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RESUMEN

Con el fin de realizar una propuesta sobre el origen vy la
evolucién  de  las  especies  partenogenéticas  del  corplejo
Cremudophorus cozumela, se levo a cabo el andlisis de los cariotipos y
las secuencias de los genes mitocondriales NDy y citocromo b, de los
individuos de nueve poblaciones de las especles unisexuales y cinco de
sus especies parentales (O amgwsticeps vy O depper). El andlisis
carieldgico comprobd el origen hibrido de C. maslg, que presenta cl
cariotipo hibrido exacto (2n = 47) de las especies gonocdricas {con
ambos sexos) y O rodecks, que presenta una modificacion del mismo
{en = 50 C. corumels posee un carictipo de 30 cromosomas derivado
del cartotipo de C. mashnr Las distancias genéticas cstimadas
revelaron ia existencia de bajos niveles de divergencia entre las
especies partenegenéticas v O angrsiiceps, confirmando que ésta es la
especie materna de las formas uniparentales. El analisis filogenético
bajo les métades de maxima parsimenla v méxima verosiulitud
sugiere que dos cventos de hibridacién independientes entre
angusticeps v C. depper, dieron origen a las especies unisexuales. Una
hibridacién dio origen a C. radecks y 1a otra a C. masing, de quien mas
tarde se onging C cozumels Y aunque esta dluma presenta el
haplotipo  caracteristico de (. masiine de Pucrte Morelos, es
considerada una especie distinta con bhase en diferencias morfologicas,

cariolégicas v el aislamiento geogréfico.
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ABSTRACT

In order to investigate questions about the origin and evolution of
parthenogenesis in the Cremzdophorus cozumela complex, were analyzed the
karyotypes und partial scquences from two initochondrial genes
{cytochrome & and NDs) of individuals from nine populations of the
unisexual spectes and five of their parental species {C. angusticeps and C.
depper). The chromosomal analysis suggested the hybrid origin of C
maslens, which presents the exact hybrid karyotype (2n = 47) of the two
gonechoristic species and C. rodecks, that shows a modification of the
hvbrid cytotype (2n = 50). C. comumela posscs a karyotype of 50
chromosomes that is derived of the C. masimni karyotype. Gencetic distances
showed low levels of divergence among parthenogenetic species and ¢
anguitieps, confirming that it is the maternal species of the parthenoforms.
The phylogenctic analyses using the methods of maximumm parsimony and
maximum likelihood suggested that two independent hybridization events
between €. angusticeps and C. depper formed the unisexnal species. One
hybridization resulted in C. rodecki and the other one in the C mashn: + €
comumela group. Although C. cozumela has the haplotype characteristic of C
masling fiom Puerte Morelos, it 18 considered to ke a species baged on

kai vological and mor phological characteristics and geographical isolation.



INTRODUCCION

Los vertebrados wnisexuales son especies de otigen generalmente
hibride, constituidas exclusivamente por hembras gue se reproducen sin
fecundacién (Dawley, 1989} Durante la segunda mitad del siglo pasado
fueron descritas aproximadamente 80 especies unisexuales que se
reproducen por alguno de los tres mecanismos de reproduceidn clonal;
Partenogénesis, ginogénesis ¢ hibridogénesis (Vrijenhoek « af, 1989},

Lasg diferencias entre los distintos fipos de reproduccién clonal se
basan principalmente, en dos aspectos: 1} la existencia de gametos de
ploidia reducida o no reducida y 2) el requerimiento ¢ no del esperma para
desarrollarse  En la partencgénesis, los gametos sc producen  sin
recombinacién genética, sin reduccién en la ploidia v se desarrollan en
ausencia de esperma en descendientes 1dénticos {clones) a la madic La
ginogénesis s un proceso similar a la partenogénesis, pere en el que se
requiere del esperma para iniciar la embriogénesis La hibridogénesis es
considerada como un tipo de reproduccidn hermclonal, ya que en este
proceso el genoma de una de las especies parentales es transmutide sin
recombinacion al cigoto mientras que el de la otra es eliminade Y dado
que el dvulo prescrta una condicidn haploide, se requicre de la fecundacidn
del esperma que contiene el genoma elimpade para reconstitun la
condicidn hibrida diploide (Dawley, 1989).

La partenogénesis cs un procese comun cn diversos grupos de
invertebrades (gasterdpades, crustdceos, insectos, ardcnidos, miridpodos,
dcaros vy rotiferos), pero raro cntie los vestcbrados (Cucllar, 1994). En
estos dltimes, la partencgénesis obligada {tellioquia) es un tipo de
reproduccion exclusiva de algunos reptiles del orden Squamata {Dai oy sky
el al . 1985)

Actualmente se conocen 38 especics wmiparentales e lagartijas

[Vrgenhook ¢ af, 19883, las cuales pertenccen a 15 gencros de las familiay



Creklkonidae,  Agamidae, Chamaleonidae, Xantusiidae, Uromasticydae,
Gymnophtalmidac, Lacertidae y Tetidae Dentio de la familia Teiidae,
destaca el génaro Cuendophorus [anexo 1}, va que mis de la tercera parte
de sus especies, son partenogenéticas (Wright, 1993)

I'n México existen nueve especles de lacertilios uniparentales
pertenccientes a Cnemadophorus. Sels de estas especies (€. erianguis, C.
reomereanis, C. opetae, U sonorae, C. fesselatusy C. unzparens) se distribuyen
en el norte v tres [C coxumela, Comaslini v C rvodecks) en el sudeste del pais
(Maslin v Secoy, 1986; Wright, 1993). Las tres especies del sur, son
endémicas de la Peninsula de Yucatdn y en conjunto son conocidas como
complejo O comwnela Actualmente es aceptado, que estos fres taxones se
originaron a partit de la hibridacién entre las especies gonocéricas de
Cnemidophorus que habitan en la Peninsula de Yucatin {(C. angusticeps vy C.
deppery y que C. angusticeps participd coma la especie materna en dos
eventos de independientes de hibridacién (McCoy y Maslin, 1962; Moritz,
et al, 1992a; Hernander Gallegos ef o/, 1998 Munriquer Mordn of af,
2000)

En afios recientes, se realizaron diversos estudios relacionados con la
distribucion (Lee, 1996), el origen (Tritts, 1969 y Jenkins, 1994), la
evolucton {Moritz o al,1992a. Ilernindez Gallegos # al, 1998) v la
taxonomia (Iritts, 1969 y Taylor v Cooley, 1995a, b) de las especies
partenogenéticas de la Peninsnla de Yucatdn, sin embargo, muchos de
estos aspectos siguen siende controversiales Por esta razon, en ol presente
estudio se pretende establecer el mecanismo de origen de la partenogénesis
en las especies del complejo C cozumela a partiv de su analisis carioldgico y

hacer una propuesta sobre su evolucion con base en el andlisis del DNA

mitocondrial {mtDNA, por convencidn wnternacional).
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ANTECEDENTES

t. ORIGEN DT LA PARTENOQGENFESIS EN REPTILES

Desde que ia partcnogénesis fue descubicrta en lacerrilios
(Darevsky, 1558}, han surgido dos teorfas que tratan de explicar el origen
de este tipo de reproduceidn en reptiles,

La teorfa del origen por Jubridacién sostiene que los vertebrados
partenogenéticos se originan inicialmente como hibtidos producidos entre
dos especies gonocOricas estrechamente relacionadas {Lowe y Wright,
1966; Cole, 1975 ¥ Moritz « af, 19892 y bl Posterlormente, la forma
partenogenética diploide puede hibridar con un mache de una o ambas
especies parentales v producir una especic partenogenética alotriploide
{ver Cueliar, 1977a)

Existe evidenciu del origen de la partencgénesis via hibridacion en
las especies uniparentaies de lagartijas caucdsicas del género Darevskva
(antes Lacerta), Este grupo de lagartijas estd compuesto de 22 especies
diploides M phy ef af, 2000}, siete de las cuales son partenogendticas (1D,
armentacy, D. dahly 1) rostombekove, D. wnrsernalss, D.owzelly, 1D sappherina,
L. bendimahienses) Los estudios morfolégicos, cariolégicos, aloenzimaticos
y de mtDNA han demostrado que las especies unisexuales se originaron a
partiv de distintas combinaciones (entrecruzamientos; de las especies
gonocéricas (Darevsky, 1992; Murphy ef al, 2000) de los grupos cancasia
vy rudy Ademias, los estudios moleculares han mostrado que los
enfrecruzamzentos de las especies gonocdricas s6lo se han presentado
entre hembras del grupo comasca v machos del grupo 2wdes (Murphy ef al,
2000},

El género Cremrdophorus cuenta con aproximadamente 50 especies

que fucron divididas por su morlelogia v canelogia en seis diferentes



grupos: C. depper, C lemniscatus, C sexlmeatus, C. tigres, O tesselains y C
cozumela (Wright, 15687 LEn la actualiddad se conoce que las especies
partencgenéricas del género {Maritz of 2/, 1298h), se origmaron por la
lubridacién entre algunas de las especies gonocdricas de los grupos
lemnicatus (en Sudamérica), depper {en Centroamérica, serlmmeati {(en

Centro y Norteamérica) v figres fen Norteamérica)

1 1. GRUPO ONEMIDOPHORLS TESSELATLS

1.1.1. Complejo Cremidophorus tesselatus

En 1965, Zweifel analizé la variacién geogrifica de esta egpecie y
reconoctd seis diferentes clases que designd A - I, de acuerdo con su
patrdn de coloracidn. Este autor propuso que el patrén A era el mas
primitive vy que la evolucion de lus clases mds complejas (L y I7) fue a
través de cambios graduates de los otros grupos (B, C v 1D} Esta hipdtesis
file rechazada una ver que se determing que C lesselatus se origind a través
de la hibridacién interespecifica entre C. Zigris v C. seplemestialns y que los
pattones “mas stmples” (A y B} cran trploides con ¢l complemento
haploide de una especic gonocdrica mds, O sexlereatus [Wright y Lowe,
1967).

Il origen hibrido de O fesseledus fue confirmade mediante un andlisis
de aleenzimas (Neaves v Gerald 1968, 1969 Neaves, 19690, que reveld
Leterocigosidad fija en varios de ios alelos de los individuos que fueron
analizados. Un estudio posterior en el que se incluyeron mds ejemplares y
se analizaron més proteinas, reveld la existencia de pequetias diferencias en
el genotipo de los individuos que compartian una misma plokia Los
aulores sugiricron que dichas diferencias podian deberse a mutaciones
postformactonales v recombinacidn. pero no descartaren la posibilidad de

malriples hibridaciones (Parker v Selander, 1976)



Un andlisis preliminar de mtiNA en el que se incluyd a (. tesielatus
(clase I7) v las cspecics propucstas como parcnitales, roveld que las hembras
invelucradas en su formacidn pertenecian a C fegrss y especificamente, a la
subespecic C. & marmoratus {{. marmoratus). Con ¢l fin de establecer la
existencia de mudtiples hibridaciones en el origen de C. teisedatis,
Densmore ¢ o/ (1989) realizason un cstudie mas amplo {incluyendo a
todas las clases) con enzimas de restriccidn y encontraron que para todas
las clases de O fesselatus, C. marmoratus era la especie materna involiciada
en la hibridacién inicial

Los datos de DNA sugieren ademds, la existencia de al menos dos
eventos de hibridacion en el origen de C tesselatus, uno que dio origen a los
patrones C, Dy E {que comparten las mismos sitios de restriceién) v oto
a partir del que se originé el F {con distintos sitios dc restriceion). Las
formas triploides A y B, [ucron preducidas per la hibridacién entre €
tesiefatus 2n (Cy D) y C sexlimeatus, sin que se presenten cambios en los
sitios de restriceién (Brown y Wright, 1973).

Wright {1898) sugierc que of complejo C tesselatus estd integrado pot
cuatro linajes  {especies) claramente separados y  con  origenes
independientes: C drzoni (diploide I, C. grahama (diploides C, T, v E),
tesseladres (triploldes A y B) y una especie tiplowde ne descrita v referida
como clase C Sin embargo, Walker ef al (1997) rechazaron la existencia
de una segunda especie triploide v de . grakamu Tisios autores sefialan
que el cornplejo C fesselutus se compone de dos especies diploides (€. drronz
y C. fesseluins) v una triploide {C. fesselatus x C. sexlmeatus), para la que

acuiiaron ¢l nombre de . nentesselatus.



U2 Cuemadophorin seome ricanis

Lsta fue una de las prumeras cspecies en las que se sugirio la
reproduccién clonal por medic de partenogénesis {Luellman y Zweifel,
1962; Masho, 1962) v con base en los cariotipos v habitats preferidos de
algunas ejemplaies, Lowe v Wright {1966) propusicron que esta lagartija
se habia origimado a partir de Ia hibridacién entre las especies gonocéricas,
(- fzgres y (. mmornatus. ¥l origen hibride de la especie fue confirmado por
diversos estudios aloenzimdticos (Neaves y Gerald, 1968; Neaves, 1969;
Parker y Sclander, 1984; Cole et al, 1988) v el analisis de mtDNA (con
enzimas de restriceidn) sehald a C tigres marmoratus (C. marmoratus) como
su especie materna (Brown y Wright, 1979)

Aunque el origen de C. neomerzcanus fue controvertido durante algtin
tiempo (Cucllar, 1974, 1577b), los estudios que se han realizado a la fecha
sugieren que ésta es una especie hibrida con reproduccién clonal v un
origen Unice Ly decir, todos {os individuos que conforman las distintas
poblaciones u lo largo del Riv Bravo en Nuevo México v Texas, provienen
cle una sola hembra que se origind de la hibridacion entre C. marmoratus y
C' mornatus Lo anterior  fue comprobade por dos estudios de
histocomparibilidad (Cuellar 1977b; Cordes ¢f al, 1990), en los que se
demostrd una sogenicidad del 160% entre los individuos de esta especie a

través de toda su drea de distribucion

12 GRUPO CNEMIDOPIIORUS (OZUMEL 1

Dentro de este grupe se encuentran las tres cspecies de lagartijas
partenegenéticas que habizan en la Peninsula de Yucatin (C. cozumela, C.
masizns v C rodecksy v o especie *G7 de Chiapus (Moritz of al, 1992a) Las
formas partenogenéticas de Yucutdn fueron identificadas come un
complejo clonal pm MeCoy vy Maslin (1962), quiencs en un principio

describienan a (O cozmmehs lepiteta especifico utilizado por varios autares
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entre los 18507s v los 1960°s, al considerarla mas adecuado para ef género
masculine  Cuenvdophorus, con dos subespecies: (¢ cozuwmelus, con
poblaciones en Cozumel, costa de Campeche y Fl Petén {Guatemala) v €. ¢
rodecks, distribuida en Tsla Mujeres, Isla Contoy v la 1egién conrinental
adyacente del noreste de la Peninsula de Yucatin

Posteriormente, Fritts (1969) elevd a € o rodechs al nivel de especie v
separd a C. cozumela en dos subespecies: C. e goxumela (con poblaciones en
Ista Cozumel) y €.« maslinr (con poblaciones en 1egiones continentales de
Campeche, huntana Roo, Belice y GGuatemala)

Sobre el origen de estos lacertilios, Fritts {1969) presentd evidencias
morfologicas y cariologicas que sugerian que C. ¢ maslm se hzhia
ariginado  como  consecuencla de la bridacion entre las  especies
gonocédricas de la region: O angustweps v C. depper. Y aunque el andlisis
cartoldgico de los otros dos taxenes no fue realizado, desde cse momento
se aceptd que C. e cozumeln y C rodecks, habian tenido un origen similar
Un analisis de mt1INA realizado posteriormenre (Moritz #f al, 1992a)
schald a (. angustweps como la especic materna de las tres formas
unisexuales. Ademas, con base en el mismo estudio {(Moritz of af, 19922},
se sugiri que C. rodeck: tuvo un origen independiente al de C eozumela (C.
e cozumeln v C. ¢ masiow), pero que ambos involucraron la hibridacién
entie hembras de C. angustweps con machos de O depper (Morirz et af,
19924} En afios recientes, se realizd un analisis de histocompatibilidad,
que reveld la existencia de isogenicidad del 100% entre C. rozwnela y C
masime (Herndndez Gallegos ef al, 1998) e histoincomparibilidad entre
ambas especies v O rodeckr [Manriquez Mordn, 1998). Lo anrerio:
confirma que las tres especies del complejo O cozumela sc originaron a
tavés de (njeamente dos eventos de hibridacion: Uno que dio origen a C

rodeckz, (que parece ser la especie mds antigua (Moritz et al, 1992a) v otro



que eriging a O nunsfmr, de la que méds tarde suegid C cozimela {Man: iguez
Mordn ef al, 2000).

