analizar
la variacion de la forma entre poblaciones de pede la especiePoeciliopsis
turrubarensis. Reyment (1997) menciona que el desarrollo dééasicas de morfometria
geométrica se deben principalmente a Booksteimaiesarrollo, entre otras, la técnica de
thin-plate spline (Bookstein, 1989). Zeldickttal. (2004) comentan que la morfometria
geométrica permite visualizar diferencias entremfis complejas con gran facilidad,
realizaron una importante revision de los métodosuperimposicion para el analisis de la
forma biolégica mostrando sus ventajas y limitantes

La importancia del estudio de la forma biolégicaedp claramente expresada por
Waddington (1976) quien propone que todos los resteque se consideran como Vvivos
presentan tanto genotipo como fenotipansiderando a éste como una expresion del

primero que interactta directamente con el amhiente

Planteamiento del problema

El presente trabajo pretende agregar a la metodoloterencial de Cuvier, (ver Russell,
1982), el enfoque de sistemas de Von Bertalanf012 como base para el analisis
cuantitativo holistico u organismico de las relae® que se establecen entre las partes de
una estructura morfolégica obteniendo una Metaglalgue permita construir modelos
morfomeétricos, constituidos por un sistema de donas simultaneas con gran capacidad
descriptiva e inferencial. Dichos modelos debemérdeterminar las dimensiones de un
organo en particular o las dimensiones del conju#odrganos que constituyen una

estructura morfologica a partir de cierta inforrdacmorfométrica disponible. Partiendo de



la informacion obtenida acerca de las relacioneseelas partes de una estructura
morfoldgica es posible obtener imadgenes o modetos3% dimensién con la mayor
concordancia posible con el modelo biologico real.

Para lograr lo anterior se utilizara el enfoqueradtrico de Huxley (1932) para analizar las
relaciones entre partes de una estructura morf@dgbmplementado con el enfoque de
sistemas de Von Bertalanffy (2001), segun el caslrklaciones antes mencionadas son
sencillamente relaciones entre las partes (6rgates) sistema (organismo) y por lo tanto
pueden ser descritas como un sistema de ecuacgimestaneas. Se tomara esta propuesta
para el analizar las relaciones entre las partesinderganismo porque estad en total
concordancia con principios desarrollados por Ategdes y Cuvier como el enfoque
holistico u organismico para el analisis morfatdgiLos modelos que se desarrollaran
para describir cuantitativamente las relacionesultémeas que se establecen entre
multiples partes de una estructura morfolégicarést constituidos por un sistema de
ecuaciones lineales ya que partimos de la considerde que el tipo de crecimiento de los
organismos pertenecientes a los géndfaisaurus, Phrynosoma y Uta es un caso
particular del crecimiento alométrico, el crecim@isométrico. Esta consideracion ha sido
propuesta para algunos anfibios y reptiles (Bifd&99, Hollander, 2006). Con base en lo
anterior, esta investigacion trata de identifiear flelaciones entre un conjunto de variables
morfométricas que describen la morfologia exteredag especies en estudio y expresar
formalmente esas relaciones mediante un sistensaldeiones lineales simultaneas. Reiss
(1989), comenta en la introduccién de su libro glgeinos autores, (Thompson, 1942 y
Smith, 1980), han criticado el uso de la de la eidmaalométrica: Y = bX en donde X y

Y son variables morfométricas y b ¢y son constantes, y se ha propuesto que en



determinadas circunstancias, por ejemplo cuandoredimiento de los organismos es
isométrico, puede ser mas apropiado el uso deucegm lineal: Y = mX + b, en la cual Y

y X tienen el mismo significado que en la ecua@aterior y m y b son constantes. En el
caso de organismos con crecimiento alométrico sdegaplicar la misma metodologia que
se presenta en este trabajo para la formulaciomaldelos morfométricos basados en
sistemas de ecuaciones simultaneas después déacddsulogaritmos de los valores del
conjunto de variables. Independientemente deldgecuaciones que se utilicen el objetivo
es obtener un sistema de ecuaciones simultaneagayaalométricas o lineales, el cual
constituya el modelo morfométrico que, en pringie piensa que solo sera aplicable a
organismos de la misma especie o0 en el mejor dealss para especies del mismo género,
todo dependera del grado de diferenciacion morfcdogntre esos taxa. Este planteamiento
evoca el concepto de arquetipo de los morfologasomalistas ya que la solucion
matemética general del modelo morfométrico perénitibtener la imagen o el modelo
tridimensional de la estructura morfolégica bas{tarquetipo”) de un conjunto de
organismos morfolégicamente relacionados, por d@mpa especie, en tanto que las
soluciones particulares de dicho modelo generarm@iaciones del modelo béasico o

“arquetipo” tales como las razas o los ecotipos.

Objetivos
General:
» Desarrollar una Metodologia para la formulacion Medelos Morfométricos
constituidos por un Sistema de Ecuaciones Simwtamen gran capacidad para

describir eficientemente a sus respectivos modbloBgicos reales, con buen



desempefio para realizar inferencias cuantitatic@sca de los cambios en la
estructura general cuando cambia una parte de $manib viceversa y con la

habilidad para modificarse cuando la estructuradgseribe lo haga previamente.

Particulares:
> Elaborar los Modelos Morfométricos para las espede lagartijasCallisaurus
draconoides, Phrynosoma orbiculare y Uta stansburiana con base en la
Metodologia General desarrollada en el preserbaja
» Llevar a cabo una andlisis comparativo de la estracmorfologica de las tres
especies de lagartijas antes mencionadas parar pash@laciones filogenéticas que

se han propuesto para esos taxa en trabajos aeserio

Hipotesis

Considerando que los seres vivos son sistemasgppene que las relaciones cuantitativas
entre las partes de una estructura morfolégican gbrporal pueden ser descritas mediante
un Modelo Morfométrico constituido por un Sistema Ecuaciones Simultdneas cuyas
propiedades principales seran: a) habilidad paszriér a la estructura morfolégica a
partir de la cual fue derivado, b) capacidad paexgxrir variantes morfologicas de la
estructura morfoldgica de la cual se derivo el nwdg capacidad de modificarse ante los
cambios en la morfologia del taxdn que representa.

Dado que existen relaciones entre las partes geamncorporal que le son caracteristicas,
si un modelo morfométrico constituido por un sisteti® ecuaciones simultaneas incluye

esas relaciones entonces serd capaz de discrimmig la estructura morfolégica que



representa y otras que difieran de ella en eldpaoelaciones que se establecen entre sus
elementos.

Es posible que existan relaciones entre dos opaéss de una estructura morfolégica
tales que, a pesar de que las relaciones entre @gmentos cambien en el espacio y/ o en
el tiempo, se mantengan constantes, el analisismdaico de las relaciones totales que se
dan entre las partes de una estructura morfolodelaera ser capaz de detectar y

caracterizar esas relaciones morfométricas comstant

Material y Métodos:

Justificacion del material biolégico utilizado

Las razones por las cuales se decidi6 trabajaespacies de lagartijas estan intimamente
relacionadas con la necesidad de obtener medidafsalties de los elementos de la
estructura morfolégica del taxon para el cual s \wesarrollar un modelo morfométrico
constituido por un sistema de ecuaciones simultangéa el caso de organismos como
mamiferos o aves, la presencia de pelo, plumasasagsubcutanea interfieren en la
medicion precisa de los 6rganos o las partes depoule interés. Dada la ausencia de pelo
o plumas en las lagartijas, estos organismos fueomsiderados como los idoneos para
obtener los datos basicos para probar las hipditsiseadas en el presente trabajo.

Otra razon igualmente importante es que las lg@gsrfpresentan un crecimiento casi
isométrico, lo cual tiene una repercusion direatéaeestructura matematica del modelo. De
acuerdo con la Teoria de Sistemas, las relacianes s elementos de un sistema puede
ser descrito mediante un sistema de ecuacionedtdimaas. En este trabajo se supuso que

dado que el crecimiento es isométrico, las relagantre las partes seran lineales y por lo



tanto el sistema que constituye el modelo estatégrado por ecuaciones lineales
simultaneas, es decir, un conjunto de ecuacionessgn satisfechas simultaneamente por
una o mas soluciones.

Por otra parte, se sabe que las lagartijas presentagran variabilidad morfolégica y esto
las convierte en modelos adecuados para probaipédebis de que los cambios en la
estructura de los organismos se reflejan en laaeata del modelo morfométrico que los
representa. La idea basica subyacente a todoesstpie un taxon suficientemente disperso
en un mosaico edafico — climéatico o bien dos 6 ta&a distanciados filogenéticamente,
puede diferenciarse morfolégicamente y la variaaénla estructura morfolégica puede
reflejarse en las relaciones que se establecea Edrpartes de esos organismos, de tal
manera que el modelo morfométrico, para una pdaimaparticular puede diferir del de
otras pertenecientes al mismo taxon pero distagggegraficamente. De la misma manera,
los modelos morfométricos para dos 6 mas taxa s#iférentes debido a las diferencias
entre las respectivas estructuras morfologicagspera que dichos modelos presenten mas
diferencias en la medida que los taxa comparadosfdegenéticamente mas distantes.

Es importante aclarar que la diferenciacion erdgserhodelos morfométricos debido a las
diferencias estructurales entre los taxa se delas diferencias en las relaciones que se
establecen entre los elementos morfoldgicos de taxidn y no necesariamente esta
relacionada con diferencias en la morfologia exteiffsto significa que dos taxa, por
ejemplo dos especies, con pocas diferencias mgital® podrian poseer modelos
morfométricos con diferencias marcadas. Tambiémipqutesentarse el caso contrario, dos
especies aparentemente muy diferentes en su ngidoéxterna podrian tener modelos

morfométricos similares.



Seleccion de especies

De acuerdo con lo mencionado se tienen dos enfqprasel desarrollo y aplicacion de los

modelos morfométricos:

o Enfoque Ecoldgico: el cual basicamente pretenddizanda variacion en
estructura morfologica dentro del area de distithucle un taxén dado, v.

gr. una especie de sapos.

o Filogenético: en este caso se trata de analizardif@sencias en las
estructuras morfologicas de dos 6 mas taxa ubicadtre si a diferentes
distancias filogenéticas, v. gr. tres especies at@rtijas, dos de ellas
pertenecientes al mismo clado y la tercera ubieadayor distancia en un
arbol filogenético.

Después de revisar minuciosamente estas dos opcgandecididé plantear una pregunta
bajo el segundo enfoque basandose en el artici®byldgenetic relationships of
Phrynosomatid Lizards and Monophyly diceloporus Group” (Weins, 1993), trabajo en el
cual se evalla la propuesta de monofilia para @bayBceloporus mediante un andlisis
filogenético basado en el andlisis de 45 caractguesvan desde rasgos 6seos hasta el
cariotipo.

Lo relevante del articulo de Weins, para la presenvestigacion, es que este autor
presenta un arbol filogenético para la Familia Rbspmatidae (véase la Fig. 8a), en el cual
se plantea que las lagartijas de are@all(saurus, Cophosaurus, Holbrookia y Uma)
constituyen un taxén hermano del génBtwynosoma. Es posible probar tal afirmacion
mediante la comparacion de las estructuras moif@égle dos especies, una que provenga
del grupo de las lagartijas de arena y la otragdeleroPhrynosoma. Para tal efecto se

puede utilizar el enfoque de modelos morfométricosstituidos por un sistema de



ecuaciones simultdneas. Weins también plantea fu&ado formado por los dos taxa
mencionados anteriormente es hermano del claddittiods por Petrosaurus y su taxon
hermano, el grup&celoporus (Sator, Sceloporus, Urosaurus y Uta). Resulta interesante
aplicar el tipo de modelos que se proponen en test@jo para comparar la estructura
morfoldgica de una especie de alguno de los gémkr@ste grupo con la estructura de las
especies comparadas previamente con la finalidaahdkzar los cambios en la estructura
morfologica a medida que la distancia filogenédsanayor.

De acuerdo con lo anterior se seleccionaron lasesites especies para el desarrollo de los
modelos morfométricos constituidos por un sistemaaclaciones simultane&allisaurus
draconoides, Phrynosoma orbirculare y Uta stansburiana.

La variacion morfolégica externa entre las espes@sccionadas es notable, sin embargo
la variabilidad intraespecifica no es tan evidgntd parecer se debe principalmente a la
variacion en tamafo. Las figuras 1, 2 y 3 muesthaspecto de las tres especies en

estudio.

Distribucion Geogréfica y Sitios de muestreo

En la Fig. 4 se muestras las distribuciones eniddéde las tres especies bajo estudio y la
ubicacioén de sus respectivos sitios de muestreo.
Los lugares de procedencia de las muestras deijag@on:

Callisaurus draconoides:
* Baja California Sur: Isla San José, Isla del Carmsla San Marcos, Cabo San
Lucas, Sierra de la Giganta, San Ignacio, Mule§énta Rosalia.
« Baja California Norte: Isla San Angel.
* Sonora: El Pinacate.



Fig.1: Callisaurus draconoides

Hembra adulta Macho adulto

Fuente: ttp://www.californiaherps.com/Iizards/irBag:draconoidesdtpkc.jpg

Fig. 2: Phrynosoma orbiculare

Fuente: http://atlas.drpez.org/albuy48/aad

Fig. 3: Uta stansburiana

Hembra adulta Machadu#to

Fuente: http://www.californiaherps.com/lizards/ireafyistansburianarv05.jpg



Fig.4: Distribucién en México de las tres espeesmdiadas y ubicacién de los sitios de
muestreo ® )
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Callisaurus draconoides /

Phrynosoma orbiculare

Uta stansburiana

Uta stansburiana:
» Baja California Sur: Isla Espiritu Santo, Isla Memsat, Isla San José, Isla San

lldefonso, Cabo San Lucas, Cd. Constitucion, Saadp y La Paz.

« Baja California Norte: Isla Rasa, Isla San Estelsla, Partida Norte, Isla Angel de
la Guarda y la Rumorosa.

* Sonora: El Pinacate.



Phrynosoma orbiculare:
» Distrito Federal: Los Remedios y Pedregal.
» Estado de México: Atizapan, El Capulin, Cahuac&otifiuacan y Aragon.
* Tlaxcala: Tlaxcala, Michilia y Laguna del Carmen.
» Hidalgo: Pachuca, El Chico, Valle del Mezquital gog¢pan.
* Guerrero: Ahuacuotzingo.

Procedencia del Material Biolégico

Las muestras de organismos de las diferentes espieeron obtenidas de la Coleccion de
Anfibios y Reptiles, (CNAR), de la UNAM. Con excépe de algunos individuos de
Phrynosoma orbiculare los cuales fueron medidos en el laboratorio delHausto Méndez

en el Instituto de Biologia de la UNAM.

Muestreo

Los individuos fueron seleccionados de la totalidados existentes en la CNAR mediante
el uso de numeros aleatorios.

Callisaurus draconoides:

Baja California Sur. 20 individuos. NUmeros de lajé: IBH8196; IBH3384();

IBH3385(7); IBH3386-4(%); IBH3386-6(?); IBH2594(Y); IBH2595; IBH2596();

IBH2597(3); IBH2598(%); IBH2599(?); IBH3420-3(); IBH3421; IBH8197; IBH1035-
3(3); IBH4957; IBH4958; IBH7014; IBH7031; un organisraim namero.

Sonora: 10 individuos. Numero de catalogo: IBH15@6i15807; IBH15808; IBH15809;
IBH5732; IBH5743; IBH2738; IBH2738-2; IBH2738-3; HB515(7); IBH3983; IBH4198.

Uta stansburiana;

Baja California Sur. 12 individuos. Numeros de kgga: IBH1058; IBH1059; IBH3380-
6(?); IBH3428(3); 1BH3429(%); IBH3439(); IBH2590(3); IBH2591(%); IBH4290;
IBH4889; IBH4890; IBH8190. Baja California Norte2 individuos. Numeros de catalogo:
IBH1714; IBH1715; IBH1716; IBH1717; IBH3678; IBH531I1BH5702(); IBH5707(%);
IBH5716; IBH5717; IBH6147; IBH6151. Sonora. 6 indivos. Numeros de catalogo:
IBH2164; IBH2737¢); IBH3943; IBH3945(); IBH4201; IBH4202.



Phrynosoma orbiculare:

Distrito Federal. 6 individuos. NUmeros de catalo@H683; IBH781(Q); IBH782(%Q); 3
organismos sin nimero. Estado de México: IBHZJ7(IBH3169(); IBH3322();
IBH3625; IBH3642(); IBH5610(?). Tlaxcala. 6 individuos. Numeros de catélogo:
IBH2924; IBH2925Q); IBH9433; tres organismos sin numero. Hidalgoin@ividuos.
NUumeros de catadlogo: IBH313; IBH1022( IBH3309; organismo sin numerd); 2
organismos sin numero. Guerrero. 6 individuos. Nésede catalogo: IBH8121;
IBH12451(3); IBH12452(); 3 organismos sin numero.

Seleccién del conjunto de variables morfornagi

Considerando las caracteristicas de la morfologiarea de las especies en estudio se
elabor6 una lista de variables morfométricas quempieran describir su estructura
morfologica. Se seleccionaron 20 variables tomagaaocuenta su contribucion a dicha
descripcién. La mayor parte de estas variablesdsomso comun en trabajos relacionados
con descripciones morfométricas. En el apéndicee Imsiestra el conjunto variables

seleccionadas sobre un esquema general validdgsaras especies de lagartijas.

Obtencién de datos

Las mediciones de las 20 variables morfométricaa pada uno de los individuos de las
tres especies fueron realizadas por la misma persom la finalidad de minimizar el error
inherente a la percepcion que puedan tener dossoperdonas de la misma medida. Se
utilizé un vernier con precision de 0.01 mm. Losodgpara cada especie fueron ordenados
en grupos de 5 a 6 valores por sitio de muestasankdias y desviaciones estandar de cada
variable para cada especie y sitio de muestrecesemtan en el apéndice 2.

Es importante aclarar en este punto por qué sertmmaara cada una de las especies,
muestras pequefias (de 5 a 6 valores) en cada utus ditios de muestreo. La razon

principal es que para dar validez a la inferensiadistica y para calcular un modelo de



regresion o correlacién es requisito indispensajole los datos que se estén utilizando
tengan una distribucion normal, lo cual en alguressos no se logra cuando se utilizan los
datos basicos. Se busca la normalidad de las \esigmrque se aplicar4 el modelo de
correlacion en el cual cualquiera de un par dealobes puede ser regresada sobre la otra,
no existe distincion alguna entre ellas y por Iotda una vez obtenida la ecuacion de
regresion que relaciona ambas variables, se pudelér iel valor de una partiendo de un
valor seleccionado para la otra. Para que est@tegiglez, es necesario que los valores de
la variable inferida estén normalmente distribuidasa cada valor de la otra variable. Dado
gue es indistinto cual de las variables sera rageesobre la otra, es necesario que ambas
se distribuyan normalmente. (Daniel, 1974. Cap. 8).

Por esta razon se decidio aplicar el teorema deiteli central obteniendo muestras
pequefas de cada una de las variable utilizadks enodelos. De acuerdo con ese teorema
las medias muestrales se distribuyen normalmensmi€éDh 1974. Caps. 4 y 5), lo cual
puede comprobarse facilmente observando el apér@liee donde se presentan los
resultados de la estadistica basica para las raseftrmedias de cada una de las variables
morfométricas consideradas para cada especianedia igual a la media de la poblacion
(w) y desviacion estandar igual al error estandal) (iEla poblacién de medias. Al hacer
las muestras pequefias lo que se pretende es quddesncias que se realicen con el
modelo morfométrico se aproximen, lo mas posiblelos valores de las variables

morfométricas a nivel de individuo.



Obtencién de los Modelos Morfométricos basatoSistemas de
Ecuaciones Lineales Simultaneas

Partiendo de las medias aritméticas se calculo aglefo de correlacion para todas las
combinaciones posibles de las variables morfonasritomadas de 2 en 2. La idea
subyacente a esto es que se busca la totalidaak deléciones que establece una variable
determinada con el resto de las variables delnsés{estructura morfolégica). Una muestra
de los resultados se pueden observar en el apéddae donde se presentan algunos
coeficientes de correlacion entre las 20 variabtesfométricas tomadas de 2 en 2 para
cada especie. Al final de las tablas de coeficgedi® correlacién, para cada especie, se
presenta una lista de las parejas de variables coyeelacion es estadisticamente
significativa al 95% (p < 0.05).

