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Resumen
El enfoque de la presente tesis fue poner a prueba la hipotesis sobre la fuerza que la

adaptacion local tiene en los atributos corporales de las hembras de ocho poblaciones de
Sceloporus grammicus en el centro de México, las cuales presentan condiciones ambientales
heterogéneas, asi como algunas de las razas cromosdmicas previamente conocidas, con la
finalidad de conocer si la morfometria esta mas determinada por los ambientes heterogéneos

o por la inercia filogenética de cada raza cromosomica.

A partir de las mediciones de los atributos corporales de 317 hembras (longitud hocico-cloaca
(LHC), alto de la cabeza (AC), largo de la cabeza (LC), ancho de la cabeza (AnC), longitud
del fémur (LF), longitud de la tibia (LT), longitud del metatarso Il (LMT), longitud del
segundo dedo extremidad posterior (LSDEP), longitud del himero (LH), longitud del radio
(LR), longitud del metacarpo IV (LMC) vy longitud del cuarto dedo extremidad anterior
(LCDEA), encontramos que el sitio 8 (Francisco Javier Mina; de raza cromosomica S)
presentd la media méas alta en cada uno de los atributos, mientras que los sitios 4 y 5
(Epazoyucan y Alfajayucan; de raza cromosdmica FM2) presentaron las medias méas bajas

para casi todos los atributos.

Mediante pruebas ANOVA y Tukey se observé que cada atributo fue independiente a la
longitud corporal (LHC) y que hubo diferencias significativas (excepto en la longitud de la
cabeza) entre sitios con ambientes heterogéneos tanto de razas cromosémicas distintas, asi
como de la misma raza cromosomica, sugiriendo que todos los atributos presentan cierto
grado de inercia filogenética asociado con su raza cromosémica, pero, la adaptacion local es

la fuerza determinante de la morfologia en los atributos analizados.



Introduccién:

Adaptacion local y Diversidad

Una adaptacion se puede definir como una caracteristica fenotipica acorde a una funcion que
resulta de la interaccion entre los genotipos y su interaccién con las fuerzas selectivas
(Williams, 1966). El estudio de las adaptaciones locales ofrece una comparacion entre
poblaciones, mismas que han evolucionado bajo distintas condiciones, haciendo posible
identificar cuales son las fuerzas selectivas que han moldeado los atributos que consideramos
adaptativos (Kawecki y Ebert, 2004). Asi, el estudio de este tipo de adaptaciones puede ser
usado para probar hipétesis acerca de la influencia de un conjunto de factores ambientales en

la adaptacién de ciertos atributos (Reznick y Ghalambor, 2001).

La adaptacion local a un ambiente puede tener como consecuencia una menor adecuacion
respecto a otras poblaciones de la misma especie que se encuentren en ambientes alternativos.
Dicha diferencia en la adecuacion puede ser resultado de un “trade-off” o costo de
adaptacion, en el que el uso del presupuesto energético para un proceso compromete su
disponibilidad para otro proceso vital. Estos “trade-offs” mantienen la variacion genética
entre poblaciones de una especie, llevando a una especializacién morfoldgica o fisioldgica
(Futuyma y Moreno, 1988; Day, 2000; Jasmin y Kassen, 2007), e incluso se ha propuesto
que pueden promover especiacion (Rundle y Nosil, 2005). La pequefia cantidad de variacién
en la adaptacion local explicada por diferencias ambientales y fenotipicas sugiere que algunas
veces puede ser dificil identificar los gradientes ambientales en los que dicha adaptacion
ocurre 0 que las diferencias en la expresion fenotipica pueden no estar asociadas con

diferencias en el “fitness” relativo (Hereford, 2009).

Independientemente de los efectos que tiene la adaptacion local sobre los atributos
morfoldgicos, se ha propuesto que los mecanismos de ésta son una de las posibles causas de
la propagacion de inversiones cromosomicas, las cuales propician la generacion de
mecanismos de aislamiento reproductivo y polimorfismos dentro de especies (Kirkpatrick y
Barton, 2006). Ademas, estos eventos pueden ser importantes debido a que suprimen la
recombinacion en heterocariotipos (Roberts, 1976). EI mecanismo de adaptacion local hace
que las inversiones carguen con loci responsables de las diferencias especie-especificas y

establece inversiones que tienen subdominancia estructural o genética, sin alguna



contribucion de la deriva genética o de la deriva meidtica (Kirkpatrick y Barton, 2006). Se
ha mostrado que la seleccion puede favorecer inversiones que reducen la recombinacion entre
alelos involucrados en adaptacion local que, favorecen la fijacion de reordenamientos
cromosomicos (CRs) en diferentes subpoblaciones conectadas por flujo genético
(Kirkpatrick y Barton, 2006). Estos CRs se pueden convertir en fuertes barreras genéticas
que lleven a la especiacion, por ejemplo, atrapando mas genes adaptados localmente (Faria
y Navarro, 2010).

De esta forma, se considera que la magnitud de la adaptacion local incrementard
proporcionalmente con mayor variacion genética dentro de una poblacion y con mayor
divergencia ambiental y fenotipica entre poblaciones (Lande, 1976; Endler, 1977; Slatkin,
1985; Garcia-Ramos y Kirkpatrick, 1997). Finalmente, la divergencia fenotipica puede ser
correlacionada con adaptacion local como resultado de seleccion divergente en atributos
individuales (de Jong, 2005).

Una forma de estudiar el significado funcional de distintos caracteres morfolégicos y las
causas que generan diferencias entre ellos es por medio de comparaciones a distintos niveles
taxonémicos (Rubio, 2005). Esto con el fin de analizar desde un punto de vista evolutivo y
ecologico los cambios entre la morfologia de las especies y el habitat que explotan y asi poder
inferir posibles respuestas adaptativas por parte de algunos caracteres (Wainwright, 1994).
Dentro de los caracteres que se han estudiado para entender la adaptacion local, la variacion
en el tamafio corporal se ha abordado de forma reiterada, ya que es un atributo muy variable
entre individuos y entre poblaciones y que se ha asociado particularmente con la plasticidad
fenotipica (Mousseau y Roff, 1987; Falconer y Mackay, 1996). No obstante, muchos factores
no genéticos también pueden producir variacion en el tamafio corporal. Observaciones de
diferencias substanciales en el tamafio corporal en poblaciones separadas por distancias
relativamente cortas (Roughgarden y Fuentes, 1977) o entre padres y crias al ser estas
introducidas en una isla ‘vacia’ (Campbell y Echternacht, 2003), dichos autores reafirman
que la heterogeneidad ambiental puede tener un gran efecto en el tamafio corporal y que
caracteres cuantitativos como longitudes de extremidades y cola, pueden crecer a lo largo de

la ontogenia y asi potencialmente ser influenciados por condiciones ambientales después del



parto o eclosion evitando asi, la interpretacion de diferencias morfoldgicas entre poblaciones

de diferentes localidades como el resultado de un cambio en la genética (Losos, 2009).

Sin embargo, mas alla del estudio de las variaciones interespecificas, el primer paso para
entender los mecanismos de la evolucion de historias de vida es documentar las variaciones
intraespecificas entre poblaciones de una especie y/o de multiples especies cercanamente
emparentadas (Michaud y Echternacht, 1995; Du et al., 2005). Historias de vida
diferenciadas dentro de y entre poblaciones de una sola especie tienen implicaciones
ecologicas y evolutivas, como la variacion intraespecifica donde actlan patrones
macroevolutivos y procesos microevolutivos (Roitberg et al., 2015). En distintos grupos de
lagartijas se ha demostrado que la anatomia de las extremidades y de la cabeza, est4
relacionada con la forma en la que estos organismos utilizan el hébitat (Vitt, 1981; Arnold,
1998). Por ejemplo, en especies que prefieren zonas abiertas y alejadas de coberturas rocosas
0 vegetales, tienen extremidades posteriores alargadas en relacién con su longitud hocico-
cloaca (corredoras), en su lugar, las especies que utilizan las grietas entre las rocas para
ocultarse (saxicolas) o desplazarse en las ramas de los &rboles (arboricolas), tienen
extremidades cortas, asi mismo, se ha observado que las saxicolas tienen el cuerpo deprimido
(aplanado de forma dorso-ventral) y que las arboricolas llegan a presentar estructuras
asociadas a los dedos o garras disefiadas para escalar (Irschick y Garland, 2001; Arnold,
1998; Zani, 2000). Asi que se podria inferir que la seleccion natural ha actuado favoreciendo
los disefios morfoldgicos que tienen un mayor desempefio y consecuentemente maximizan

la adecuacion de los organismos (Rubio, 2005).