Con respecto a la especie G, Moritz ef al {1992a) la colocaron dentro
det grupo € comemela, debido a que la especie de Chiapas se origing
también por la hibridacién entre especies de los grupos depper v oseplneatics:
C. guttatus y O motaguae (Wright, 1993) Y al igual que en las especies del
complejo C cozumela, el andlisis de mtDNA demostrd que la especie del

grupe sexbmeatus (O, motaguae) era la especie materna (Moritz at al 1992a)

1.8. GRUPO CNEMIDOPHORLS LEMNISCITUS

1 5.1 Complejo Cremadophorus lemniscabuns

El complejo C. lemmiscatus estd integrado por taxones gonocéricos y
partenngenéticos diploides y triploides que se distribuyen ampliamente en
Centio y Sudamérica {Cole y Dessauer, 1993). Vanzolini (1970) fue el
primer autor en schalar la existencia de poblaciones gonocéricas y
unisexuales de esta lagaruja cn Brasil ¥ propuso un origen cspontineo
para las poblaciones partenogendéticas de esa regidn Posteriormente, los
estudios cariclégicos de Peccinini-Seale v Frota-Pessoa /1974 revelaran la
existencia de cince citotipos ligeramente diferentes entre los individuos de
C. lemnzscatus del Brasil, que fueron denominados alfabéticamente con las
letras A - F. Los tipos A - C corresponden a las poblaciones unisexuales y
los 17 v I a las gonocdricas que uparentemente mbridaron para dar erigen
al tupo C, a paitr del cual surgicron A v B (Cole y Dessauer, 1993)

El origen hibrido de los clones partenogenéticos de C lemnrscatus fue
confirmadao por el andlisis aloenzimdtico de Sites ef al {LE—JQO}, que ndicd
una gran heterocigosidad en tos genes de los tipos BBy C. Por otra parte, el

andhisis de mtDNA +{Vyas e af, 1990} mostrd que todas las [ormas



unisexuales de O fenmescatus tenfan un mismo tipo de DNA v gque era muy
similar al de certos individuos del tipo D, wdentificado come ol ancestro
i terno

Posteriormente, se observd la exstencia de poblaciones alopdtridas
unisexuales v gonocéricas de C. lemaiscatus en Surinam (Hoogmoed, 1973}
¥ Venezuela {Cole y  Dessauer, 19937  IFstudios cariolégicos y
aloenzimaticos indicaron que las poblaciones genocoricus diploides de
Surinam eran del tipo D de Brasil y que las partenogenélicas sran
triploides (tipo F) con des grupos de ecromosornas del tipo D) vy uno del tipo
I, es deair, que eran el resultado del entrecruzamiento de una hembra
unsexual de tipe C (D x E) con un macho tipo D {Serena, 1983; Dessauer
v Cole, 1989). Finalmente, Cole v Dessaver (1998} demostraron que las
poblaciones gonocdricas de Venezuela correspondfan también al tipo D y
que las unisexuales eran diploides del tipe €, aunque con un origen
independiente de las que se encuentran en Brasil.

De acuerdo con Cole v Dessauer (1993), el complejo C. femnscatus
est4 Integrado por dos especies gonocdricas diploides: € lemnsscatus [tipo
Yy C gramvagus (tipo ) v dos partenogenéticas, la diplomde (tipos A —

C

3O eryptus (CL lemuncaluy x C. gramivagus) v la triplowle (tipo ¥, O

pseudolemmscatus ( C. eryptos < C. lemmnuseatus),

1.5 2 Cremadophoris nativo

'y la especie partencgenélica de  Crenudophoris  descrita mas
recientemente v se localiza en el sudeste de Brasil, en ef estado de Espiritu
Santo (Rocha ef al, 1997)

El andlisis cariologico de O aatrze mostrd heter emettismo estructual
en fres de sus pares cromosomices, lo cual pormitié sugern ol ongen por
hibridacién de esta lagartija, aunque sus especies parentales no han sido

identificadas (Rocha ef af, 1997)



11 GRUPO ONEMIDOPHOGRUS SEXLINEATUS

1 1.1 Complejo Cremdophoris laredoenses

Después  de haber observado que (. leredvensis lenia clertas
similitucles morfolégicas con O gularss v C serlineatis, McKinney & af
(197%) levaron a cabo un andlisis aloenzimatico que los conduwio a
proponer que C. laredoensis eva una especie partenogenética que surgio por
la hibridacién de las dos especies gonacdricas mencionadas.

La hipéiesis del origen hibtido fue confirmada por el andlisis
cariolégico  (Bickham #f al, 1876), que revelé la existencia de
Leteromorfismo estructural en el cariotipe diploide de la especie unisexual.
Ademis, el andlisis de mtDNA  indicd que € gulerss halia participado
came la especic materna (Wright ef al, 1983)

Posteriormente, Walker et al (1990) identilicaron un linaje similar y
lo  denominaron como LaR B, Ilstudios  cariolégicos y  de
histocompatibilidad  {Abuhteba, 1990; Abuhteba e af, 2000, 2001)
demostiaren un erigen independiente para LAR A y LAR B, Involucrando &
las mismas especies parentales (C gularys y C. serfineatus) Ademds, con
base en los estudios de histecompatibilidad, se detectd la existencia de dos
clones cripticos (I - IT) para LAR A v cuatio (I — 1V} para LAR B, que

parece ser el raxdn més antiguo.

P2 Crenudophorus eniangues, (0 muotatus y compieje C velox

Fl estudio cariolégico realizado par Lowe &f 2l {1970} reveld que C.
crwnggurs y (0 welor son especies partenogenéticas (riploides, con tres
complementos cromoesdmicos caracteristicos de las especies del grupo
e tdeeatus, El andlisis aloenzimitico (Good vy Wrighl, 1984}, demostré que

el genoma de C evsangiur estaba integrado por ef complemento haploide de



tres diferentes especies: O septemuittatios, C. morpaluy y (o coviatus (O o
barrancornmy, que resultd ser la especie materna {Moritz ef of | 1989a)

El complejo €. velor estd integrado por al menas tres clones (Cuellar,
1976) trniploides, que presentan un  genoma constitudo  por  dos
complementos haplowdes de C mornatus (Neaves, 1969) v uno de la especie
materna, C. burts (Moritz ef al, 1989b; Dessaucr y Cole, 1989,

Cremudophorus burt: parece ser también la especie materna de O
mnotatus, la cual tiene un complemento haploide de C. iornatus y otro de
. septemuvrilatus (mismas especies paternas que (O ewsangurs, (Good y

Wright, 1981).

14.5 Complejos Caenudophorus flagelluwandus y C. sonorae

Los estudios realizados con las especies de estos complejos clonales
han demostrado que son especies wiploides {(Lowe & of, 1470} que
coemparten un musmo mtDNA (Moritz e al, 1989a) con C mernafus Esta
ultima  fue identificada como la especic materna quc heredd un
complemente hapleide de sus genes a las especies unisexuales, que ademas
presentan dos genomas provenientes de C bwt: o C. costatus; o bien, de
ambas especies (Wright, 1993) Este grupo estd conformado por cinco
linajes. de los cuales sélo dos {C flagellnandus y C sonorae) hun recibido

nombres {ormales (Wright, 1993)

1 4.4 Complejo Cremidophorus unsparens

Este ¢s un complejo partenogenttico constifido por  organismos
triploides (Lowe ¢f al, 1970} que tienen dos grupos de genes provenientes
de € wmornatus {Neaves, 1969) v uno de C. buwrfe o C. costafus (Dessaucr y
Cole, 1989; Moritz ef al, 1889a) Dc acuerdo con lo anterior, la secucncia
de hibridacién inveluerd en un principio a una hembra de ¢ mornatus y un

macho de C burér o C. costatus, que dio origen a una forma diploide, que
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mas tarde se eruzd con oo mache de O oz patus pava productt a la forma
unisexual triploide,

El analisis aloenzimatico de varias de las formas reteridas como C.
unzparens mostré la existencia de diferencia entre los genes de distintas
poblaciones, sugiriendo el origen maltiple de distintos clones (Wright,

1993)

1.4.5. Complejo Cremidophorus opatae

Este complejo estd integrado por un Hnaje diploide y dos triploides
restringidos al estado de Sonora, en México (Wright, 1993) que parecen
compartr un origen comdn Fl andlisis aloenzimatico determimé que €.
opatee presenta un genoma haploide de la especie gonocdrica materna €.
inornatus (Moritz ef al, 1989a) v que la especie paterna es C costadus. Los
clones triploides parecen haherse originado de fa hibridacién entre una
hembra C. opatar diploide ¥ un macho de otra especie ganocérica del grupo
sexlineatus.

Aunque el entrecruzamiento de dos especies distintas parece ser el
mecanisme mas comiin, no es la tnica forma en la que se pueden origimar
los organismos partenogenéticos Algunos autores sugicren que este fipo
de reproduccidn surge en individuos incialmente diploides a través de
mulaciones genéticas espoutineas en el proceso meidtico, dando como
resultade dvulos sin reductr (Cuellar, 1974, 1987, 19945 Bezy, 1989) De
acuerdo con Ia tcoria del errgen espontines, la poliploidia séle puede surgir
después de que una bembra que ha adguirida la capacidad de producir
dvilos dipicwdes se cruza con un mache de la misma u olra especie
gonocérica

Un gjemplo de reptiles uniparentates con origen cspontinec de la
partenogénesis cs el de las lagartijas nocturnas del género Leprdoplma

5

{Bezv, 1979, 1989). la especie centrcamelicana L. Havimaodation



comprende dos tipos de poblaciones, unas compuestas de individoos
partenogenéticos (en Costa Rica v Panamd) v otras integradas por
individucs de arnbos sexos (en el norte de Cenlroamérica y México) Bezy
(1972, 1989) sefialé que jos individuos de las distintas poblaciones son
morfoldgica y genéticamente homoegéneas y por ello sugiere un origen

espontineo,

2. UJTILIZACION DE MARCADORES MOLECULARFS

Aunque las especics parentales de varios de los taxones unisexualcs
de vertebrados han sido sugeridas a partis de estudios de morfologia,
cariologia y distribucién, entre otros, los estudios de aloenzimas y mtDNA
han confirmado el origen por hibridacién de varias especies y por primera
vez han permitido establecer la direccidn del cruzamiento original (Avise,
1994) En nuchos casos ademds, los anilisis moleculares han permitido
sefialar el origen geografico v genético de una especie unisexual. Por
ejeraplo, el estudio de mtDNA de nueve taxones unisexuales del grupo
Cnemidophorus sexlineatus reveld que todos ellos provenian de una de las
cuatro subespecies de C mornatus (C. n arizonae), las cuales estin
delimitadas geograficamente (Densmore ef al, 1989).

Diversos estudios han mostrado que los mtDNAs de las especies
gonocdricas relacionadas con las cspecies partenogenéticas son altamente
distinguibles entre sf, mientras que los mtDNAs de las especies
uniscxuales cstdn estrechamente relacionados o son completamente
indistinguibles de aquellos de una de las especies parentales (Avise ef al,
1992) Por lo antericr, es posible conocer la direccion de un evento de
hibridacién; es decir, se puede discernir entre um entrecruzamicnto hembra
A x macho B, de otro entre hembra B x macho A

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

clarificado a través del uso de marcadores molecularcs, es el referente al



16

mecanismo de origen de las formas poliploides. Algunas estimaciones
indican que mds del 61 % de las especies unisexuales son poliploides
(Vrijenhoek et al, 1985, Avise of al, 1992} y para explicar su origen han
sido formuladas dos hipdtesis Bajo la fupdtesss del origen hibride, nna
disrupcidn en el proceso metdtico en un individuo hibrido I'r, conduce a la
formacion de évulos no reducides (diploides), que al ser fecundados por el
esperma de una especie gonocdrica (haplode) formard un individuo
triploide (Schultz, 1969). e manera alterna, la fzpétesrs del origen
espontingo considera que las formas partenogenéticas triploides pueden
haber surgido después de que un ovocito (diploide) de un organismo
diploide no hibrido fucra fecundade por cl esperma (haploide) de otra
especie gonocdrica (Cuellar, 1974, 1977a) Para elegir entre alguna de las
dos hipotesis, puede ser de gran utillidad el uso conjunto de marcaderes
nucieares y mitocondriales. 51 una especle unisexual surgié de manera
espontinea de un ancestro gonocérico y la hibridacién se dio de mancra
secundaria, los genomas nucleares homoespecificos parcados deben
provenir de la especle materna y estar acoplados con ol mtDNA derivado
de la misma cspecic. Inversamente, bajo el modelo del origen hibrido, los
genomas nucleares homoespecificos pareados pueden ser acoplados con el
mtDNA de cualquiera de los dos ancestros gonocdricos. Cremadophorus
[flageliwandus por cjemplo, posce ol mtDNA de € mornatus, pero dos
genomas nucleares homoespecificos de . fwrte Un patrén citonuclear de
aste  tipe Tue observade en  otras  especies  partenogenéticas  de
Crnemudophorus analizadas (Densmaore ef of , 1989; Moritz #f al, 1989b), lo
cual parece refutar el escenario del arigen espontdneo, a menos que el
organismo dipleide no hibride que produjera los gametos no reducidos

fuera el macho {Avise, 1991}
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5. DIVERSIDAD CLONAL EN LAS ESPECIES PARTENOGI NFTICAS

Aungue fas especies pavtenogenéticas se reproducen clonalmente
IMacCulloch ef af , 1905; I'u ef af, 1999}, varios estudios han mostrado gue
todas ellas presentan certo grado de diversidad genénica, Tixisten diversos
mecanismos a través de los cuales las espocies uniparentales pueden
constituir complejos genéticos: 1) Las hibridaciones miliiples entre las
mismas (dos o tres) especies parentales pueden produch dos ¢ més clones
“polifiléticos” de un complejo partenogenético. Fstos clenes serdn tan
distintos genéticamente come lo son los individues de una cspecie
gonecdrica. 2) La recombinacidn {durante la meiosis) y/o0 la muracidn
posteriores al establecimiento de la parlenogénesis pucden ocwrir y
generar complejos  clonales con  patrenes  Jerdrquicos de  distancias
genéticas entre los distintos clones. La dindnmica de este proceso es tal, que
un solo aparcamiento intcrespecifico genera mucha mis diversidad entre
los  descendientes que la producida por la reproduccdon  sexual
intraespecifica normal (Parker ef al, 1989}

Parker ef af {1989) propusicron un modelc on ¢l gue hacen
prediccicnes acerca de la variacién genética y morfolégica que pueden
producir distintos procesos en las especies partenogenétcas: 15 Los clones
polifiléticos diferiran en varios locs y mostrardn una asociacion aleatoria de
genotipos. 2) S la mutacidn y la recombinacidn se presentan después de
una hibridacién miliiple, resultaran dos o mis grupes de clones que
mostrardn més diferencias genéticas y morfologicas entre clones que a
nivel intraclonal. 3) Los clones que difieran en un sole locy, deberdn sen
simpdtricos v morfelégicumente similares & un grupo ancestral 1)
Asumiendo algin efecto ccolégico de la diversidad generada por el origen
miuitiple, los clones polifilétcos deben ser ecoldgicamenre distinguibles

Dientio de las especies partenogenéticas, la diversidad clonal ha side

estudiada a distintos niveles: Morfalogla externa, trensplantes de piel,
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cromosomas, aloenzimas v mas recienlemente, en los genes de mtDNA
(Dessaner and Cole, 1989, MacCulloch ef al, 1995 Murphy et ol 1997; Fu
et af, 1999; Murphy ef af , 2000).