En la construccion de los sistemas de ecuaciongsamante se incluyeron las
combinaciones de variables que presentaron unceer@i de correlacion estadisticamente
significativo (p < 0.05) de acuerdo con el métodola minima diferencia significativa
(LSD por sus siglas en inglés) descrito por Rog2@00, Cap. 12). Tomando en cuenta que
la determinacion de la significancia de los coefites de correlacion para todas las
combinaciones de 20 variables tomadas de 2 en Zaea especie, implica una gran
cantidad de pruebas de hipotesis sobre un mismgurdonde datos, se aplico el
procedimiento de comparaciones mdltiples de Bowoferrthe Bonferroni mdltiple-
comparisons procedure) para ajustar el nivel deifgigncia alfa de acuerdo con Rosner
(2000), posteriormente se utilizé una estadistee@rueba para evaluar la significancia del
coeficiente de correlaciéon (Daniel, 1974; Zar, 199 encontré que las correlaciones
estadisticamente significativas identificadas pganétodo LSD fueron las mismas que las

determinadas después de aplicar la correccion déeBoni.



A partir de la lista de combinaciones de varialdes p < 0.05 para cada especie, se
construyé una matriz, (Apéndice 5), en la que seden identificar todas las parejas de
variables morfométricas que poseen coeficientesadeelacion r> 0.95. La razén para
incluir anicamente pares de variables con cori@eaestadisticamente significativa es
obvia, dado que se va a utilizar el modelo de tawi@n para construir el sistema de
ecuaciones lineales, un requisito indispensablejes todas las correlaciones tengan
significancia estadistica. La intencién de selewidas parejas de variables morfométricas
con r>0.95, es buscar el mejor desempefio de cada ules éeuaciones de correlacion
ya que un r = 0.95 implica un coeficiente de deieasion f = 0.90. Una caracteristica
deseable de los modelos morfométricos basados s#semsi de ecuaciones lineales
simultaneas es su habilidad para inferir valorea s variables del sistema partiendo del
valor de una, por lo tanto uf * 0.90 representa el desempefio minimo necesarimale
ecuacion para poder realizar predicciones Utilegaiir de esta etapa del desarrollo de los
modelos morfométricos, las ecuaciones de correlacé interpretan también como
modelos de regresién dado que los calculos par@samiodelos son idénticos y lo Unico
gue los diferencia es la existencia de una varialglependiente y otro dependiente en el
tltimo. Obviamente, en el caso del desarrollo deti@éo morfométrico no tenemos estas
condiciones para las variables sin embargo esovatigrpretar el modelo de correlaciéon
como uno de regresion (Daniel, 1974).

En la el Cuadro 1 se presenta una matriz en la seapueden apreciar de manera
simultanea el numero de correlaciones cor 0.95 y p < 0.05 que cada variable

morfomeétrica establece con otras del conjuntozatilo para describir la morfologia externa



Cuadro 1: Matriz del numero de correlaciones estiadimente significativas, ¥0.95y p
< 0.05), que cada variable establece con el regdteahjunto que describe la morfologia
externa de las tres especies de lagartijas esasliad

Callisaurus Phrynosoma Uta
draconoides orbiculare stansburiana
L l/er@lzle_ __________ No. Correlaciones  No. Correlaciones  No. Correlaciones
Cabeza Xl Ancho 4 2 4
X2 Longitud 0
X3 Altura 1 1 0
X4 Ancho del cuello 0 1 5
X5 Dist entre fosas nasales 4 0 3
Xe Diam mayor del ojo 1 0 0
T Torax X; Ao 2 ) 3 ) 0
Xg Altura 0 3 3
Miembros X Longitud del hdmero 5 0 - 0
Anteriores X10  Longitud del radio 2 5 1
X11 Long del metacarpo 4 2 0
Xlz Ancho de la base 0 1 1
Miembros Xi3 Longitud del fémur 2 0 3
Posteriores ~ X4  Longitud de Ia tibia 3 4 5
X15 Long del metatarso 5 4 2
XlG Acho de la base 2 2 2
" Cuerpo  Xi7  Longhocicocloaca 3 ) 5 ) 8
Xlg Longitud 3 _ 3 _ 7
Cola Xig9  Ancho de la base 3 3 1
X20 Longitud 2 1 0
Numero Total de Correlaciones 46 44 50
Numero de ecuaciones en el Modelo 23 22 25
Numero de variables en los modelos 16 16 14

* Las variables sombreadas con nimero de correlaciones igual a cero no se incluyeron
en el modelo.

** |_as variables sombreadas con nlimero de correlaciones igual a uno pueden haber sido
incluidas en el modelo si la variable con la que se relacionan se relaciona con otras.



de cada una de las tres especies en estudio. BEs$ta permite realizar un analisis, en
primera aproximacion, de las diferencias en lauesira morfolégica entre las especies
consideradas.

A continuacion se calcularon los modelos de regregara cada una de los pares de
variables de la matriz de correlaciones del ap@&nlipara cada especie. Con las ecuaciones
obtenidas se construyeron los sistemas de ecuacioreales que corresponden a los
modelos morfométricos para cada especie.

Es importante validar la propuesta de que el cdojute ecuaciones lineales que se
determin6 para cada especie realmente constituyesistema de ecuaciones simultaneas.
Para ello simplemente nos acogemos a la definidérsistema de ecuaciones lineales
simultaneas, segun el cual, un conjunto de ecuesipodra considerarse un sistema de
ecuaciones si posee una 0 mas soluciones queagatisfsimultaneamente, a todo el
conjunto (Anton, 1976). Los sistemas de ecuacipaes cada una de las especies cumplen
cabalmente con la definicion anterior ya que existegrupo de valores de las variables
morfométricas, (conjunto solucién), que los satisfa completamente. Existen varios
métodos convencionales para encontrar la soluciéincénjunto solucién para un sistema
de ecuaciones, por ejemplo el método de eliminagd@®®auss-Jordan (Anton, 1976). Un
método empirico alterno para encontrar el conjgotacién consiste en construir, a partir
de los datos obtenidos del muestreo (apéndicel Aphtexvalo de valoreq + 30 para
cualquier variable del sistema y probar si los reslade este intervalos son solucién del
sistema de ecuaciones. Esto se hace sustituyerdi wao de estos valores en las
ecuaciones del sistema que contengan la variable ouervalo se esta probando y

resolviéndolas. El resto del sistema se resuelgergrado los valores desconocidos a partir



de las ecuaciones ya resultas asegurandose guel&sdacuaciones del sistema han sido

satisfechas.

Obtencion de los mapas o redes de los modedométricos

Las variables contenidas en los modelos mofométrmanstituidos por un sistema de
ecuaciones lineales simultdneas (a los cuales & reéerencia en lo sucesivo como
MMSELS), se acomodaron formando una circunferemncigendo con lineas rectas los
pares de variables morfométricas can0.95 y p < 0.05, el objetivo fue construir una red
gue permita visualizar simultdneamente las con@i@s que se establecen entre las
variables morfométricas de cada modelo morfométitmrdenamiento de las variables y
la forma de las redes es constante para todos MSHUS lo cual permite su comparacion.
En la seccion de Resultados se presentan estasagréfjo el nombre de Mapas de los
Modelos Morfométricos. La configuracion de estogasao redes de relaciones entre las
variables de los modelos morfométricos permitey s primera aproximacion, evaluar el

grado de semejanza o diferencia que presentanddslos de cada una de las especies.



Resultados

Se presenta la metodologia para la formulacion ddefos morfométricos basados en

sistemas de ecuaciones simultaneas.

A continuacidbn se presentan los modelos morfonariobtenidos, mediante la
metodologia antes expuesta, para las espe€al$isaurus draconoides, Phrynosoma
orbiculare y Uta stansburiana, Cuadros 2, 3 y 4. Se presentan también los Mapades

para cada Modelo Morfométrico, Figuras. 5,6y 7.

En congruencia con el enfoque definido en el ptestabajo para la aplicaciéon de los
modelos morfométricos constituidos por un sisteraaeduaciones lineales simultaneas,
(véase la péagina 24), se presenta el arbol deldgefiia hipotética para la familia
Phrynosomatidae propuesta por Weins (1993) y, @uamente, se presenta un esquema
gue representa la seccion de esta filogenia enedeadubican las especi€sllisaurus
draconoides, Phrynosoma orbiculare y Uta stansburiana sobre la cual se colocaron los
mapas de los modelos morfométricos correspondeemtzda una de estas especies con la
finalidad de hacer una comparacion visual del gadeglsemejanza o diferencia entre dichos

modelos tomando en cuenta la distancia filogenéfica 8.

En la parte final de esta seccion se presentamdpacios fenotipicos de las tres especies
estudiadas los cuales fueron construidos a partdados obtenidos al simular la variacién
morfologica teodrica paraCallisaurus draconoides, Phrynosoma orbiculare y Uta

stansburiana utilizando sus respectivos modelos morfométricos.



Metodologia para la formulacion de Modelos Morfomeéts constituidos por
Sistemas de Ecuaciones Lineales Simultaneas (MMBELS

1) Planteamiento del problema:

a)

b)

Definir el taxdn o los taxa para los cualesosmiilara el modelo morfométrico.

Definir el nivel al cual se desea describir larfologia.

2) Obtencién del Modelo Morfométrico:

a)
b)

c)
d)

e)

f)

9)

h)

)

K)

Identificar el conjunto de variables que desrita morfologia al nivel deseado.
Disefiar el muestreo en funcion del uso que sealdMMSELS.
Tomar muestras.

Realizar mediciones (por el mismo investigadam s mismos instrumentos de
medicion) y registrar datos.

Validar la normalidad de la distribucion de diados.

En caso de que los datos para las variablesregepten una distribucién normal,
tomar muestras lo mas pequefias posible y detertainaedia de cada una de ellas.

Calcular el coeficiente de correlaciéon ( r )rgpkas todas las combinaciones de las
variables tomadas de 2 en 2. Ya sea utilizandsdhtectos o sus medias.

Seleccionar las combinaciones de variables tamdé 2 en 2 cuyo coeficiente de
correlacion sea *x 0.95y p < 0.05.

Elaborar una matriz para identificar los pares \hriables morfométricas que
poseen coeficientes de correlacién@.95y p < 0.05.

Elaborar una matriz de todas las variables idenadas en el inciso a, anotando el
namero de relaciones que establecen con otradblesia

Calcular los modelos de regresion lineal padasdas combinaciones de variables
tomadas de 2 en 2 que cumplan con el inciso h.

Construir el sistema de ecuaciones lineales Itfmelas que constituye el modelo
morfomeétrico utilizando las ecuaciones de regredeterminadas en el inciso k.

m) Construir el mapa del modelo morfométrico bas&eden el inciso i.



n) Determinar la conveniencia de incluir en el modaorfométrico las variables que
se relacionan Unicamente con otra ya que en o@ssioonducen a “callejones sin
salida” en la busqueda de soluciones al sistenegalgciones lineales.

0) Comprobar que el conjunto de ecuaciones estaditen el inciso m es un sistema
de ecuaciones lineales simultaneas encontrandsalneion o el conjunto solucion
de dicho sistema. Lo anterior implica resolveristesna de ecuaciones por algun
método convencional, por ejemplo el método de aklwibn de Gauss-Jordan
descrito por Anton (1976). Otra forma de encong@uciones al sistema es probar
valores para cualquiera de las variables y asesgpigue todas las ecuaciones son
satisfechas a partir de tal valor.



Modelos Morfométricos constituidos por un SistersaEgtuaciones Lineales
Simultaneas (MMSELS).

Cuadro 2: MMSELS par&@allisaurus draconoides

r p
Ec.1 [ X, = 3.371 + 0.929*X, \ 0.92 0.003
Ec.2 X, = 5.394 + 1.901*Xc 0.92 0.002
Ec3 X, = 0.693 + 0.859*X, 0.93 0.002
Ec.a X, = 4.439 + 1.415*X 0.95 0.001
Ec5 Xs = - 0.406 + 0.722*X, 0.96 0.001
Ec.6 Xs = 0.1007 + 0.386%Xy¢ 0.96 0.001
Ec.7 Xg = -1.144 + 0.428*Xq 0.93 0.002
Ec.8 Xq = - 4.276 + 0.823*X, 0.93 0.002
Ec.9 X o= 0.725 + 1.309%Xy, 0.90 0.004
Ec.10 X ¢ = - 3.668 + 1.048*X,5 0.93 0.002
Ec.11 X ¢ = - 2.062 + 1.025*X,, 0.98 0.000
Ec.12 X o = 3.049 + 1.110*Xs 0.96 0.001
Ec.13 X o = - 0.420 + 1.598*X,, 0.91 0.003
Ec.14 Xy = 2.110 + 0.815*X s 0.98 0.000
Ec.15 X4, = 0.821 + 0.517*X 0.93 0.002
Ec.16 Xy = -1.014 + 0.592%X g 0.96 0.001
Ec.17 Xis = 2.098 + 0.942*X,, 0.98 0.000
Ec.18 Xy4 = 5.263 + 1.056*X 5 0.92 0.002
Ec.19 X5 = - 5.245 + 0.243*X,; 0.92 0.003
Ec.20 Xy = - 8.174 + 0.474%X 1 0.91 0.003
Ec.21 X7 = -11.863 + 1.945*X 0.99 0.000

Ec.22 X;7 = 14.660 + 0.623*X,, 0.95 0.001
Ec.23 X5 = 13.676 + 0.320*Xy j 0.96 0.001



Cuadro 3: MMSELSPhrynosoma orbiculare

Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
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X, = - 6.079 + 3.504*X,, \
X, = 0.619 + 0.826*X ;
X, = 2.117+ 2.246%X 16

X, = 7.691 + 1.895*Xy,
X, = 7.994 + 0.482*X,

X, = 5.856 + 1.009%X,

X, = -1.396 + 2.096*X,;
X, = 0.5484 + 4.158*X,,
X g = -15.886 + 4.504*X,c
X g = - 6.951 + 1.733*X,,
X g = -10.676 + 2.432%X,,
Xy = 2.778 + 0.677*X 4
X, = 1.017 + 0.139%X,,
X, = -1.917 + 1.819X
X, = 1.720 + 0.698*X,
Xy; = - 2.714 + 1.152%X,¢
X, = -1.063 + 0.322*X 4
Xy, = - 0.741 + 0.195*X,
X,7 = 34.306 + 0.943X,
X,; = 12.418 + 4.911%X,q
X,; = - 0.666 + 1.632"X,q

X,5 = 9.819 + 2.854*X 4 j

0.90
0.90
0.95
0.93
0.94
0.94
0.90
0.97
0.91
0.92
0.93
0.91
0.96
0.95
0.95
0.97
0.90
0.97
0.94
0.96
0.90
0.95

0.014
0.014
0.004
0.008
0.017
0.006
0.013
0.002
0.011
0.009
0.009
0.012
0.004
0.005
0.004
0.002
0.014
0.003
0.006
0.004
0.013
0.005



Cuadro 4MMSELS paraJta stansburiana

Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
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\

X, = 2.238 + 2.663*X,,
X, = 1.559 + 1.417*X,5
X, = -1.386 + 0.220*X,,
X, = -1.576 + 0.369*X,4
X, = 3.759 + 1.473*X,
X, = 2.665 + 0.994*X
X, = - 2.052 + 1.906*Xy,
X, = 0.986 + 0.283*X,;
X, = 1.041 + 0.464*X 4
X, = - 0.744 + 0.675*X 5
X, = - 3.887 + 1.287*Xy,
X, = -1.880 + 0.192*X,,
X, = -1.867 + 0.316*X,4
X5 = 0.074 + 0.237*X,,
X5 = 0.443 + 0.035*X,
X5 = 0.444 + 0.058*X,4
Xg = - 3.053 + 1.731*Xy
Xg = - 3.581 + 0.230*X,
Xg = - 3.782 + 0.386*X 4
X,5 = -1.348 + 0.278*X,,
X, = 1.747 + 0.145*X,,
X4 = 1.855 + 0.236*X,4
X5 = 1.419 + 0.790*X,4
X6 = - 0.610 + 0.872*Xy4
X,; = - 0.284 + 1.656*X,4

\

J

0.96
0.93
0.94
0.95
1.00
0.99
0.94
0.95
0.92
0.99
0.93
0.95
0.92
0.92
0.93
0.91
0.96
0.93
0.94
0.91
0.96
0.91
0.95
0.92
0.99

0.004
0.008
0.006
0.005
0.0000
0.000
0.006
0.005
0.011
0.000
0.007
0.005
0.010
0.011
0.008
0.013
0.003
0.008
0.006
0.013
0.003
0.012
0.005
0.010
0.001



Fig. 5: Mapa del modelo morfométrico pa&allisaurus draconoides. Las relaciones
estadisticamente significativas entre las variablegfométricas estan representadas
por la red de lineas que las unen. Las variablesnguse relacionan con otras se
encuentran encerradas en un circulo.
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Fig. 6: Mapa del modelo morfométrico pdtarynosoma orbiculare. Las relaciones
estadisticamente significativas entre las variablesfométricas estan representadas
por la red de lineas que las unen. Las variablesnguse relacionan con otras se
encuentran encerradas en un circulo.
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Fig. 7: Mapa del modelo morfométrico patda stansburiana. Las relaciones
estadisticamente significativas entre las variablesfométricas estan representadas
por la red de lineas que las unen. Las variablesnguse relacionan con otras se
encuentran encerradas en un circulo.

Miembros
posteriore

Miembros
anteriores



Fig. 8:
a) Filogenia hipotética de la familia Phrynosomatidagin Weins (1993, modificado de
su Fig. 2). Los taxa considerados en este esteddmcuentran marcados con asterisco.

sand lizardgtCallisaurus, Cophosaurus, Uma, etc)

Phrynosoma*

Petrosaurus

>

C Uta*

Urosaurus
E Sator
F Sceloporus merriami
Sceloporus Group C All other Sceloporus

b) Mapas de los modelos morfométricos de las speaes estudiadas sobre una seccion
del arbol de Weins (1993).

Callisaurus draconoides

Petrosuaurus

Uta stansburiana




Es importante mencionar que la estructura de lodefos morfométricos constituidos por
un sistema de ecuaciones lineales simultaneas (MM&EHHa sido disefiada tomando en
cuenta su capacidad para inferir la mayor cantmtzible de las variables consideradas a
partir de una o dos del mismo conjunto. Es posibtestruir los sistemas de ecuaciones con
una estructura matematicamente mas elegante emllae incluyan Unicamente el niumero
de ecuaciones que contengan al conjunto de vasiatmasideradas en el modelo. Sin
embargo, esto le restaria capacidad de infererzciqug se limitaria el uso de la red de
correlaciones que las variables establecen entiésgh red contiene rutas que permiten
inferir el valor de las variables de los sistenmsgefecto doming, partiendo de una o dos,
(véanse los mapas de los MMSELS, Figuras. 5-7)seSicomparan visualmente los
MMSELS de las tres especies (Cuadros 2-3) es gogiehtificar algunas diferencias y
semejanzas entre ellos. En el MMSELSG##isaurus draconoides 16 de las 20 variables
estan correlacionadas con al menos otras dos dginto de variables y se presentan 46
correlaciones estadisticamente significativas el MMSLES dePhrynosoma orbiculare

16 variables se relacionan con la menos otras da® yresentan 44 correlaciones
estadisticamente significativasn el caso del MMSELS déta stansburiana 14 variables
se relacionan al menos con otras dos y se presé&®asorrelaciones estadisticamente
significativas. La red de correlaciones entre lasiables deCallisaurus draconoides
permiten la formulacion de un modelo morfométriage cconsiste en un sistema de 23
ecuaciones lineales simultane&araPhrynosoma orbiculare las variables consideradas
establecen un conjunto de correlaciones tal queosible la formulacion de un modelo
consistente en un sistema de 22 ecuaciones linsatedtaneasY en le caso déJta
stansburiana se puede construir un modelo que incluya un setee 25 ecuaciones

lineales simultaneas.



En los modelos par@allisaurus draconoides y Phrynosoma orbiculare, las variables x
(ancho de la cabeza) y xancho del térax) se relacionan de la misma foremaambas
ecuaciones el signo de las pendientes y su magestwiimilar y lo mismo se observa para
las ordenadas al origen; los coeficientes de datagibn también son muy parecidos. Las
ecuaciones que relacionan las variables(MHC) y x5 (longitud del cuerpo), presentan
pendientes con el mismo signo y de magnitud diferelas ordenadas al origen son del
mismo signo pero diferente magnitud y el coefi@et¢ determinacion en la ecuacion de
Callisaurus draconoides es mayor que en la drynosoma orbiculare. En estas especies
el signo de la ordenada al origen y la pendientéag ecuaciones que relacionan g X
(LHC) con %o (longitud de la cola) son iguales, aunque ambosnpetros son diferentes en
magnitud en tanto que los coeficientes de detewitinason similares. En las ecuaciones
gue relaciona i (longitud del radio) con i (longitud del metatarso) en ambos modelos
las pendientes son diferentes en magnitud peroetamismo signo, en tanto que las
ordenadas al origen tiene diferente signo y madngimilar y los coeficientes de
determinacion son similares.