Comparar las diferencias morfoldgicas, reproductivas y uso del habitat entre poblaciones de
una especie permite abordar desde una perspectiva microevolutiva los patrones y procesos

del disefio fenotipico (Herrel et al., 2001).

Plasticidad fenotipica

A pesar de que existan presiones selectivas fuertes en los ambientes locales, la plasticidad
puede mantener la variabilidad genética, esto ocurre, gracias a que la plasticidad permite la
expresion fenotipica diferencial en funcion del ambiente sin necesidad de que existan
diferencias genotipicas (Pigliucci, 2005). Por lo tanto, la plasticidad fenotipica permite que

la variacion genética se mantenga disponible en generaciones futuras, ya que, ademas, la



seleccidn puede resultar en la convergencia de diferentes genotipos en el mismo fenotipo,
llevando asi al mantenimiento de la variabilidad genética (Schlichting, 2002). Una especie
que produce fenotipos distintos e inducidos por el ambiente podria facilmente convertirse en
genéticamente polimorfico mediante la pérdida de variabilidad si en alguno de los dos
ambientes se seleccionara sélo una expresion fenotipica y que el mantenimiento de la
variacion fuera evolutivamente costoso. Por ejemplo, si un ambiente presentara poca
variacion en la disponibilidad de recursos y dichos recursos fueran limitantes, seria de
esperarse que atributos energéticamente demandantes (como el crecimiento y la
reproduccion) cambien en funcién de la presion selectiva y que se fijen tasas de crecimiento
corporal o tamafios de camada pequefios. Dicha especializacion podria subsecuentemente
llevar a un aislamiento reproductivo basado en preferencias de nicho, diferencias

morfoldgicas, diferencias etologicas o diferencias fenoldgicas (Schlichting, 2002).

La variacion es extensiva entre poblaciones con un gran nimero de organismos y se cree que
esta correlacionada con la heterogeneidad ambiental (Hedrick, 1986), esta variacion en
ambientes heterogéneos puede ser el resultado de barridos secuenciales de mutantes que
eventualmente dejarian un fenotipo dominante (Atwood et al., 1951), estas radiaciones
adaptativas en sucesion han tenido un papel importante en la evolucion de la diversidad
bioldgica (Gould, 1989; Benton, 1996). Si la seleccion natural es la fuerza evolutiva primaria
que mantiene la diversidad en un ambiente heterogéneo, entonces se esperaria la ocurrencia
de ‘trade-offs’ entre diferentes genotipos con adaptaciones especificas de nicho (Taper y
Case, 1992; Hopf et al., 1993; Abrams, 1987). Es probable que dichos ‘trade-offs’ sean
dependientes de la frecuencia (Haldane, 1932), es decir, los genotipos tendran una ventaja en
su adecuacion cuando sean raros y esta ventaja desapareceria cuando sean comunes (Rainey

y Travisano, 1998).

La radiacion adaptativa tiene dos componentes: la produccion de nuevas especies
(especiacién) y la adaptacion de especies constituyentes a una diversidad de nichos
ecoldgicos (Gavrilets y Losos, 2009). Desde esta perspectiva, la plasticidad fenotipica podria
coadyuvar a los procesos de especiacion. Por ejemplo, especies del género Anolis que han
radiado a partir de procesos de colonizacion de islas, ocupan habitats especializados y

difieren consistentemente en morfologia, presumiblemente como un resultado de adaptacion



a usar diferentes partes del ambiente (Losos, 2009). Si en la especializacion en el uso de
habitat, dentro de una especie, asi como entre especies, se observara que son manejadas por
los mismos procesos adaptativos, entonces se esperaria una relacion morfoldgica que fuese

paralela (Kamath y Losos, 2017).

El complejo

El complejo Sceloporus grammicus es considerado como un posible ejemplo de especiacion
incipiente debido a la gran variacion en nimero de cromosomas, uso de habitat, ciclos
reproductivos y atributos de historia de vida (Bastiaans, 2013). Actualmente no existe un
consenso sobre cuantas y cuéles especies conforman a este complejo y si las mismas son
especies independientes, ya que la variacion intrapoblacional en caracteristicas morfoldgicas
y la falta de barreras geogréaficas o reproductivas que permitan distinguir linajes
evolutivamente independientes han limitado el esclarecimiento de las relaciones de ancestria

y descendencia.

Las poblaciones del complejo se distribuyen desde el sur de Texas hasta el centro y sureste
de México, esta compuesto por varios citotipos, con nimeros cromosémicos que van de 2n=
32 a 2n= 46 (Arévalo et al., 1991, 1994). En las poblaciones donde el flujo genético se ve
reducido por las diferencias cromosomicas, se ha observado especializacion de nichos
ecologicos (Hall, 1973; Sites, 1983; Arévalo et al., 1993; Sites et al., 1995). La variacion
interpoblacional en atributos de historia de vida también ocurre entre poblaciones con el
mismo cariotipo pero que ocupan distintos habitats (Ramirez-Bautista et al. 2004). Las bases
geneticas de muchos de estos atributos que varian entre poblaciones del complejo S.
grammicus ain no han sido establecidas, asi que no esta claro si la divergencia entre
poblaciones en aspectos reproductivos y de historia de vida representan adaptacion o si

representan plasticidad fenotipica.

S. grammicus es una lagartija vivipara ampliamente distribuida en México (Arévalo et al.,
1991). Su tamafio es aproximadamente 64 mm de longitud hocico-cloaca (LHC) (Canseco-
Marquez y Gutiérrez-Mayen, 2010). En algunas poblaciones los machos alcanzan la madurez
sexual a los 6-7 meses de edad mientras que las hembras lo hacen hasta los 8-9 meses
(Jiménez-Cruz et al., 2005). Las hembras de S. grammicus solo producen una camada por
afio y su gestacion dura entre 4-5 meses (Guillette y Bearce, 1986; Pérez-Mendoza et al.,

10



2014). De acuerdo con la literatura, los nacimientos ocurren durante el mes de abril, aunque
se han registrado nacimientos desde febrero (Pérez-Mendoza et al., 2013). El tamafio de las
camadas es variable entre poblaciones, que van desde 2 a 10 crias por hembra (Ramirez-
Bautista et al., 2005).

Ademas de su amplia distribucién geogréafica, presenta una gran variacion en atributos
ecoldgicos, morfoldgicos y genéticos (existen 8 razas cromosémicas conocidas) (Sites y
Greenbaum, 1983; Arévalo et al., 1993, 1994; Pérez-Mendoza et al., 2013). En muchos
grupos de vertebrados, incluyendo lagartijas, las respuestas fenotipicas pueden relacionarse
al tamario corporal en la madurez sexual, asi como con otros atributos de historia de vida
(como el tamafio en la madurez sexual, tamafio de la camada, tamafio de las crias, entre otros).
Explorar estas diferencias intraespecificas puede revelar presiones selectivas que conducen
a divergencia fenotipica entre poblaciones de S. grammicus, incluyendo variacién en
atributos, morfoldgicos, fisioldgicos, etoldgicos, demogréaficos y de historias de vida (Pérez-
Mendoza et al., 2014).

Antecedentes

Thorpe et al. (2005) realizaron un experimento de jardin comun, criando Anolis oculatus de
nueve poblaciones que se encuentran en una variedad de habitats que difieren en elevacion,
humedad y tipo de vegetacion (desde matorral xerd6filo hasta bosque tropical). Examinando
extremidades, dedos, dimensiones de la cabeza y nimero de lamelas, encontraron que las
diferencias interpoblacionales persistieron entre individuos criados bajo el mismo ambiente,
sugiriendo que la diferenciacion genética, mas que la plasticidad fenotipica fue la responsable
de esas diferencias interpoblacionales. También relevante es un estudio en S. occidentalis, el
cual mostro que las diferencias plasticas en la longitud de extremidades que result6 de la
incubacidn a diferentes temperaturas, desaparecieron a las 7 semanas de edad (Buckley et
al., 2007).