Cnemidophorus lesselatus es una de las especics unisexuales de
lucertilios en las que se ha ohservado mayor variacién morfoldgica. Dentro
de esta especic s¢ han descrivo siete diferentes morfotipos {scis de ellos
denominados con las letras A — I y uno mis descrito come C. drcong
Zweifel, 1963: Scudday, 1972} que difieren en coloracién Los grupos
morfolégicos C — [ estin conformados por organismos diploides que se
originaron por la hibridacién entre C. marmoraius y C. septemuiiiotus y la
variacién entre cllos parece ser debida a su origen independiente a partir
de distintos eventos de hibridacién, o bien, de dilerentes cigotos {Wright y
Lowe, 1967; Parker v Selander, 1976; Parker ¢t al, 1989). La variabilidad
morfolédgica dentro de C lesselatus era incrementada de mancra importante
debido a Ja inclusién de las formas triploides {A ~ B} dentro de este mismo
taxén {Dessauer v Cole, 1989). Actualmente se considera que por su
diferente ploidia y origen (C. fesselatus x C. sevineatus), estas constituyen
una cspeeic diferente (C neotesselatus; Walker et al, 1997) En C masion por
otra parte, existen por io wenos sels diferentes patrones de coloracidn y
lineas dorsclaterales a lo largo de toda la Peninsula de Yucatan
{Hernfndez Gallegos & af, 1998), aunque a nivel morfolégico no se
observan diferencias significalivas entre los distintos morforipos (Taylor v
Cooley, 1995b). In contraste con estos lacertilios, existen varios complejos
uniscxuales en los que la variacion morfolégica es précticamente nula Un
andlists multivariade demosttd que C meomerranss estd integrada por un
solo clon a lo largo de toda su distribucién (Parker y Selander, 1984)
Drersos estudios han mostrade ademds, que a pesar de ser designadas

comg especics distintas, varlas formas partenagenéticas son dificiles de
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distinguir entre si (p e C flagellcandis — C sonorar v . wvelos — O
wnzparens; Dessaver y Cole, 1989),

Los estudios de histocampatibilidad realizados en varias especies
unigexuales de lacertilios, han maostrado diversos patrones de aceptacidn (o
rechazo) de los transplantes de piel. Se ha visto que en muchos casos,
poblaciones  ampliamentc  separadas dec  una  misma  especie  son
genéticamente homogéneas Maslin {1967) observd la aceptacidn de
mjertos en poblaciones de Cremidophorns lesselafuy separadas por 350 km:
Cuellar (1976, 1977b) v Cordes ef al (1990) en poblaciones de C
reomezicanus separadas por 250 y 650 km, respectivamente; Hernandez
Gallegos ¢ al (1998) en poblaciones de (. maslni con separaciones entre
850 v 410 km v Cuellar {1984), entre poblaciones del gecko Leprdodactylies
{fugubris separadas por 4000 km Lo anterior significa que los integrantes
de todas cstas especies presentan un origen dnico v forman un solo clon
Por otra parte, el rechazo de injertos entre organismos de distintas
poblacicnes  de C. welox (Cuellar, 1976) y C. laredoensis (Abuhteba ¢t al,
2001) sugiere el origen independiente de los distintos clones v variabilidad
debida a entrecruzamentos miltiples de las especies parentales. Los
transplantes de plel han permutido también, dentificar la existencia de
clones conespecificos que se han originado a través de mutaciones
postlormacionales y gue presentan entre si diversas porcentaes de
aceptacian de los injer tos {Cucllar, 1984)

'] andlisis cariolégico de las especies uniparentales de lagartijas ha
mostrade que estos organismos pueden ser diploides o triplotdes, con un
patrdn clonal de herencia cromosémica {Cuellar, 1971; Cole, 1870) Fn
especies como Cremidophorus neomevicanus. (Wright v Lowe, 1967,
lesselatus (Dessauer y Cole, 1989), C naiivo (Rocha et af . 1097, C snasimr
{Manriquez Moran e af, 2000) v Darepdhi ({Lacerta) rosiombekov

(Kupriyvanova, 1989) los cariotipos presentan un alto grade  de



hereromafismo vy exluben  complementos  haploides  de  especies
gonocicas de distintos grupos Kn otros casos, las especies unisexvales se
arviginan por el entrecruzamiento de dos especies filogenéticamente muy
cercanas v la variacién ohservada es minima, incliso en los cariotipos de
diferentes taxones (Cole, 1979; Dessauer y Cole, 1989) La variacién
intracspecifica debida a mutaciones cromaosdmicas no es muy comin, pero
ha sido bien documentada en C. masime (Fritts, 1969), (. sonorae (Lowc et
al, 1970}, C lemnocatus (Peccinini-Seale y I'rota-Pessoa, 19714) v C
evsanguty (Cole, 1979)

[l analisis de una gran cantidad de proteinas ha revelado una
herencia de tipo codominante de los alelos en los individuos {diplaides ¥
triploides) de varias especies de lagarujas. Muchos de los Jocr de las
especies gonccdricas presentan alelos en estado homéeigo; sin embargo,
del 1¢ al 20% de los alelos son polimdrficos. La heterocigosidad media
estimada para diferentes especics de Cremedophorus v de Darewthia es de
005 {Dessaver v Cole, 1989; Fu ef al, 1995), que es comparable con los
niveles chservados en varios grupos de vertebrados. En contraste, la
heterocigosidad en las especies partencgenéticas es de entre 0.24 v 0.5, que
es ¢l nivel de diversidad proteica mds alto entre los vertebradas (Nevo ez
al, 1984 Fu et al, 1995} La comparacién de los patrones observados entre
las cspecies partenogenéticas con las gonocdricas de estos géneros, han
mostrado que el genoma de lus especies unisexuales estd formado por los
complementos haploides de genes de dos o tres de tas especies gonocéricas
(Dessaver y Cole, 1989 Ademds, este tipo de estudios ha permmtido
identificar la variacion existente entre diferentes clones y establecer si
dicha variacian es producto de origenes mndependientes, o bien, de
muraciones postformacionales,

[a variacion dentro v entre las especies unisexuales de lacertilios ha
sido evaluada en el mtDNA, utilizande enzimas de restriccidn {(Moritz ef

al, 19890} v omds recientemente secuenciacion {(Fu eof af, 1999, 2000,
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Muwrphy ¢f al, 2000} La variacidén en e mtDNA de las cspeces de
Crenudophoris fue analizada usando endonucleasas de restriccion v se
encontréd que sin excepeidn, las formas partenogencticas del género
presentan bajos niveles de vartacidn producida por sustitueidn de bases
(Moritz ef af, 1989b). Cremudophoruy fesselatus es la especie que presenta el
IDNA miés homogéneo (divergencia de 0 — 0.45%) entre los taxones
anali;f.ados, mientras que los niveles méds altos de variacién fueron
vhservados en C. ungparens (0 — 0.69%), C. exsanguis (0 — 0.74%) v C velox
(0 — 0.7¢%) DPatrones y porcentajes de divergencia similares se
cncontraron también cn los geckos del género Heteronotia (Moritz et af,
1989b). En el género Darevsiza, la variacién en el mtDNA ha sido evaluada
a partir de las secuencias de diversos genes (citocromo b, ATPasa 6 y 16
S}, encontrdndose que las secuencias de las distintas poblaciones de una
misma cspecie unisexual siempre son idénticas (T'u ef al, 1929, 2000;
Murphy & al, 2000). Ademds, el andlisis de las sccuencias de sels
poblaciones de 1. dakl: v sicte de J) armenzaca revelaron que tampoce
existen diferencias en el mtDNA de estas dos espccics.que tienen como
especie materna a D. muzta (Fu ef al, 1999). De maneta similar, el andlisis
del mtDDNA de las especies unisexuales que tienen comao especie materna a
D). raddei reveld que entre cuatro poblaciones de D zrisecuals y una de D,
wzellr y entre una de D. bendmmahiensis y una de D) sappherina, tampoco

existe variacién (Fu et al, 2000}

4 LAS FORMAS PARTENOGENE 1 ICAS COMO FSPECIES

Fl tratamiento taxondmice de las especies purlenogenéticas de
vartebrados ha side complicade debido a que muchas de cllas fueron
recenocidas v nombradas antes de ser conocido suorigen por hibridacidn y

su naturaleza clonal [Wright, 1993).
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Fn los 1240°s surgid y se popularizé el concepto hiolégice o de
aislamiento de especic (“wna especie es un grupo de poblaciones naturaley que
preden reproducirse entre siy estd reproductivamente anslads de otros grupoy’;
Mayr, 2000), gque por destacar lt habilidad actual o potencial de
entrecruzamiento entre los individuos, es totalmente inaplicable a las
especies con reproduccién clonal y en las que sdle existe un sexo (Mashin,
1968). En vista de las limitaciones de cste concepto, algunos autores
propusieron el reconocimiento de varios tipos de especies, dependiendo de
la forma de reproduccién. En 1934, Cain propusc cf concepto de
agamoespecre para referirse a todas aquéllas formas que carecian de
reproduccidén gexual. Pero sefald que los criterios para definirlas debian
ser los mismos que para les organistnos con reproduccidn sexual y que
debian ser incluidas en las clasificaciones taxondmicas junto a sus especics
mis cercanas. Este concepto fue poco utilizado debido a que presentaba
tambtén ciertos problemas de aplicabilidad.

Los conceptos que surgicron posteriormente tuvicron poco impacto
cntre los estudiosos de la partenogénesis, debido a que la mayor{a de ellos
parecia ignorar la existencia de Jos organismos uniscxuales {(Dareysky et
al, 1985).

En la década de los 19807s v principios de los 19907, se publicaron
varios trabajos en los que se discutié la problemitica taxondmica de las
formas partenogenéticas y se propusicron algunos criterios para delimitar
a las cspecies con origen hibrido y reproduccién clonal (Cole, 1985;
Walker, 1986; Frost y Wright, 1988; I'rost y Hillis, 1993; Cole, 1990;
Echelle, 1890}

Con basc en las caracteristicas obscrvadas on las  especies
partenogenéticas del género Cremdophorus: 1) Las formus diploides surgen
en un primer paso de hibridacidn entre dos especies gonocéricas; 2) las
formas triploides surgen de un segunde evento de hibridacién que

inveluera la lecundacidn de un dvule hibride diploide; 8) algunas formas



triploides  son  resultado  del  entrecruzamiento  entre una  especie
partenogenética diploide v una gonocérica, que también participé en la
produccion de la forma intermedia dipleide; 4) algunos hibrides provienen
de dos eventos consecutives de hibridacién en los que estin invelucradas
tres diferentes especies gonocdricas, y 5) la capacidad de reproducirse por
partenogénesis ha suigido independientemente en varios individuos de
origen hibrido; Cole {1983) propusa que aguellos orgamismos sumilares en
;nqﬁblogik}, carolzpos, fenolipo de protfeinas y que muestren consistencia en su
ecologla y distribucedn, sean considerados como integranies de una misma
especie. Y aunque parecia ser mis adecuado para delimitar a las especies
unisexuales, ef planteamiento de Cole (1983) tuvo tambin diversas
criticas. ¥n respuesta & este trabajo, Frost y Wright (1988) publicaron
otro en ¢l que expresan que: 1) El origen de un grupo histérico
uniparcntal a partur de ancestros biparentales representa el origen de wna
nueva entidad; es decir, de una nueva especie; 2) un grupo uniparental
resultante de la hibridaciin entre un rmembro de una especie unisexual y
un mache de una especie gonocdrica, debe ser reconocido como una especic
(triploide) y 3} linajes uniparentales divergentes, dentro de un grupo
uniparental mayor con el que comparten el mismo origen, deben ser
denominados con el mismo nembre (es decir, forman una misma especie ).

Uno de los aspectos mas importantes del trabajo de Frost y Wright
(1958) fue el de considerar a los hibrides producidos por distintos eventos
de hibrudacidn, como miembros de cspecies diferentes. Sin embargo, estos
criterios sc basan exclusivamente en la identificacién del origen de las
especies uniparentales.

Ante la diversidad de opiniones sobre la definicién de una cspecie
uniparental, Fchelle (1590) propuso al concepto filogenético de especie
{iense Cracraft, 1957) como un concepto universal {wne especie es un grupo

ervecducible de organmsmos dentro de loy cuales exvste wn patrén pavental de
&



ancestria v descendencia, el cual es dragnosticablemente distindo de olros grupos)
que puede aplicarse también a las especies unisexuales v de origen hibrido
Aunque el debate en los iltimos afics ha side intenso, no se ha Begado
a un acuerdo. Pebido a que las caracteristicas de origen y evolucién de los
distintos taxones partenogenéticos son muy varlables, cada especie es

definida con basc cn diferentes criterios.



ORBIETIVOS

Tos estudios de carlclogia realizados con las especies del complejo
Cuemadophorus coxeemela ¥ sus especies parentales, sugieren que Ia lagartija
partencgenética C. wmashn se origind a través de la hibrdacdn entre
individuos de C angusticeps v C. depper (Fritts, 1969) Las similitudes
morfolégicas existentes cntre los lacertilos unisexuales de Yucatdn,
condujeron a proponer que los otros dos tuxones partenogenéricos [C.
cozumela ¥ C. rodecks) habfan tenido un origen similar (ver Tavlor y Cooley,
1995a v b). Sin embargo, estudios mis recientes han mostrado que C.
cozmela se origind a partit de transformacioncs cromosémicas en
individuos de C. maslni (Manriquez Mordn ef al, 2000), y ¢l surgimiento
de € rodecki es totalmente desconocido. Ademas, los trabajos realizados a
la fecha se han basado en el andlisis de pocas individuos v la relacion entre

los distintes clones y sus especies parentales, es poce conecida

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

plantearon los siguientes objetivos:

1 Lstablecer el mecanismo de origen de la partenogénesis en los
lacertilios unisexuales del complejo  Cremedophorus  cozumela (O
cozumela, C.omaslmt y C.rodecks), a partir def anglisis cariologica de las

especies de dicho complejo v sus especies parentales (C. angusticeps v

(" depper).