En los modelos deéPhrynosoma orbiculare y Uta stansburiana las ecuaciones que
describen la relacion entre variablaes flongitud de la tibiay xig (longitud del cuerpo)
poseen ordenadas al origen con signo y magnitutedifes, en tanto que las pendientes
tienen igual signo pero diferente magnitud y losfioientes de determinacion son muy
similares. En los modelos de esas especies lagblesix, (longitud de la tibia) y ¥
(LHC) presentan ecuaciones en las cuales las pgadigenen signos iguales y magnitudes
similares en tanto que las ordenadas al origereptas signos y valores diferentes y los
coeficientes de determinacion son similares. Las@ones para las variables . HC) y

x1g (longitud del cuerpo) en los modelos de esas espdiEne ordenadas al origen con



igual signo pero diferente magnitud, las pendietisggen el mismo signo y magnitud muy
similar en tanto que los coeficientes de deterndmacon notablemente diferentes.
También se puede observar que las ecuaciones gaebeéa la relacion entre las variables
Xs (altura del térax) y % (longitud del radio) en los modelos de esas espgmiesentan
ordenadas al origen con igual signo pero diferemagnitud en tanto que las pendientes
tienen el mismo signo pero diferente magnitud ydosficientes de determinacion tienen
magnitudes similares.

En los modelos par&allisaurus draconoides y Uta stansburiana las ecuaciones que
describe la relacion entre las variables (kHC) y xig (longitud del cuerpo) presentan
ordenadas al origen con el mismo signo pero diferemagnitud, las pendientes tienen el
mismo signo y magnitud diferente en tanto que teficientes de determinacion son muy
semejantes.

Todas las ecuaciones contenidas en los MMSELS sdletrés especies presentan un
coeficiente de determinaciéfh 0.90 lo que indica que esos modelos poseen ugrabu
capacidad de inferencia. EI MMSELS patallisaurus draconoides permite inferir 15
variables morfométricas disponiendo del valor da wel conjunto que describe su
morfologia externa, el modelo paParynosoma orbiculare también tiene capacidad para
inferir 15 variables y el d&ta stansburiana permite inferir 13 variables morfométricas a
partir de una.

En la matriz de la Cuadro 1 se pueden identifices Variables que se relacionan
Unicamente con otra, en ocasiones es posible indlohas variables en el sistema de
ecuaciones. Las variables que no se relacionannatguna otra también pueden ser

identificadas en esa matriz, evidentemente esasbl@s no se incluyen en el sistema de



ecuaciones de los respectivos MMSELS, en los mdpdss modelos (Figuras 5-7) esas
variables se encierran en un circulo. La matrizGighdro 1 permite realizar un analisis
comparativo rapido de la estructura de los MMSEL&asiderar que un numero mayor de
variables que establecen correlaciones estadigidanmsignificativas con un 2 0.95
permiten una mejor descripcion de la estructurdotimgica.

Cuando se comparan las matrices del numero de lamoees estadisticamente
significativas que se establecen entre las vasatidela estructura morfolégica de las tres
especies de lagartijas (Cuadro 1) es posible des@igpunos indicios de la manera en que
se relacionardichas estructuras. Los patrones de relacionesestablecen las variables
morfométricas de la cabeza (ver apéndice 1) cas otariables del conjunto que describe
la morfologia externa de las especies de laga@igissarurus draconoides y Phrynosoma
orbiculare son mas parecidos entre si que entre cualquierellds y el patrén
correspondiente parbdta stansburiana. Las relaciones que establecen las variables del
torax con el resto de las variables en las tresogsp son diferentes entre si. En cambio el
patron de relaciones que establecen las varialdebs] miembros anteriores son mas
parecidos entreC. draconoides y P. orbiculare que entre cualquiera de éstasUy
stansburiana. En el caso de los miembros posteriores el patedreldciones que establecen
sus variables con el resto de las del conjunto semejantes en la estructura morfologica
de las tres especies

Las observaciones acerca del grado de semejanzdemndia entre las estructuras
morfoldgicas de las tres especies de lagartijaadassen las matrices del nimero de
correlaciones entre las variables pueden ser amadhs mediante el analisis visual de los

mapas de los MMSELS (Figuras 5-7). El mapa cormedigote aCallisaurus draconoides



presenta mayor similitud con el éarynosoma orbiculare que el que cualquiera de ellos
presenta con el mapa tka stansburiana. Puede observarse que para las primeras especies
la mayor densidad de relaciones estadisticamegnéisativas se ubica entre las variables
de los miembros anteriores y posteriores con a@brde las variables del conjunto, en
cambio en el mapa dd. stansburiana dicha densidad es mayor entre las variables de la
cabeza, cuerpo y los miembros posteriores conssb e las variables de su estructura
morfoldgica.

La conclusiones acerca de la relacion entre lasatgtas morfolégicas das tres especies
de lagartijas pueden contrastarse con la filogeais/eing1993)de acuerdo con la cual se
espera mayor semejanza entre la estructura moidaldigCallisaurus draconoidesy la de
Phrynosoma orbiculare que entre cualquiera de éstas y lalta stansburiana. En la
Figura 8b se muestran los mapas de los MMSELS lpar&res especies colocadas sobre
una seccion de la filogenia propuesta por Wein83)19

Los MMSELS permiten simular la variabilidad del ppleorporal de cada una de las tres
especies de lagartijas estudiadas. Partiendo dené&sanacion es posible construir el
espacio fenotipico para estos taxa siguiendo Ipyasto por Alberch (1989). Utilizando el
modelo morfométrico de cada una de esas espegies@de determinar los limites de su
espacio fenotipico tomando en cuenta las relacigunesestablecen los elementos de su
plan corporal. En la Figura9 se presenta una dicgdion del espacio fenotipico de
Callisaurus draconoides, Phrynosoma orbiculare y Uta stansburiana, los cuales se
encuentran en espacios multidimensionales y pdarto se dificulta su representacion
grafica, tratando de superar esta limitante enteslb@jo se propone utilizar tres variables
contenidas en los modelos morfométricos para desal espacio fenotipico de cada

especie en tres dimensiones, tales variables sohoale la cabezax longitud de la tibia



Fig. 9. Espacios Fenotipicos en 3D para las trpsogss de lagartijas. Dada la dificultad
para representar un objeto con mas de tres dimassige describe el espacio fenotipico
con tres variables morfométricas: ancho de la @be}, longitud de la tibia (¥) y ancho

de la base del miembro posteriofgfxLos valores para estas variables fueron detehos
resolviendo el MMSELS de cada especie en el interuat 30 para LHC Todos los
valores estan expresados en mm.
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b) Espacio fenotipico dehrynosoma orbiculare
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c) Espacio fenotipico ddta stansburiana
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(x14) y ancho de la base de los miembros posteriosgs & intervalo de valores para las
variables consideradas en los tres espacios fétmgipe tomo en el intervalot 3o para

la LHC de cada especie. Los valores |dg ¢ para la LHC de cada especie fueron
calculados a partir de los datos del apéndice 2ndisble el hecho de que mientras los
espacios fenotipicos pa@Gallisaurus draconoides y Uta stansburiana estan bien definidos
en el intervalop + 30 para su LHC, el espacio fenotipico Barynosoma orbiculare
Unicamente esta bien definido en el interval@g, u+3c] para su LHC, esto significa que
para que el plan corporal de esta especie se nganles individuos debe tener una LHC >
u-20. La representacion gréfica o la manipulacion énalide los MMSELS permiten
determinar si una estructura morfologica particydegsenta limites al escalamiento, es
decir, limites en su espacio fenotipico. Se deberdar que los MMSELS solo tienen un
conjunto solucién y quéos valores que se encuentran fuera de ese congerteran
resultados para el sistema de ecuaciones que ndbistdgicamente coherentes, por
ejemplo la magnitud dena variable con signo negativo. Un aspecto imptetdel empleo
de los MMSELS para propésitos de inferencia es goe, base en su mapa, (red de
correlaciones entre las variables), es posiblermétar la ruta 6ptima para estimar el valor

del mayor nimero de variables del conjunto queienatel modelo a partir de una.

Discusion y Conclusiones

El andlisis de los MMSELS, (Modelos Morfométricogeqconsisten en un Sistema de
Ecuaciones Lineales Simultaneas), de sus mapades ke matrices indican que existen
diferencias entrdas estructuras morfologicas de las especies dartijag Callisaurus

draconoides, Phrynosoma orbiculare y Uta stansburiana. Los mapas de los MMSELS para



las tres especies muestran que ellos poseen ddeestructura (diferentes variables) y
complejidad (numero de correlaciones entre lasabs), sin embargo los mapas Cle
draconoides y P. orbiculare son mas parecidos entre si que cualquiera de etind).
Sansburiana (Figuras 5-7). Las variables gireluyen los MMSELS no son las mismas ni
aun entreC. draconoides y P. orbiculare los cuales son taxa hermanos en el mismo clado
de acuerdo con la filogenia propuesta por Wein93L9La densidad de relaciones
estadisticamente significativas que presentandasbles de las estructuras morfologicas
de las tres especies tampoco presentan un mismonpétuadro 1). Mientras en
Callisaurus draconoides la mayor densidad la presentan las variables geri@mbros
posteriores, los miembros anteriores y la cabez&heynosoma orbiculare ademéas de en
esas regiones, se encuentra una densidad relatit@ialéa en las variables del cuerpo. En
el caso deéJta stansburiana la mayor densidad de relaciones estadisticamem#icativas

la presentan las variables de la cabeza, el cyelggomiembros posteriores, siendo notable
gue las variables de los miembros anteriores pi@saema densidad marcadamente menor
en relacion a la que presentan las otras dos espatiesa region.

Una serie de pruebas de hipétesis: (0.05) se llevaron a cabo siguiendo a Zar (1988
probar la significancia de la igualdad entre losgapetros de las ecuaciones de regresion
para las combinaciones de variables mencionadessatcion de Resultados (Pag. 47). En
los MMSELS deCallisaurus draconoides y Phrynosoma orbiculare las ecuaciones para
las variables: x(ancho de la cabeza) y tancho del térax) son iguales, lo mismo sucede
con las ecuaciones paray Xsvl) y xs (longitud del cuerpo), esto implica que se puede
construir nuevamente esas dos ecuaciones utibzéosd datos de ambas especies. Las
ecuaciones que relacionan las variables(XHC) y %o (longitud de la cola) presentan la

misma pendiente pero diferente elevacion en amb@ISELS y las ecuaciones para las



variables xo (longitud del radio) y ¥ (longitud del metatarso) posee diferente pendiente
pero la misma elevacién (véase Zar, 1999, Capsy 1I8). En los MMSELS para
Phrynosoma orbiculare y Uta stasburiana, las ecuaciones que relacionan los pares de
variables x4 (longitud de la tibia), 3% (longitud del cuerpo); % (longitud de la tibia), ¥
(LHC) y x17, X18 son iguales por lo tanto también en este caso egepwolver a construir
esas tres ecuaciones utilizando los datos de ka®sjmecies o bien se puede construir un
sistema de ecuaciones con los datos de las dosiesmpie contenga las tres variables
involucradas. Las ecuaciones que relaciona lashas x (altura del térax) y » (longitud

del radio) poseen la misma pendiente pero diferel@eacion en ambos modeld los
MMSELS paraCallisaurus draconoides y Uta stansburiana, las ecuaciones que relacionan
las variables % (svl) y x5 (longitud del cuerpo) poseen la misma pendiente géerente
elevacion. Aun cuando el nimero de ecuaciones cesnentreCallisaurus draconoides y
Phrynosoma orbiculare es menor que las que son comunes pararbiculare y U.
stansburiana, el nimero de variables que contienen las ecueside la primera pareja es
mayor que para esta ultima.

El presente estudio esta enfocado al andlisis ésttactura morfolégica mas que al de la
forma. La primera esta definida por el conjuntorelaciones que se establecen entre las
partes de un organismo en tanto que la segund#iseera la percepcion que se tiene de la
estructura morfolégica modificada por la preserdgagrasa, escamas, plumas o pelo e
inclusive algunas estructuras constituidas porain@s de esos elementos.

Es posible plantear que las relaciones entre lemeaitos de una estructura morfolégica
estan establecidas de tal manera que si esasoredaatambian, la estructura morfologica
puede cambialCon base en esta idea se propone que las difeseztias relaciones que

se establecen entre las variables de las estractararfolégicas deCallisaurus



draconoides, Phrynosoma orbiculare y Uta stansburiana indican que existe una
diferenciacidén sus planes corporales. Las relasiendére estas tres especies determinadas a
partir de las diferencias en las relaciones quabksten las variables de sus respectivas
estructuras morfolégicas y por el andlisis de Idd3UES son representadas en la Figura
8b. Aun cuando en su forma son diferentes, en d$asep corporalesCallisaurus
draconoides y Phrynosoma orbiculare presentan una mayor similitud entre si que la de
cualquiera de ellos con el plan corporalldta stansburiana, porque la forma en que se
asocian los elementos de sus estructuras morfa®gs mas parecida entre si que entre
cualquiera de ellas y la forma en que se relaciolosnelementos de la estructura
morfologica ddJta stansburiana.

Como resultados de su andlisis filogenético, basadel analisis de caracteres como la
osteologia, patron de escamas, anatomia, colorac#diotipo y comportamiento, Weins
(1993) establece que los génef@alisaurus y Phrynosoma son taxa hermanos y distan
filogenéticamente del grupggcel oporus al cual pertenece el génddta. Las conclusiones a
las que se ha arribado con base en el andlisasdelbaciones existentes entre los elementos
gue constituyen la estructura morfolégica de lapee@ss Callisaurus draconoides,
Phrynosoma orbiculare y Uta stansburiana concuerdan con la filogenia de Weins ya que la
estructuras morfolégicas de las dos primeras espesdn mas parecidas entre si que
cualquiera de ellas con la estructura morfologeb@ stansburiana.

Los resultados del presente estudio sugieren quentmdelos morfométricos basados en
sistemas de ecuaciones simultaneas pueden seradiddi como una alternativa a los
métodos multivariados convencionales para andkzestructura morfologicdientras los
métodos multivariados convencionales permiten deter los cambios en conjuntos de

variables morfométricas cuando el tamafio corpaaalay el método que aqui se propone



permite analizar los cambios en la estructura nhigfca cuando cualquiera de las
variables del conjunto cambia, esto se debe agfeen#todo esta basado en la concepcién
de que los seres vivos son sistemas y por lo tamtopnocemos la forma en que se
relacionan sus partes, podemos estimar el efeetdemquara el cambio en una variable sobre

las restantes del sistema.

Los MMSELS poseen algunas caracteristicas que derpos identificar en los modelos
multivariados convencionales, por ejemplo la hdhii para establecer los limites al
escalamiento de una estructura morfoloégica comptetan otras palabras, establecer los
limites del espacio fenotipico de un taxén dado. Un MMSELS estastituido por un
sistema de ecuaciones, no por un grupo de ecuaciom&das al azar, lo que implica que
existe sélo un cierto conjunto de valores que sducgnes para el sistema. Este conjunto
solucién representa valores para los cuales todasrdlaciones entre las variables
morfométricas que describe el sistema de ecuacemeamplen. Por lo, tanto la estructura
morfoldgica que describe el sistema de ecuaciodés es biolégicamente coherente
cuando las variables morfolégicas involucradas toloa valores del conjunto solucion. En
el caso de los MMSELS formulados para cada unasiedpecies estudiadas se probaron
valores que satisfacen a sus respectivos sistemascubciones, valores del conjunto
solucion de cada sistema, y esto permiti6 constogrespacios fenotipicos para cada
especie (Figura 9). Pafallisaurus draconoides se generaron los valores para las tres
variables consideradas en su espacio fenotipicodimtiendo valores para,dongitud del
hamero, en su sistema de ecuaciones; Pamngosoma orbiculare seutiliz6 como variable
generatriz la y, longitud del radio y parblta stansburiana se utilizo la x7, LHC. Con la

finalidad de hacer comparables los tres espaciustifgcos, se tomaron valores para las



variables que los describen en el intervala@ 30 para LHC. De esta manera los tres
espacios fenotipicos fueron probados en el misrenvialo para LHC y al compararlos
resultd interesante el hecho de que los espaaiasiécos pardCallisaurus draconoidesy
Uta stansburiana se extiende por debajo de3c para LHC, en tanto que pdParynosoma
orbiculare el limite inferior de su espacio fenotipico seummtra en-2¢ para LHC. Con
valores menores a este limite, 36 mm, el sistemecdaciones de esta especie no queda
resuelto satisfactoriamente desde el punto de Wsikbgico ya que algunas variables
toman valores negativos. Los tres sistemas de etgscson resueltos satisfactoriamente
por valores que rebasan el limite superior qudalmente se establecid ent 3o, esto
implica que estructuralmente no existe limite peréamano de los individuos de las tres
especies, posiblemente el limite del tamafio quesreésios en la naturaleza esté
determinado por la seleccion natural. Con base emterior se propone que en el limite
inferior del espacio fenotipico d& draconoides y U. Stansburiana es menor a-3c para
LHC, en tanto que en el limite inferior del espdeiootipico dd”hrynosoma orbiculare es

u-2¢ para LHC.

Una caracteristica de los MMSELS es que permitéselatificacion de las bases biologicas
para la diferenciacion de dos o mas planes cogmiRbr ejemploen el caso de las tres
especies de lagartijas el analisis de los MMSELd® yus mapas permiten establecer que
las variables: x(ancho de la cabeza)s gancho del torax), gt (LHC) y xi5 (longitud del
cuerpo) se relacionan de manera similar en la astau corporal deCallisaurus

draconoides y Phrynosoma orbiculare.

La piedra angular para la expansion del modelo é@looco que hemos presentado, la cual

constituye la base para la formulacion de modelasfamétricos constituidos por un



sistema de ecuaciones simultaneas, es el recommtonde que las caracteristicas de un
sistema vivo son de tipo constitutivo (ver pagiiia Esta expansion no resuelve todos los
problemas que tradicionalmente se han enfrentadanalizar la estructura morfolégica
considerando multiples variables, como cualquies atodelo presenta limitaciones, pero
ayuda a resolver algunos tan importantes como factaizacion del espacio fenotipico
para un taxon dado.

Este tipo de modelo puede ser utilizado tanto p@ogos tedricos como por aquellos que
abordan temas en el campo de la morfologia, laoamatcomparada, la paleontologia, etc.
Sus bases son principios de la Teoria de Sistemds ya Morfologia Comparada
ampliamente aceptados. Algunas cualidades que desorsu uso son la facilidad de
computo basada en una matematica simple y la fidaibide extender sus aplicaciones al

estudio de las relaciones entre los elementos a@lguier sistema.
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Apéndice 1: Variables Morfométricas para descridimorfologia externa d€allisaurus
draconoides, Phrynosoma orbiculare y Uta stansburiana.