Kamath y Losos (2017) en una poblacion de A. carolinensis no encontraron correlacion entre
habitat y morfologia, justificando sus hallazgos con tres posibilidades: (1) que la variacion
morfoldgica individual es tan pequefia que no presenta diferencias en cuanto al desempefio

que fuesen visibles para la seleccion; (2) que el muestreo fue insuficiente; o (3) que las

11



diferencias entre individuos en cuanto al uso de habitat son enteramente una consecuencia de
variacion en el habitat disponible para cada individuo, con poca oportunidad para los

individuos de tener o escoger una percha preferida.

En un experimento cuya hipétesis fue que cada especie de Anolis se desempefiaria mejor al
correr en el diametro que mas se pareciera a lo usado en la naturaleza, como lo esperaban,
las especies que usaban las superficies mas anchas y que tenian extremidades mas largas,
corrian a mayor velocidad en superficies anchas y mostraron una disminucién de velocidad
a menor superficie (Irschick y Losos, 1999). En cuanto a las especies de extremidades méas
cortas, encontraron que eran mas lentas comparadas con las especies de extremidades largas
en cualquier tipo de superficie, sin embargo, presentaban un mejor desempefio al tener
menores tropiezos. Esto enfatiza la importancia de examinar multiples aspectos funcionales
de un rasgo (Losos, 2009) y asi encontrar las consecuencias funcionales de la variacion en
un atributo, pero la variacion en la capacidad de desempefio sélo es relevante si se traduce en

diferencias de como los organismos interactian con su ambiente (Greene, 1986).

En varios experimentos se observo que tanto en A. sagrei como en A. carolinensis, individuos
neonatos que fueron criados en jaulas con superficies anchas desarrollan extremidades
posteriores mas largas, relativamente a su tamarfio corporal, que los individuos que fueron
criados en jaulas con superficies angostas (Losos et al., 2000, 2001; Kolbe y Losos, 2005).
Estos resultados indican que variacion interindividual sustancial existe tanto en morfologia
como en uso de habitat, pero esta variacion no esta relacionada: los individuos no escogen
usar los habitats para los que estan “mejor” adaptados segun su morfologia. En contraste, a
nivel interespecifico, la seleccion del habitat es evidente entre especies simpatricas, con
diferentes especies usando habitats apropiados a su morfologia (Irschick y Losos, 1999;
Johnson et al., 2006); estos estudios también revelan variacion intraespecifica sustancial en
el uso de habitat (Kamath y Losos, 2017).

A nivel interespecifico, la hipdtesis de diversificacion adaptativa predeciria que las
diferencias interespecificas en las capacidades funcionales deberian estar relacionadas con
las diferencias en el uso de habitat y en el comportamiento; las especies deberian

desempefarse mejor en aquellas actividades mas relevantes a donde ellas viven y lo que
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hacen (Garland y Losos, 1994; Wainwright, 1994; Irschick y Garland, 2001). Sin entender
las consecuencias funcionales de la variacion fenotipica y la significancia evolutiva de dicha
variacion, no se puede entender completamente cdmo ocurrid la adaptacién, mucho menos
entender el papel que las interacciones interespecificas tuvieron en la diversificacion de estas
adaptaciones, asi, la forma e intensidad con la que la plasticidad interactla con la variacion
de la longitud de extremidades dentro de y entre poblaciones naturales, necesita seguir siendo

investigada (Losos, 2009).

Al comparar atributos de historia de vida con las razas cromosdémicas del complejo S.
grammicus, se han notado algunas tendencias. Primero, algunas poblaciones que pertenecen
a la misma raza cromosémica muestran atributos similares; sin embargo, existen poblaciones
en las que esto no ocurre. En otras poblaciones de las razas S, F5 y F5+6, la similitud entre
atributos no parecia relacionarse segun la raza cromosomica. El tamafio de muestra pequefio
y laausencia de pruebas rigurosas hacen que deba ser cuidadosa la interpretacion de los datos.
Si estas tendencias resultan validas, pudieran ser explicadas por los atributos similares en la
raza S debido a la historia evolutiva de esa raza y las diferencias pequefias (vitelogénesis y
tiempo de gestacion) podrian ser adaptaciones locales. Las otras poblaciones (razas S, F6,
F5+6) varian en atributos; estas diferencias podrian ser un complejo de adaptaciones locales
que tienden a una divergencia evolutiva (diferencias genéticas entre poblaciones). De nuevo,
analisis a mayor profundidad serian necesarios para determinar si estos atributos entre
poblaciones se deben a restricciones filogenéticas o adaptaciones locales y cuales factores

ambientales ejercen con mayor influencia (Ramirez-Bautista et al., 2004).
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Hipétesis:

Debido a que la adaptacion local ha demostrado ser una fuerza que moldea las caracteristicas
fenotipicas en muchas especies de lagartijas, existirdn diferencias en el tamafio de estos
atributos entre los individuos de cada sitio de estudio. En caso de existir, dichas diferencias
seran independientes de la talla. Finalmente, las diferencias seran mayores entre sitios
contrastantes que entre razas cromosomicas ya que los atributos deberan estar mas asociados

con el uso del habitat que con la inercia filogenética.
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Objetivo general:
Describir los atributos morfométricos de las hembras de ocho poblaciones de Sceloporus

grammicus.

Obijetivos particulares:
Explorar las diferencias morfométricas entre poblaciones de las razas cromosémicas de S.

grammicus.
Conocer la relacion alométrica entre los atributos morfoldgicos de S. grammicus.

Comparar atributos morfoldgicos independientemente de la talla entre poblaciones y entre

razas cromosoémicas.
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Materiales y métodos
Se capturaron organismos hembras de 8 distintas poblaciones de los estados de Hidalgo,

Tlaxcala y Querétaro (Fig. 1) de acuerdo con dos criterios principales: Primero, que las
condiciones ambientales fueran distintas en cuanto a su altitud, tipo de vegetacion,
precipitacion anual y temperatura, ademas de reconocer la raza cromosémica mas probable
en cada sitio (Cuadro 1). Segundo, que las poblaciones fueran lo suficientemente abundantes
para asegurar tamafios de la muestra lo suficientemente grandes para lograr estimaciones

precisas y robustas.
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Fig. 1. Ubicacion geografica de las poblaciones estudiadas de Sceloporus grammicus: (1) Vizarrén,
(2) Nopala, (3) Tepeapulco, (4) Epazoyucan, (5) Alfajayucan, (6) Zumpango, (7) Tlaxco, (8)
Francisco Javier Mina. Datum WGS84; tomado a partir de: Pérez-Mendoza et al., 2013b.

A pesar de que los sitios de estudio se encuentran cercanos geograficamente, todos difieren
en cuanto a sus factores ambientales, esto significa que las presiones selectivas fueron
distintas entre cada uno de los sitios a pesar de su proximidad (Fig. 2).
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Cuadro 1. Descripcion de los sitios de estudio, ademas de la raza cromosomica (R.C) mas probable para cada sitio segun la proximidad a otros sitios
donde la raza ya ha sido descrita apropiadamente (Arévalo et al., 1994).