2. Investigar ol grado de diversidad clonal (distancias genéricas) v las
relaciones genealdgicas de los haplotipes de las distintas poblaciones
de las especies partenogenéticas v su especie materna, a partir del
andlisis de DNA mitocondiial Y con base en los resulrados obtenidos,

hacer una propuesta sobre la evolucion de estos lacertilios
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DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

f.a Peninsula de Yucatdn es una plataforma de roca caliza ubicada en
cl sudeste de la Reptiblica Mexicana Comprende los cstados de Yucaldn,
Campeche y Quintana Roo, asi como parte de Belice y Guatemata De oeste
a este, la peninsula esta limitada por el Golfo de México y el Mar Caribe

{Quero, 1992; Lee, 2000)

1. TOPOGRAFIA k HIDROLOGIA

La parte norte de la Peninsula de Yucatdn estd pricticamente
desprovista de montafias, sdlo se observa la Sterrita de Ticul que se ubica
en ¢l norte de Campeche vy veste de Yncatén y se compone de cerros que
alcanzan alturas de hasta 270 m En el sur de la peninsula, se presentan
elevaciones de hasta 350 m en el sudeste de Campeche v sudoeste de
Quintana Roo.

A un nivel mids fino, la superficie de la peninsula se compone de roca
caliza cresionada v resquebrajada. En el nozie, la porosidad de la roca evita
la acumulacidn superficial del agua, por lo que los rios y lagos estan
virtualmente ausentes. En estd regidn, son camunes cuevas, cavernas y
depésitos subterrdncos de agua. En el sur, se extiende un cintwrdn de
lagos, que atraviesan Campeche y Quintana Roo. De ocste a este, se
encuentran la Laguna Silvitue, Laguna Noh, Laguna Chacanbacab, Laguna
Om vy el Lago Bacalar FI ric mis nortefio de la peninsula es el Ria
Champotén, que desemboca en el Golfo de México en la region central de
Campeche [n el sudoeste de Campeche se encuentran varios rios
{Candelaria, Chumpén y Palizada) que fluyen en direccién norte hacia la
Laguna de Términas, pero el ric mds importante de la Peninsula de
Yucatdn es ¢l Uswnacinta, que se ongina en Guatemala y fluye hacia el

noroeste, desembocando en las tierras bajas de Tabasco {Lee, 20001



2. CLIMA

Debido a su posicidn tropical, su baja clevacidn v la fuerre influencia
maritima, la temperatina de la Peninsula de Yucatin es calida y
relativamente homogénea a lo largo del aflo. La temperatura media anual
varia entre los 24 y 26° C y es similar a lo largo de toda la peninsula

(Quero, 1992, Lee, 2000).

3. PRECIPITACION

Ia cantidad v la  estacionalidad de las  lluvias  varfan
considerablemente de una regién a otra v de un afio a otro Ln general, la
precipitacidn es mayor en la basc de la peninsula v decrece hacla el norte y
priccipalmente  hacia el norceste  FEn esta zona se registra una
precipitacidn anual de Onicamente 500 mm, mientras que en el sur Hlega a
ser de hasta 1700 mm La zona norte de Quintanz Koo se desvia de este
patrén norte-sur y presenta una precipitacidon anual de 1200 a 1560 mim,
Fl verano es la estacidon mds hameda y las lluvias se presentan entre los

meses de mayo y octubre {Lee, 2000)

4. VEGE1ACION

Diversos factores climdticos, eddficos v topogritices se combinan
para preducir un mosalco complejo de vegetacién dificil de describie a lo
largo de la Peninsula de Yucatdn Sin embargo, se pueden distingui

algunos tipos principales de asociaciones vegetales



1 SELV.A PROPICAL HUMEDA

Se presenia desde el norte de Alta Verapaz y sur del Petén cn
Guatemala y sur de Belice, hasta gran parte de la region lacandona en
Chiapas (l.ee, 2000}, v se caracteriza par la presencia de drboles de mias de
10 m (Cetha pentandra y Swietensa macvophylla) que producen una béveda
cerrada, por la que es dificll que penetre la luz. En este tipo de selva son
comunes también varias especics de lianas, bromelias, orquideas v algunas

palmas (Orbignva cobune).

1.2 SELVA TROPICAL PERENNIFOLIA

Se extiende desde el norte de Belice v Guatemala {en la regién del
Petén’ hasta el sur de Campeche y Quintana Roe. La selva es de mediana a
alta, con drholes que alcanzan entre 25 y 30 m de altura {Brosmmum
alicastrum, Manithara  zapola y Cea.’réla mericanda). Algunas  palmas
{Chrysophila v Sabal) pueden ser comunes localmente y ias epifitas estan
presentes. perc en mucho menor nimere que en la sclva hiimeda {Lcee,

2000}

4.8 SELVA TROPICAL DECIDUA

Se presenta en gran patte de la Penfnsula de Yucatin y se caracteriza
por la presencla de drboles (especialmente leguminosas) de alturas
menoles (aptoximadamente 20 m} que los de los otros tipos de sclva
{Bursira spmupuba y  Manidkara zapota). Pueden encontrarse algunas
cspecies de palmas v epifitas, pero en ndmero menor que en las selvas

siempre verdes {Lee, 2000}
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1.4 SELVA ESPINOSA

Gran parte de la porcidén norte y norceste de la peninsula cstd
cubierta por uny sclva baja deminada por especies deciduas de leguminosas
y drboles espinoses (Lysiloma sabuwwy Momosa albuda) 1ste tipo de selvas se

caracterize pov presentar alturas entre los 5 y 7 m (Lee, 2000)

4.5 MANGLAR

Es una de las comunidades mds caracteristicas de los (répicos,
constitida por elementos arbéreos de entre 5 ¥ 10 m de altura. Sc
presenta en las tierras bajas inundadas de la zona norte y en grandes éreas
de las costas este y oesle de la Peninsula de Yucatédn Las especies
dominantes en esta zona son Rhimophora mangle, Laguncularia 1acemosa,

Conocarpus erectus y Avicena nileda (Téllez et al, 1989: Lee, 2000;

4.6 DUNAS COSTERAS

Ista comunidad vegetal se compone de formas de vida arbustivas y
herbdceas erectas v postradas, expuestas a fuertes vientos, elevada
salinidad v fuerte insolacién. Se presenta en suelos azenosos, rocosos y
£a5caj0s0s CON peca materia organica Su composicidn varia dependicndo
de la region, pero enlre las especies mds comunes se pueden enconirar
Ipomoea pescaprae, Opuntra sivicta y Coccoloba wvifera, entve otras ("I'éller of

al, 1989°
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METODOS

Para Hevar a cabo el presente estudio se captwaron de 2 a 20
ejemplares de 9 pablaciones de las especies partenogenélicas del complejo
Cremudephorus cozumela (C. cozumela, C. rodeck: y C masling) y cinco de sus
especies parentales (C. angustueps y C. depper), en diversas localidades de lu

Peninsula de Yucatin (figura 1, cuadro 1).

Y CONTOY
T BN,

CELESTHN ¢

CHEMPOTON

P. MIRAMAR

FIGURA 1. LOXATIDADES DE ESTUDIO DE LOS LACERTILIOS DEL COMPLEIO UNEMIDOPHORUS
COZUMLT A'Y SUS ESPECTES PARENTALES.
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CUADRO L. LOCALIDADES DE ESTUDIO Y TAMA RO DE MUESTRA DE LOS L ACERTILIOS DEL COMPI B[O
CNEMIDGPHORLS COZUMELA Y SUS ESPECEES PARENTALES,

ESPECIE LOCALIDAD EsTaDO IR Eiﬁf&y S

} o cozumela Cozumel Quintana Roo 20
§ O rodechi Isla Contoy Quintana Roo &
\W Puerto Judrez | Quintana Roo QO‘—J
| C.omailmmi IPuerto Morelos | Quintana Roo 20

C.omasling Majahual Quintana Roo 8

C. mastini Chetumal Quintana Roo 2

C. maslini Cayc Norte Quintana Roo 3

C. masling Champotén Campeche 20
I_CTNUEMF | Calakrmul Campeche 3

C. deprper Playa Miramar Tabasco | 20

C. angusizceps | Celestin Yucatan 10

C. angustaceps | Chabihau Yucatdn 3

C. angusticeps | Chetumnal Quintana Roc 2
\W Bacalar Quintana Roo 4

1. ANALISIS CARIOLOGICO

Para realizar el anglisis cariologico de las cince especies, se utilizaron
todos los individuos provenientes de las poblaciones de Cozumel, Isla
Contoy, Puerto Judrez, Champotén, Calakmul, Puerto Mot elos, Majahual,

Cayo Norte, Cherumal, Playa Miramar, Celestin y Bacalar {cuadro 1).



1.1, OBTENCION DE CROMOSOMAS
Los cromoesomas de las distintus especies se extrajeron de los

leucocitos de la médula 0sca de los hucsos larges (fémures), mediante la

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

1.2 QBTENCION DE LOS CARIOTIPCOS

Para detcrminar ¢ ntmero cromosdmico exacto de cada especie, se
revisaron al menos 10 grupos de cromosomas metafisicos de cada

individuo y con base en el criterio de Levan ef ol (1964). sc formaron los

cariotipos dc las distintas especies

1.8. BANDFO CROMOSOMICO

El patrén de bandas G fue establecide para cada una de las especies,

utilizando la técnica de solucion salina propucsta por Swmnner ef el (1971;

anexe 23,

2. ANALISIS DF SECUENCIAS DE DNA MITOCONDRIAL

Las secuencias de mtDNA de las ospecies bajo estudie, fueren
ohtenidas a partir de un total de 38 individuos, pertenecientes a 12
poblaciones de los taxones unisexuales y sus especies parentales {cuadro

2)
)

¢ 1 EXTRACCION Y AMPLIFICACION DEL DNA

F1 DNA genomico total fuc extraido a partir de un pequeiio
iragmento de tejido hepatico de los lacertilios, utilizando el mérodo
estandar de fenal-cloroformo-isocamil Posteriormente, fucron amplificados
dos fragmentos del mDNA utilizando la reaccidn de la polimerasa en

cadena (PCR: Palumbi 1956)



CLADRO 2 NUMERQ OF EJEMPLARES POR F OCALID A, UTILE/ZAIOS FN KL
AMALISIS MOLFCULAR

ESPLCIE LOCALIDAD | NO. DL
i EYEMPLARFES
(. comanela Cozumel I 5
C. rodechi Isla Contoy | 3
. rodecks Puerto Judrez 1
C. masling Champotén 8
C. mailing Calakmul 3
C.mayleni Puerto Morelos 3
C.omaslng ‘ Majahual 4
C masln i Cavo Norte 3
C. angisticepy | Celestin 3
C. ungnsticepy | Chetumal i
?angmﬁzﬁepa Chabihan 1
C. depper Piaya Miramar 5

Los fragmentos amplificados corresponden a aproximadamente 800
pares de bases (pb) del gen del citocrome by 900 pb del gen de la
subunidad 4 de la NADII - deshidrogenasa (ND) Fstas regioncs del
mtDNA fuercn elegidas debido a que han demostrado ser de ntilidad en la
obtencién de informacién {ilogenética en vartos grupoes de lacertilios,
mcluyendo algunas formas unisexuales [Arévalo of al, 1994, Fu o al,
1599, 2000, Murphy e/ al, 2000} La amplificacidn se llevéd a cabe en un
termociclador con las siguientes especiticaciones: 93° por 60 s, 48-19° por
+3 5, 7% por 60 5; 30 aclos (anexo 2)

Los productos de PCR fucron aislados por elecireforesis en gel de

Fl DNA pwificado fuc

as

agamosa al 1% vy posterlormente purificados
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utilizado para levar a cabo una nueva amplificamén, con los signientes

pardmetras: 98° por 60 s, 30° pot 45 8, 72° por 60 5; 30 ciclos.

2 9. SECUENCIACION

A patir de los productes de PCR obtenidos, se realizé la
secuenciacion manual de un fragmento de 442 ph del gen NDy ¥ uno de
670 pb del gen de citecromoe b, mediante la técnica de Sanger (Hillis v
Moritz, 1996) La amplificacién v secuenciacién de los genes se llevéd a

cabo utilizando diversas combinaciones de ocho diferentes primers (cuadro

)

2.8, ALINFACION DE LAS SECUENCIAS

[as secuencias fueron editadas en el programa BIOEDIT (version
5.0 6; Hall, 1999) y alineadas con la versién de Clustal W (Thompson e al,
1991} integrada en el mismo. Dado gue no presentaron mdels (Inserciones
v deleciones), las secuencias fueron alineadas sin ambigiiedad utilizando la
opeidn de alineacidn nidtiple.

Posteriormente, las secuencias de ambos genes fueron combinadas
para producir una matriz de 1113 pb, a partir de la cual fueron realizados

todos los anilisis.

2.4 DISTANCIA GENETICA

La civergencla (distancia) genética entze los pares de secuencias file
caleulada en PAUP¥ 4 0bga (Swofford, 2000) utilizando el modelo general
de tiempo reversible {GTR, Felsenstein, 1981).

Con las distancias corregidas se construyd un fenograma, a parar del
método de UPGMA {wnwerghied parr — growp melhod wsing ardhmein

. n
dTerage)
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La dhversidad genclica {haplotipica y nucleotidica) de las especies, fue

calcudada a partir de las {ormulas propucstas por Nei {1987,

2 5. ANALISIS FILOGENETICO

Todos los andlisis filogenéticos fueron realizados en PAUP#, versidn
1.0b&a (Swollord, 2000},

La covarianza entre caracteres, que cs considerada como un indicador
de la sefial filogenética existente en un grupo de datos (Fu v Murphy,
19459), fue evaluada a partir de dos distintos métodos:

a) Fl estadistico g7, que mide el sesgo de la distribucién de
frecuencias de las longitudes e todos los arholes [0 una muestra)
resultantes de un andlisis de parsimonia (Huelsenbeck, 1991; Hillis ¥
Huelsenbeck, 1992; Iillis # «al, 1998), fue calalado a partir de una
seleccidn de un millén de drboles elegidos al azar mediante la opcidn
evaluate 1 andom frees.

b) La prueba de PTP (permutation tad probability), que evalia la
covarianza de una serie de datos con base en la covariacion aleatoria de
caracteres (Archie 1985; Faith v Cransten, 1991; Fu v Murphy, 1999), sc
realizé  utilizando una  muestra  de 1000 matrices  construidas

aleatoriamente

Ll andlisis filogenético sc ilevd a cabe empleando Ios métodos de
méxima parsimonia {MP} y méaxima verosimilitud (ML, por sus siglas en
inglés) Fl grupo interno (GI) fue constituido por las distintas poblaciones
de las especies partenogenéticas (C. cozmmela, C. maslm v C rodecks) y su
especie materna (O angustieps), mientras que lus de C depper v O gubaris

fueren utilizadas como Zrupons exLernos



o
)

2.5.1. Maxima parsimonia

El método de médxima parsimonia se utilizd para Hevar a cabo dos
andlisis distintos, ¢l primere fue realizade considerande a todos los
caracteres como ne ordenados y con el musmo peso v el segundo, aplicando
el pesaje sucesivo de caracteres (Farris, 196%) con base en el valor miximo
del indice de consistencia reescalado. La construceién de los drbales se
rcalizé mediante el método exacto de bramch and bound v para evaluar el
soparte de los clados, se llevd a cabo un andlisis de bootstrapping mediante
una  bisqueda heuristica por permutacidn  global de ramas (branch

seeapprg) con 5000 pscudoréplicas.
pprg) p 1

2.5 2 Mixima verosimilitud

Para establecer el modelo de sustitucidn nucleotidica mas adecuado
para las sccuencias que integraban la matriz, se utilizéd el programa
Modeltest {version 3; Posada y Crandall, 1998).