X17

X1 ancho de la cabezaz:Xongitud de la cabezag:xxaltura de la cabezags:xancho del
cuello, %: distancia entre fosas nasales,eje mayor del o0jo,x ancho del térax,sx altura
del torax, x%: longitud del himero, ps. longitud del radio, x: longitud del metacarpo,x
ancho de la base del miembro anterigg, bongitud del fémur, x: longitud de la tibia, :
longitud del metatarso,x ancho de la base del miembro posterigf, bongitud hocico -
cloaca, xg: longitud del cuerpo, . ancho de la base de la colgy: Yongitud de la cola.
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Apéndice 3: Estadistica basica para las media®slevdlores del conjunto de variables
contenidas en los modelos morfométricos de lasespscies de lagartijas.

a) Callisaurus draconoides

(El nimero de columna corresponde al nimero dariable morfométrica)

Summary Statistics

Ql _1 ol _10 Col _11 @l _12 ol _13
Count 6 6 6 6 6
Aver age 10. 6383 10. 2517 4. 38167 3.30167 17.0017
Vari ance 0. 748697 1.4335 0. 353937 0. 226017 2. 31206
Standard deviation 0.865273 1.19729 0. 594926 0. 475412 1. 52054
M ni mum 9.68 8.05 3.75 277 14.26
Maxi mum 11.76 11.33 5.31 3.89 18.78
Stnd. skewness 0. 17295 -1. 44362 0. 690457 0. 249274 -1.22902
Stnd. kurtosis -0. 871092 1.31341 - 0. 267805 -1. 16359 1.26121
Sum 63. 83 61.51 26. 29 19.81 10201

ol _14 @l _15 Col _16 @l _17 Col _18
Count 6 6 6 6 6
Aver age 15. 8167 9. 995 6. 88833 62. 7667 38.3683
Vari ance 2. 55207 2. 11355 1.22798 32. 8964 8. 60566
Standard deviation 1.59752 1.45381 1.10814 5. 73554 2. 93354
M ni mum 13.02 7.47 6. 06 54. 45 33.96
Maxi mum 17. 87 11.65 8.79 69. 92 41.94
Stnd. skewness -0. 951654 -0.967476 1. 32036 -0. 15568 -0.344737
Stnd. kurtosis 1.12833 0. 802249 0. 242513 -0. 4389 -0.358578
Sum 94.9 59. 97 41.33 376. 6 230.21

ol _19 Ql _2 Col _20 @l _3 ol _4
Count 6 6 6 6 6
Aver age 9. 11167 16. 2583 77.2667 7.82167 8. 37333
Vari ance 0.967177 1. 24398 80. 8641 0. 794377 0. 845787
Standard deviation 0.983451 1.11534 8. 99245 0. 891278 0. 919667
M ni mum 7.86 14. 82 63.6 6. 59 7.0
Maxi mum 10.73 17.33 86. 27 8. 86 9.43
Stnd. skewness 0. 706017 - 0. 365015 - 0. 566685 -0. 165599 -0.434119
Stnd. kurtosis 0. 42675 -1.19653 - 0. 563361 -0. 667292 - 0.562489
Sum 54. 67 97. 55 463. 6 46. 93 50.24

@l _5 ol _6 Col _7 @l _8 @l _9
Count 6 6 6 6 6
Aver age 2.75833 5. 25333 11.58 9. 40167 14.1433
Vari ance 0. 191377 0. 690307 0. 94376 1 48394 2.72563
Standard deviation 0.437466 0. 830847 0.971473 121817 1. 65095
M ni mum 2.36 4.45 10. 59 7.75 11.38
Maxi mum 3. 46 6. 46 12.73 10.51 16.4
Stnd. skewness 0. 963357 0. 563544 0. 300168 -0. 533949 -0.603771
Stnd. kurtosis - 0. 242223 - 0. 808825 -1.2389 -1. 00447 0. 867659

Sum 16. 55 31.52 69. 48 56. 41 84.86



b) Phrynosoma orbiculare

(El nimero de columna corresponde al nimero dariable morfométrica)

Sunmary Statistics

Col _1 Col _10 Col _11 @l _12 ol _13
Count 5 5 5 5 5
Aver age 17. 026 10. 608 5.218 4. 648 15.624
Vari ance 2.83528 0. 64472 0. 25357 0. 20952 2. 68268
Standard deviation 1.68383 0. 802945 0. 503557 0. 457734 1. 63789
M ni mum 15. 38 9.73 4.47 3.99 13.56
Maxi mum 19. 83 11.51 5.71 5.22 17.8
Stnd. skewness 1.36321 0. 0353286 - 0. 787509 -0. 341885 0. 106469
Stnd. kurtosis 1.27816 - 1. 24896 -0. 164195 0. 225476 -0.3143
Sum 85. 13 53. 04 26. 09 23.24 78.12
Col _14 Col _15 Col _16 @l _17 ol _18
Count 5 5 5 5 5
Aver age 12.734 6.884 6. 594 69. 214 42.822
Vari ance 1. 26293 0. 18548 0.20773 32. 1857 10.9281
Standard deviation 1.1238 0. 430674 0. 455774 5. 67325 3. 30577
M ni mum 11. 43 6.32 6.19 63. 89 39.6
Maxi mum 13.92 7.38 7.33 75. 67 46.77
Stnd. skewness 0. 00145657 - 0. 302682 1. 15865 0. 263845 0. 47556
Stnd. kurtosis -1.21152 -0.730382 0.788117 -1. 35108 -1.34726
Sum 63. 67 34. 42 32.97 346. 07 214.11
Col _19 Col _2 Col _20 @l _3 ol _4
Count 5 5 5 5 5
Aver age 11. 566 17.576 37.036 11. 618 12.426
Vari ance 1.27793 0. 98088 34,1359 0. 90657 1. 01018
Standard devi ation 1.13046 0. 990394 5. 84259 0. 95214 1. 00508
M ni mum 10. 56 16. 22 30. 28 10. 28 11.4
Maxi mum 12.81 18. 82 44.72 12. 62 14.06
Stnd. skewness 0. 494513 - 0. 258627 0. 286164 -0. 482247 1. 18797
Stnd. kurtosis -1.4772 -0.152979 - 0. 692283 -0. 458522 0. 979585
Sum 57.83 87.88 185.18 58. 09 62.13
Col _5 Col _6 Col _7 @l _8 l_9
Count 5 5 5 5 5
Aver age 3.172 4.604 19. 876 15. 118 14.068
Vari ance 0. 02952 0. 10878 3. 73563 4.11242 0. 95547
Standard deviation 0.171814 0. 329818 1.93278 2.02791 0. 977481
M ni mum 2.95 4.25 17.17 12.78 12.64
Maxi mum 3.35 5.03 22.56 17. 35 15.11
Stnd. skewness -0.290189 0. 0603685 -0. 018999 -0. 288423 - 0.695508
Stnd. kurtosis - 0. 944726 - 0. 815073 0. 666093 -1. 22311 -0.203337

Sum 15. 86 23.02 99. 38 75. 59 70.34



c¢) Uta stansburiana

(El nimero de columna corresponde al nimero dariable morfométrica)

Summary Statistics

Col _1 ol _10 ol _11 @l _12 Col _13
Count 5 5 5 5 5
Aver age 8.874 5.888 2. 684 2.492 11.604
Vari ance 0. 41103 0. 14597 0. 01113 0. 05552 0. 68023
Standard deviation 0.641116 0. 38206 0. 105499 0. 235627 0. 824761
M ni mum 8.16 5.33 2.62 2.25 10.55
Maxi mum 9.79 6.34 2.87 2.81 12.48
Stnd. skewness 0. 510671 -0. 545539 1.89742 0. 243025 - 0.234437
Stnd. kurtosis - 0. 242631 0. 109823 2. 02327 -0. 648744 -0.953874
Sum 44.37 29. 44 13.42 12. 46 58.02

ol _14 ol _15 ol _16 @l _17 Col _18
Gount 5 5 5 5 5
Aver age 8. 526 5.164 4.744 46. 622 28.324
Vari ance 0. 17573 0. 19078 0. 29043 7.98312 2.87518
Standard deviation 0.419202 0. 436784 0. 538916 2.82544 1. 69564
M ni mum 7.91 4.81 4.18 42.68 26.11
Maxi mum 8.98 5.79 5.39 50.0 30.47
Stnd. skewness - 0. 68402 0. 793495 0. 327151 -0. 29421 0. 0181993
Stnd. kurtosis - 0. 103208 -0. 640797 -1. 22665 -0. 19151 - 0.385325
Sum 42.63 25.82 23.72 233.11 141. 62

Col _19 ol _2 ol _20 @l _3 ol _4
Gount 5 5 5 5 5
Aver age 6.14 14.196 70. 236 5. 486 7.084
Vari ance 0. 35125 0. 67693 37.8425 0. 11603 0. 31163
Standard deviation 0.592663 0. 822758 6. 15163 0. 340632 0. 558238
M ni mum 5.34 13.1 59.7 5.12 6.35
Maxi mum 6.77 14. 98 75.2 5.91 7.62
Stnd. skewness - 0. 276265 -0. 358231 -1. 62603 0. 330399 - 0.29665
Stnd. kurtosis - 0. 648003 - 0. 834855 1.57279 -1. 08688 -0.873226
Sum 30.7 70. 98 351.18 27.43 35.42

ol _5 ol _6 Ql _7 @l _8 Col _9
Count 5 5 5 5 5
Aver age 2.094 4.814 9. 454 7.14 9.0
Vari ance 0. 01078 0. 06373 0. 30763 0. 45395 0. 60745
Standard deviation 0.103827 0. 252448 0. 554644 0. 673758 0. 779391
M ni mum 1.94 4.59 8.81 6.15 7.9
Maxi mum 2.23 5.23 10.2 7.88 10.0
Stnd. skewness - 0.381215 1. 31091 0. 313589 -0. 582393 -0.151756
Stnd. kurtosis 0. 79199 1. 03817 - 0. 554765 -0. 00550458 0. 0610486

Sum 10. 47 24.07 47.27 3.7 45.0



Apéndice 4: Coeficiente de correlacion para paesatiables morfométricas utilizadas
para la construccion de los modelos morfométricosad tres especies de lagartijas (Solo
se presenta una muestra del total de coeficiemateslados el cual corresponde al nUmero
de combinaciones de las 20 variables tomadas de2) e

a) Callisaurus draconoides

El nimero de columna corresponde al nimero derlabla morfométrica, inmediatamente debajo de gste
encuentra el coeficiente de correlacion. El valaires paréntesis corresponde al nimero de parestde d
usados para calcular el coeficiente y el tercereraras el valor de p.

Correlations

Gl _1 Gl _10 ol _11 @l _12 Col _13
Gl _1 0. 8157 0.9728 0. 7625 0.7446
(9 ( 9 ( 9 ( 9
0.0478 0. 0011 0. 0779 0.0895
Col _10 0. 8157 0. 8136 0. 5894 0.9163
(9 ( 9 ( 9 (9
0. 0478 0. 0489 0. 2182 0.0102
Col _11 0.9728 0. 8136 0. 6013 0.7976
(9 (9 ( 9 (L)
0. 0011 0. 0489 0. 2067 0.0573
Col _12 0. 7625 0. 5894 0. 6013 0.3485
( 6 ( 9 ( 9 ( 9
0. 0779 0. 2182 0. 2067 0.4984
Col _13 0. 7446 0. 9163 0.7976 0. 3485
(9 (9 ( 9 ( 9
0. 0895 0. 0102 0.0573 0. 4984
Col _14 0. 8106 0. 9446 0. 8609 0. 4211 0.9900
( 6 ( 9 ( 9 ( 9 ( 9
0. 0504 0. 0045 0. 0277 0. 4057 0.0001
Col _15 0. 8486 0. 9891 0. 8709 0. 5555 0.9221
(O (9 ( 9 ( 8 ( 9
0. 0327 0. 0002 0. 0239 0. 2525 0.0089
Col _16 0. 9036 0. 6888 0. 9630 0. 4955 0.6616
(9 (9 ( 9 (9 (9
0. 0135 0. 1302 0. 0020 0. 3175 0.1524
Col _17 0. 9245 0. 9368 0. 9140 0. 7252 0.8167
( 6 ( 9 ( 9 ( 9 (9
0. 0083 0. 0059 0. 0108 0. 1029 0.0473
Col _18 0. 9287 0. 9426 0. 9088 0. 7433 0.8414
(S (9 (9 ( 9 (9
0. 0074 0. 0048 0.0121 0. 0904 0.0357
Col _19 0. 9289 0. 8648 0. 9789 0. 5338 0.8673
( 6 ( 9 ( 9 ( 9 ( 9
0. 0074 0. 0262 0. 0007 0. 2754 0.0252
Col _2 0. 5339 0. 7658 0. 5906 0. 3535 0.5825
() (9 (9 ( 9 (9
0. 2752 0. 0759 0.2171 0. 4919 0.2251
Col _20 0. 8580 0. 9252 0.8144 0. 7876 0.7675
(9 (9 ( 9 ( 9 ()
0. 0288 0. 0082 0. 0485 0. 0629 0.0748
Col _3 0. 9570 0. 9091 0. 9355 0. 6928 0.8284
( 96 ( 9 ( 9 ( 9 ( 9

0. 0027 0.0120 0. 0061 0.1271 0.0416



b) Phrynosoma orbiculare

El nimero de columna corresponde al niumero de tabla morfométrica, inmediatamente abajo se
encuentra el coeficiente de correlacion. El valares paréntesis corresponde al tamafio de la mugsta
tercer nimero es el valor de p.

Correlations

@l _1 ol _10 ol _11 @l _12 ol _13
@l _1 0.8208 0.7912 0.9105 0.6048
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0886 0.1109 0.0317 0.2799
ol _10 0. 8208 0. 9446 0. 8698 0.7890
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0886 0. 0155 0. 0553 0.1126
ol _11 0. 7912 0. 9446 0.9177 0.7953
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 1109 0.0155 0. 0280 0.1077
ol _12 0.9105 0. 8698 0.9177 0.8409
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0.0317 0. 0553 0. 0280 0.0744
ol _13 0. 6048 0. 7890 0. 7953 0. 8409
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0.2799 0.1126 0.1077 0.0744
ol _14 0. 7461 0.9768 0. 8602 0. 7553 0.7175
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 1476 0. 0042 0. 0614 0.1398 0.1724
ol _15 0. 8438 0.9759 0.9854 0. 9053 0.7464
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0.0723 0. 0045 0. 0021 0. 0345 0.1474
ol _16 0. 9484 0. 8648 0.8217 0. 8252 0.4842
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0.0139 0. 0584 0. 0879 0. 0854 0.4086
ol _17 0. 7375 0.9791 0.8831 0. 8087 0.8326
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 1549 0. 0036 0. 0471 0.0975 0.0801
ol _18 0. 7875 0.9162 0. 7474 0. 7570 0.7488
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0.1138 0.0288 0. 1465 0.1384 0.1453
ol _19 0. 8034 0.9531 0. 8449 0. 8539 0.8665
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 1015 0.0121 0.0716 0. 0656 0.0574
ol _2 0. 8695 0.9113 0. 9632 0. 8986 0.6366
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0555 0.0313 0. 0084 0.0381 0.2481
ol _20 0. 6543 0.9416 0. 9009 0.8225 0.9198
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 2310 0.0168 0. 0369 0.0873 0.0269
@l _3 0. 7493 0. 8140 0.9176 0.7923 0.4972
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 1449 0. 0936 0. 0280 0. 1100 0.3941
ol _4 0. 9346 0.7158 0. 7520 0. 8105 0.3754
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0199 0.1739 0. 1426 0. 0962 0.5335
@l _5 0. 7333 0. 6575 0. 5676 0. 7891 0.8423
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)

0. 1586 0.2279 0.3183 0. 1126 0.0734



c¢) Uta stansburiana

El nimero de columna corresponde al niumero de tabla morfométrica, inmediatamente abajo se
encuentra el coeficiente de correlacion. El valares paréntesis corresponde al tamafio de la mugsta
tercer nimero es el valor de p.

Correlations

@l _1 ol _10 ol _11 @l _12 ol _13
@l _1 0. 8539 0. 6927 0. 9787 0.9101
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0655 0.1948 0. 0037 0.0319
ol _10 0. 8539 0.5814 0. 7451 0.7846
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0655 0. 3039 0. 1484 0.1160
ol _11 0. 6927 0. 5814 0. 6352 0.3356
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0.1948 0. 3039 0. 2495 0.5808
ol _12 0. 9787 0. 7451 0. 6352 0.9082
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0037 0. 1484 0. 2495 0.0329
ol _13 0. 9101 0. 7846 0. 3356 0. 9082
( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0319 0. 1160 0. 5808 0. 0329
ol _14 0. 9412 0. 8570 0. 4674 0.9371 0.9478
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0170 0. 0635 0. 4274 0.0188 0.0142
ol _15 0. 9651 0. 7849 0.7168 0. 9320 0.8673
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0078 0.1158 0.1730 0. 0211 0.0568
ol _16 0. 9351 0. 6934 0. 5647 0. 9345 0.9156
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0197 0.1942 0.3213 0. 0199 0.0291
ol _17 0. 9699 0.9179 0. 5468 0. 9330 0.9517
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0063 0. 0279 0. 3402 0. 0206 0.0126
ol _18 0. 9758 0. 9294 0.5977 0. 9246 0.9367
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0045 0. 0223 0.2871 0. 0246 0.0189
ol _19 0. 8207 0. 4875 0. 3742 0.8674 0.8749
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0887 0. 4049 0. 5349 0. 0568 0.0521
ol _2 0. 9345 0. 8207 0. 3919 0. 9284 0.9962
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0199 0. 0886 0.5141 0. 0227 0.0003
ol _20 0. 6302 0. 7266 -0.0153 0. 6200 0.8100
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 2544 0. 1644 0. 9806 0. 2646 0. 0965
ol _3 0. 7351 0. 7497 0. 4054 0. 6324 0.7713
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 1570 0. 1446 0. 4983 0. 2522 0.1267
ol _4 0. 9362 0. 8235 0.3978 0. 9270 0.9967
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)
0. 0192 0. 0866 0. 5072 0. 0234 0.0002
@l _5 0. 9326 0. 9418 0. 6258 0. 8856 0.8455
( 5) ( 5) ( 5) ( 5) ( 5)

0. 0208 0. 0167 0. 2588 0. 0457 0.0712



Apéndice 5: Matriz de correlaciones entre paregadiables morfométricas, (marcadas con
cuadros obscuros), utilizadas para la construad®ios modelos morfométricos de las tres
especies de lagartijas. Todos los valores par®.85 con signo positivo y p < 0.05. Las
variables marcadas con el signo no se correlanicon ninguna otra.

a) Callisaurus draconoides

X1
X2
X3
Xy
Xs
Xe

x11 %

N\

X16 %

X19

X20

X1 Xo Xz Xy X5 Xe X7 Xg Xg Xio Xur Xiz Xiz Xyg Xis Xie X17 X1g X9 X0
= &t -3 £




b) Phrynosoma orbiculare

7
x7

X1 //

X 2
16 //

n

_

A

Xi Xo X3 Xg X5 Xg X7 Xg Xo Xio Xuz Xz Xizg Xig Xis Xig Xi7 Xig Xig X0
L= % ]



c¢) Uta stansburiana

X7 f/////%j///%-://%%
X1g %%-%%

X19

L

XZO

xl x2 X3 x4 x5 XG X7 x8 x9 XlO Xll le X13 Xl4 x15 X16 x17 x18 x19 x20
™ B 2 2 2



Capitulo Il: Andlisis de los cambios en el plan cquoral de un taxén en su
area de distribucion.
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Abstract

Diverse mathematical models that analyze biologmah have been developed in the past.
The structure of these models vary from simpledsato complex (multivariate models)
and their inference abilities are also variablen8adechniques used to analyze form only
permit the description of variation between induatk (principal component analysis) or
the differentiation of groups (canonical variatalgsis). Some models (allometric) are
reduccionist because they only analyze changesetiwo morphometric variables of the
total group that form the morphological structuriéhaut considering it as a system. Others
simultaneously include the changes of all thesakbas without taking into account how
they relate (models based in landmarks).

This research was based in conceiving the condepiotbgical form as a system which
enabled us to derive a multivariate morphometricdehahat consists of a system of
simultaneous equations that we applied to the arsabyf the intraspecific morphological
variation of the green todsufo viridis. This model can be considered as a generalization o
the allometric model. The conclusions of anotheeagech in relation to the geographical
patterns of morphometric variation of this specae contrasted with the conclusions
obtained from the analysis of the transformatiomghie morphological structure of the
green toads of the same populations determinedhdyrorphometric models exposed in

this paper.



Introduction

The study of biological form has been importantsiancient times and the existence of
diverse body plans in living beings has been orth®imost interesting subjects in biology
of all times. Aristotle and other greek philosoghestablished the basis for formal studies
of corporal structure that practically remainedhwiit changes during many centuries until
the Middle Ages when an interest in this topic rged. Since then a continuous progress
in the research of morphological variation devetbpeaching one of its highest moments
during the first half of the nineteenth century whportant advancements in the study of
anatomy and comparative morphology took place.ds w this period of time when the
school of rationalist morphologists evolved (Arantia77, Miramontes y Gutiérrez, 2002).
The application of mathematics to the study of dgatal form surged at the end of the
nineteenth century with the investigations thagioated the concept of allometry. Since
the beginning of the twentieth century until ouegent times mathematical research in the
study of biological form and its relation with furen has developed notably catalyzed by
the application of techniques for multivariate gsed and by concepts such as the General
Systems Theory (von Bertalanffy, 1968) and FraGebmetry (West, et al. 1999).

The allometric equation of Huxley Y = BXis commonly used to relate morphological or
physiological variables with size or body mass (ster, 1991; Nevill, 1994; Gunter and
Morgado, 1996). One of the most important applaatiof this equation is the capacity to
scalate, to predict a characteristic of an orgariased on another when its size is modified
(Schmidt-Nielsen, 1984, Batterhasal., 1997; Lindsted and Schaeffer, 2002).