o Coordenadas Altitud y Disponibilidad del Precipitacion Temperatura
Sitio Nombre . Vegetacion ) . R.C.
geograficas (msnm) microhabitat (mm) (°C)
. 20°47'0.42"N .
1 Vizarrén 2198 Matorral Baja 511 16.04 F5+6
99°43'10.25"W
20°16'6.74"N
2 Nopala 2489 Matorral Alta 549 15.13 FM1
99°38'26.23"W
19°47'56.10"N .
3 Tepeapulco 2473 Bosque de Opuntia spp. Alta 435 13.89 FM2
98°32'57.00"W
20°2'36.32"N . )
4 Epazoyucan 2525 Agricultura Baja 519 15.12 FM2
98°37'10.40"W
. 20°1'47.59"N .
5 Alfajayucan 2604 Agricultura Alta 540 15.03 FM2
98°31'35.31"W
19°33'30.83"N Urbana con Juniperus spp. ]
6 Zumpango 2583 Baja 673 14.16 S
98°13'22.00"W y matorral
19°38'19.68"N . .
7 Tlaxco 2708 Urbana con Juniperus spp. Baja 693 14.03 S
98°6'55.15"W
Francisco Javier 19°11'20.56"N )
8 . 2629 Agricultura Alta 822 14.26 S
Mina 97°55'23.56"W
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Los sitios de estudio, ordenados de acuerdo a su aridez, son los siguientes: (1) Vizarron,
Querétaro, es un matorral espinoso dominado por yucas (Yucca sp.) y donde la vegetacion
original es abundante, con pocos indicios de disturbio inducido por el hombre en la estructura
vegetal, las yucas son la percha predominante de la especie de estudio; (2) Nopala, Hidalgo,
también es un matorral espinoso dominado por yucas (Yucca sp.), ademas de nopales
(Opuntia sp.) y tepozanes (Buddleja sp.), en este sitio, la estructura de la vegetacion original
no ha sido modificada fuertemente por accion del hombre, aqui, S. grammicus utiliza todos
los tipos de microhdbitat disponible (rocas, arboles, yucas, agaves y nopales); (3)
Tepeapulco, Hidalgo, es una nopalera (Opuntia sp.) donde la estructura de la vegetacion

original ha sido fuertemente modificada por accion del hombre, en la cual, las lagartijas

Fig. 2. Fotografias de algunos de los sitios de estudio a) Tepeapulco, b) Nopala, c) Francisco Javier
Mina, d) Epazoyucan.

ocupan nopales como microhabitat preferido, aunque también es posible verlas sobre rocas;
(4) Epazoyucan, Hidalgo, es una zona de cultivo, donde se siembra principalmente cebada y

trigo, en este sitio, las lagartijas perchan principalmente en magueyes pulqueros (Agave
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salmiana) que se utilizan como cercas vivas para delimitar zonas dentro del cultivo; (5)
Alfajayucan, Hidalgo, es también una zona de cultivo, cuya siembra es maiz y trigo, de
manera similar al sitio mencionado anteriormente, S. grammicus usa magueyes pulqueros
ubicados en la franja limitante del cultivo; (6) Zumpango, Tlaxcala, se encuentra en una zona
urbana, dominada por nopales (Opuntia sp.), tepozanes (Buddleja sp.) y juniperos (Juniperus
sp.), en este sitio, las lagartijas ocupan los nopales como microhébitat preferido, aunque
también es posible verlas sobre rocas, tepozanes y bardas; (7) Tlaxco, Tlaxcala, también se
ubica en una zona urbana, dominada por construcciones y madera apilada, aqui, la estructura
vegetal original ha sido modificada completamente por accion del hombre, existen pocas
plantas como juniperos (Juniperus sp.) y magueyes pulqueros (Agave, salmiana), sembrados
en sitios especificos, aqui, las lagartijas ocupan las oquedades de las bardas como
microhabitat preferido, aunque también es posible encontrarlas sobre los magueyes
pulqueros; finalmente, (8) Francisco Javier Mina, Tlaxcala, es una zona urbana dominada
por construcciones y sitios de cultivo, en este sitio, la estructura de la vegetacion original ha
sido completamente modificada por accion del hombre, existen pocas plantas como pinos
(Pinus sp.) y nopales (Opuntia sp.) sembrados en sitios especificos, las lagartijas ocupan las
oquedades de las bardas como microhabitat preferido, aunque también es posible

encontrarlas sobre los nopales (Pérez-Mendoza, 2013b).

En cada sitio de estudio se delimitd una Unica parcela donde se pudieran encontrar
organismos de manera abundante (las parcelas teniendo distinto tamafio debido a las distintas
densidades poblacionales y oportunidades de captura). En cada visita se buscaba lagartijas
de las 09:00 a 18:00 horas, intentando capturar el maximo ndmero de organismos hembras
posible, utilizando una lazada corrediza en el extremo terminal de una cafia de pesca o las
manos. A partir de la primera captura los organismos fueron marcados individualmente con
un corte de dedo segun el método de Waichman (1992) y registrando los siguientes datos de
cada individuo: sexo, masa corporal y LHC. El sexo se determiné mediante la examinacion
de las escalas postanales (mas largas en los machos). Los individuos fueron liberados

inmediatamente después de las mediciones.
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Los atributos morfol6gicos analizados fueron: longitud hocico-cloaca (LHC), alto de la
cabeza (AC), largo de la cabeza (LC), ancho de la cabeza (AnC), longitud del fémur (LF),
longitud de la tibia (LT), longitud del metatarso Il (LMT), longitud del segundo dedo
extremidad posterior (LSDEP), longitud del himero (LH), longitud del radio (LR), longitud
del metacarpo IV (LMC) y longitud del cuarto dedo extremidad anterior (LCDEA) (Fig. 3).

Fig. 3. Atributos morfoldgicos analizados a partir de fotografias de las hembras de S.
grammicus.
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A partir de la medicion de LHC realizada en cada individuo en campo, se calcul6 la longitud
de cada uno de los atributos morfolégicos restantes desde las fotografias (Fig. 4). S6lo se
tomaron en cuenta las hembras que presentaron claramente los atributos para ser medidos,
esto se realizd utilizando la distribucion de ImageJ: Fiji (version 1.51h) (Schindelin et al.,
2012).

File Edit Image_ Process Analyze Plugins Window Help
IO/ | OfE 4[24\ A& ||| bxfswjur| 7|48
(Fiji Is Just) ImageJ 2.0.0-rc-54/1.51h; Java 1.8.0_66 [64-bit];

B 121 (16.7%
1/9 (IMG_0384); 65.88x49.41 mm (3264x2448); RGB; 274MB

File Edit Font Results
|Area |Mean  |[Min  [Max  |Angle |Length |
0.194 150515 B83.713 223430 73.836 9.581

4]

P« | |
Fig. 4. Ejemplo de medicidn de atributos (AnC) utilizando Fiji (ImageJ) a partir de las mediciones
realizadas en campo (LHC).
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Importando un conjunto de fotos desde diversos angulos para cada individuo, a partir de esos
angulos y estableciendo la escala a partir de la LHC conocida (Analyze — Set scale) el
software permitio generar una escala mm/pixeles de todas las fotografias y asi al trazar una

linea a lo largo del atributo, se logré obtener la longitud de cada uno.

Usando el software R-studio (version 3.3.1) se realizaron pruebas Shapiro-Wilk en cada
atributo para determinar si se encontraban distribuidos de manera normal. Ya que en esta
especie el tamafio de los atributos suele estar asociado a la talla total (Monter, 2016), se
realizaron regresiones lineales con los residuos de los atributos morfoldgicos (variables
dependientes) y asi determinar la relacion de cada uno con la LHC (variable independiente).
Ademas, se realizaron ANOVAs de un factor para comprobar la existencia de diferencias
significativas entre poblaciones para cada atributo y asi poder determinar aquellos casos
donde se pudieran observar diferencias entre sitios de la misma y de distintas razas

cromosomicas.
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Resultados

Cuadro 2. ANOVA donde se observa que la talla y los residuales de los atributos presentaron
diferencias significativas. Los nimeros separados por guiones indican la interaccién entre los sitios
que presentaron diferencias significativas en la prueba Tukey. Los valores de significancia son:
“REE<0.001°, **<0.017, “*<0.1".