Para la obtencién del arbol por méxima verosimilitud (ML), se utilizé
el modelo evolutivo que de acuerdo con Modeltest (Posada y Crandal,
1998), presentd <l indice de verosimilitud maés alto: GTR + G. Fn este
modcic se asume que las tasas son distintas para los diferentes tipos de
sustitucdn (A - C,LA -G A-T,C-G,C-Ty G-T) y que los sitios
variables presentan una distribucién gamma (Nei v Kumar, 2000}, Fl drbol
tue oblenido mediante una isqueda heuristica por permutacién global de
ramas (branch swapping), utilizando el método de TBR {free buection and
reconneaction) inalmenle, se realizd una andlisis de boolstrappeng con 100

pseudoréplicas.



RESULTADOS

1. CAR101.0GTA

Los cariotipos de las distintas especies fueron establecidos a partir del
andlisis de los cromosomas de 148 individuos pertenecientes a las tres
especies partenogenéticas ( Cnemidophorus masini, C. cozumela y C. rodecks) y

sus especies parentales {C. angusticeps v C. depper).

1 . [ESPECIES PARENTALES
1.1.1 Unemidephorus angustueps

Para cstablecer ¢l cariotipo de esta lagartija, s¢ analizaron los
cromosomas de 14 individuos de las poblaciones de Celestdn (n = 10) y
Bacalar {n = 4).

En ambas poblaciones, este lacertilio presenta un nimero diploide de
44 cromosomas, cuenta con 14 pares de macrocromosomas {1 par de
cromosomas submetacéntricos y 13 pares de cromaosomas subtelocéntricos)
¥ 8 pares de microcromosomas subtelocéntricos. El par 1 (cromosomas

submetacéntricas} se caracteriza por presentar satélites terminales {figura

2) La [ormuta cromostimica de Cremidophorus angusticeps es @ + 26 + 16

m
A B SR R e BB

Su

FIGURA 2. CARIOTIPO DIPLOIDE DE CNEMIDOPHORUS ANGUSTICTIPS. CON LOS NUMEROS ROMANOS
SEMUESTRA A LOS CROMOSOMAS QUE INTEGRAN LOS DIFERENTES GRUPCS EL NUMERO1 SERNATA
EL PAR CROMOSOMICO QUE PRESENTA SATELITES.
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FiGURA 3. CARIOTIPO DIPLOLIDE DE CNEMIDOPITORUS DEPPRI EL PAR NUMERO 5B, SECARACTERIZA
POR LA PRESENCIA, DE SATELLTES TERMINALES, CON LOS NUMEROS ROMANOS SE MUESTRA A LOS
CROMOSOMAS QUE INTEGRAN LOS DISTINTOS GRUPOS,

1.1 2. Cnemudophorus depper

Para cstablecer el cariotipo de esta lagartija. se obtuvieron los
cromosomas de 20 individucs procedentes de Ilaya Miramar

Fsta especie cuenta con un niunero diploide de 50 cromaosomas, posee
18 pares de macrocromosomas y 12 pares de microcromosomas, todos
acrocéntricos. El par nimero & se caracteriza por presentar satélites
terminales  (figara  8)  Cremidophorus  depper presenta una  {drmula

cromosémica de ¢ + 26 + 24.

1.2. I'SPECIES PARTENOGENE TICAS
12.1. Cremadophorus maslin

Fl carietipo de esta lagartija fue establecido a partir del andlisis de los
cromosomas  de 60 individuos provenientes de las poblaciones de
Champotén (n = 20), Calakmul (n = 3), Puerta Morelos (n = 20Q),
Majahual (n = 8), Cayo Norte {(n = 5) y Chetumal (n = 2).

A lo large de toda su distribucidn, C. maslin presenta el carictipo

hibride exacto de las dos especics gonocéricas de la Peninsula de Yucatén,

el cual se caractertza por presentar un nimero dipleide de 47 cromasomas,

25 acrocéntricos (13 macrocromosomas ¥ o 12 MICrOCIOIMOSCINAS) (ue

TESIS CON
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constituyen el complemento haploide de C. depper v 22 (1 macrocromosoma
submetacéntrico, 1%  macrocromosomas  subtelocéntricos  y 0§
microcromosomas sublelocéntricos) gue conforman el niunero haploide de
C. angusticeps Los macrocromosomas 1 submetacéntrico v 5 acrocéntrico se
caracterizan por presentar satélites terminales (figura 4) lLa formula

crommosémica de esta lagar tija os la siguiente: 1 + 26 + 20.

La tinica variacién encontrada entre las poblaciones de Cremdophorss
masin, consiste en que el carlotipo de los ejemplares de Cayo Norte
presenta dos cromosomas extremadamente grandes (1 v 2) en el grupo de
25 cromoesomas acrocéntricos. [l tamado de dichos cromosomas
respectivamente, es de aproximadamente el 92 v 68% del tamafio del
cromosorna sebmetacéntrico 1, mientras que en las poblaciones restantes,
los cromosomas acrocéntricos | y 2 presentan tamafios que corresponden

al 57 y 16 %, del tamafic det cromosoma submetacéntrico (figura 5).

. gﬁ : J& 8 %@%ﬁ%@ﬁ e B B

FicUra4 CARIQTIPO DIPLOTDE DE CNEMIDOPHORUS MASLINL 1.05 CROMGSOMAS 1
{SUBMETACENTRIC) ¥ 5 (ACROCENTRICO), € CARAC1ERIZFAN POR PRESENTAR SATELTTES
TERMINALES. LOS NOMEROS ROMANOS INDICAN 1.QS DISTIMN [0S GRUPOS CROMOSOMICOS,
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FIGURA 5. CARIOTIPQ DIPLCIDE DE LA POBLACION DE CAYO NORTE, DE C. MASLINI

1.2 2 Cuenudophorus cozumela

Paru establecer el cariotipe de este lacertilio, se analizaron los
cromosomas de 20 individnos provenientes de Isla Cozumel.

Estu lagartija presenta un ndmero diploide de 30 cromosomas,
integrado por 30 macrocromosomas (11 subtelocéntricos y 19
acrocéntricos) v 20 microcromosomas (&  subtelocéntricos y 12
acrocéntricos) Los cromosomas acrocéntricos 5 y 9 presentan satélites
terminales (figura 6) La férmula cromosdmica de Cremudophorus coxumela

cs Q4+ 80+ 20,

: ﬁ%ﬁ*m Vo e

iRl

A R TR S

FIGURA 6, CaRIOTIED DIFLOIDE DE CNEMIDOPIFORUS COZUMET A CON 105 NUMERGS ROMANOS SE
MUESTRA A LOS CROMOSOMAS QUE PERTENECEN A DISTINTOS GRUFOS,

TRSIS CON
FALLA DE ORIGEN




ﬁ? #HBBEEDHHB B S

5u

FICURA 7. CARIOTIPO DIPLGIDE DE CNYMIDOPHORUS RODECKL. F1 CROMOSOMA ACROCENTRICO 5,
SECARACTERIZA POR PRESENTAR SA TELITES TERMINALES. CON EOS NUMEROS ROMANOS SE
MUESTRAN LOS CROMOSOMAS QUE PERTENECEN A LOS DISEINTOS GRUPOS.

1.2 8. Cnemudophorus rodeck:

L2] cariotipo de esta fagartija fue establecido a partir del andlisis de los
cromosomas de 34 individuos de las poblaciones de Puerto Judrez (n = 20)
e Isla Contoy (n = 14).

‘T'anto en la poblacién del continente como en la isla, este lacertilio
presenta un nimero diploide de 50 cromosomas: de ellos, 28 son
macrocromesomas (10 subtelocéntricos y 18 acrocéntricos) y 22
microcramosomas {8 subtelocéntricos y 14 acrocéntricos). Ei ciomosoma
acrocénirico 4 presenta satélites terminales (figura 7). lLa formula

cromosémica de Cuemdophorus rodeckies O + 28 + 22,

1 3 Bandeo cromosdmico

Aunque las téenicas de bandeo cromosémico han dade pocos
resultados en especies de reptiles (Peccinini-Seale, 1981), en el presente
estudio se logrd establecer un débil patrén de bandas G que permitié hacer
algunas precisiones sobre los cariotipos de las especies del complejo

Cnemidophorus cozemela
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Fraura 8. CARIOHPO DE CNEMIDOPHORUS MAST NI Y 5US ESPECIES PARENTALES, MOSTRANDO EL
PAIRON DEBANDAS G, A. COMPLEMENTO HAPLOIDE DE C. ANGUsTICEPS (2N = 44), B COMPLEMENTO
DIPEOLDE BE C. MASTINT (2N = 47). C. COMPLEMENTO HAPLOIDE DE C. DEPPEL (2N = 50).

El anilisis de las bandas cromosémicas de O mailn: v las dos especies
parentales {figura 8) indicé que los cromosomas que integran el cariotipo
de la especie partenogenética provienen de C. angusticeps v C. deppes, ya que
el patrdén que presentan los cromosomas de C. masho es idéntico al que

exhiben los de sus espectes parentales,

2 5 A k;
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TIGUrRA 9. A CARIOPO HIBRIDOG ENTRE O ANGUSTICEPS Y O DEPPEL {C. pAsLING B, CROMOSOMAS
QUE SUFRIERON FISIONES PARA DAR LUGAR A C. CARTOTIPO DIPLOINDE DE G COZUMELA.
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FGURA 10, A. COMPLEMENTO HAPLOIDE DEL CARIOTTPO DE CNEMIDOTHORUS ANGUSTICEPS ([CON
LOS ASTERISCOS SE MUESTRAN LOS CROMOSOMAS QUE SUFRTERON FISION). B. CARIOTIFO DIPLOIDE
DE Cnearnarriorus RODECKI.

En el caso de C. coxumela, las bandas permitieron identificar a los
cromosomas 1 {submertacéntrico), 2 ¥ 6 (subtelocéntricos), como aquellos
que sufrieren fisiones en el cariotipo hibtido para dar origen al cariotpo
que actualmente se presenta en los lacertilios de Cozumel (figwa 9)

El bandeo cromostmico también permitié identificar a fos elementos
1 {submetacéntrico), 2, 4 v 5 {subtelocéntricos) del cariotipo hibrido, como
aquellos que se dividieron para originar el cariotipo de C rodecks {figura

10).

9. SECUENCIAS DE. DNA MITOCONDRIAL
2 1. DISTANCIAS GENETICAS ENTRE POBLACIONES

La divergencia genética entre poblaciones fue calculada a partir de las
1118 pb {anexo 8) que resultaron de la unidn de las secuencias parciales de
los genes mitacondiiales citocremo b (871 pb) y ND. {449 pb) Sc
caleularen las distancias absolutas (namero de nucledtidos distintos enne

secuencias) y las distancias corregidas con el modelo general de tnempe

reversible {cuadro )
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[l analisis de las secuencias permitio identificar la existencia de un

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

tanto dec las especies partenogenéticas, como de las

{figura 11).

dos especies parentales

Dentro las especies unisexuales, fueron encontrados siete diferentes

haplotipos que presentan divergencias entre el 0.09

v el 1.55 % (cuadro 5).

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

corresponden a las poblaciones de Cremidophorus

maslini y entre cllos se

presentan divergencias del 0,09 al 0 45% (cuadro 5).
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FiGurA 11. DISIRIBUCION GEOGRAFICA DE 10S HAPLOLIPOS DE LAS DIS1INIAS ESPECIES
LYEL COMPLEJO - COZUMFT A Y SUS ESPECTES PARKENIALES. [PM =T MORELOS, CK =
CALAKMUL, MA = MAJAITUAT, CN = CAYO NORTE, CH = CHaMmro10N, CZ = COZUMEL,
CY=ConNi0Y, P = P. JuArsz, CF = CELESTUN, CT = CHETUMAY, CB = CHABIHAU, MI =
PrAYA MIRAMAR, GU = GUERRERG].
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CUADRO 5. DISTANCIAS GENETICAS ENTRE LAS POBLACIONES DE LAS LAGARTIJAS UNISENUAIL ES DEL
COMPLE]O C COZUMITA ¥ CON SUS ESPECIES PARENTALES.

ESPECIES

INTERVALO

PROMEDIO (+ DE) |

C mastini — C. masins 0.0009 — 0.0045 0.0025 - 0.0014
C. maslini — C. cozumela 0.0000 - 0.0045 0.0020 + 0.0017
C. mashing — C. rodecki 0.0108 — 0.0155 0.0128 £ 0.0014
I €. rodecks — C. rodeckt 0.0027 0.0027
1 C. vodecki — C. commmela 00118 — (.0127 0.012¢ + 0.0006
‘ C. angustueps — C. angusticeps | 0.0086 — 0.0153 0.0128 + 0.0080
C. angusticeps — C, masling 0.0109 — 0.0201 0.0146 £ 0.0023

. angusticeps — C. cozumela 0.0118 - 0.0174 0.0118 £ 0.0028

C. angustieps — C. rodecks 0.0045 — 0.0202 0.0114 + 0.0062

C. angusticeps — C. depper | 0.1582 — 0.1701 0.1680 £ 0.0063 |
C. depper — C. masiint 0.1598 — 0.1644 0.1621 + 0.0018

C. deppei — C. cozumela 0.1610 (0.1610

C. deppei — C. rodecki 0.1642 - 0.1665 | 0.1654 + 0.0016

Los otros dos haplotipos, fucron identificados en las poblaciones de
rodecks (PY y CY; figira 11) v muestran una divergenca de ¢ 27% {cuadro
5). Los individues de C. coxumela presentan el haplotipo PM (figura 11,
anexo 8), caracteristico de los individuos de C. maslzz de Puerto Morelos.

La distancia promedio entre las poblaciones de las lagartijas
partenagenéticas y C. angustuceps fue de 188% © 0.38 (045 — 202%),
mientras que la encontrada entre fas formas unisexuales y C. depper fue de
16.28% = 022 (1598 — 16.65%; cuadro &) La divergencia entiec C
angusizeps y las especics parfenogenéticas fue similar a la distancia
promedio existente entre los haplotipes (CE, CT v CB; figura 11) de las
cistintas poblaciones de la especie gonocérica {1.28% + 0 80; cuadre &)

k]l fenograma mucstra que las distanclas més pequefias sc presentan
entre Jos distintos haplotipos de Cremidophorus maskin y que C rodecki es 1a

especie partenogenética que presenta menor divergencia con la especis

materna Ademds, puede observarse la enorme distancia que presentan las



48

especies unisexuales con su especie paterna (' deppei), en comparacion a
{a que presentan con C. angusticeps (figura 12).

Dado que Cremidophorus cozumela cs endémica de Isla Cozumel,
unicamente se pudo obtener la diversidad genética de las otras dos especies
unisexuales.

La diversidad haplotipica que mostraron las especies partenogenéticas,
fue de 0.85 en C. maslini v 0.57 en C. rodecki, mientras que su especie
materna present6 una diversidad de 0.73. La diversidad nucleotidica fue de
0.0012 y 0.0008 en C. masiini y C. rodeck:, respectivamente y 00039 en C.

angusticeps {cuadro 6).