However, the allometric model only relates two &hhkes at a time. Jolicoeur (1963) shows

the importance that the allometric equation has tmadtudying relative growth and



transformations of form during development. He i&mpson, Roe and Lewontin who
state that it is not evident how to extend therma#itric equation to include more than two
variables. He mentions that various attempts haenbnade to generalize this equation,
among them, those that employ multiple regressiwhthe first principal component of the
correlation matrix of logarithms. This author prepe a generalization of the allometric
model based in the first principal component of¢beariance matrix of logarithms.
Zeldichtet al (2004, Ch.1) state that in their beginnings geoimeiorphometrics was not
related to the analysis of biological form but dgriour present times diverse landmark-
based techniques that permit to visualize diffeesrimetween complex structures have been
developed. These authors did an important revisibthe methods for the analysis of
biological form called superimposition methods wehéhey show their advantages and
disadvantages (Ch.5). Reyment (1997) mentions ttietdevelopment of techniques in
geometric morfometrics is mainly due to Bookstep is also the author of the thin-plate
spline technique (Bookstein, 1989).

Next we will refer to some examples of the multisteg methods for the quantitative
analysis of biological form as well as to sometlapiplications:

Canonical correlation analysis: Taylor (1980) ergptb this method to test a hypothetical
relation between the vault form and the cranial acdp relative to length of the
chondrocranium. He found that in terms of explainvediation the highest covariance
between the vault and the chondrocranium varialbles size. He concludes that the
hypothesis that the vault form is determined by theal longitude is not sustainable

because both characters are not related.



Complex allometry: Jolicoeur, (1989) proposed a ehdzhsed in the Gompertz growth
curve to describe cases of bivariate complex altomen which variables are not
proportional to powers of each other as in the aaflssimple allometry. This author
proposes a hypothesis test derived from his mddelpresents some cases in which his
model is applied to mammals, fishes and reptiles.

Euclidean distance matrix analysis (EDMA_ele (1991) states that a biological form
consists of size and shape. He criticizes the asuthat compare forms by employing
landmarks and proposes a method based on the roaeixclidean distance that represents
the form of an object. He applies this method balynng the morphological differences
between normal children and infants affected by @reuzon and Apert syndromes.
Principal Components Analysis : Keita (2004) appléa analysis of principal components
to the study of human skulls of Europe, northedsicA and other parts of this Continent.
He found that the first component captures vanmtitne to skull size in all regions.
Geometric morphometrics: Larson (2002) used geoametrorphometrics to analyze
guantitatively changes in form related to body siz@ series of larvae dana sylvatica.
The geometric morphometric analysis based on lhdioecranial landmarks revealed that
body size explains a quarter or a third of totahfavariation. He concludes that the anuran
chondrocranium is not a statical structure duriregetamorphosis and development.

The present study develops a method that establishmultaneously the quantitative
relations between multiple morphometric variablesrganisms with a complete or partial
isometric growth to obtain a system of simultanebnesar equations that constitutes a
model with high descriptive and inferential capasit In the case of organisms with
complete allometric growth the same methodology banapplied after calculating the

logarithms of the values of the group of variabMerphometric Models that consist of a



System of Simultaneous Linear Equations (MMSSLE) dach of the three groups of
populations ofBufo viridis are obtained. And the relation that exists betwtbese groups
of populations as a function of their morphologiedemblance is proposed.

We do not pretend that our proposal of a morphdmetrodel based in a system of
equations is superior to the conventional multetgrimethods. Our goal is to offer an
alternative tool for the quantitative analysis obrphological structures to which we
attribute some properties as the capacity to predeccomplete set of variables contained
in the model from one or two of them or the abiltty determine the limits of the
morphometric field of a morphological structure.eTimodel consists of a system of
equations that only is valid for a set solution ,ahérefore, establishes the limits in which a
total structure or part of it can be modified witth@ehanging its form radically.

Furthermore, math employed in the fdation of models based in systems of linear

equations is not as complex as the one used irectional multivariate methods.

Prior morphometric analysBufo viridis

Castellano and Giacoma (1998) analyzeditherpopulational variation of morphometric
characters observed in 10 Italian populations efgreen toadBufo viridis. These authors
initially considered that variations in form andesiexist and, thus, tried to establish their
causes. They propose a hypothesis which consibdatsclimatic and geographical factors
are the causal agents of the variation found anpmmylations. In their conclusions they
state that obvious morphological differentiationisex among the populations of the
continent and the islands due mainly to body sikke assumed correlation among

morphological and climatic factors disappears wtiese are evaluated in the continental



populations. However, the importance of the gedgcab distance as a determinant factor
in gene flow and consequently in the morphologiealation is emphasized. An important
feature of the study of Castellano and Giacomaeelto this investigation is that it finds
that morphological variation among all the popwaasi exhibits a pattern that is related to
geographical factors. They built a dendrogram (6&).in which we can find that, with the
exception of the population of Pelestrina, the oth@opulations form three homogeneous

groups that can be ordered according to their nmr@tric external characters (Fig. 1).

The models

George Cuvier (Russell, 1982. Ch.3) establisheitapt conclusions about the relations
between the parts of a living being. In his priteipf correlation he establishes the
possibility of reconstructing the complete struetof an organism from a single part if its
corporal structure is comprehended. The mathenhagkpression of this principle is
identified in this work with the purpose fdrmulating a morphometric model that consists
of a system of simultaneous equations that canskd to estimate the largest number of
variables of a bauplan based on a single variable.

Ludwing von Bertalanffy stated that the charactmss of a living system are of a
constitutive type. Thus, to understand it, it isessary to know, apart from the parts that
form it, the relations that exist among them (voertBlanffy, 1968. Ch. 3). This implies
that an approach based on systems can be applied nfmrphometric analysis and,
consequently, that the construction of a morphametodel for a particular bauplan that
includes the relations between its parts is possiflonsidering the proposal of von

Bertalanffy (Chap.3), that states that a systembeadefined mathematically by a system of



simultaneous equations, our model should consist system of simultaneous equations
with both descriptive and inferential possibilities

Based on the concept of a living system of von &8eniffy, this paper pretends to establish
a system of simultaneous linear equations thattitotes a morphometric model f&ufo
viridis. This new structure of a morphometric model carcdaretemplated as an extension
of the allometric one that includes many variabkesiong the desirable characteristics of
this type of morphometric model are: (a) the apitit describe in a precise manner, the
bauplan from which it was derived, (b) the capattyinfer from the value of a single
variable the morphology of individuals or groupsidlividuals of the same taxa whose
structure corresponds to the bauplan from which imdel was constructed is also
desirable, and (c) the model must be sensible tangds in the relations among
morphological variablesvhich should be reflected in modifications in theusture of its
equations (signs and values of its parametersk ifhplies that a transformation in form
would cause a modification in the system of equmtiof the model and a change in this
system would indicate a transformation in the farfrthe biological system.

This study considers that growth after the lartaje of organisms of trBufo genera is a
particular case of the allometric growth, speclfican isometric one, a conception shared
by other authors such as Birch (1999). Based ordtter conception, this investigation
tries to identify the relations among a group ofiatsles that have been established as
appropriate to describe the external morphologyhis species, and expresses formally
these relations by a system of linear simultaneegigations. Thedea that in certain
instances, as in those cases where an isometnittgie analyzed, relations between the
different parts of an organism be expressed witkai equations instead of allometric ones

has been proposed by some authors (Reiss, 198%.Clowever, other investigators like



Schmidt-Nielsen (1984) state that organisms dognotv isometrically and, consequently,
they consider that allometric equations should bapleyed when morphological or
physiological variables are scaling.

The data of nine of the ten populations (Appendistiidied by Castellano and Giacoma
(1998) that inhabit the western region of theiraaé distribution were used by these
authors to analyze the patterns of geographicét@n in form and size of the green toad
Bufo viridis. These data represent the means of the nineteenables of external
morphology that were considered (Fig. 1). Followi@gstellano and Giacoma, the nine
populations were ordered according to the struadfitbe dendrogram they proposed (Fig.
6a). The groups formed in this way were: Groupelii€e, Isolabella and Vadol, Group Il
Leverano, Calopezzati and Maremma, and Group kirr&dz, Portoscuso and Cirindinu.
This grouping corresponds, with the exception ofréiama, to the natural geographical
arrangement of the populations (Fig. 2).

Once established that all variables exhibited amabrdistribution, for each group of
populations the correlation coefficient of eaclabbthe paired combinations of the nineteen
variables was determined. Normality of the variable sought because a model of
correlation is applied in which any variable ofarpcan be regressed on the other one, no
distinction exists among them and, therefore, avtmining the regression equation that
associates both variables the value of one canfeaed from the value of the other one.
This is valid if the values of the inferred varialare normally distributed for each value of
the other variable. Both variables should have mnabdistribution because any variable
can be regressed on the other one (Daniel, 19748)Ch

Only the combinations that presented a statisyicafinificant correlation coefficient (p <

0.05) according to the least significant differe(ic8D) method, (Rosner, 2000. Ch. 12)



Fig. 1. Morphometric variables of the body planBaoffo viridis. Modified from Castellano
and Giacoma (1998). The numbers identified withwagables in this study are indicated
in parenthesis.

1 SVL, snout-vent length (¥ 3 LHEAD, length of the head ¢X 4 WHEAD, width of thi
head (%); 6 NOSTIP, tip to nostril distance {)X 7 NOSEYE, nostril to eye distances|X8
EYETYM, eye-tympanum distance {X 9 DEYE, diameter of the eye {X 10 DTYM,
diameter of the tympanum §X 11 LPAR, length of the parotid glandsgjX12 WGRASF
distance between the elbows; X 13 RADUL, length of the radioulna ¢x; 14 LHAND,
length of the hand (%); 15 LIFING, length of the first finger of the héX3); 16 LFEM
length of the femur (X), 17 LTIB, length of the tibia (3); 18 LTARS, length of the te
(X16); 19 LFOOT, length of the foot (¥); 20 WEB extension (3%); 21 LMET, length c
the metatarsal tubercle {gf.



Fig. 2: Distribution ofBufo viridis populations under study. Taken from Castellano and
Giacoma (1998).
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were included. Considering that determining thaificance of the correlation coefficients
of all the combinations of 19 variables taken twottvo in each group of populations
implied a great amount of hypothesis tests formesgroup of data, a Bonferroni multiple-
comparisons procedure was applied to adjust theadkvel of significance according to
Rosner (2000). Afterward, a hypothesis test wadiegppo evaluate the significance of the
correlation coefficient (Daniel, 1974 & Zar, 1999he statistical significant correlations
identified with the LSD method were the same thaomsé determined after applying the
Bonferroni procedure. In Appendix 2a — 2c the rssof the combinations of variables
included in the models for the groups of populaiane presented. The same situation was
found for the statistical non significant corretais after applying the Bonferroni
procedure.

Solely the statistically significant combinatiomst exhibited a B 0.95 were used because
the model requires a considerable inferential aapad/ith the obtained equations from
regressions, a morphometric model for each groymwptilations was constructed. Only the
equations in which the morphometric variables eelat at least two other variables were
considered. This implies that each morphometrigabde in the system of simultaneous
equations should appear at least in two equatidmeap of relations among the analyzed
variables for each group of populations was coogtdi

It is reasonable to assume that the morphometridefsdhat are presented in this paper for
the three groups of populations analyzed by Castelnd Giacoma (1998) consist of a
system of simultaneous linear equations becausesylstem have a set solution and, thus,
the equations are not independent from one and¢#fmon 1976. Ch. 1). These models

were compared in the number of variables that théybit, in the number of statistically



significant correlations that they present, in ttstfuctural differences (values and signs of
their parameters) and in the structure of theipeeve maps. Based on this analysis the
degree of morphological differentiation among theeé groups of populations under study

was determined.

Results

The morphometric models that consist of a systemsiofultaneous linear equations
(MMSSLE), obtained by the method previously desalibfor the three groups of

populations and their respective maps are present&iures 3 to 5. It is important to

establish that the structure of these MMSSLE hasnbdesigned considering their
capability to infer the determination of the largasount of morphometric variables based
solely on the knowledge of one or few variablesisitpossible to build the system of
simultaneous equations in a more elegant manngrhioh only the necessary equations
that contain the group of variables considerechan model would be included. However,
this would diminish the possibility of optimizindp¢ routesthat the relations among the

variables generate and that are used to inferahee\of the different variables from one or
few variables (see the maps of the MMSSLE, Figm B). The differences in structure of
the MMSSLE are evident. In the morphometric mod#lsGroup | only 6 variables are

related with at least two other variables and 10etations are statistically significant. In

the MMSSLE of Group Il, 17 variables are relatedhwat least two other ones and 45
correlations are statistically significant. And@roup 11l 14 variables relate to at least two

other ones and 24 correlations are significant.



Fig. 3: Morphometric model constituted by two suloi@s, and map of relations among
morphometric variables of Group | of populations Bifo viridis. Pellice (n = 45),
Isolabella (n = 13) y Vadol (n = 18). N = 76.

Submodel 1 r? p
Ec.l.... X;3 =-10.184 + 4.927 * X,  0.999  0.032
Ec.2.... X453 =-13.686 + 9.060 * Xg 0.999 0.006
EC.3.... X9 =- 0.702 + 1.835 * X, 0.998 0.026

Submodel 2
Ec.l.... X; =4.356 + 0.502 * X3 0.998 0.028
Ec.2.... X; =8912 +1.243 * X, 0.997 0.032
Ec.3.... X3 =9.072 + 2477 * X, 0.999 0.004
Xlg Xl

X2

Variable Name
X, Snout-vent length (SVL)
Xy Length of the head (LHEAD)
X3 Width of the head (WHEAD)
X4 Tip-to-nostril distance (NOSTIP)
Xs Nostril-eye distance (NOSEYE)
Xe Eye-tympanum distance (EYETYM)
X, Diameter of the eye (DEYE)
Xg Diameter of the tympanum (DTYM)
Xo Length of parotid glands (LPAR)
X,0 |Elbow to Elbow distance (WGRASP)
X,;1 |Elbow to wrist distance (RADUL)
X,;, |Length of the hand (LHAND)
X,;3 |Length of the first finger (LIFING)
X,s |Length of the femur (LFEM)
X,5 |Length of the tibia (LTIB)
X;6 |Length of tars (LTARS)
X;7 [Length of the foot (LFOOT)
X,8 |Web extension (WEB)
X,0 |Length of the metatarsal tubercle (LMET)




Fig. 4: Morphometric model and map of relations aghamorphometric variables of Group
Il of populations ofBufo viridis. Leverano (n = 19), Callopezzati (n = 11) andé&hama
(n=21). N=51.

2

;
Ec.1... X,=17.009+ 14.656 * X 0.998 o.ogo
Ec.2 ... X,=15.970+3.580* X, 0.997  0.034
EC.3 ... X,;=-19.772+3541* X, 0.998  0.027
EC.4 ... X,=-3.282+3.414*X ;5 0.999  0.006
EC.5 ... X,=-2.147+5470* X 1q 0.998  0.029
EC.6 ... X;=-4.920+3.672*X 14 0.999  0.019
EC.7 ... X,=-18.811+3.984*X 0.998  0.003
EC.8 ... Xg=-0.072+0244*X 0.999  0.003
EC.O ... Xg=-1.484+0.093*X 5, 0.998  0.025

EC.10 ... Xg=-1376+0.233*X 15 0.998  0.023

Ec.11 ... Xg=-1.492+0.250* X 15 0.999  0.011

EC.12 ... Xg=-2.432+0.271* X, 0.998  0.027

EC.13 ... X¢=-5784+0.380*X 4, 0.999  0.022

Ec.14 ... X¢=-5332+0.951*X 15 0.998  0.027

EC.15 ... X¢=-5810+1.024*X 0.999  0.014

EC.16 ... Xo=-9.653+1.110*X, 0.997  0.030

EC.17 ... Xy0=-29.765+11.230*X ;5  0.995  0.047

EC.18 ... X 10=1.327+2.498*X ;¢ 0.994  0.048

EC.19 ... X10=0.035+2.692* X 14 0.997  0.036

EC.20 ... Xy, =-5.630+0.917*X 1, 0.998  0.028

Ec.21 ... X33 =-1.070 + 1.417 * X 0.998  0.026

EC.22 ... Xy =-5.704+1.446*X, 0.999  0.009

EC.23 ... X1, =1.025+6.730* X ¢ 0.999  0.015

EC.24 ... X,=-7.186+3.125* X 1, 0.999  0.019

EC.25 ... Xy =-0.688 +0.547 * X 0.999  0.007

EC.26 ... X15=1.061+4.204*X 14 0.996  0.042

EC.27 ... X13=2.082+0.175*X 0.999  0.012

EC.28 ... X1, =4.703+0.962*X 45 0.997  0.034

EC.29 ... X14=4.974+1545%X 4 0.999  0.002

EC.30 ... X1, =4.250+1.034*X 4, 0.995  0.046

Ec.31 ... X4=-0.017+1572*X, 0.997  0.037

EC.32 ... X1,=0322+1123*X, 0.998  0.031

EC.33 ... X14=7.308+7.315*X 0.996  0.043

EC.34 ... X;5=0.345+ 1.601* X ;4 0.997  0.036

EC.35 ... Xy5=-0.484+1.076* X 1 0.999  0.013

EC.36 ... Xi5=-4.548+1.167*X, 0.999  0.003

EC.37 ... Xy5=-0.459 +0.669* X 0.994  0.048

EC.38 ... Xi5=-3.234+1.018*X, 0.997  0.035

EC.39 ... Xy5=-3.008+0.727* X4 0.997  0.033

EC.40 ... X15=1508+4.737*X4 0.996  0.040

Ec.41 ... X,;,=3.220+7.681*X 5 0.994  0.048

EC.42 ... Xy5=-3.765+1.084* X 0.999  0.016

EC.43 ... Xq9=-0.786+0.767* X, 0.998  0.027

Ec.44 ... X ,=4.653+4.655%X 0.999  0.006

Ec.45... X,=-0.825+1.025*X 0.995 0.043



Fig. 5: Morphometric model constituted by a prirtisubmodel and two secondary ones,
and map of relations among morphometric variabfe&roup 11l of populations oBufo
viridis: Barratz (n = 19), Portoscuso (n = 19) and Cinndin = 18). N = 56.

Principal model r? p
Ec.l ...X 4 =4.651 + 2.513 * X 4, 0.997  0.034
Ec.2 ....X 3 = 13.635 + 4.325 * X 46 0.996 0.040
Ec.3 ....X ; =-58.705 + 24.541 * X 4 1.000 0.005
Ec.4 ...X 10 = 0.050 + 3.123 * X 4, 1.000  0.009
EC.5...X 10 = - 41.156 + 5.623 * X 5,  0.999  0.017
EC.6 ... X 10 = -1.941 + 2.200 * X 14 0.996  0.039
EC.7 ... X 10 = -11.768 + 3.076 * X ;5 0.996  0.042
EC.8 ... X 10 = 5.856 + 3.792 * X 46 0.998  0.032
Ec.9 ... X 33 =-13.177 + 1.800 * X 45 0.998 0.026
Ec.10 ....X 43, = = 0.651 + 0.705 * X 14 0.998 0.030
Ec.11 ... X 43, = 1.850 + 1.215 * X 4¢ 0.999 0.023
Ec.12 ....X ;5 = 5.212 + 0.548 * X ;5 0.998 0.026
Ec.13 ... X ;5 = 8.382 + 0.673 * X 46 0.994  0.049
EC.14 ... X 14 = 3.560 + 1.722 * X 46 1.000  0.007
Ec.15 .... X 14 = = 25.037 + 9.735 * X 4 0.996 0.038

EC.16 ... X 16 = -16.582 + 5.649 * X 4 0.995  0.045

Secondary model 1
Ec.l1 ...X,=-16.174 + 12.051 * X ¢ 0.999  0.022

Ec.2 ... X5 =3.034 + 2.172* X 4 1.000 0.002
Ec.3...X g =1.595 + 0.180 * X 4 0.999  0.020
Ec.4 ... X g =-3.250 + 0.406 * X , 0.994  0.049

Secondary model 2

Ec.l ...X 47 = = 5.275 + 1.794 * X 45 0.999  0.020
Ec.2 ....X 17 = -19.063 + 10.808 * X 5 0.999 0.019
EC.3 e X 18 '7.685 + 6.024 * X 5 1000 0.001



The relations among the variables in Group | (Fg) permit the formulation of two
morphometric submodels that consist, each one, a&fysdem of simultaneous linear
equations. The first one has 3 equations that cor8avariables, and the second one
consists of 3 equations with 3 variables (Fig. B)r Group Il the variables establish a
group of relations in such a way that it is possitl formulate a model that consists of a
system of 45 simultaneous linear equations thatidec18 of the 19 variables considered in
the analysis of the morphometric variability Béfo viridis (Fig. 4). And in the case of
Group Il we can build a principal morphometric nebdhat includes a system of 16
equations that contain 8 of the 19 variables amdl dther secondary models, one with 4
equations and 4 variables, and the other one widlgyBations and 3 variables. The two
secondary models present different variables, nbt in respect to one another but also in
relation to the principal model (Fig. 5).