Resultados AOV RC. M.
ANOVA | Atributos Sitios F GL P

LHC 1-8%** 2-6%*, 2-8*** 3-6** 3-8*** 4-6*** 20.06 | 309 <0.001
4_8*** 5_6*** 5_7* 5_8*** 7_8***

Res.AC 2-8*** 3-Bxxk A-BFA* G.Gr* B-GFr* 5.438 | 309 <0.001

Res.LC Sin diferencias significativas 1.114 | 309 <0.001

Res.AnC 2-4*, 4-8*** 5-8* 4,177 | 309 <0.001

Res.LF 1-4%* 1-5%** D-4* 2-5*** 3.5x* A.Gx** 4.1 13.57 | 309 <0.001
7* 5_6*** 5_7*** 5_8***

Res.LT 1-4%, 1-5%** -A** .Gx** 3. 7* A.7*** 4.8% | 11.32 | 309 <0.001
5-6**, 5_7***, 5-8***

Res.LMT 4-5%** 4-6*, 4-T* 3.664 | 309 <0.001

Res.LSDEP | 1-4**, 2-4%** A.-5** 4-6** 4-8** 4.076 | 309 <0.001

Res.LH 1-4%* 1-5¥** .3% 2-A*** D.5F** 3.8*% 4-5* | 17.65 | 309 <0.001
4-8***, 5'6***, 5_7***, 5_8***

Res.LR 1-3%%, 1-4%%* 1-B¥kx ]Gx* 2-3x** 2.4*** 2. 10841 | 309 <0.001
Bk D-G*** 3-7* 3-8*,  4-8*, 5-7*, 5-8** 6-
7*, 6-8*

Res.LMC 1-4xxk Q- 4xx% J B¥xxx [ GF* A-Br** §_T* 8.732 | 309 <0.001

Res.LCDEA | 4-5*** 4-8*** 5.204 | 307 <0.001

Se registraron atributos para un total de 317 individuos hembras; 31 pertenecientes al sitio
Vizarron (1), 55 a Nopala (2), 19 a Tepeapulco (3), 57 a Epazoyucan (4), 60 a Alfajayucan
(5), 30 a Zumpango (6), 23 a Tlaxco (7) y 42 para Francisco Javier Mina (8). Todos los
atributos, asi como sus residuales resultaron positivos en la prueba de normalidad, por lo que

se emplearon pruebas paramétricas para su analisis (Cuadro 2).
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Se calcularon las medias para cada atributo (Anexo 1). A continuacion, se muestran los
valores (en cm) del sitio con la media mas baja y del sitio con la media mas alta (y su
desviacion estandar) para cada atributo: en LHC, la media de menor tamafio fue 44.04 (5.69)
que corresponde al sitio 5 (FM2) y la media de mayor tamafio fue 57.82 (9.58) para el sitio
8 (S); en AC, la media de menor tamario fue 6.61 (1.25) que corresponde al sitio 3 (FM2) y
la media de mayor tamafio fue 9.38 (1.64) para el sitio 8 (S); en LC, la media de menor
tamafio fue 9.77 (1.46) que corresponde al sitio 5 (FM2) y la media de mayor tamafio fue
13.11 (2.39) para el sitio 8 (S); en AnC, la media de menor tamafio fue 8.60 (1.37) que
corresponde al sitio 4 (FM2) y la media de mayor tamafio fue 11.81 (1.92) para el sitio 8 (S);
en LF, la media de menor tamafio fue 11.29 (1.91) que corresponde al sitio 5 (FM2) y la
media de mayor tamafio fue 7.76 (1.07) para el sitio 8 (S); en LT, la media de menor tamafio
fue 6.06 (0.82) que corresponde al sitio 5 (FM2) y la media de mayor tamafio fue 8.98 (1.65)
para el sitio 8 (S); en LMT, la media de menor tamafio fue 3.37 (0.74) que corresponde al
sitio 4 (FM2) y la media de mayor tamafio fue 4.41 (0.78) para el sitio 8 (S); en LSDEP, la
media de menor tamario fue 2.85 (0.62) que corresponde al sitio 4 (FM2) y la media de mayor
tamario fue 4.11 (0.72) para el sitio 8 (S); en LH, la media de menor tamario fue 5.97 (0.76)
que corresponde al sitio 5 (FM2) y la media de mayor tamafio fue 9.44 (1.82) para el sitio 8
(S); en LR, la media de menor tamafio fue 5.03 tanto en el sitio 5 (0.82), como en el sitio 6
(0.91) (ambas FM2) y la media de mayor tamarfio fue 7.26 (1.41) que corresponde al sitio 8
(S); en LMC, la media de menor tamafio fue 2.18 (0.47) que corresponde al sitio 4 (FM2) y
la media de mayor tamafo fue 3.22 (0.65) que corresponde al sitio 8 (S); en LCDEA, la
media de menor tamafio fue 2.67 (0.66) que corresponde al sitio 4 (FM2) y la media de mayor

tamafio fue 3.89 (0.77) que corresponde al sitio 8 (S).

Es notable observar que el sitio 8 (S) present6 las medias mas altas para todos los atributos,
asi como una gran variacion en su tamafio corporal, atributos de la cabeza y algunas
extremidades. Mientras que los sitios que componen la raza FM2 tienen las medias mas bajas
para todos los atributos, una ligera excepcion fue el sitio 6 (S), que tuvo la media mas pequefia

para LR junto con el sitio 5 (FM2).
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Diferencias en atributos morfométricos entre razas

El tamafio corporal (LHC) de los organismos pertenecientes a la raza S presentd mayores
valores y la més alta variabilidad independientemente de la heterogeneidad ambiental o de
las diferencias genéticas, las diferencias mas notables fueron en la interaccion S-FM2 entre
los sitios8y5(p<0.01),8y4(p<0.01),8y3(p<0.01),6y5(p<0.01),6y4 (p<0.01),
6y3(p<0.01),6y2(p<0.01),7y5(p<0.01),6y3(p<0.01),6y2(p<0.01); asi como
en la interaccién S-F5+6 entre los sitios 8 y 1 (p < 0.01); en la interaccion S-FM1 entre los
sitios 8 y 2 (p < 0.01); y entre la interaccion de la misma raza S-S entre los sitios 7y 8 (p <
0.01) (Fig. 2: panel A).

En cuanto a los atributos de la cabeza, la mayor diferencia para AC fue encontrada en la
interaccion S-FM2 entre los sitios 8 y 3 (p < 0.01),8y 4 (p<0.01), 8y 5 (p <0.01);en la
interaccion S-FML1 entre los sitios 8 y 2 (p < 0.01); y en la interaccion entre misma raza S-S
entre los sitios 8 y 6 (p < 0.01) (Fig. 3: panel B). No fueron encontradas diferencias
significativas para LC (Fig. 3: panel C). Para AnC la interaccion con mayor diferencia fue S-
FM2 entre los sitios 8 y 4 (p < 0.01), en menor medida la interaccion S-FM2 entre los sitios
8y5(p<0.02)y lainteraccibn FM2-F5+6 entre los sitios 4 y 2 (p = 0.03) (Fig. 3: panel D).

En tanto a las extremidades posteriores, para LF la raza FM2 presentd diferencias
significativas con el resto de las razas, siendo mas frecuente en ambos casos la interaccion
S-FM2. Para LF las mayores diferencias fueron en la interaccion S-FM2 entre los sitios 8 y
5(p<0.01),7y5(p<0.01),6y5 (p<0.01); asi como la interaccion FM2-F5+6 entre los
sitios5y 1 (p<0.01),4y1(p<0.01); lainteraccion FM2-FM1 entre los sitios 5y 2 (p <
0.01); y en la interaccion entre la misma raza FM2-FM2 entre los sitios5y 4 (p <0.01), 5y
3 (p < 0.01). Con menor diferencia la interaccion FM2-FM1 entre los sitios 4 y 2 (p = 0.02);
y la interaccion S-FM2 entre los sitios 7y 4 (p = 0.04) (Fig. 4: panel E). Tambiénen LT la
raza FM2 presentd diferencias significativas con el resto de las razas, pero no se encontraron
diferencias entre sitios de la misma raza, sin embargo, de manera similar para LT, las
mayores diferencias fueron en la interaccion S-FM2 entre los sitios8 y 5 (p < 0.01), 7y 5 (p
<0.01),7y4(p<0.01), 6 y5(p <0.01); asi como en la interaccion FM2-FM1 entre los
sitios5y2 (p<0.01),5y1(p<0.01),4y2(p<0.01); y con menos diferencia la interaccion
S-FM2 entre los sitios 7 'y 3 (p = 0.02); FM2-F5+6 entre los sitios 4y 1 (p = 0.03); S-FM2
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entre los sitios 8 y 4 (p = 0.03) (Fig. 4: panel F). Para LMT, la mayor diferencia fue entre los
sitios 4 y 5 (p < 0.01), los cuales pertenecen a la misma raza (FM2), aunque también se
encontraron diferencias notables en la interaccion S-FM2 entre los sitios 7y 4 (p = 0.02) y
entre los sitios 6 y 4 (p = 0.03) (Fig. 4: panel G). Mientras que en LSDEP las interacciones
FM1-FM2 entre los sitios 2 y 4 (p < 0.01); S-F5+6 entre los sitios 8 y 1 (p < 0.01); FM2-
F5+6 entre los sitios 4y 1 (p < 0.01); S-FM2 entre los sitios 6 y 4 (p < 0.01) y también en la
interaccion de la misma raza FM2 entre sitios 5y 4 (p < 0.01) fueron significativas (Fig. 4:

panel H).