= CO
w P
- CK
- MA
= CH
- CN
= CY
- FJ
. CE

« CT

- CB

= G

= K1

FIGURA 12, FENOGRAMA QUE MUESTRA LAS DESTANCIAS GENETICAS PRESENTES ENTRE LAS ESPECIES
DEL COMPLEJO CNEMIDOPHORUS COZUMELA Y SUS ESPECIES PARENTALES. CON 108 DIFERENTES
COLORES, SE DISTINCUEN LOS HAFLOTIPOS DE LAS DISTINTAS ESFECIES {AZUL = C. COZUMEL A, ROJO =
C. MASLINI, VERDE = (, RODECKI, NARANJA = €. ANGUSTICEPS, BLANCO = C, GUIARISY C. DEPPLI.
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CUADRO 6 DIVERSIDAD EN EL DINA MITOCONDRIAL DE VARIAS ESPECIES PARTENOGENETICAS (P)
DE [0S GENEROS CNEMIDOPHORUS Y HETLRONOTIA Y SUS ANCESTROS MATERNOS (M),

ESPECIF DIVFRSIDAD DIVERSIDAD | DIVERGENCIA
HAPLOTIPICA | NUCLEOTIDICA| MAXIMA
P | M P M P M
C. uniparens 075 | 040 | 0002 | 0021 | 0.006 | 0.068
| G tesselatus 017 0.50 0.001 0.001 0.013 0.020
| C. velox 0.89 | 027 |1200.003] 0007 | 0007 | o012
C. exﬁ'angui.s‘ 0.94 0.27 0.002 0.007 0.006 0.01¢2
C. lemniscatus 0.75 0.91 0.001 0.064 | 0.001 0.019
H. binoer .82 1.00 0.001 0.027 0.007 0.0534
C. maslini 0.82 0.78 0.0012 | 0.0039 | 0.0045 | 0.0183
C. rodecki 057 | .78 | 0.0008 | 0.0039 | 0.0027 | 0.0188

2.2, ANALISIS FILOGENETICO

Aunque se realizaron andlisis independientes para cada une de los
genes (citocromo by NDy), se prefirié el andhsis basade en la evidencia
total de los 1113 ph, debido a que los datos combirados han mostrado set
supeticres en la evaluacién de hipdtesis filogenéticas {Kluge, 1989; Kluge,

1598; Nixon y Carpenter, 1996; Nixon y Ocholerena, 2001)

La distribucién de frecucncias de las lengitudes de los Arboles
construidos por méxima parsimonia mostrd un marcado sesgo a la
izquierda Fl valor valeulado de gf para el conjunto completo de dates fue
de -1.71, que comparado con el valor critico para datos al azar (gr = - 0.14
con I' == 0.01} considerando 15 taxones y 400 o més caracteres con cuatro
estados de catrdcter (Hillls y Huelsenbeck, 1992), indicd la existencia de
sefial filogenética significativa para el grupo de datos La prueba de
permutacion PTT) mostrd también la existencia de estructura jerdrguica
no aleatoria y per lo tanto, la presencia de sefal filogenética significativa

en el conjunto de datos (P = 0.041)



29 1 Masima parsimonia

De acuerdo con el analisis de MP, 221 caracteres de los 1113 fueron
variables v de ellos, 53 fueron parsimoniosamente informativos.

El método sin ponderacién de caracteres produjo un total de 27
arboles igualmente parsimontosos con una longitud de 252 pasos, un indice
de consistencia de 0.74 (excluyendo a los caracteres no informatives) y un
indice de retencidn de 0.78. Posteriormente, sc construyd un arbol de
consenso estricto (figura 13) de los 27 4rboles mds parsimoniosos. La
topologia de este drhal y los valores de bootstrap (BTP = 100) apoyan la
monofilia del grupo interno, que quedd integrado por las distintas
poblaciones de C. angusticeps y las especies unisexuales. Los taxones del GI
se encuentran formando dos clades principales, que de acuerdo con los
valores de boofstrap, estdn poco sustentados. El primero (BTP = 61) estd
mtegrado por la poblacton de Chabthau de C. angudueps y las distintas
poblacienes de C. masime y C. ¢omumela, que sc cncuentran formando un
grupo fuertemente apoyado (BTP = 94). El segundo clado (BTP = 62)
estd conformado por las poblaciones restantes de C. angusticeps {Celestin y
Chetumnal) v las dos de C. rodecks, formando cada especie un clado mds
inclusivo (Figura 13)

El método de pesaje sucesivo de caracteres produjo un solo arhol con
una longitud de 215.18, un indice de consistencia de 09357 v un indice de
retencion de 0.93552. La topelogia de este cladegrama fue idéntica a la de
uno de los 27 arboles mas parsimoniosos obtenidos por el métode sin
pondelacion de caracteres (figura 14) y al igual que el drbel de consenso
estricta, presenta dos grandes clados. El primero (BTP = 70) estd
consiluido pot la poblacion de Chabihau de O angusficeps, que aparece
como clade basal y por las distintas poblaciones de (. masloe y O comumela,
que forman un grupo bien apoyado (BTF = 89). Y aunque los irlleglantfss

do este grupo ostén constituyendo una politomia, destacan los clados
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formados por las poblaciones de Majahual y Cayo Noite (BTP = 64) y las
de Puerto Morelos y Cozumel (BTP = 64). El segundo clado (BTP = 87)
estd formado por las otras poblaciones (Chetumal y Celestin) de C.
angusticeps, constituyendo la de Celestin, un clado débilmente apoyado

(BTP = 62) con las poblaciones de C. rodecki (figura [4).
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FIGURA 13. ARBOL DE CONSENSO ESTRICTO QUE MUESTRA LAS RELACIONES HEOGENETICAS ENTRE
LAS POBLACIONES {(HAPLOTIPOS) DE C. ANGUSTICEPS Y LAS ESPECIES DEL COMPLEJO C. COZUMELA.
CON LOS DIFERENTES COLORES, SE DISTINGUEN LOS HAPLOTIPOS DE LAS DISTINTAS ESPECIES
(azur = C. COZUMELA, ROJO = C. MASLINI, VERDE = (. RODECKI, NARANJA = C, ANGUSTICEPS,
BLANCO = C. GULARIS Y C. BEPPED. LOS NUMEROS S0OBRE LAS RAMAS INDICAN LOS VALORES DE
BOOTSIRAP ¥ LAS LINEAS VERTICALES, EL ORIGEN DE LA PARTENCQGENESIS EN LOS DISTINTOS
CLADOS,
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FIGURA 14. ARBOL OBTENIDO CON Ef METODO DE PESAJE SUCESIVO QUE MUESTRA LAS
RELACIONES FILOGENETICAS ENTRE LAS POBL ACIONES (HAPLOTIPOS) DE C. ANGUSTICEPS YTAS
ESPECIES DEL COMPLEJO C. COZUMELA. CON 105 DIFERENTES COLORY S, SE DISTINGUEN LOS
HAPLOTIPOS DE LAS DISTINTAS ESPECIES (AZUL = C. COZUMELA, ROJO = £. MASLINT, VERDE= (.
RODECKI, NARANJA = C. ANGUSTICEPS, BLANCO = C, GULARIS Y C. DEPPEID). £.OS NOUMEROS SOBRE
LAS RAMAS INDICAN i 05 VALORES DE BOOTSTRAP Y LAS LINEAS VERTICALES, EL ORIGEN DE LA

PARTENOGENESIS BN 1 0% DISTINTOS CIL ADOS. '

2 2.2 Maxima verosimititud

El analisis de maxima verosimilitud utilizando el modelo GTR + (G, en
el que se consideran seis tipos diferentes de sustitucion y una distribucidn
gamma para los sitios variables, dio como resultado un solo arbol con un
indice de verosimilitud — In = 27574 (figura 15).

En el arbol producido, los taxones del GI estan formande una

politomia que esta integrada por tres grupos distintos. Uno de ellos (BTP =

TESIS CON
FALLA DE ORIGEN




n
[v5)

83), estd constituido por las cinco poblaciones de C. maslini y la de C
cozumela, que forma un clado con la poblacién de Puerto Morelos (BTP =
56). El segundo (BTP = 58) incluye a las poblaciones de Celestun y
Chetumal de C. angusticeps y a las dos poblaciones de C. rodecki, que
forman un clado bien sustentado (BTP = 85). El tercero, estd formado

Gnicainente por la poblacion de Chabihau de C. angusticeps {figura 15).
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FIGURA 15, ARBOL OBTENIDO POR F1 METODO DE MAXIMA VEROSIMILITUD {G TR + G), QUE
MUESTRA LAS RELACIONES FIEOGENETICAS ENTRE 1 AS POBLACIONES DE C. ANGUSTICEPS Y LAS
ESPECIES DEL COMPLEJO C. COZUMELA. CON 1.0%5 DISTINTOS COLORES, SE MUESTRAN 1.OS
HAPLOTIPOS DE LAS DIFERENTES ESPECIES (AZUT = C. COZUMLLA, ROJO = €. MASLINI, VERDE = C.
RODECKI, NARANJA = C. ANGUSTICEPS, BT ANCO = C. GULARIS ¥ C. pCPPED. LOS NUMEROS SOBRE
1 AS RAMAS INDICAN LO$ VAI ORES DE BOOTSTRAL
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2.2 % Relaciones tilogenéticas

Los 4rbales obtenidos con los distintos métodos indican que las
poblaciones de las cspecies unisexuales { Cnepnadophoras cozumela, C. wmaston
y C. rodecks), forman wn grapo monofilético con las poblaciones de C
angusticeps, hecho que estd fuertemente apoyado por el andlisis de bootstrap
{figuras 13- 13).

Aunque las  topologias de los tres drboles presentan ligeras
variaciones, en todas cllas se puede observar que las poblaciones que
integran el grupo internc se distribuyen en dos grandes clados. Los
arboles obrenidos con los métodos de MI? presentan mayor reselucién que
cl gencrado por méxima verosimilitud v en ellos se aprecia que las
poblaciones de las especies partenogenéticas se encuentran integrando
cada nno de los dos clados, junto con algunas poblaciones de Crenuzdophoris
angusticeps Uno de los clados estd formado por las distintas poblaciones de
C. maslhini (Puerto Morelos, Calakmul, Majahual, Caye Norte vy
Champotdn}, C cozwmela {Cozumel) y la poblacion de Chabihau de C.
angresiireps, mientras gue cl otre estd constituido por las dos poblaciones de
C. rodeck: (Contoy v Puerte Judrez) v las de Celestiin v Chetumal de (.
angusticeps (fignras 13 ~ 14). Este tltimo clado st presente también en el
drbol generado por ML, pero produciendo una politomia con el clado
constituido por las cineo poblaciones de O masfine v la poblacién de C
commmele v el formado por la poblacion de Chabihau de C angusizeps (figura

15)
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CUADRG 7. CLONES IDENTIFICADOS DENTRO DE L A5 ESPECIES DEL COMPLEIS CATMINORHORUS

COZUMELA
— . - HAPLOTIPO
ESPECIE POBLACION CARIOTIPO DE mMTDNA
C.omasfns | Puerto Morelos 20 1 PN
I SR R € 5 -1 1) H R
, . . 2n — 47
C omaslme | Majahual P . MA
: (1126+20)
, an = )
C. maslens | Cavo Noite n =47 \ CN
; {1+26+20)
- y , 2n = 17 .
C. masinn | Champoton (14n96+ 40} CH
- en = 47 .
. masl salakrmal K
masiin: | Calakkmu (1:26120) C
. gn = 30
" rodeck e r Y
C. rodecks Cérlt()} (0+25+22) 7 Y
C rodectz  |Pucrto Judrez | n = 50 . \ 1
| (0+g2stoe) |
-~ . [ 2 =50
C. cozumela | Cozumel [ (()-:]SO-E%;ZCO) PM i

3. CLONES IDENTIFICADOS DENTRO DEL COMPLLEI( {NEMIDOPHORUS
COZUMELA

Los anilisis de cariologia v mtDNA mostraron la existencia de ocho
diferentes clones dentro de las especies del complejo  Cresdophorus
cozumela. Cariologicamente se distinguen tres grupos que con base en los
haplotipos de mrDNA identificades, se subdividen en varios grupos
levadio 7).

Los lacertilios identificados come €. mashme sc caracterizan por
presentar un ntmero dipleide de 47 cromosomas, que en combinacién con
los haplotipos de mtlINA torman los clones 47(PM), 17(MA), 43{CN),
17{(CH) ¥ +7(CK}, que se distribuyen a todo o large de la Peaninsula de
Yueatin (figura 18). Los individuos de (. rodeck/ muesttan un cariotipo de

50 cromosamas (0+28+22% v con base en los haplotipes de mtlINA se
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dividen en los clones 50{CY) y 50(PJ), que se distribuyen tnicamente en el

noreste de la Peninsula de Yucatan {figura 106).

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

caracterizan por presentar un cariotipo de S0 cromosomas (0+30+20} y un

haplotipo PM de mtDNA (cuadro 7).
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DISCUSION

1. ORIGEN DF LA PARTENOGENESIS EN LOS LACERTILIOS DEL COMPLEJO
CNEMIDOPHORUS COZUMELA

Poee después de haber side descublerta la partenogénesis en
lacerrilios {Darevshy. 1958 Minton, 1958; Tinkle, 1959; Duellman vy
Zweitel, 1962; Maslin, 1962), diversos autores sugirieron que los reptifes
uniparentales se originaban a partiy de Ia hibridacién interespecifica entre
individuos de dos especies gonocéricas (Lowe v Wright, 1966). Por csta
razon. desde que las lagartijas unisexuales de la Peninsula de Yucatdn
fueron descritas como un complejo clenal, se propuse que C. angusticaps y
C. depper podian ser las especies parentales (MceCoy y Mashn, 1962). Dado
gque son las dos Onicas especies gonocdricas del género que habitan en la
peninsuly, esta idea fue ampliamente aceptada, anngue en la actualidad no
se ticne evidencia de su existencia en simpatria (Lee, 1996, 2000).

Con base en los estudios realizados desde la década de los 19807°s, a la
fecha se conoce que los lacertilios partenogenéticos del sudeste de México
se originaran a partir de dos eventos independientes de hibridacién
{ITernandez Gallegos ef al, 1998) en los que C. anguwstueps participd como
la especie materna {Moritz ef af, 19924). Ademds, la evidencia de tipo
cariologico ha permiido establecer que al menos en cuatro poblaciones, €
masite presenta el cariotipo hibrido exacto de las dos especies propuestas
come parentades (Fritts, 1969; Manriquez Mordn ¢ «l, 2000) v que (.
cozmele presenta una modificacién del mismo (Jenkins, 1994; Man: fguez
Moran ef af, 2000)

Desde los primeros afios del estudio de la partenogénesis en
Lacertilios, los trabajos carologicos han sido de gran relesancia, pues

gracias a eflos se pudo conocer la condicién hibrida de estos ovganismos y
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en mmuchos casos permitieron identificar a las especies parentales de lay
formas partencgenéticas {Darevsky of al, 1983)

El analisis cariclogico de 189 individuos perienccientes a 29 especies
del género Cremudophorus (Lowe ef al, 1970), reveld que los (axones que
integraban cada uno de los grupos descritos por morfologia (sexlineatus,
trgres, lemnascatus y depper), presentaban cariotipos simitares entre sf v con
caracteristicas que los distinguian de los cariotipos de las especies
pertenecientes a otros grupos

Con base en los resultados obtenidos por Lowe ef al (1970), quedd
cstablecido que las especies de los grupos sezhmeatus v figris presentaban
ntimeros diploides de 46 cromosomas (2 + 24 + 20 ¥ 6 + 16 + 24,
respectivamente), mientras que las de los grupos demnacatus v deppen, de 50
(2 + 24+ 24) y 52 (0 + 28 + 24) cromosomas.