All the equations contained in the MMSSLE of theethgroups of populations exhibit a
high determination coefficienf > 0.99 that indicates a large inference capabiityhe
models.

Apart from the morphometric models, this paper @nés for each group of populations a
matrix with the number of statistically significacbrrelations that each variable exhibits
with other ones at x 0.95 (Appendix 3). In this matrix the variableattbnly relate to one
other variable are indicated, which occasionally @cluded in the system of equations.
The variables that do not relate to other onesse exhibited, which obviously can not be
included in the model. These matrices permit alqoamparative analysis of the structure

of the MMSSLE by considering that a large amount imterrelated variables and



statistically significant correlations with an> 0.95 permit a better description of the
biological form based on the system of morphomeftaitables considered.

The group of variables employed by Castellano amac@na (Appendix 1) allow the
description of the external morphology Bidifo viridis. This was proven by elaborating an
MMSSLE with the total data of 9 of the 10 populagoreported by these authors and
considered in this study. A model with 18 morphaioetariables was obtained with 107
statistically significant correlations between theand 107 equations that present a
determination coefficient of > 0.90. With the exception of variable 13 (sizettu first
finger), all the 18 variables relate to one anothesuch a way that by knowing the value of
only one of them it is possible to predict the eati the rest.

The matrix that exhibits the number of correlatiémseach variable in this general model
for all populations of the green toad is shown ppAndix 3. When this matrix is compared
with each of the other ones that correspond to difierent models of the group of
populations, one finds that the matrix of Groupslthe most similar to the general one.
This suggests that the group of variables propdsedastellano and Giacoma (1998)
describe the external morphology of the organists&Gwup Il adequately. But these
variables do not describe in a complete mannemibig@hology of the individuals of Group

| because in the map of the MMSSLE for this grawm independent circuits are observed,
one formed by the variables; XX3 and X, and the other one bysXX13 and Xo. In each
one of these circuits it is possible to infer tlaues of all the variables from a single one
by utilizing the respective morphometric submodélswever, this can not be done for
variables that are external to the respective tir€tis is the case of variableg,Xs, X7,

Xg and X». The pairs of variables: gXXis; X10, X17; X11, X18 and X4, X16 are only related



to each other. Furthermore, the map of the MMSSwEGroup Il (Fig. 5) resembles the
map of the MMSSLE for Group Il (Fig. 4). Both mapghibit a similar number of
variables that correlate with at least two othevaldes, 14 and 17 respectively. However,
the map of the MMSSLE of Group lll shows statidtisggnificant correlations that
represent 53% of the ones exhibited by the maph@®fMMSSLE of Group Il. As in the
case of the map for Group |, in Group Il variabds Xi7 and Xg, form a circuit, and
variables %, Xg, X7, and X form a structure similar to a ringlet or curl. Thariables
contained in those circuits are only related amtiregn. Thus, for these submodels the
inference is limited to the prediction of the vates included in a particular circuit
determined by the knowledge of the value of onéhoke variables. VariableszXand X3

do not exhibit a correlation with any other vargbivhile variables Xand Xgonlyshow a
significant correlation between themselves. Thasedtimate one of these variables it is
necessary to know the value of the other one.

The MMSSLE for Group lll have a greater inferenteapacity than those of Group I.
However, they have a smaller efficiency than thisé correspond to Group I, in which it
is possible to obtain values for 17 of the 19 J#&a from the knowledge of only one of
these variables. VariablesXnostril-eye distance) can not be inferred becaudees not
present a statistically significant correlationwétny variable from Group Il populations.
The analysis of the MMSSLE of the different grogbgopulations permits to contrast the
conclusions of Castellano and Giacoma (1998) albimaitrelation that exists among the
groups of populations dBufo viridis in function of their morphological resemblance. The
groups of populations proposed by these authorg vaentified in the dendrogram that

they present (Fig. 6a). And in a similar diagrdme positions of the same groups are



located according to the analysis of the morphametiodels realized in the present study
(Fig. 6b).

The obtained morphometric models permit the sinutabf possible variation of the
morphological structure of toads that belong to diféerent groups of populations. This
means that morphometric space for each one of tmphulogical structures of the three
groups of populations can be developed.

The descriptive capacity that the MMSSL possesvident in the model of Group Il that
contains 18 of the 19 variables considered, whielmits the description of the external
morphology ofBufo viridis (Fig. 1). The inferential ability that these maxekhibit is also
manifested in the MMSSLE of Group II, which predidt7 of the 19 variables from the
knowledge of the value of any variable except The capacity of the MMSSLE to reflect
in their structure changes of biological forms ébnstrated by the fact that, given a set of
variables that describe the external morphologg tdxon, in this case of the spedigo
viridis, the morphometric models exhibit differences &snation of the dissimilarities that
exist between the morphologies they represent eosequently, of the number of the
morphometric variables they include, and of thatiehs among these variables.

An important aspect of the employment of MMSSLE ifderential purposes is that, given
their map, it is possible to determine the optinoaite to estimate the value of one or more

variables from the value of another one.



Fig. 6a: Dendrogram for the group of populations Baffo viridis based on their
morphometric similarities according to Castelland &iacoma (1998).

Pellestrina

—m 202 R
Cinndinu

GROUP III

1089

Portoscuso

0,962

Barratz

Calopezzau

. IR SO

Leverano

GROUP II

Maremuna

5 1122

Pellice

). Tt
Vado L.

GROUP I L, s,

Isolabella




Fig. 6b: Relations among the groups of populat@inBufo viridis proposed by Castellano
and Giacoma (1998) as a function of the similssiad differences that they exhibit in
their corporal plan that is reflected in their resjive morphometric models (MMSSLE)

and maps.
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Discussion and Conclusions

Our analysis pretends to determine the level inctvithe morphological differentiation
among populations of the green toads occurs, dpam the differences that these
organisms exhibit in relation to their size.

The analysis of the MMSSLE, (Morphometric Modelsatttconsist of a System of
Simultaneous Linear Equations), for the differerdugs of populations, of their maps and
matrices indicate differences among them. The @abbes present in the MMSSLE of
Group | are also found in the MMSSLE of Group llowkver, the way in which these
variables combine in both models is different ihcalses. The maps of the MMSSLE for
both groups show that they have a very differentcstire (different combinations of the
same morphometric variables) and complexity (nunddecorrelations among variables
contained in each model). Considering that in tresent study it has been confirmed that
the group of variables proposed by Castellano arddena (1998), describe the external
morphology ofBufo viridis at the level of species in the area under studygdifferences
indicate that both groups exhibit morphologicafefiéntiation.

It can be stated that the relations between moggjd! variables are well established in
such a way that if these relations change, the fayold be modified. Based on this idea it
is possible to establish that dissimilarities ire thelations among the morphometric
variables for Groups | and Il (Appendix 3), indieahat a morphological differentiation
exists among these groups.

Variables %, X4 and X of the MMSSLE of Group | are found in the MMSSLE®@roup

Il but, as in the prior case, the way in whichytlm®embine is different in both models. The

morphological differentiation among both groupspaipulations is also reflected in the



maps of the models (number of variables and stalbt significant correlations). This
seems to indicate that Group Il is better describg the group of variables referred by
Castellano and Giacoma (1998) than Group | (Figan8 5), which also shows that
morphological differences exist among them.

Does the degree of differentiation that Group | baBered cause that relations between
parts in the morphological structure are now natgcoent with the ones obtained for an
isometrical growth? If this is true maybe allometaquations will better describe this
structure. This would explain why so few linear retations were obtained between
morphometric variables in this Group. From anotbeint of view, it is possible that the
type of growth inBufo viridis can vary. It has been reported that in anuransxdunei of
isometric and allometric growth can be presented same individual (Larson, 2002). In
other cases, during development of certain reptigesnetric or allometric growth can vary
in organisms of the same species that live in diffehabitats or between individuals of the
same species with different gender and maturityesthat coexist in a same habitat
(Hollander, 2006).

When the model for Group Il is compared with thedeis for Group Il (Figs. 4 and 5), a
different situation is found. They present 14 commariables: X X;, X4, Xs, X7, X3, X10,
X11, X12, X14, X15, X16, X17, @and Xg. The pairs of variablesXX14; X1, X16, X10, X15; X11,
X14; X11, X16, X14, X16 @nd X, X are associate in the same manner in both case=ids
of hypothesis tests were realized following Zar9@pto prove the significance of equality
between the parameters of the regression equatmnghe combinations of variables
mentioned before. Results presented in Appendixodvghat the combination of variables:
X1, Xia; X14, X136 @and X, Xg present significantly different slopes € 0.05) in the

MMSSLE of Groups Il and Ill. On the other hand, vagons and slopes for the



combinations: X, Xie X10, X15 X11, X14a@nd X1, Xjgare not significantly different. This
implies that the relations among the variables: SVILLength of the Tars (see Fig. 1);
Elbow to Elbow distance — Length of the Tibia; BAbto Wrist distance — Length of the
Femur and Elbow to Wrist distance — Length of tlaesT are similar in Groups Il and |
and, therefore, that these groups present a marpisal resemblance in those characters.
The maps of both models indicate that Group lllsprés a structure that tends to the one
that exhibits Group Il more than the structure enésn Group |. However, the differences
among the MMSSLE of Group Il and Il are evidemt.Group 1l the variables that describe
the body, head and limbs of the population8ufb viridis are contained in only one model
(Fig. 4). In the MMSSLE of Group Ill, the variablés and X, of the head and those that
describe the limbs and the body are associatednstitute the principal MMSSLE; 4 of
the 9 variables of the head are isolated formirgfifst of the secondary MMSSLE and
variables X; Xig ¥ Xs are associated forming the second secondary MMSSEig: 5).
These results seem to indicate relative indeperdendhe variation that exists in the
structure of the face of the islander toads, Griblipn relation to the variation found in
body and limbs. However, in the individuals of Godlithe modifications in the value of
one variable of the head, limb or body influencéhwa “domino effect” the value of the
other variables of the corporal structure with élxeeption of the nostril-eye distance.

The relations between the three groups of populataf Bufo viridis, determined by the
differences in the interrelations among the morpéinio variables that presents each group
and by the analysis of the MMSSLE, is shown in Big. In their corporal plans Groups Il
and lll have a greater similarity between themseltgan with Group |, because the
guantity and form of the relations that exist irithelements is greate©bviously this

conclusion differs with the one proposed by Caatelland Giacoma (1998), who found a



greater morphological proximity between Groupsd #nwhich led them to propose these
groups as sister clades in their dendrogram, abeatserved in Fig. 6a.

The conclusions stated in the present study aresistenmt with the observations by
Castellano and Giacoma (1998) that show that thepmadogical variation oBufo viridis
presents a north-south pattern in the area unddy.sTherefore, it seems more probable
that Groups Il and lll share a greater number ¢dtiens among the elements of their
morphological structure than the ones that eachpyexhibits with Group | (see Fig. 2).
This relation between Groups Il and lll is made enevident by the fact that it is possible
to elaborate a single MMSSLE for both groups thattain variables svl, length of tars,
elbow to elbow distance, length of tibia, elbowwast distance and length of femur. On
the other hand, the value of body size as a safro®rphological variation mentioned by
Castellano and Giacoma (1998) does not seem toeherelevant in an analysis of the
relations among the parts of the body structurtd@®ipopulations oBufo viridis. A variable
related to body size, such ag, ¥hat indicates svl (snout to vent length), préeserdifferent
number of statistically significant correlationsthviother variables in each Group, even
when we compare Groups Il and Il in which the tiela between SVL and 26, Length of
Tars, is the same. Consequently, its importancerdifin each MMSSLE. This variable
seems to be more important in Group Il than in @rily which corresponds to the island
populations (Fig.1). Other variable that is asdedawith size is X, elbow to elbow
distance, which seems to have a similar importancéne models of Groups Il and I,
where it relates in the same manner with the feamat tibia, and a small importance for
Group | where it only relates with;Xlength of Foot. This does not indicate that theugso

do not present differences in size, as can be loorabed (Appendix 1). However, the



differences in size do not imply morphological diffnces because the growth Bffo
viridis, after the larval stage, is isometric.

The results of this study prove that morphometriodels based on a system of
simultaneous equations can be used to analyze wiogibal structure as an alternative to
conventional multivariate methods. While some comemal multivariate methods can
detect the changes in groups of morphometric vimsalvhen body size varies, our method
can analyze the transformations in morphologicaicstire when any of the variables of the
system changes. This is possible because our mehmaed in the idea that living beings
are systems and, therefore, if we know the way hickv their parts relate we can predict
the effect that a modification in a variable has tbe remaining ones of the system.
MMSSLE present some characteristics that we candeaitify in multivariate models, for
example, the ability to establish limits when swglia morphological structure. A
MMSSLE is constituted by a system of equations, ot group of equations randomly
taken, which implies that only a certain set adiea that solve the system exist. This set
solution represents values for which all relatibeswveen the morphometric variables that
describe the system of equations are fulfilled.ré&fage, the morphological structure that
describes the system of equations only is biolégicderent when the morphological
variables involved take the values of the set smiutOther proper characteristic of the
MMSSLE is that they permit the identification okthiological basis for the differentiation
of two or more morphological structures. In theeca$ the groups of populations of the
green toad the analysis of MMSSLE and their mapstéeestablish that variables: svl,
length of tars, elbow to elbow distance, lengthilof, elbow to wrist distance and length
of femur relate in a similar way in Groups Il adtddnd in a different manner between

these groups and Group |. Furthermore, this armlpsrmitted to establish that it is



possible to structure a same MMSSLE for Groupsnt #I that contains the mentioned
variables. That is, not only did we find the batiat explains differences and similarities
between the groups of populations but also the iwayhich these basis are related which,
in the case of the green toad, led us to realimesaferences for Groups Il and Ill.

The foundation stone for the generalization ofddemetric model that we have presented
is the recognition that the characteristics ofvanfj system are of a constitutive type. This
generalization doesn’t resolve all the problemg thaditionally appear when analyzing
biological form with multiple variables, as otheodels it has its limits, but it helps to
resolve some of them.

This type of model can be employed by theoretitalolgists and by researchers dedicated
to morphology, comparative anatomy, paleontology. d is based in principles of
Systems Theory and Comparative Morphology thatvedely accepted. Some qualities
that favor its use are an easy computation basesimple math and the possibility of

extending its applications to the study of relasibietween elements of any system.
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Appendix 2. Application of the Bonferroni multipt®mparisons procedure to adjust the
alpha level of significance to the significancetdesf the correlation coefficients obtained
with the combination of the 19 morphometric varegbtompared 2 by 2 in each group of
populations oBufo viridis.

a) Group |
Variables r t P Lsp P Bonferroni
Submodel |
1 Xi3- X9 0.9987 19.59 0.0324 < 0.05
Xi3- Xg 1.0000 223.61 0.0060 <0.01
3 Xig- Xg 0.9991 23.55 0.0264 < 0.05
Submodel Il
1 X5 - X 0.9990 22.34 0.0279 < 0.05
X=Xy 0.9987 19.59 0.0319 < 0.05

3 X3- Xy 1.0000 223.61 0.0040 <0.01



b)

Group Il:
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Variables
X1 - Xg
X1-Xg
xl - X14
Xl - X15
xl - X16
Xi-Xig
Xi- X3
Xg- Xg
XB - XlO
Xg- Xis
XB - X18
Xg- X3
Xg- X0
Xg- X1s5
Xg- Xig
Xo- Xa

X10- X13
X10- X1s
X10- Xig
X11- X4
X11- Xie
Xi1- Xz
X11- X
Xi2- X3
Xi2- X7
X12- X9
Xiz- X7
Xia- Xis
X1a- X6
Xia- Xig
Xia- Xz
Xia- X3
X14- Xs
X15 - X16
X15 - X18
X15 - XB
Xi6- X1
X16 - X2
X16 - XB
Xi6- Xo
X17 - X19
Xig- X3
X19 - x7
Xz2- Xe
Xq- X5

r
0.9989
0.9986
0.9991
0.9999
0.9989
0.9995
1.0000
1.0000
0.9992
0.9993
0.9999
0.9991
0.9994
0.9991
0.9997
0.9989
0.9973
0.9971
0.9984
0.9991
0.9992
0.9999
0.9997
0.9996
0.9999
0.9978
0.9998
0.9986
1.0000
0.9973
0.9983
0.9989
0.9978
0.9984
0.9998
1.0000
0.9971
0.9985
0.9987
0.9980
0.9971
0.9997
0.9991
1.0000
0.9977

21.30
18.88
23.55
70.71
21.30
31.61
223.61
223.61
24.98
26.71
70.71
23.55
28.85
23.55
40.82
21.30
13.58
13.10
17.66
23.55
24.98
70.71
40.82
35.34
70.71
15.05
49.99
18.88
223.61
13.58
17.13
21.30
15.05
17.66
49.99
223.61
13.10
18.24
19.59
15.79
13.10
40.82
23.55
707.11
14.72

PLsp
0.0300

0.0335
0.0273
0.0065
0.0294
0.0191
0.0032
0.0035
0.0251
0.0235
0.0108
0.0268
0.0216
0.0269
0.0143
0.0303
0.0465
0.0485
0.0359
0.0277
0.0256
0.0093
0.0149
0.0190
0.0069
0.0419
0.0120
0.0338
0.0021
0.0464
0.0370
0.0305
0.0426
0.0360
0.0126
0.0034
0.0486
0.0349
0.0326
0.0404
0.0489
0.0160
0.0272
0.0056
0.0432

P Bonferroni

<0.05
<0.05
<0.05
<0.01
<0.05
<0.05
<0.01
<0.01
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.01
<0.05
<0.05
<0.01
<0.05
<0.05
<0.05
<0.01
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.01
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.01
<0.05



c)

Group I
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17
18
19
20

21
22
23

Variables
Principal Model
X1-Xia
X1- X6
X1- Xy
X10 - Xll
XlO - x12
XlO - x14
XlO - x15
XlO - x16
Xll - x12
X11 - X14
X11 - X16
X12 - X15
X12' X16
X14 - X16
x14 - X4
Xi6- X4

Submodel 1
X2-Xe
X5- Xz
Xg- X7
Xg- X5

Submodel 2
X17- X1g
X17- Xs
X8~ Xs

0.9986
0.9980
1.0000
0.9999
0.9997
0.9982
0.9978
0.9987
0.9992
0.9989
0.9993
0.9992
0.9971
0.9999
0.9982
0.9975

0.9994
1.0000
0.9995
0.9971

0.9995
0.9996
1.0000

18.88
15.79
223.61
70.71
40.82
16.64
15.05
19.59
24.98
21.30
26.71
24.98
13.10
70.71
16.64
14.12

28.85
223.61
31.61
13.10

31.61
35.34
223.61

P Lsp

0.0337
0.0403
0.0045
0.0089
0.0167
0.0385
0.0423
0.0319
0.0257
0.0296
0.0230
0.0256
0.0486
0.0066
0.0381
0.0447

0.0221
0.0019
0.0202
0.0488

0.0196
0.0190
0.0005

P Bonferroni

<0.05
<0.05
<0.01
<0.01
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.05
<0.01
<0.05
<0.05

<0.05
<0.01
<0.05
<0.05

<0.05
<0.05
<0.01



Appendix 3: Matrix with the number of statisticaBignificant correlations (p < 0.05) with
r > 0.95 that each variable exhibits in the MMSStfEthe three groups of populations
proposed by Castellano and Giacoma (1998).

N=174 N=76 N =42 N =56
North South-Center Islands
3 Groups Group | Group Il Group Il
Variable [ No. Correlations | No. Correlations | No. Correlations | No. Correlations
X3 14 0 7 3
X, 15 2 4 3
X3 16 2 7 0
X4 13 2 1 3
X5 2 0 0 2
Xe 6 2 4 2
X5 6 0 2 2
Xg 15 0 6 1
Xq 13 1 6 1
X 10 13 1 5 5
X 11 13 1 4 4
X1 16 0 3 4
X3 0 2 3 0
X1 15 1 8 5
X5 13 1 8 2
X 16 13 1 8 6
X7 13 1 3 2
X1g 14 1 8 2
X 19 4 2 3 1




Appendix 4: Comparison of the parameters of equnat@mmon to the MMSSLE of the
groups of populations Il and lII.