Respecto a las extremidades anteriores, en LH las diferencias significativas fueron halladas
en la interaccion S-FM2 entre los sitios 8y 5 (p < 0.01), 7y 5 (p<0.01) 8y 4 (p<0.01), 6
y 5 (p <0.01); FM2-FM1 entre los sitios 5y 2 (p < 0.01), 4y 2 (p <0.01), 3y 2 (p < 0.01);
FM2-F5+6 entre los sitios 5y 1 (p < 0.01); ademas de las interacciones FM2-F5+6 entre los
sitios 4 y 1 (p < 0.01); interaccion entre la misma raza FM2 entre el sitio5y 4 (p <0.01) y
con menor diferencia S-FM2 entre los sitios 8 y 3 (p < 0.05) (Fig. 5: panel ). Para LR las
mayores diferencias se presentaron en las interacciones FM2-FM1 entre los sitios 5y 2 (p <
0.01),4y2(p<0.01),3y2(p<0.01); FM2-F5+6 entre los sitios 5y 1 (p <0.01),4y 1 (p
<0.01),3y1 (p<0.01); S-FM1 entre los sitios 6 y 2 (p < 0.01); S-FM2 entre los sitios 8 y
5 (p <0.01); S-F5+6 entre los sitios 6 y 1 (p < 0.01); S-FM2 entre los sitios 7y 5 (p < 0.01),
8y3(p<0.03),7y3(p=0.03),8y4 (p=0.03)y lainteraccion de la misma raza S entre
los sitios 8 y 6 (p < 0.02), asi como entre 7y 6 (p < 0.03) (Fig. 5: panel J). En el caso de LMC
hubo diferencias en la interaccion en la misma raza FM2 entre los sitios 5y 4 (p < 0.01);
también en las interacciones S-FM2 entre los sitios 8 y 4 (p < 0.01), 6 y 4 (p < 0.01); FM2-
F5+6 entre los sitios 4 y 1 (p < 0.01); FM2-FM1 entre los sitios 4 y 2 (p < 0.01); S-FM2 entre
los sitios 7y 5 (p = 0.03) (Fig. 5 panel K). Finalmente, en LCDEA se encontraron diferencias
en la interaccion S-FM2 entre los sitios 8 y 4 (p < 0.01), asi como en la interaccion en la

misma raza FM2 entre los sitios 5y 4 (p < 0.01) (Fig. 5: panel L).
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Fig. 5. Diferencias entre medias de LHC. Los colores son las cuatro razas cromosomicas estudiadas
(rojo: F5+6; verde: FM1; amarillo: FM2; azul: S), las lineas verticales muestran el error estandar.
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Fig. 6. Diferencia entre medias de residuales de AC (panel B), LC (panel C), AnC (panel D). Los colores
son las cuatro razas cromosémicas estudiadas (rojo: F5+6; verde: FM1; amarillo: FM2; azul: S), las
lineas verticales muestran el error estandar.
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Discusién

Variacion morfomeétrica

Encontramos que la raza S, aquella considerada como la més ancestral (Arévalo et al., 1994),
presento diferencias con el resto de las razas en casi todos los atributos analizados. Ademas,
los sitios pertenecientes a la raza S fueron los que presentaron las medias mas grandes de
todas las estudiadas (8, 6 y 7 de mayor a menor), estos sitios también son los de mayor altitud

y son donde la vegetacién fue considerada urbana.

Registramos evidencia tanto de las fuerzas de la adaptacion local como de la carga
filogenética, en la morfometria de los atributos medidos. Respecto al tamafio corporal (LHC),
la raza S demostro ser la que presenta individuos mas grandes, seguida por las razas F5+6 y
FM1, siendo FM2 la raza con individuos mas pequefios. La tendencia de encontrar a la raza
S como la de mayor tamarfio y a la raza FM2 como la de menor tamafio probablemente se
deba a la inercia filogenética con la que las razas cromosdmicas cargan en ciertos atributos,
incluso en distintas poblaciones con heterogeneidad ambiental, al mismo tiempo que unos
cuantos atributos se ven influenciados por el uso de habitat sobre fuerzas que su genética han
mantenido, por ejemplo Toyama (2017), encontrd que en 154 especies de la subfamilia
Tropidurinae, todos los caracteres morfoldgicos estudiados han sido influenciados por sefial
filogenética, al mismo tiempo que revelaron una baja influencia del uso del hébitat, donde
solo la longitud del dedo mas largo de las extremidades posteriores presentd diferencias

segun el uso de habitat (especies arboreas).

Cabe mencionar, que en reptiles y otros taxa, el tamafio corporal a la adultez se ve
influenciado por la temperatura del ambiente y sus cambios, La regla temperatura-tamafio
(TSR: temperature-size rule) que propone que en animales ectotermos que habitan ambientes
calidos crecen con mayor rapidez, pero maduran sexualmente a un tamafio corporal
relativamente pequeiio (Atkinson, 1996), esto debido a que los ritmos de crecimiento
somatico y el desarrollo ontogenético aumentan de manera proporcional con la temperatura
ambiental (Zuo et al., 2012). Ademas, en lagartijas viviparas, la fecundidad de las hembras
parece ser enormemente influenciada por el tamafio corporal final (Tinkle y Ballinger, 1972;
Tinkle y Dunham, 1986; Tinkle et al., 1993).

31



En cuanto a los atributos de la cabeza (AC, LC y AnC), el tamafio es similar a lo observado
en la LHC (S > F5+6 > FM1 > FM2), lo cual es interesante, ya que se compararon los
residuos, eliminando asi los efectos de la talla. Las diferencias encontradas entre la misma
raza y sus interacciones con otras razas (S-S, S-FM1 y S-FM2) para AC (relacion con la
forma corporal dorso-ventralmente), sugieren que este atributo depende tanto del tipo de
microhabitat explotado (Herrel et al., 2001) como de la inercia filogenética. Mientras que, la
interaccion S-FM2 indica que los valores inferiores de AnC en los sitios pertenecientes a la
raza FM2 pudieran estar més relacionados con diferencias asociadas con la filogenia. En
contraste, se infiere que la evolucion de la morfologia de la cabeza en lagartijas de la familia
Gymnophthalmidae ha sido moldeada por el uso de hébitat (Barros et al., 2011), ya que,
generalmente en lagartijas, cabezas de poca altura se asocian a habitats rocosos donde una

forma del cuerpo dorsoventralmente aplanada es mas eficiente (Goodman e Isaac, 2008).

Aquella tendencia se mantiene en todos los atributos de las extremidades posteriores (LF,
LT, LMT, LSDEP) con la Unica excepcion de la LSDEP para los individuos del sitio 1
(F5+6), donde son un poco mayor a los individuos del sitio 7 (S) pero no mayor a aquellos
de los sitios 6 y 8 (también S), ciertamente, trabajos previos han demostrado una relacion
entre las dimensiones del féemur y el uso de percha, existiendo una correlacion entre la
longitud de las extremidades y el diametro de percha (Losos et al., 1997; Malhotra y Thorpe,
1997; Losos et al., 2001; Calsbeek et al., 2007).