La constancia en ol niuncre cromeosémice de las especies de los
distintos grupos es una de las caracteristicas que més se ha destacado en
los estudios cartologicos reshzados con las espectes del género
Cuemidophorus (Wright, 1998) Sin embargo, algunos trabajos (Fritts,
1969; Manriquez Morédn et o/, 2000) han mostrade gue las cspecics
parentales de los lacertilios del complejo C. comomnela presentan cariotipos
que difieren ligeramente de los sugeridos por Lowe ef al (1970} C.
angusticeps (grupo sexlmeatus) presenta un cariotipe de 44 cromosomas, dos
submetacéntricos v 42 subtelocéntricos (2 + 26 -~ 16}, micntras que C
depper (grupa depper) presenta un niimero diploide de 50 cromosomas (0 +
26 + 21), todos de tipe acracéntrico.

In 1969, Fritts realizd un estudio en el que anshizd morfeldgica y
cariclégicamente a las cspecies del complejo C. cozumela y sus cspecies
parcntales v con basc en fos cariotipos obtenidos sugiiid por prirucra vez of
otigen via hibridacidn de uno de los taxones de cste complejo Fl auror

encontrd que (0 maslwr (entonces {0 cozwmeln onedonn) presentaba el
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catiotipo hibiido (4n = 47 U+ 26 + 20) que era la combinacion exacta de
los complementos haploides de las dos especies gonocéricas de Yucatdn
Sin cmbargo, solo uno de los 12 individues de la poblacién que analizé
(norte de Champotén, Campeche) mostraba este cantotipo: los demas,
exhiblan un carlotipo modificade {2n = 47: 0 = 27 + 20}, que carecia del
cromosoma submetacéntrico proveniente de (O angusticeps v presentaba un
acrocéntrico mas,

El analisis caricldgico del presente esmdio, al igual que fos
realizados previamente (Iritts, 1969; Manriquez Mordn ef al, 2000),
permitid establecer que de las tres especies partenogenéticas de Yucatin
solo C oamasling presenta el cariotipo hibrido exacto entre C angusticeps y C.
depper.

El origen hibrido de otras especies uniparentales de Cremedophorus fue
cenfirmado también, con base en estudios cariologicos. Se observd que las
especics del grupoe lesselatis (C. neomerwanus y C. lesselutus) presentan
cartotipos  hibridos constituidos por complementos haploides de las
especles de los grupos figrii y sexlineatus Y aungue son més dificiles de
difcrenciar, se ha obscrvade que diversas combinaciones de los
complementos haploides de las especies gonocdricas de los grupos
femmiscatuy v sexlinealus estan constituyvendo los catiolipos de las especies
nnisexuales diploides v triploides de dichos grupos (Lowe ef al, 1970;
Darevsky o al, 1985; Wright, 1993) Kn otros géneros la identificacién
por cariologia de lus espectes hibridas es mas dificil, pues los cariotipos de

las especies parentales son précticamente indistinguibles {Darevsky eof al,

1985),

Un aspecto que lay que destacar, es la marcada homogeneidad
carwologies entre los individuos de las distintas poblaciones {Champoton,
Calakmul, Chetumal, Majahual, Cavo Norte vy Puetto Morelos) de €

masimi A diferencia de {os resulrados mostrados por Fritts (1969), los del



presents estndio indican que a pesar de su oamplia distribucién v osu
varlacidn en morfologia {Taylor v Cooley, 1993h), coloracién y patron de
bandas dorsolaterales (Herndndez Gallegos of af, 1598), los individuos de
esta especie (anexo ) presentan un sole cariotipo.

Fl estudio de histocompatibilidad realizado entre individuos de tres
diferentes poblaciones (Champotén, Pucrto Morclos v Majahual) de (.
mastinz (Hernédndez Gallegos ef al, 1998), demostré que entre las lagartijas
de esas poblaciones cxistia una homogenecidad genética del 100%,
sugiriendc que dichas poblaciones se originaron a partir de los
descendientes de un solo individue Dado que la herencia de los
cromosoras en las especies partenogenéticas es clonal (Darevsky ef al,
1685), los resultados de este trabajo indican que no solo los individuos de
las poblaciones utilizadas en el estudio de histocompatibilidad (que habitan
ent las playas de la Peninsula de Yucatdn), sino también las gque se
encuentian dentro del continente (Calakimul v Chetumal) y en las islas
(Cayo Norte), se originaron a partir de una misma hembra Aunque cabe la
posibilidad de que la hibridactén midltiple entre las mismas especies
gonocoricas haya originado cariotipos idénticos entre diferentes clones de
las especies partenogenéticas {[*arker ¢f al, 1989)

En el estudic de histocompatibilidad rtealizado por Hernander
Gallegos ¢f ol {1998) también se analizd el grado de homogencidad
genética entre C. mastne y O cozumela, encontrindose una isogenicidad del
100%, lo cual indica que la especte endémica de Isla Cozumel eveluciond a
partiv de C. mastzne. Come ha sido propuesto con anterioridad (Manriquez
Mordn e al, 2000}, C. comenele parece haberse originadoe a partir de un
mdividuo de C madow que suftid algunas modificaciones en su cariotipo,
pues ecsta lagartija (€ coxumela) presenta un nlunero diploide de 30

CITOMOSscInags.



Al hacer una comparacidn de los canonipos de los  laceralios
unisexuales, se obscrva que el de C. cozmmnela carece del macroctomosoma
submetacéntrice (I} v dos de los macrocromoesomas subtelocéntricos (IT)
existentes en el carolipe de O mashng y presenta cuatro macroCcromosomas
y dos microcramosomas  acrocéntricos mas. Diversos estudios han
mostrado que las transformaciones Robertsonianas (fusiones y fisiones a
nivel del centrémero) son de los principales mecanismos de evolucién
croraosémica dentro de un gran nfimero de especies (de Robertis y de
Rebertis, 1990; King, 1993) De acuerdo con el andlisis cariolégico levado
a cabo, dichas transformaciones son las tinicas responsables de la tor macién
del cartotipo de £ cozameln, Uno de los efectos mis evidentes de este tipo
de mutacién es el cambio en el niumero de cromosomas de un cariotipo St
se parte del cariotipo hibrido exacto entre C angusticeps vy C. depper (= (.
masiting), se observa que para dar origen al cariotipo de (. cozumela se
produjo um aumento cn el nitnere cromosémico, al originaise sels
elementos de tipo acrocéntrico mediante la fisién de los tres cromosomas
mencionados

Los andlisis carioldgicos realizados previamente en C. cozwnela habian
permitido hacer diversas propuestas sobre el onigen de esta lagarija
{Tenkins, 1994; Mantiquez Mordn ef «l, 2000), peto gracias al bandeo
cromogdmico  ahora  es  posible identificar a2 los  cromosomas
{submetacéntrico} v 2 v & (subtelocéntricos) del grupo proveniente de C
angusteeps como aquellos que se vieron afectados por fisién {Iigura 9)

I'n conjunte con los estudies de histocompatibilidad (Herndndex
Gullegos ¢ al, 1998} y mtDNA (Moritz e of, 1992a), el andlisis
cariolégico permite aseguiar que Cremidophorns cozumela no es una especie
partenogenédtica originada per la hibridacién  cnue  dos  especies
gonocoricas  sino un taxdn  derivado de una  especie uniparental

preexistente (. wesind, por medio de un proceso de cladogénesis



Por otra parte, varies autores han sugeride que Cremedophor us rodech:
s originé a través de la hibridacién entre C. angustueps v C. depper (Fritts,
1569; Moritz et al, 1992a; laylor y Cooley, 1895 a v b} Sin embarge, esto
nunca se ha cornprohade y se conece my poco sohre o origen v la historia
evolutiva de dicha lagartija.

Fl estudio de histocompatibilidad llevado a cabo entre individuos de
Puerto Tudrez e Isla Contoy (Hernandez Gallegos, 1998) demostrd una
homogeneldad genética de 100% y por lo tanto, un sclo crigen de la
partenogénesis para las distintas poblaciones de esta lagartija, las cuales
presentan también homogenecidad cariolégica. €. vodecks presenta un
niimero diploide de 50 cromosomas, que come en las otras dos especies del
complejo O cozmmele, pueden dividirse en dos grupos. Uno de ellos estd
constituido por 18 cromosomas submetacéntricos {10 macrocromosomas y
ocho mrcrocromosomas), y el otro por 82 cromosomas acrocéntricos (18
IMIACIOCI OMOSOMAS ¥ 14 IMICroCI OIOSOInas ).

Considerando que C. rodeck: surgld a partir del entrecrazamiento
entre individuos de C. angusticeps v C. depper, su cariotipo deberfa ser el
hibrido constituido por los complementos haploides de estos dos (como en
C. mashn), o bicn, una modificacién del mismo Diversos cstudios han
revelado que una vez que se ha originado una especie hibtida unisexual, su
cariolipo puede variar y presentar ligeras modificaciones con respecto al
carietipo  hibrido original (Darevsky et af, 1983; Wright, 1998}
Asumiendo que esta lagartija tuvo cn un principie la combinacion de los
aromosomas de (. angustuceps y . deppes, similar al que muestra €. mailng,
el cariotipe que presenta actualmente (. rodeckr surgid debido a
transformaciones cromosdmicas posteriores a su origen Al igual que en el
cariotipo de o coxumele, cn cl de C rodecks s observa un munente en el
ntimere de cromoesomas acrocéniricos, producte de la fisidn de cuatro

clementos del grupo proveniente de €. anguwstzeeps Ll patrdn de bandeo
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cromosémico confirma o anterior, va que ha permitido identificar a los
cromosoemas submetacéntrico {15 v subtelocénticos (2, 4 v 3) como aquellos
rue se dividieron para produciy & cromosomas de tipo acrocéntiicos, de los
cuales, une (mictocromosoma) sc perdid (figa 10)

Dade que todas las poblacioncs de (. rodect: presentan ¢l mismo
citotipo, se puede sugerir que las transformaciones en el cariotipo hibrido
ocurrieron antes de la dispersion de la especie. Ademis, dichas mutaciones
debieron ocurrir en el individuoe que postertormente fundé las poblaciones
cxistentes actualmente

Con base cn los resultados anteriormente expuestos, queda
demostrado que dos de fos tres taxones que integran al complejo
partenogenético (' coxumele se originaron por medic de eventos de
hibridacién entre las especies gonocdricas C. angusticeps v (. deppes, pues
muestran el carictipe hibrido exacto de estas dos especies (O masiing) o
bien, una modificactén del mismo { C. rodecks).

Un aspecto notable del carictipo de las especies del complejo C.
cozumels es ol alto grado de hetcromerfisme mostrado por sus
cromosomas. Aungue es una caracteristica comiin entre las especies
partencgendéticas {Lowe e af, 1970; Rocha e/ 4, 1997), la mavor parte de
ellas exhibe heteromorfisme estructural en séle algunos de sus pares
cromosdmicos. La diferencia entre los eremosomas de O angusticeps y C
depper son 1esultade de su lejania a nivel filogenético (Motitz e of, 1992h),
v ostas son probablemente las especies de Cnemudophorus mas alejadas
filogenéticamente que han dado origen a un complejo partencgenético

Los datos carieldgicos, al igual que los morfoldgicos obtemidos por
Taylor y Cocley (1995a), indican la cexistencla de ties  grupos
perfectamente diagnasticables que coinciden con cada una de las especies
deseritas 4 la fecha, por lo que este tipo de estudios estaria validandoe su
denominacion como especies distintas (Echelle 19907 Sin embargo, el

reconncitniento de las especies bajo este ciiterio, puede ser cont: oy e sial
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La fisidn cromosdmica es un fenémeno ampliamente documentado on
el complejo Sceloporus grammuns v se ha considerado como el proceso
responsable de la produccién de una gran cantidad de citotipos en este
grupoe, sin cmbargo, las variantes cromosdmicas han sido denominadas
unicamente como razas. En diversos trabajos Sites eof of (ver King, 1993;
Arévalo e al, 1994} han argumentado en contra de la especiacién
cromosémica debido a que este tipo de mutaciones no asegura el
atslamiento reproductivo entre los individuos con distinto cariotipo, siti
crmbargo en afios recientes algunas de las llamadas razas han sido descritas
como especies (King, 1993} Como en ofros casos, la controver sia puede ser
debida al concepto de especie que se utilice vy a la importancia del

aislamiento reproductive para definirlas

¢ DIVERSIDAD GENETICA Y HELACIONFS FILOGENFTICAS DB LOS
LACERTILIOS DEL COMPLEJO €. COZUMELA Y SUS ESPECIES PARENTALES

2 1. VARIABILIDAD GENETICA

21.1 Dentro dc la especie materna de los lacertilios del complejo
Cremidophors cozuwmela

Cnemadophorus  angusticeps es una de las lagartijas con mayor
distribucion dentro de la Peninsula de Yucatin (Beargie y McCoy, 1964;
Lee, 19946; Campbell, 1998; Lee 2000} v se ha observado que presenta una
gran variacion en el patrdn de coloracion de los machos adultos a lo largo
de [a misma Los individuos de las poblaciones del sur y el este de la
peninsula exhiben las seis lineas paravertebrales caracteristicas de las
especies del grupo (. serlineats y presentan cola y extremidades en
tonalidades rojizas, mientras que en los individuos de las poblaciones del
notoeste las Iineas son mis tenues ¢ desaparecen a medida que las

pequefias manchas gue suwrgen en los jovenes van cubriendo ia regidn



dorsal de los ndividuos, que presenta una coloracidn azul en patas y cola
{Beargie y McCoy, 1964}

Aunque las diferencias en coloracidn parecen set importantes, la
divergencia entre las diferentes poblaciones de C. angustueps (1.28 % -~
0 80) es rclativamente baja sI se compara con la variacién mtracspecifica en
otras lagartijas gonocdricus Morilz of af {1989b} sefaluron que lu mayor
divergencia intraespecifica existente en las especies gonocéricas del género
Cremadophorus fuc de 6.7% v Fu ef ol (2000), cncontraron una divergencia
méxima del 7.76% entre distintas poblaciones del complejo Laceria radeder.
I su trabajo, Moritz ef al (1989b) sefialan también que las lagartijas de
poblaciones geogrificamente cercanas tienden a presentar mtDINAs poce
divergentes (divergencias menores al 1 %), Sin embargo, dentro de las tres
poblaciones de C. angustueps analizadas, se encontrd una mayor divergencia
(1.64%) entre las dos poblaciones que se encuentran en el estado de
Yucatan {Celestin y Chabthau), donde ademis se presentan individuos con
dorsos moteados vy extreridades de coloracién azul, que cntre las
poblaciones de Celestin y Chetumal (0 36%), donde existen individuos con
lincas dorsolaterales y extremidades de coloracion rojiza. Fn otras
lagartijas sc ha obscrvado que un mismo patrdn de coloracidén puedc
evolucionar de manera independiente dentro de un clado en respuesta a
diferentes aspectos de seleccién sexual {Wiens et al, 1999). Aunque en €
angusizeps se requiere de mavor informacién, la convergencia puede
explicarr también la existencia de un mismoe pawrén de coloracidn cen

poblaciones divergentes de esta lagartija

2 1.2. Divergencia entre las especies uniscxuales y sus especies parentales

Los cstudios de mtDNA en diversos grupos de vertebrados donde
ocurre la repreduccién clonai han demostrado que las especies gonocéricas

presentan haplotipos que son distinguibles entre si. mientias que las



especies unisexuales exhiben haplotipos que son muy  similares o
mdistinguibles de sélo uno de sus progenitores gonocéricos (Avise et al,
195} La comparacion de las secuencias de los genes mitocondnales colre
las espedies partenogenéticas del compleje Cremudophorans comumela v sus
especies parentales, apova la propuesta de que C angusticeps es la especie
materna de las lagartijas unisexuales de Yucatin (Moritz ef al, 1932a), va
gque fa divergencia cstimada entre esta especie y lus formas clonaies fue, en
promedio, menor al 2% (1.88%) Con la otra especie parental las especies
partenogenéticas muestran una divergencia promedio de 16.53%, que es
corparable con las distancias genéticas mdximas que se presentan entre
las especies gonocoricas de Cremudophorus (Moritz ef al, 1992h). Lo
anterior estd mostrando una vezr mids la lejania filogenética que existe
enfre las especles parentales del complejo unisexual y en general, entre los
micmbt os de los grupos sexiineatus v depper.