Subsystem of equations that are found in the MMSSLE of Groups II and III

MMSSLE GROUP I MMSSLE GROURP Il

Combination 1: Ec. 3.. Xy = -19.772 + 3.541 * Xy, Ec.1.. Xy = 4.651 + 2.513 * Xy,
Combination 2: Ec.5.. X; = -2.147 + 5.470 * Xy¢ Ec. 2 .. X; = 13.635 + 4.325 * Xy¢
Combination 3:  Ec. 18 .. Xjp = 1.327 + 2.498 * X5 Ec. 8 .. Xjg = -11.768 + 3.076 * X5
Combination 4:  Ec.20.. X;; = - 5.630 + 0.917 * X4 Ec. 11.. X33 = - 0.651 + 0.705 * Xy4
Combination 5: Ec. 21 .. X3; = -1.070 + 1.417 * Xy¢ Ec. 12 .. X;; = 1.850 + 1.215 * Xy
Combination 6: Ec. 29 .. X14 = 4.974 + 1.545%* Xy¢ Ec. 15 .. X34 = 3.560 + 1.722 * Xy
Combination 7: Ec. 44 .. X; = 4.653 + 4.655 * X, Ec. 1(SM1).. X, = -16.174 + 12.051 * X¢

Hypothesis test (alpha = 0.05) for the slope and elevation of the combination of morphometric
variables common to the MMSSLE of Groups II and III (see Zar, 1999)

Elevations
H,: The two population regression lines
Slope have the same elevation.
Ho: B1=B2 Ha: The two population regression lines
Ha: PB1ZB2 do not have the same elevation.
Ho Ha P Ho Ha P
Combination 1: Reject 0.05 > p > 0.02
Combination 2: Reject |0.1 > p > 0.05 Reject |p >0.20
Combination 3: Reject |p > 0.20 Reject |p>0.20
Combination 4: Reject |0.10 > p > 0.05 Reject |0.20>p >0.10
Combination 5: Reject |0.20 > p > 0.10 Reject |p >0.20
Combination 6: Reject 0.02 > p > 0.01
Combination 7: Reject p <0.01
Analysis:

According to this analysis the following relations are the same in both groups of populations.

Combination 2: SVL - Length of the Tars

Combination 3:  Elbow to Elbow distance - Length of the Tibia
Combination 4:  Elbow to Wrist distance - Length of the Femur
Combination 5: Elbow to Wrist distance - Length of the Tars

Relations 1, 6 and 7 present different slopes in both groups of populations.
Combination 1:  SVL - Length of the Femur

Combination 6:  Length of the Femur - Length of the Tars
Combination 7: Length of the Head - Eye-Tympanum distance

Variable Name
X1 SVL
X5 Windth of the head
Xg Length of the hand
Xi0 Elbow to Elbow distance
X1 Elbow to Wrist distance
Xia Length of the Femur
X5 Length of the Tibia
X6 Length of the Tars




Capitulo Ill: Caracterizacion del espacio fenotipio de un taxon.
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Resumen

Se analizaron las relaciones cuantitativas entseelementos del plan corporal tea
stansburiana para evaluar su influencia sobre la estructuraog limites del espacio
fenotipico de esta especie. Se desarroll6 una wielgid basada en la concepcion de los
organismos como sistemas, las relaciones enteddazentos del plan corporal se describen
mediante un sistema de ecuaciones simultaneas,(8&Sjpo x = mx + b, en donde;y

X; son variables morfométricas y m y b son constaidste sistema se utilizo para simular
la variacion fenotipica d&. stansburiana y para caracterizar su espacio fenotipico. Los
resultados indican que la estructura y los limdek espacio fenotipico de un taxéon son
propiedades emergentes del sistema que constilupéare corporal, tales propiedades
pueden ser consideradas como restricciones intdassuales actian conjuntamente con
la seleccion natural generando espacios fenotipiissontinuos. La importancia del
presente estudio radica en ofrecer una opcién gefiair y analizar el espacio fenotipico
de un taxdn desde una perspectiva sistémica, lopcieale ser Util para plantear y probar

hipotesis relacionadas con los factores causaldg&te espacio.

Palabras clave: Variabilidad morfoldgica, restioogs internas, morfometria sistémica,
Uta stansburiana.



Introduccion

Se ha propuesto que los limiteslal diversidad fenotipica no se explican
Unicamente por la accion de la seleccion naturad gue, ademas, existen restricciones
internas que impiden el desarrollo de los organgsmés alla de las limitantes impuestas
por la presencia de caracteres seleccionados drag@rnold, 1992). La accién de las
restricciones internas se evidencia por el hechajuk del conjunto total de formas
posibles para un taxon dado, sOlo se observa utosjumto en la naturaleza, adun para
fenotipos evidentemente no aptos. Al conjunto d#ogolos fenotipos posibles para un
taxon se le ha denominado espacio fenotipico (8Hel989). Schlichting y Pigliucci
(1998) han planteado que la evolucion fenotipita e®ldeada por la accion conjunta de la
seleccion natural y las restricciones genéticaseBibargo no existe consenso con respecto
a este planteamiento, Shanahan (2008), opina upgua la seleccion y las restricciones
han sido aceptadas como distintas causas del cawdliativo, tal distincién no es tan clara
y que dificiimente se puede considerar a las cestries internas como un conjunto de
causas para explicar la evolucion fenotipica.

Pigliucci (2007) menciona que las dos ultimas décadas el estudio de las
restricciones se ha basado en la idea de queotaslariones genéticas entre pares de
caracteres cuantitativos puede ser utilizadas ipéer la estructura genética del fenotipo,
estas correlaciones pueden ser analizadas utibzéasl matrices G (Scott et al., 2002;
Bégin y Roff, 2003). Basandose en las conclusioleesutores como Houle (1991), segun
las cuales las correlaciones genéticas no necesaria identifican restricciones ya que
diferentes patrones de epistasis pueden proddenedies medidas de aparente covarianza

genética, Pigliucci ha criticado este enfoque yctore que las relaciones genéticas no



siempre permiten inferir la estructura genéticalaferasgos fenotipicos, aunque pueden
sugerir relaciones funcionales las cuales debempredadas por métodos diferentes a los
estadisticos. Se ha analizado la estructura dekcEsfenotipico de algunos taxa con base
en el andlisis de un nimero limitado de caracte@$ométricos con lo cual se ha logrado
la reducciéon de la dimensionalidad por ejemplo Kiekd(2007), considerando solo dos

variables, estudi6 el espacio fenotipico de ciestomideos.

Raup y Michelson (1965), repreéasm el espacio fenotipico de moluscos con
concha enrollada utilizando cuatro dimensiones,efdb (1989) y Pigliucci (2007) han
dibujado al espacio fenotipico como una gréfica dea dimensiones generada por un
namero igual de variables. En ambos tipos de @gsfes evidente la existencia de zonas
vacias en las cuales las combinaciones de lasbiesidel espacio fenotipico no existen,
Alberch (op. cit.) ha propuesto que estos vaciodeden a la accion de las restricciones
internas dado que en los sistemas teratologicoshastudié los efectos de la seleccion
natural estdn manifiestos y a pesar de ello sotibservan ciertos tipos de dichos sistemas.
Considerando lo anterior, resulta interesantertidgaelucidar las causas que gobiernan la
estructura de los espacios fenotipicos dado queesslka clave para explicar la diversidad
morfoldgica.

En este estudio se diferencizagicepto de forma bioldgica, la apariencia y
estructura de un organismo (Lele y Richtsmeier120@el de plan corporal, la arquitectura
basica de un ser vivo, el arreglo anatomico digtnde sus elementos estructurales
fundamentales (Meyer et al., 2005). Tal distincé&nhace considerando que el segundo
concepto queda definido por las relaciones eng@lementos que lo constituyen, en tanto
qgue el primero es el aspecto del plan corporal doudiene incorporados elementos tales

como plumas, pelo, escamas o grasa acumuladaceascetie los animales. De acuerdo con



esto, la forma de un organismo es la descripciéisudaspecto externo en tanto que la
descripcién del numero y el arreglo espacial deplartes que lo constituyen es su plan
corporal. En el presente trabajo se selecciondespacie de lagartijas porque la ausencia
de elementos como los ya mencionados, pelo, pluetas posibilita que el analisis de la
forma se aproxime al andlisis del plan corporalodade se puede apreciar y medir
directamente gran parte de los elementos de ébtmxé&n cuyo espacio fenotipico se
caracterizd en el presente estudiolda stansburiana, Grismer (2002)describe a esta
especie como una lagartija pequeiia, los adultgarila alcanzar hasta 69 mm de longitud
hocico — cloaca (LHC), con patrén de coloracion masiable, cabeza triangular, longitud
de la cola aproximadamente 1.6 veces la LHC, carases dimorfismo sexual, la
diferenciacién entre hembras, machos y juvenileteshasarse en el color. 8istribuye
ampliamente en Baja California y sus islas en eédbdo Pacifico. Es una especie
generalista terrestre, encontrandose desde el avehar hasta los 2,400 m de altura, en
habitats tales como matorral costero, comunidadegh@parral, bosques de coniferas,
dunas y otras zonas aridas. Es depredadora de mpbaavariedad de artropodos y
consume poco material vegetal

Se pretende dar respuesta adgupta planteada en el titulo de este trabajo
mediante el analisis cuantitativo de las relaciomeise los elementos que conforman el
plan corporal dé&J. stansburiana. Cuando este andlisis se realiza con enfoquersEiees
posible expresar dichas relaciones mediante uansistde ecuaciones simultaneas (SES)
(Von Bertalanffy, 2001).
Utilizando el SES se puede obtener una descripgbmespacio fenotipico de ese taxén, al

resolverlo para el intervalo de valoge3c de una sus variables.



Materiales y Métodos

Para analizar las relaciones ttaivas entre los elementos del plan corporal
de U. stansburiana se midieron organismos procedentes de la colecoamional de
anfibios y reptiles del Instituto de Biologia de Umiversidad Nacional Autbnoma de
México los cuales fueron colectados en 5 sitiotaddistribucion de esa especie ubicados
en Baja California Norte, Baja California Sur y om Estados del Noroeste de México.
Para cadaitio se tomo aleatoriamente una muestra de 6tiggarda muestra total fue de
30 organismos. Tomando en cuenta que el propositeste estudio es inferir el espacio
fenotipico a nivel de especie en el muestreo te¢gatomé un numero de organismos
representativo aun cuando en cada sitio el tamaiondestra es pequefio. En los
individuos de cada muestra se midieron 20 variadplesdescriben la morfologia externa y
el plan corporal déJ. stansburiana, de acuerdo con la justificacion que presentanhos a
final de la Introduccion para utilizar en este dgiwna especie de lagartijas como modelo,
en total se obtuvieron 600 datos morfométricosutBied un vernier con precision de 0.01
mm. Todas las mediciones fueron realizadas por isinm investigador para evitar la
variacién producida por la apreciacion de dos o alervadores con respecto a la misma
medicion (Lee, 1990).

Se llevé a cabo el analisis dstamb univariado para la totalidad de los datos de
cada una de las 20 variables morfométricas. Selléala media y la desviacion estandar
para las muestras de valores de estas variablesdanuno de los 5 sitios muestreados. Se
integraron muestras de n = 5 medias para cadabiari8e calcularon los estadisticos
basicos: media, error estandar, cuadrado del estdndar, indice de asimetria y curtosis

para cada una de estas muestras. Para el anatei$séico se utilizaron las medias de las



variables dado que, de acuerdo con el teorema idhitel| central, ese estadistico se
distribuye normalmente y ésta es una condicion ssee para validar la inferencia
estadistica y para utilizar el modelo de regresil de correlacion (Daniel, 2006). Para
analizar las relaciones entre pares de variabledométricas se utilizo el modelo de
correlacion en el cual ambas variables son aleatori no existe una relaciode
dependencia entre ellas como sucede en el andésiggresion. Sin embargo, bajo el
modelo correlacion es posible obtener una ecuatgaregresion para dos variables cuando
ambas varian aleatoriamente (Daniel, op. cit.)hBiecuacion no describe la relacién entre
una variable dependiente y otra independiente, Isimelacion entre dos variables cuyos
valores fueron obtenidos de unidades de asocido®ejemplares de lagartijas.

Nuestro andlisis estadistico emfoque sistémico de la relaciones entre los
elementos del plan corporal e stansburiana se inicié con el calculo del coeficiente de
correlacion (r), para 12 modelos mateméticos ditese de cada una de las 190
combinaciones que se obtuvieron al combinar laga?@bles morfométricas de esa especie
tomadas por parejas. De esos modelos se selecelolideal porque cumplido con los
siguientes criterios previamente establecidos: ault modelo en el que las regresiones
tienen un > 0.95 con p < 0.05, b) Es el méas simple de los iesdgue cumplen con el
inciso anterior y c¢) Aplica a todas las combinaemnde variables utilizadas para
caracterizar el espacio fenotipico. La selecciénlage combinaciones con > 0.95 y
p<0.05, de acuerdo con el método de la minimaeatifaa significativa (LSD por sus siglas
en inglés), se realizdé basandose en la conceualiz de los organismos como sistemas,
de acuerdo con la cual las relaciones entre lamnezitos del plan corporal pueden ser
descritas mediante un sistema de ecuaciones simaaia(SES), siguiendo a Von

Bertalanffy (2001). Dado que se desea conocerrlahibdad total de ese plan corporal, es



necesario que el SES posea una buena capacidadnpania nuevos valores para la
totalidad de las variables que contiene partierelord valor para cualquiera de ellas, esto
se logra cuando en las ecuaciones de tal sisten@a95 y por tanto’r> 0.90 debido a que

la fraccion no explicada de la variabilidad totelld variable que se infiere es: (f)-< 0.1
(Zar, 1999). Para todos los pares de variables@eledos de la manera antes descrita, se
obtuvieron las ecuaciones de regresion lineal k@jonodelo de correlacion, dichas
ecuaciones son del tipg x mx + b, en donde;»/ x; son variables morfométricas, my b
son constantes.

Considerando que durante la detexcion de la significancia de los
coeficientes de correlacion para todas las comlainas de las 20 variables se realiz6 una
gran cantidad de pruebas de hipétesis sobre un an@mjunto de datos, se aplicd el
procedimiento de comparaciones multiples de Boofiérrpara ajustar el nivel de
significancia dex de acuerdo con Rosner (2000), y posteriormentéilssd la estadistica
de prueba t para evaluar la significancia de losficientes de correlacién (Zar, 1999;
Daniel, 2006). Las correlaciones identificadas comstadisticamente significativas
mediante el método LSD fueron las mismas quenasrgradas en esa condicion después
de aplicar la correccion de Bonferrroni.

La propuesta de que el conjurgoeduaciones obtenido como se ha descrito
anteriormente constituye un sistema de ecuacidnadtédneas (SES), queda validada por
el hecho de que existe un conjunto de valores gtisface simultaneamente a todas esas
ecuaciones, estos valores constituyen el conjuataci®n para el SES. El conjunto
solucion puede ser determinado por cualquier métadalitico, por ejemplo el de
eliminacion de Gauss-Jordan (Anton, 1985) 6 bianepsayo y error sustituyendo un valor

para cualquiera de las variables en el SES y ofwsdovsi quedan satisfechas todas sus



ecuaciones. Las relaciones entre las variablesecmiats en el SES obtenido se
representaron graficamente mediante una red emidhse conectan aquéllas variables,
(nodos), que se relacionan con 0.95 y p < 0.05. Siguiendo a Boccaletti et al.O@0 se
determinaron algunos parametros caracteristic@asgsta red tales como el grado promedio
por nodo el cual corresponde al nUmero de conegique en promedio tiene cada nodo de
la red; la distancia promedio entre dos nodos, imltamada longitud caracteristica, es el
promedio de las distancias entre los nodos intextados en una red; el coeficiente de
cohesion promedio es el promedio de la fracciomaldos que se conectan a otro y que
estan conectados entre si y el diametro que et distancia maxima entre dos nodos
en una red. La razdén por la se incluyeron los pendrs basicos para la red gilescribe las
relaciones entre los elementos del plan corporaldetansburiana es que permiten
caracterizarla y ademas compararla con otras retesares, dado que son valores
reconocidos y aceptados para informar acerca dedpsedades de la red a partir de la cual
fueron calculados. Estos parametros constituyen mmaamera sintética de presentar
informacién acerca de las caracteristicas de uha re

El SES, se utilizo para defi@rdstructura y los limites del espacio fenotipico
de U. stansburiana. Para tal efecto, se resolvié dicho sistema paraomjunto de valores
contenidos en el intervalpt3c para la variable longitud hocico — cloaca, (LHC),
considerando que en ese intervalo se ubica el 98&%s valores que puede tomar ésta
variable (Daniel, 2006), los valores parg c de la LHC se determinaron con base en los
datos del Cuadro 1. Sin embargo, los valores de \esiable utilizados para resolver el
SES son diferentes a los del Cuadro 1 para evitafeeto circular con las inferencias
realizadas. Dada la imposibilidad de representaesgacio fenotipico con todas las

variables del sistema de ecuaciones simultdneaS)(Sfe tomaron al azar 3 de esas



variables y sus valores se graficaron en un sisteimnensional. Analizando los valores
utilizados para construir esta gréfica, la cuatesponde a una parte del espacio fenotipico,
fue posible ampliar el intervalo de valores parhHE&C hasta encontrar aquél para el cual el
SES ya no tiene soluciones biolégicamente cohesemger ejemplo cuando presenta
valores negativos para una o mas de sus variastsyalor de LHC sefiala los limites del

espacio fenotipico.

Resultados

Las medias y las desviacioneareistr para las muestras de valores de las 20
variables que describen la morfologia externd dgansburiana se presentan en el Cuadro
1. En la Figura 1 se sefalan dichas variables.| Bu&dro 2 se presentan los resultados de
la estadistica basica para las muestras de meglieadé una de las variables consideradas
en este estudio. EI Cuadro 3 muestra el sistemaad@ciones simultaneas (SES),
construido a partir de las 25 relaciones entre spdee variables que cumplen con los
criterios enunciados en la metodologig; ©.95 y p < 0.05. El nUmero de variables que
contiene dicho sistema es 14 en lugar de las 28idemadas al inicio del estudio. La
explicacién a esto se encuentra en la Figura 2ud corresponde a la red de relaciones
entre las variables que describen la morfologidJdetansburiana al nivel de r> 0.95,
puede observarse que las variablges< X7, Xo, X11, Y X20 NO Se relacionan con el resto de
las del conjunto y por lo tanto no se incluyeronee®ES. En dicha red se puede observar
gue la mayor densidad de relaciones se establdce las variables de tres regiones

corporales dé&J. stansburiana: cabeza, cuerpo y miembros posteriores. Los v&lore



Cuadro 1: Media y desviacion estandar (en mm) para variables de la morfologia externa de
Uta stansburiana en algunos sitios de su distribucion.

Estado /Poblacion. media d.e. media d.e. media d.e. media d.e.
BCS. Islas: Espiriti Santo, Monserrat, etc.n = 6 9.19 1.19 1497 157 591 09 7.62 0.87
BCS. Peninsula. Cabo San Lucas y otros n = 6 8.16 0.92 1310 1.78 524 0.62 6.35 0.81

SONORA.Continente.El Pinacate n==6 8.79 123 14.27 196 5.12 0.66 7.11 1.07

BCN.Islas: Angel de la Guarda y otras n=6 8.44 0.81 1366 1.26 539 0.74 6.72 0.53

BCN. Isla Rasa n==6 9.79 123 1498 1.70 5.77 0.89 7.62 1.06
Xg X7 Xg Xg

media d.e. media d.e. media d.e. media d. e.

BCS. Islas: Espiriti Santo, Monserrat, etc.n = 6 523 022 9.09 154 762 142 10.00 1.07
BCS. Peninsula. Cabo San Lucas y otros n = 6 478 031 881 153 6.15 1.03 792 0.80

SONORA.Continente.El Pinacate n==6 483 043 9.80 1.14 6.90 144 877 1.40
BCN.Islas: Angel de la Guarda y otras n=6 459 055 937 101 7.15 158 8.87 1.39
BCN. Isla Rasa n=6 464 045 10.20 1.34 7.88 1.15 9.44 0.63
X11 X12 X13 X14
Estado /Poblacion. media d.e. media d.e. media d.e. media d.e.

BCS. Islas: Espiriti Santo, Monserrat, etc.n = 6 2.62 0.67 260 0.28 12.48 1.44 8.77 1.02
BCS. Peninsula. Cabo San Lucas y otros n = 6 266 044 225 048 1055 134 7.91 1.15

SONORA.Continente.El Pinacate n==6 262 037 253 047 1166 219 8.65 1.33
BCN.Islas: Angel de la Guarda y otras n=6 265 035 227 030 11.02 0.94 8.32 0.50
BCN. Isla Rasa n=6 287 052 281 069 1231 1.17 8.98 0.68
X16 X17 X18 X19
Estado /Poblacion. media d.e. media d.e. media d.e. media d.e.