En otro estudio con Sceloporus occidentalis, observaciones demostraron que varias
caracteristicas como la longitud corporal, longitud de extremidades posteriores, forma de la
cabeza y velocidad, fueron mas afectadas por la poblacion de origen que por plasticidad al
desarrollo, sugiriendo que estas caracteristicas podrian ser mas canalizadas (resistentes al
efecto del ambiente). Esto se debe a que, en comparacion con caracteristicas que tienen una
relacion directa en el desempefio (LF), aquellas caracteristicas menos integrales (LH)
pudieran tener mayor variabilidad y mas susceptibilidad a las perturbaciones ambientales, asi
como en ambientes heterogéneos. Como S. occidentalis presenta diferentes niveles de
arborealidad a lo largo de diferentes poblaciones, un fenotipo mas flexible que pudiera
desempefiarse en muchos habitats seria ventajoso para la especie (Buckley et al., 2009). Al

encontrar diferencias significativas en algunas extremidades posteriores de la misma raza

32



cromosomica en distintos ambientes (LF y LMT), las cuales influyen bastante en la
locomocion y uso de habitat (Irschick et al., 2005), es indicativo de las fuerzas locales y el
efecto que ejerce por encima de los componentes genéticos. Sin embargo, para LT no se
encontraron diferencias entre razas iguales, pero si entre interacciones de razas distintas, lo
que podria significar que para este atributo la inercia filogenética ha sido mas fuerte que el
uso de habitat. De manera contrastante, el analisis de LMT unicamente encontro diferencias
en dos poblaciones de la misma raza, entre FM2-FM2, asi que, con precaucién, podriamos
sugerir que las diferencias en el uso de habitat superan la inercia filogenética para este

atributo particular.

El hecho que el tamafio de la LSDEP en el sitio 1 sobresalga puede estar relacionado mas a
la raza cromosomica (F5+6), ya que en el otro sitio (2) también de vegetacion predominante
de matorral xeréfilo no se presenta un aumento de acuerdo a la tendencia encontrada
anteriormente, sin embargo, esta prediccion podria ser resuelta comparando medias con otro
sitio de estudio perteneciente a la raza F5+6 o realizando un experimento como el de Smith
et al., (1994), quienes sugieren que las diferencias observadas en dos poblaciones de
Sceloporus jarrovi sometidas a un experimento de jardin comun, se deben mas a su potencial
genético en lugar de la condicion del ambiente. También, en un estudio de A. oculatus en la
isla de Dominica, Thorpe et al., (2005) encontraron que diferencias poblacionales en
extremidades, dedos y largo de la cabeza fueron retenidas cuando las lagartijas crecieron en
un jardin coman, sugiriendo que la variacion geografica en estos atributos tenia fuerte base
genética. Por otro lado, la gran diferencia entre FM1-FM2, asi como entre FM2 y el resto de
las razas (en menor magnitud), puede tener relacion con el tipo de percha preferida en estos
ambientes, como ya se ha demostrado la importancia de la longitud de los dedos posteriores

para un mejor agarre en especies arboreas (Teixeira-Filho et al., 2001).

En cuanto a los atributos de las extremidades anteriores existen bastantes diferencias: los
tamafios de la LH mantienen la tendencia, excepto por el caso similar donde los individuos
del sitio 1 (F5+6) tienen humeros ligeramente mas grandes que los individuos del sitio 7 (S)
sin ser mayores a los de la misma raza (S) en los sitios 6 y 8; asi, como la LH de F5+6 no es
mayor a todas las de los sitios S, en este atributo relacionado al uso de habitat se podria inferir

que las diferencias ambientales fueron causantes de ese alargamiento de LH en el sitio 1. Esta
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explicacion concuerda con lo reportado por Collar et al. (2010), donde el uso de habitat ha
tenido fuertes efectos en la evolucion de la forma corporal y de extremidades de las lagartijas
de la familia Agamidae, sugiriendo que los habitats contribuyen diferentemente a la
diversificacion ecoldgica. Encontrando fuerte variacion asociada al habitat en atributos LT,
LF, LMT, LH, LR, LMC.

Para LR el orden observado anteriormente se pierde quedando el sitio 8 (S) como de mayor
tamafio, seguido por el sitio 7 (S), sitio 1 (F5+6), sitio 2 (FM1), sitio 4 (FM2), sitio 3 (FM2)
y por ultimo los sitios 5 (FM2) y 6 (S) siendo los mas pequefios; cabe notar que las lagartijas
del sitio 6 (S) habian presentado un mayor tamario en varios atributos, pero, en cuanto a la
longitud del radio ha sido el atributo méas corto, una explicacion a esto podria ser que la
heterogeneidad de los ambientes y la oportunidad de aprovechar distintos tipos de
microhabitat, moldearon el tamafio de LR de acuerdo al tipo y uso de microhabitats. Las
diferencias morfoldgicas observadas entre cuatro poblaciones de Urosaurus ornatus
ocupando microhabitats distintos (arbdreo, pefiasco, abierto, cafion) probablemente sean el
resultado de procesos adaptativos (Herrel et al., 2001). Sin embargo, debemos tomar en
cuenta que para LH y LR no existieron diferencias significativas en las interacciones entre
mismas razas, pero si entre razas distintas, asi que no se podria afirmar que el ambiente ni la
inercia filogenetica son la fuerza con mayor peso en estos atributos, aunque pareceria que
estan mas determinados por el uso de habitat ya que se ven relacionados con las capacidades

motoras y de desplazamiento horizontal en lagartijas (Russel y Bels, 2001).

Para LMC y LCDEA, encontramos diferencias entre la misma raza (FM2) y entre razas
distintas, lo que sugiere que en estos atributos funcionarian de manera conjunta ambas
fuerzas derivadas tanto del uso de habitat como de la inercia filogenética. Sin embargo,
observamos bastante variacién en el tamafio de los atributos respecto a su raza: en la LMC,
el mayor tamario también se encontré en las lagartijas del sitio 8 (S), seguido del sitio 2
(FM1), sitio 1 (F5+6), sitios 5 (FM2) y 6 (S), sitio 7 (S), sitio 3 (FM2) y en sitio 4 (FM2) las
medias mas pequefias; finalmente para LCDEA, el orden fue: sitio 8 (S), sitio 2 (FM1), sitios
5 (FM2) y 6 (S), sitio 7 (S), sitio 1 (F5+6), sitio 3 (FM2) y sitio 4 (FM2). Por lo tanto, vemos
un indicio que nos sugiere que la adaptacién local moldea algunas caracteristicas

relacionadas con un mejor agarre (LMC y LCDEA) tomando en cuenta una percha optima
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en los distintos microhabitats que estos sitios pueden presentar a las lagartijas, pero, sin dejar
de lado la probable inercia filogenética que estos atributos cargarian. De manera similar a
aquellos resultados de los experimentos de jardin comudn llevados a cabo en el género
Sceloporus (Sinervo y Adolph, 1989; Sinervo, 1990; Ferguson y Talent, 1993). Donde cada
uno de estos estudios encontrd evidencia de las diferencias entre poblaciones que pueden

reflejar diferencias genéticas, asi como la evidencia de fuerzas del ambiente.

Rubio (2005), encontrd que las razas de S. grammicus difieren en la estructura del habitat
que utilizan, separando a las razas F5 y F5+6 del resto de las razas, indicando que estas dos
razas estan asociadas al uso de perchas en los arboles y a un habitat con escasa presencia de
rocas. En contraste, las razas HS, LS, F6, FM1, FM2 y FM3 estando asociadas a ambientes
con mayor porcentaje de rocas, pastos y hierbas (un escaso uso de arboles para perchar), asi
como la preferencia de escondites de tipo vegetal. Sus andlisis indicaron que la raza FM2 es
la que presenta las extremidades mas cortas de todas las razas, concordando con lo
encontrado en este estudio, sin embargo, nosotros observamos a la raza S y la raza F5+6
como aquellas con las cabezas mas altas, anchas y alargadas, no correspondiendo a lo
encontrado por sus analisis donde las razas F5, F6, LS y FM1 fueron las de medidas mas
grandes (Rubio, 2005).