BCS. Islas: Espiritd Santo, Monserrat, etc.n = 6 5.23 0.85 4852 3.48 29.49 210 6.77 0.97
BCS. Peninsula. Cabo San Lucas y otrosn =6 434 0.71 42.68 454 26.11 2.76 5.83 0.86
SONORA.Continente.El Pinacate n=6 458 0.89 46.45 6.94 2790 5.46 6.10 0.89
BCN.Islas: Angel de la Guarda y otras n==6 4,18 0.48 45.46 3.17 27.65 299 534 1.07
BCN. Isla Rasa n==6 5.39 1.11 50.00 5.58 30.47 3.90 6.66 0.94

Xg
media
2.12
1.94
2.10
2.08
2.23

media
6.06
5.33
5.72
5.99
6.34

media
5.45
4.82
4.95
4.81
5.79

media
75.20
59.70
73.89
70.68
71.71

d. e
0.26
0.33
0.40
0.16
0.24

d.e.
0.84
0.60
0.69
0.88
0.74

d.e.
0.68
0.72
0.67
0.78
0.81

d. e

19.08
6.94
5.12
8.74
17.33



Figural: Variables de la morfologia externaldt stansburiana utilizadas para determinar
su espacio fenotipico.

X17

X20

x,: ancho de la cabeza, x,: longitud de la cabeza, x3: altura de la cabeza, x4: ancho del
cuello, x5: distancia entre fosas nasales, x¢: eje mayor del ojo, x7: ancho del térax, xs: altura
del torax, xo: longitud del himero, x;o: longitud del radio, x,;: longitud del metacarpo, X;2:
ancho de la base del miembro anterior, x;3: longitud del fémur, x,4: longitud de la tibia, x;s:
longitud del metatarso, X;¢: ancho de la base del miembro posterior, x;: longitud hocico -
cloaca, x;5: longitud del cuerpo, x;9: ancho de la base de la cola, x3¢: longitud de la cola.



Cuadro 2. Estadistica basica para muestras de medias de variables de la
morfologia externa de Uta stanburiana.

var n average variance std dev std skewness std kurtosis
X1 5 8.9 0.4 0.6 0.5 -0.2
Xo 5 14.2 0.7 0.8 -0.4 -0.8
X3 5 55 0.1 0.3 0.3 -1.1
Xq 5 7.1 0.3 0.6 -0.3 -0.9
Xs 5 2.1 0.0 0.1 -0.4 0.8
Xg 5 4.8 0.1 0.3 1.3 1.0
X7 5 9.5 0.3 0.6 0.3 -0.6
Xg 5 7.1 0.5 0.7 -0.6 0.0
Xg 5 9.0 0.6 0.8 -0.1 0.1
X10 5 5.9 0.2 0.4 -0.5 0.1
X11 5 2.7 0.0 0.1 1.9 2.0
X12 5 25 0.1 0.2 0.2 -0.6
X13 5 11.6 0.7 0.8 -0.2 -1.0
X14 5 8.5 0.2 0.4 -0.7 -0.1
X15 5 5.2 0.2 0.4 0.8 -0.6
X16 5 4.7 0.3 0.5 0.3 -1.2
X17 5 46.6 8.0 2.8 -0.3 -0.2
X1g 5 28.3 2.9 1.7 0.0 -0.4
X19 5 6.1 0.4 0.6 -0.3 -0.6
Xo0 5 70.2 37.8 6.2 -1.6 1.6



Cuadro 3.Sistema de ecuaciones simultaneas (SES), construido con variables

Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.
Ec.

morfométricas de Uta stansburiana.
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X, = 2.238 + 2.663*X,,
X, = 1.559 + 1.417*X,¢
X, = -1.386 + 0.220*X,,
X, = -1.576 + 0.369*X,4
X, = 3.759 + 1.473*X,
X, = 2.665 + 0.994*X,,
X, = - 2.052 + 1.906*X,,
X, = 0.986 + 0.283*X,,
X, = 1.041 + 0.464*X,4
X, =-0.744 + 0.675*X,3
X, = - 3.887 + 1.287*X,,
X, = -1.880 + 0.192*X,,
X, = -1.867 + 0.316*X,4
X = 0.074 + 0.237*X,,
Xg = 0.443 + 0.035*X,,
Xg = 0.444 + 0.058*X,4
Xg = - 3.053 + 1.731*X,,
Xg = - 3.581 + 0.230*X,,
Xg = - 3.782 + 0.386*X,5
X3 = -1.348 + 0.278*X,,
X14 = 1.747 + 0.145*X,
X14 = 1.855 + 0.236*X 5
X5 = 1.419 + 0.790*X 44
X6 = - 0.610 + 0.872*X,4
X7 = - 0.284 + 1.656%X,4

\

J

0.96
0.93
0.94
0.95
1.00
0.99
0.94
0.95
0.92
0.99
0.93
0.95
0.92
0.92
0.93
0.91
0.96
0.93
0.94
0.91
0.96
0.91
0.95
0.92
0.99

0.004
0.008
0.006
0.005
0.0000
0.000
0.006
0.005
0.011
0.000
0.007
0.005
0.010
0.011
0.008
0.013
0.003
0.008
0.006
0.013
0.003
0.012
0.005
0.010
0.001



Figura2: Red de relaciones entre las 20 variables utidiggobra describir la morfologia
externa déJta stansburiana.

Cuerpo

Miembros Tora
posteriores

Miembros
anteriores



caracteristicos calculados para la red de la Figusan: grado promedio = 2.5, distancia
promedio = 2.5, coeficiente de cohesion promedio28 y diametro de la red = (10, 19)6.

En el Cuadro 4 se presentan &eres calculados para 13 de las 14 variables
gue contiene el SES partiendo de valores del ialept3c para la 142 variable, la LHC.
La Figura 3 es una representacion gréafica tridimoeas de una parte del espacio fenotipico
de U. stansburiana construida con 51 valores para cada una de lasbles: ancho de la

cabeza (¥, longitud de la tibigx,4) y ancho de la base del miembro posterigg) (x

Discusion

Las relaciones cuantitativas etis elementos que constituyen el plan corporal
de U. stansburiana, han sido expresadas mediante un sistema de enaacsimultaneas
(SES), en congruencia con lo establecido en laaemneral de sistemas (Von Bertalanffy,
2001). Como se menciond en la Metodologia esascieres son lineales pero no
necesariamente tiene que ser asi, el modelo matenmara expresar la relacion entre las
variables puede tener otra formacample con los criterios de seleccién del modele qu
establecimos en la Metodologia. Utilizando este $&%0 instrumento exploratorio fue
posible simular la variabilidad total esperada pdnalan corporal basico, bauplan, deU.
stansburiana y, en consecuencia, definir la estructura y lostés del espacio fenotipico de
ese taxordesde una perspectiva sistémica cuando se consideigamente las relaciones
entre variables conx 0.95. Sin embargo considerando que el tamafio oeidsstra es un

factor critico para estudios de este tipo, nudsiitmajo puede presentar algunas
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Cuadro 4. Valores de las variables del sistema de ecuaciones simultaneas (SES) calculados a partir de
un conjunto de valores contenidos en el intervalo p = 50 para la longitud hocico-cloaca (LHC).

Variable morfométrica:

Ancho de la cabeza
Longitud de la cabeza
Ancho del cuello

Distancia entre fosas nasales
Altura del térax

Longitud del radio

Ancho base miemb anterior
Longitud del fémur
Longitud de la tibia

Long del metatarso

Acho base miemb posterior
Longitud del cuerpo

Ancho base de la cola

Longitud hocico-cloaca (LHC)

Valores en mm

3.7
7.5
2.5
1.3
1.7
2.7
0.5
5.0
5.1
15
0.1
14.0
0.8

22.9
-50

8.5
13.7
6.7
2.0
6.7
5.6
2.3
111
8.2
4.9
4.4
27.2
5.7

44.7
-0.4¢

8.7
13.9
6.9
2.1
6.9
5.8
24
11.3
8.4
5.0
4.6
27.7
5.9

45.7
-0.2¢

8.9
14.2
7.1
2.1
7.1
5.9
2.5
116
8.5
5.2
4.7
28.3
6.1

46.6
n

9.1
14.5
7.3
21
7.4
6.0
2.6
11.9
8.7
53
4.9
28.9
6.4

47.6
0.20

9.3
14.7
7.4
2.2
7.6
6.1
2.6
12.1
8.8
55
51
29.5
6.6

48.5
0.40

14.1
20.9
11.6
2.9
12.6
9.0
4.5
18.2
12.0
8.8
9.4
42.6
11.5

70.3



Figura 3: Representacion tridimensional de una parte dphas fenotipico deUta
stansburiana construido a partir de los valores para las véggak (ancho de la cabeza),
x14 (longitud de la tibia) y % (ancho de la base del miembro posterior) contengsos|

Cuadro 4. Las ternas de valores estan represengadéss puntos sobre el plano.
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limitaciones debido al nUmero de organismos quzannos para describir la variabilidad a
nivel de especie, este aspecto tendra que sedeoado cuidadosamente en estudios
futuros. El conocimiento de la estructura y lositi de un espacio fenotipico marcan la
pauta para el planteamiento y prueba de hipétésggdas a explicar las caracteristicas de
dicho espacio con base en procesos bioldgicos sebies.

La representacion grafica der&aciones entre las variables del plan corporal
de U. stansburiana al nivel de r> 0.95, la red de la Figura 2, permite establecerlqa
elementos de las regiones corporales: cabeza,cyampembros posteriores, presentan la
mayor densidad de relaciones, esto quiza se pusaciana al nicho ecoldgico db.
stansburiana, dado que esta especie se desplaza caminand@ndorre inclusive puede
escalar rocas (Nafis, 2002). Entonces, parece aegegue los elementos de las regiones
antes mencionadas estén fuertemente interrelacdsrfadnando un eje que permita estos
tipos de locomocién. La misma red también permigeaalizar que, partiendo de cualquiera
de las variables que contiene, es posible calaamres para el resto utilizando el SES
dada la interconexion entre dichas variables. Bstpuede apreciar en el Cuadro 4, en el
cual se presentan los valores para 13 de las iables que contiene la red de la Figura 2,
calculados a partir de valores de la LHC, (la 14fiable), en el intervalo de+5c
utilizando el SES. La eleccién de esta variableadstraria, ya que se pudo partir de
cualquiera de las 14 variables para resolver el EE§rado promedio de los nodos de la
red indica que cada una de las variables del SE8lagona en promedio con otras 2.5
variables, esto favorece la inferencia del valoruda variable determinada ya que esta
comunicada con al menos otras dos variables. El @9%stas, en promedio, se relaciona
entre si de acuerdo con el valor del coeficienteatesion promedio, este valor representa

la probabilidad de que las variables que se rafaciacon otra, se relacionen entre si. La



distancia promedio entre los nodos de la red sagdue para llegar de una variable a otra,
en promedio, se tiene que pasar por 2.5 variabéssvariables » Yy X19 son los hodos mas
distantes entre si, se requiere pasar por 6 vasigidra llegar de un nodo a otro, ambos
determinan el diametro de la red.

La eleccion de las tres varialdes base en cuyos valores se construyo la
grafica que representa una parte del espacioifgcmtde U. stansburiana, Fig. 3, es
arbitraria, se pudo tomar cualquiera de las 36datelque se obtienen al combinar 14
variables de 3 en 3. Dicha gréfica representa témogenotipos de esa especie que son
biol6gicamente posibles a diferencia del espaciotfpico definido por Raup y Michelson
(1965) en el cual se representan todos los fermtlpométricamente posibles, esto implica
gue el espacio fenotipico restringido caracterizamo nuestra metodologia esta contenido
en el espacio fenotipico posible de Raup y Michelssin embargo ambos tipos de
espacios fenotipicos comparten la caracteristicgedeliscontinuos ya que en cada uno de
ellos las éareas que representan los fenotipos dd®Es en la naturaleza estan
interrumpidas por areas vacias. Esto confirma bggmaciones de autores como Kendrick
(2007), en relacion a la discontinuidad del espéamtipico de ciertos taxa animales. La
importancia que tiene calcular los valores con leasks cuales se generara la grafica que
representa una parte del espacio fenotipictJ dgiansburiana utilizando el SES, es que
dichos valores no son independientes ni aleatoesin ligados a los valores de las 11
variables que no aparecen en la gréfica de la &i§ucada una de estas variables ocultas
influye en los valores que pueden tomar las vaeg@ld, X142 Y X16. Se puede ilustrar lo
anterior considerando que el valor que toma leabéide un nodo de la red de la Figura 2
determina los valores de las variables deowes nodos manteniendo una configuracion

especifica en la cual cada elemento del plan cakmoesenta un tamafio particular, si el



tamafio de uno de estos elementos cambia, se pradwembio automatico en el tamafio
de los otros generando una nueva configuraciona Qe de las configuraciones que
permiten la interrelaciones entre los elementopl@el corporal representa un fenotipo, una
variacion debauplan, el conjunto de configuraciones constituye ebegpfenotipico. La
parte del espacio fenotipico tle stansburiana representada en la Figura 3, puede verse
como la punta de un iceberg cuyo cuerpo, el esganitipico completo, se encuentran en
un espacio de 14 dimensiones, el mismo numero desnen la red de la Figura 2 y del
namero de variables que contiene el SES del Cu&dr8e pueden utilizar las 364
combinaciones de 3 variables para obtener igualemiinde puntas del iceberg en 3
dimensiones. La Figura 3 muestra que el espaciotifégco de laU. stansburiana esta
limitado, en el Cuadro 4 se encuentran los valpaa las 14 variables con base en los
cuales se ha descrito dicho espacio, los valoregxdeemo izquierdo marcan el limite
inferior de esas variables mientras que los valdet extremo derecho no corresponden al
limite superior. Como se menciond en la metodolotdacaracterizacion del espacio
fenotipico deU. stansburiana se inicié resolviendo el SES para valores de labke
longitud hocico-cloaca (LHC) contenidos en el in&o [u + 3c], la razén para esto es que
este intervalo contiene el 99.7% de los valorespygele tomar la LHCDaniel, 2006). Sin
embargo se encontré que el SES tiene un conjuntsolleiones mayores a cero en el
intervalo [(x —50), (ut+0)) para esa variable, lo que implica que Unicamesté definido el
limite inferior del espacio fenotipico en tanto gelesuperior no existe. Estos resultados
parecen congruentes con la biologialHestansburiana ya que en las lagartijas, como en
otros reptiles el crecimiento no cesa a lo largsul@ida aunque en la edad adulta es mas
lento (Maneyro y Menegel, 2002). No obstante erdmiones naturales el limite superior

de la LHC se aproxima a+5c de acuerdo con los datos reportados por Grisn@€2{2



por esta razén los valores para construir el esgaciotipico representado en la Fig. 3 se
acotaron en el intervalo para la LHCH 5c]. Es importante mencionar que aun cuando se
evitdo el uso de los datos de la LHC contenidos le€wadro 1 para no incurrir en
circularidad al momento de inferir los valores pls otras variables contenidos en el
Cuadro 4, al dividir el intervaloy][ £ 5] de esa variable en segmentos dec Os2
obtuvieron 51 valores, con base en los cuales 1isteazé el espacio fenotipico de
stansburiana, 50 de esos valores son diferentes a los del Guad¥l valor restante es igual
al primer valor para la LHC de ese cuadro. El hedboque el intervaloy[ + 50] sea
cerrado en su limite superior parece indicar quecaiando potencialmente los individuos
de esta especie pueden crecer indefinidamentensafib esté restringido por la seleccion
en contra que ejercen factores ambiéntales comepeedacion y la competencia y factores
internos como el incremento en sus requerimientesgéticos. Al resolver el SES para el
intervalo de valores para la LHC antes mencionadmbtuvieron los limites de las otras
variables del espacio fenotipico destansburiana, (ver Cuadro 4), al igual que en aquélla
variable, los limites inferiores quedaron definigh@so los superiores se acotaron al definir
el limite superior de LHC. Para las variables @sdue se construy6 el espacio fenotipico
antes mencionado, Fig. 3, los intervalos de valsm@s ancho de la cabeza[x (u
4.87)], longitud de la tibia ¥ [~ (u £ 3.665)] y ancho de la base del miembro posteri@r x
[~ (n £ 5.7%)], estos intervalos contienen mas del 99.7% deddsres que pueden tomar
estas tres variables (Daniel, 2006).

El enfoque del presente trabajoesta dirigido a determinar las causas que
explican todas las caracteristicas de un espacatifgcosino al analisis de su estructura y
sus limites, dos propiedades resultantes del earsistémico de los seres vivos. Pigliucci

(2007), ha manifestado en relacion al estudio deckusas para explicar los espacios



fenotipicos, que el puro analisis estadistico noseficiente para inferir propiedades
biolégicas, aunque lo contrario es mas plausiblenociendo detalladamente una
caracteristica biologica se pueden realizar infeasnrazonables acerca de la forma de su
descripcion estadistica. Coincidimos con este aetoel sentido de que las relaciones
funcionales subyacentes a los espacios fenotipstescausas, deben de ser probadas con
métodos diferentes a los matematicos, ya que Issltaglos de éstos suelen tener los
mismos problemas que presenta el “teatro de sombesShipley (2000), en el cual
diferentes procesos causales pueden generar ebmésultado estadistico y por lo tanto
no es posible inferir directamente los primerosaatip del segundo. Sin embargo, la
estructura y los limites de un espacio fenotipao gropiedades que se pueden deducir con
base en el analisis sistémico del plan corporataimradiccion con la propuesta de Pigliuci
(2007). Por otra parte, como se menciona al prioap este analisis, el conocimiento de
caracteristicas de los espacios fenotipicos tad@socsu estructura y sus limites puede
permitir plantear y aln probar hipétesis relaci@sadon sus procesos causales. En el
presente caso, la caracterizacion del espacioifgootdeU. stansburiana puede conducir
al planteamiento de hipétesis para explicar, ppmpjo, por qué en los organismos que se
encuentran en el limite inferior del espacio fguiot, (Figura 3), han desaparecido
virtualmente algunos caracteres como los miembostepores y la cola, (véase el Cuadro
4), en tanto que otros como los miembros anteripmsvolumen toracico han disminuido
en grado extremo mientras la longitud del cuerpo sé ha reducido a la mitad del valor de
la media poblacional.

Nuestro analisis de las relaciopatre los elementos del plan corporallde
stansburiana sugiere que la estructura y los limites del esptariotipico de un taxon son

propiedades emergentes del sistema constituidospoplan corporal y resultan de las



interacciones entre los elementos de éste. Tatesaationes pueden ser consideradas
como restricciones internas las cuales, junto eoseleccion natural, pueden explicar por
gué la variabilidad biologica estd acotada. En adocdel espacio fenotipico dé.
stansburiana, estas restricciones explican la ausencia de mm@as por debajo de su
limite inferior, mientras que la seleccion natuyabtras restricciones internas pueden
explicar por qué no observamos en la naturalezan@gos pertenecientes a la zona
cercana a ese limite, (aproximadamentg-&s para LHC), los cuales hemos mencionado
al final del parrafo anterior. También la seleccidatural y otras restricciones pueden
explicar por qué el limite superior del espacimf@rico estd acotado aproximadamente en
69 mm (Grismer, 2002), aun cuando las interacciené® los elementos del plan corporal
no establecen tal restriccion.

Considerando que cualquier mdtmgla nueva debe establecer claramente la
informacién adicional que permite obtener en rélaa la que generan las metodologias
convencionales, en este trabajo hemos intentaddemsiar que nuestra metodologia
permite establecer las caracteristicas estructurdéd espacio fenotipico de un taxén
partiendo de las propiedades estructurales de an pbrporal a diferencia de las
metodologias propuestas por autores como Raup keldion (1965) y Kendrick (2007)
entre otros. El espacio fenotipico que se obtidiligando la nueva metodologia no esta
constituido por todos los organismos geométricaengoiibles, como en el definido por
Raup y Michelson (1965), sino por todas las forné@dgicamente posibles. Una
consecuencia de esto es que el espacio fenotipebaemos descrito en este estudio es mas
restringido que el de Raup y Michelson pero al ligyze éste es discontinuo porque
contiene zonas vacias y zonas ocupadas por loligmgas que observamos en la

naturaleza.



De acuerdo con lo anterior, la metodologia querssgnta en este trabajo es apropiada para
caracterizar y analizar el espacio fenotipico netigional de un taxén y consideramos que
marca la pauta para proponer una nueva orienta&cicel estudio cuantitativo de la forma
biolégica cuyo caracter sea holistico, una morfoiaesistémica continuadora de otros
enfoques como la morfometria geométrica (Zeldiathal., 2004). Sin embargo se hacen
necesarios nuevos estudios que examinen hipomstsetas para corroborar la utilidad de

dicha metodologia.
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