Por el contrario, se han encontrado que diversas especies de lagartijas exhiben
especializaciones morfoldgicas que mejoran su desempefio en los microhabitats que usan
(Kohlsdorf et al., 2001; Melville y Swain, 2000). Por ejemplo, Hopkins y Tolley (2011),
sugieren que las diferencias morfologicas (extremidades, patas, cola y ancho de la cabeza)
entre los morfos del camaledn Bradypodion pumilum, se deben a las diferencias en habitat,
ya que, aquellos morfos de habitats abiertos presentan extremidades relativamente mas
largas, pero patas y dedos mas pequefios que los morfos de habitats cerrados. Esto mejoraria
la locomocion en espacios abiertos, siendo Gtil para huir de depredadores, mientras que los
dedos pequerfios de las razas arboreas permitirian una mayor estabilidad en la percha. Esos
dos morfos tienen una fuerte relacion a la estructura del habitat, y es improbable que la
plasticidad fenotipica sea la explicacidn, ya que se han realizado experimentos de jardin

comun en Bradypodion que no muestran evidencia de plasticidad (Miller y Alexander, 2009).
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En otro estudio, hembras de S. grammicus de seis localidades asociadas principalmente a
vegetacion de pino-encino, pino-matorral xeréfilo y matorral xerofilo, fueron encontradas
usando microhabitats abiertos con suelo desnudo y ademas presentaron extremidades mas
largas, esto en comparacion con las hembras de dos localidades asociadas a vegetacion de
matorral xer6filo que se encontraron en microhabitats compuestos de rocas y una mayor
cantidad de cobertura vegetal, donde sus extremidades un poco mas cortas no se ven tan
afectadas (Leyte-Manrique et al.,, 2017). Las similitudes encontradas en el uso de
microhabitat entre poblaciones distintas podrian ser un reflejo de su historia evolutiva (Leyte-
Manrique, 2011).

Factores ecoldgicos
De manera contrastante a otros experimentos de jardin comdn mencionados previamente, se

ha encontrado que tres especies de lacertidos: Lacerta bedriagae, Podarcis sicula y P.
tiliguerta difirieron significativamente en su morfometria y la preferencia por el
microhéabitat, tanto en su habitat original como en los microhabitats en el experimento de
jardin comdn, ademas de existir desplazamiento de nicho de P. tiliguerta por parte de
agresion causada por P. sicula cuando ambas especies se encuentran (Vanhooydonck et al.,
2000). También se ha encontrado que organismos de Sceloporus occidentalis de habitats
distintos y separados geograficamente, exhiben un alto grado de plasticidad en su
comportamiento y una tendencia a escoger sitios de percha similares cuando se les coloca en

ambientes similares (Asbury y Adolph, 2007).

Ademas, si el nimero de especies emparentadas que ocurren es mayor en unos tipos de
habitats que en otros, entonces, la particién de recursos podria llevar a divergencia adaptativa.
De manera similar, algunos habitats pueden tener mayor nimero de especies de otros taxa
compitiendo por alimento, lo que podria limitar la habilidad de las lagartijas para
diversificarse (Collar et al., 2010). Como en el caso de los lacértidos de la isla de Corcega,
donde se aprecia que, si dos especies emparentadas tienen preferencia por un tipo de
microhabitat, una de ellas se desplaza a un tipo de microhabitat secundario, o0 a una altitud
mayor. Esto sugiere que la eleccion del microhabitat no esta restringida por factores externos
como la depredacion, pero en caso de existir competencia interespecifica, esta puede ser un
factor determinante (VVanhooydonck et al., 2000).

36



En cuanto a experimentos relacionados con estacionalidad, se descubrié que en primavera
Sceloporus undulatus pasaba la mayoria de tiempo en areas rocosas que usualmente recibian
la luz directa del sol, mientras que mas avanzado el afio (a finales de verano e inicios de
otofio) las lagartijas se lograban encontrar en arboles y otros habitats sombreados (Angert et
al., 2002). Incluso, se ha reportado variacion en el uso de habitat en S. occidentalis
relacionado a la ontogenia, donde individuos juveniles mostraron una preferencia de percha

en rocas mientras que los adultos preferian perchar en pastos (Lambert et al., 2013).

Algunos habitats pueden imponer restricciones funcionales mas severas que otros, llevando
asi a una diversificacion resistente a la seleccion que alejaria a aquellas caracteristicas
morfoldgicas consideradas como Optimas para ese habitat (Butler y King, 2004). Asi, las
superficies terrestres podrian imponer restricciones funcionales més débiles y permitir una

diversificacion de la morfologia por adaptacion para otras funciones (Alfaro et al., 2005).

Ante presiones selectivas, la plasticidad fenotipica permitiria una adaptacion rapida (incluso
en el transcurso de la vida de un individuo), beneficiando la adecuacién de las especies que
experimentan cambios frecuentes en su ambiente e incrementando la supervivencia en
condiciones heterogéneas o cambiantes y asi poder ser asimilados genéticamente o
epigenéticamente por la seleccion natural (Lande, 2009). Sin embargo, en S. undulatus,
experimentos con el didmetro de percha no parecen estimular diferencias plasticas en la
longitud de extremidades (Rosier y Langkilde, 2012).

Explorar si la plasticidad puede moldear la longitud de las extremidades en algunas especies
de lagartijas podria ayudar a comprender cuales son y en qué situaciones acttan las fuerzas
que determinan el tamafio de dichos atributos, asi como reconocer su importancia ecolégica

y lograr predecir como responderan las poblaciones ante perturbaciones ambientales.
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Conclusion
Nuestros resultados respaldan la idea de fuerzas conjuntas moldeando a los atributos

morfométricos en las hembras de S. grammicus, donde todos los atributos presentan un grado
de inercia filogenética asociada con su raza cromosomica, pero, la adaptacion local moldea

con mayor fuerza la morfologia.
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Anexo

Anexo 1. Medias de cada atributo para los sitios de estudio. El nimero entre paréntesis es la desviacion estandar de cada media.

Sitios

Atributo 1 2 3 4 5 6 7

LHC 48.37 (4.12) 47.07 (5.52) 45.08 (6.04)| 44.94 (7.76)| 44.04 (5.70) 53.23 (5.96) | 49.83 (7.59)| 57.82 (9.59)
AC 7.56 (0.73) 7.04 (1.06) 6.62 (1.26) 6.84 (1.04) 6.85 (0.91) 7.93 (1.16) 7.65 (1.07)| 9.38 (1.65)
LC 10.85 (1.05) 10.62 (1.45) 10.01 (1.57) 10.15 (2.11) 9.78 (1.47) 11.74 (1.28) 10.86 (1.29)| 13.12 (2.39)
AnC 9.75 (0.98) 9.53 (1.19) 9.03 (1.31) 8.62 (1.37) 8.74 (1.04) 10.67 (1.13) 9.71 (2.01)| 11.82 (1.92)
LF 9.82 (0.89) 9.40 (1.24) 8.72 (1.24) 8.53 (1.62) 7.77 (1.08) 10.46 (1.02) 10.04 (1.29)| 11.30 (1.92)
LT 7.65 (0.66) 7.45 (1.00) 6.62 (1.01) 6.59 (1.29) 6.06 (0.82) 8.11 (0.95) 8.12 (1.25)| 8.99 (1.65)
LMT 4.00 (0.72) 3.74 (0.63) 3.67 (0.69) 3.39 (0.75) 3.86 (0.86) 4.35 (0.75) 4.22 (0.69)| 4.42 (0.79)
LSDEP 3.63 (0.85) 3.51 (0.57) 3.27 (0.62) 2.89 (0.63) 3.24 (0.85) 3.87 (0.58) 3.57 (0.61)| 4.11 (0.73)
LHC 7.82 (0.84) 7.73 (1.02) 6.73 (1.23) 6.59 (1.17) 5.98 (0.77) 8.33 (1.06) 7.82 (1.06) 9.44 (1.83)
LR 6.27 (0.80) 6.19 (1.05) 5.07 (0.99) 5.24 (0.98) 5.04 (0.82) 6.12 (0.91) 6.37 (1.19)| 7.26 (1.42)
LMC 2.81 (0.42) 2.78 (0.49) 2.47 (0.57) 2.18 (0.48) 2.67 (0.48) 2.95 (0.56) 2.59 (0.49)| 3.23 (0.66)
LCDEA 3.25 (0.53) 3.13 (0.61) 3.00 (0.55) 2.69 (0.67) 3.30 (0.89) 3.52 (0.64) 3.27 (0.56)| 3.89 (0.78)
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