Los andlisis de mtDNA con cnzimas de restriceldn que se han llevado
a cabo en las especies del género Cremudophorus (Morvitz ef al, 1989h;
Moritz el al, 1992a) han mostrado la existencia de hajos miveles de
divergencia entre los DNAs de las especies partenogenéticas y sus
respectivas especies matetnas (incluso menores al 1%). Para las especies
del complejo C. comwmela, Moritz et ol {1992a) encontraron divergencias
entre 0.2 ¥ 04% Y aunque las distancias entre las partenoformas y su
especle matcrna basadas en el anilisis de secuencias de este estudio
rambién son pequefias (O +5 — 2.02 %), son ligeramente mayores que las
sugeridas por el andlisis con endonucleasas de restriccién {cuadre 5),
mostrando gue con la secuenciacion directa se pueden hacer estimaciones
mds precisas de las divergencias entre las especies

Los altos niveles de similitud entre los mtDNA’s de las especies
partenogenéticas con respecte a sus especies maternas han sido alribuides
a un origen reciente de las formas unisexuales (Darevsky o al, 1985

Morttz ef wl, 1989b; Mwphy e ef, 2000), aunque también pucden



presentarse debide a restricciones genéticas, ecolégicas v f{llogenéueas
(Vrijenhoeck, 1989; Fu ef al, 1999; Murphy ¢ al, 2000; Con base en las
distancias calculadas a parcn de los andlisis con envimas de restriccién,
diversos autores sugirieron origenes recientes, de incluso cientos o miles
de afios para varias de las especies partenogenéticas de Cremdoplrorus
(Moritz ¢ «f, 1989h; Wright, 1933) Con base en las distancias genéticas
estimadas en c¢ste estudio para (. angusweps v las  especics
partenogenéticas del complejo C. cozumela, se sugicre también una edad
rcciente de las formas uniparentales de Yucatdn, aunque las divergencias
sean mayores a las encontradas para el resto de las especies unisexuales del
género (e Incluso para las de este complejo), con base en los estudios de
cndonucicasas de restriccién. Moritz #f al {1992a) encontraron que la
cspecie partenogenética del compleje € cozumela mids divergente con (.
angustrceps fue C. rodecks (0 5%). Sin erbargo, en este estudio se encontrd,
gue es la forma unisexual que presenta una menor distancia genética con la
especie materna (1.14%), por lo que esta podria ser la especie de arigen
mis reciente dentro del complejo, si se consideran tasas similares de
mutacion

Varias de las edades propuestas para las especies pa tenogenéticas de
facertilios han sido calculadas ntilizando el relaj moelecular convencional
para vertebrados, que asume una divergencia de 2% entre pares de
secuencias por un millén de afios [(Moritz ef al, 1952b; Wright, 1993) Este
reloj fue establecido con base en las divergencias (proporcidn de sitios de
corte compartidos) estimadas a partir de los andlisis con cnzimas de
restricoién {(Moritz e al, 1992). Sin cmbargo, en afios recientes y gracias a
lus técnicas de sccuenciacion, diversos autores han sefialado la existencia
de una gran variacion en las tasas de sustitucién del mtDNA de diversos
organismos Se ha cbservado que. en general, los animales endotérmicos
presentan tasas de evolneidn mayores que los celtotérmicos (Avise, 2000)

Pero las diferencias en ias tasas de sustitucidn no dependen solamente del



grupo que se analice, sino también de una gran cantidad de factores
biolégicos  Entre estos Olumos, se ha mencionado a la tasa metabdlica
(Martin y Palumbi, 1993), el tlempe generacional (Wu y 14, 1983), la
eficiencia en la reparacién del DNA (Britten, 1986) y el inlervalo de
replicacién del DNA {tempo generacional de los nucledtidos), como los
mas importantes  Diversos autores han propueste que la tasa de
sustitucién que se presenta en anfibios y reptiles, puede ser de cnatro a
clico veces mas lenta que la estirnada para aves y mamiferos (Avise, 2000),
por lo que las edades de Jas especies uniscxuales de lagartijas pueden sel
mucho mis autiguas gue las sugeridas en un principio Sin embargoe, las
especies de  Cremdophorus se distinguen por presentar altas tasas
metabolicas, lo cual puede product una tasa de sustitucidon nucleotidica
mayor a la que presentan otros reptiles. Y en particular, se ha observado
que las especics del complejo C. cozumela presentan tiempos generacionales
muy cortos (aproxmmadamente un afio; Herndnder Gallegos, comentario
personal), lo cual probablemente, estd produciendo una tasa de evolucién
mucho més alta que fa que presentan el reste de las especies del género.
Por ella, se propone una evolucidn reciente del grupa. Sise utiliza ef 1eloj
molecular en el que se considera una divergencia de 2% por un millon de
afios {entre pares de secuencias}, C. rodeckr pudo haber surgido hace 250
mil —un millén de afios, mientras que el grupo formade por C masfim y C.
cozumela puede tener una antigtiedad de entre 500 mil y un millén de afios.
Y 51 5e considera un relo) cuatre veces mas lento, se puede sugerir que las
especies del complejo C. cozmmela pueden tener una edad de entre un
milién y cuatro millones de afios. La primera estimacidn, es mds
concordante con lu geologia de la peninsula de Yucatdn, que indica que
esta platatorma marina cmergid completamente hace solamente ym millén
de anos (durante of pleistoceno), por lo que fa fauna endémica de este lugar

debe tener un ovigen rmas teclente
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Los analisis de mtDNA han revelado también que dentio de las
especics Unisexuales existe cierte grado de diversidad genérica, pero que €3
considerablemente menor a la gue presentan sus ancestros gonocoricos
matcrnos {Avise of af, 1992; Moritz ef al, 1992a). Lo antericr es evidente
cuando  se analiza la  diversidad mucleotidica de las especies
partenogenéticas con respecto a la de sus especies parentales, pues muchas
de las formas uniscxuales muestran diversidades de incluse wn orden de
magnitud menor que las de las especies gonacéricas {cuadro 6).

Las lagartijas unisexuales de la Peninsula de Yucatin presentan
valores de diversidad nucleotidica (0.0008 — 00012) y niveles de
divergencia intraespecificos (00008 y 0.0045) que son de los mas bajos
entre Jas especies unisexuales de lagartijas (cuadro 6) Esto parece
confirmar el origen reciente de estos lacertilios, ya gue una mayor
variabilidad se correlaciona con una edad mds antigua de este tipo de
organismos. Cnemidophorus maslini fue la especie que presentd mayor grado
de diversidad genética dentro del complejo C. cozmmela, lo cual es
probablemente resultado de su mis amplia distribucidén geogréfica y una
edad relativamente mds antigna Los niveles de divergencia entre las
distintas poblaciones de las partenoformas sugieren ademas, que la
mutacidn puntual mds que ¢l origen independiente, ha sido la responsable
de la variacién existente en estas lagartijas. Fsto es apoyado por los
estudios de histocompatibilidad, que revelaron la existencia de un solo cdlon
{y un origen Gnico) para cada una de las disiintas especies (Herndndez

Gallegos, 1998; Herndndez Gallegos et al, 1998; Manriguez Morén, 1998).

2 2 ANALISIS FILOGENETICO

Aungue el use de los métedos filogenéticos & nivel intaespecifico ha
sido cuestionado (Nixon v Wheeler, 1990}, sc ha visto que los anilisis

filogeograficos son los més adecuades para el estudio del origen y la




evolucion  de las especies unisexuales, va que como se menclond
anteriormente, gracias a este tipo de estudios sc puede conocer la direccidn
de los eventos de hibridacidn y con base en las filogenias construidas a
partir del mitDNA, se puede reconstruir la historia evolutiva de un linaje

uniparental (Avise, 2000).

221 Relaviones fillogenéticas entre las especies unisexuales y su especic
materna

Cuando son utilizados marcadores de herencia materna (mtINA),
existen tres diferentes categorfas de relacidn [ilogenética entre las especies
uniscxuales y sn especie materna: a) Monofilia reciproca, en la que rodos tos
linajes pertenccientes a la especle gonocérica estin mas estrechamente
relacionades entre sf, que con cualquicra de los linajes partenogenéticos o
viceversa; b) parafilia, en la que todos los linajes de la especie unisexual
estdn mis relacionados entre s{ que con cualquier linaje de la especie
gonocdrica, pero en la que algunos linajes de la especie parental se
encuentran mas relacionadoes con los linajes partenogenéticos que con los
otros de la especie gonocdrica; v ¢) polifilie, en la que ninguna de las
especies (ni la unisexual m la gonocdrica), forman un clade distinto Fs
decir, los lingjes de mna y otra sc encuentran mezcladaos (Avise ef al, 1992)
Estas categorias filogenéticas se presentan en funcién del modo de origen
de las formas unisexuales y de los procesos demogrificos de sorteo de
linajes en los taxones gonocdricos y uniparentaies (Neigel y Avise, 1086)

Les métodos de reconstruccion filogenédtica utilizados {mdxima
pursimonia y méxima verosimditud), indican que los taxenes del grupo
interne se enceentran formando dos clados principales De acuerdo con los
analisis de MP realizados (sin ponderacién v con pesaje sucesivo de
caracteres), uno de estos clados estd formadoe por las dos poblaciones de C
rodechs v dos de las poblaciones de G, anguslaeps (Celestin y Chetumal) v el

segundo por las cinco poblaciones de Cremadophorws masling, la poblacion de
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(. commwiela v la poblacién de Chabihau de C angustrceps (iguras 13 v 14).
In el andlisis con ML, este Oltimo clado se divide y las poblaciones de (.
madims vy Co eozpnede Torman un clado  independiente de todas las
poblaciones de €. amgustweps utilizadas en el estudio (figura 15) Las
topologias de los drboles producidos por los distintos métodos presentan
pequerias dilerencias entre si, perc cabe resaltar que en todas ellas las
lagartijas partenogenéticas fueron separadas en dos diferentes clados, lo
cual estarfa indicando una refaciin de polifilia entre las formas
uniparentales y su especie materna (Avise e al, 1992) v la existencia de
dos eventos de hibridacion exitosos entre las mismas especies parentales
{C angwtweps v C. deppery para dar origen a los clones unisexuales
Ademds, las hilogenias en conjunto con las distancias genéticas entre los
clados partenogenéticos {C mastine + C. cozumela v C. rodecks), sugicre que
individuos de poblaciones genéticamente distantes de €. angusticeps
hibridaron con individuos de C. depper, para dar origen a los dos grupos
unisexualtes De acuerdo con los anilisis de MP, el clado formado por C
masiinr — (. cozumelz pudo haberse originado del entrecruzamiento en el
que participd una hembra con un haplotipo similar al que actualmente
presentan los individuos de Chabihau, cn la 1egidn centro - norte de
Yucatin Por otra parte, C. rodeckt parece ftener como ancestro materno a
un organismo con un haplotipo semejante al que presentan los organismos
de Celestin o Chetumal Es importante seflalar, que como en otras
especies de Cuenedophorus {Avise, 1951, los apareamientos interespecificos
que digron origen a las especies uniparentales del complejo C. cozumela
fuercn siempre en el mismo sentido (HEMBRA C. angusticeps x MACHO
degpedy, lo cual estarfa de acuerdo con la hipdtesis de que la partenogénesis
estd Testringlda filogenéocamente Darevsky e al (1983) proponen que
tactores genéticos dependientes del linaje son los que estdn determinando

fa reproducadn clonal de los hibridos v por lo tanto, sdlo permiten
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cruzamientos exitoses en un sentido. lista es claramente observado en los
lacertilios del génere Dareeshia, donde se observa que los siete raxones
uniparentales se han originado (nicamente a partic del entrecruzamiento
entre hembras det grupo concasica con machos del grupo rudss (Murphy e
af ) QOOO)

Sin embargo, han surgido muchas propuestas mas que han tratado de
explicar la direccidn de los cventos de lubridacion en un solo sentida
Wirtz (1999) propone diversos mecanismos y los scpara en dos tipos:
precigoticos y postcigdticos El autor sugiere que entre los primeros
pueden encontrarse diferencias en tamafio (macho de lu especie mas grande
% hembra de la especie mas pequefia), copulas forzadas unidireccionales a
nivel interespecifico, sesgos ecolégicos v conductuales (puede ser mis
probable el encuentre entre una hembra reproductivamente activa de la
especic A con un macho de la especie B, que viceversa), diferencias en la
intensidad de diseriminacidn de un individuo de una especic distinta,
preferencia de las hembras por maches aloespecificos, seleccién de gametos
(el esperma de la especie A puede fecundar los dvulos de la especie B, pera
no al contrario), seleccién sexual (en la que las hembras de una especie
llegan a preferir a los machos de olra cercanamente relacionada o bien, no
es selectiva en la eleccidn de parcja), proporcién sexusl sesgada (las
hembras son mis abundantes) v entre los posteigéticos menciona cruzas
inviables {entre hembra de la especie A y machoe de la especie B, pere no al
contrario) v extincién aleatoria (la hibridaciém puede ser reciproca, y
subsecuentemente, desaparece uno de los hibrides) Ninguna de estas
opeiones se ha docurnentado en las especies unisexnales de fagar tijas, pero
seguramente diversas interacciones entre las especies parentales han
producide los  distintos patrones  de  diversidad que se  observan
actualmente dentro de las especies partenogenéticas

Analizando independiente a los dos clados partenogenédcos (C

masiee -+ Co coxumela y €. rodecks) que histéricamente han  sido



considerados como taxenes distintos (MeCoy v Maslin, 1962; Fiitts, 1969;
Moritz el al, 1992a; Taylor y Cooley, 1993a y b; Horndndez Galiegos et al,
1998), sc observa que ambos presentan relaciencs de paraliliz con C
angusticeps (figuras 18 y 14} Es decir, las formas unisexuales estin
constituyendo grupos monofiléticos dentre de la filogenia mucho mas
amplia de la especle gonacdrica, Y esta es la relacién que se espera
encontrar cuandoe el origen de una especic partenogenética es reciente
(Avise et al | 1952).

51 se toma en cuenta el drbol producido por MP bajo el criterio de
pesaje sucesivo, que es ef que presenta valores de bootstrap més altos v
que de acucrdo con varios autores {ver Nei y Kurnar, 2000} puede producit
una topologia més real, s observa que las poblaciones de C rodeck:
aparecen asociadas con la poblacidn de C. angusticeps de Celestin, mientras
que las de C maslme y C. cozumela se unen a {a poblacién de Chabihau de la
especie materna (figura 14) Sin cmbargo los niveles de bootstrap para estos
clades son bajos y podifan sugerir la existencia de poblaciones de €
angusticeps a las que puedan estar mas relacionadas las especie unisexuales.
De las especies partenogendéticas de lagartijas estudiadas a la fecha, sélo
Cnemidophorus tesselatus presenta una relacion de polifilia, el resto son
parafiléticas con respecto a sus especles maternas.

El andlisis de mtDINA v las filogenias de las especies partenogenéticas
con sNs especies maternas, han revelado también que la divergencia entre
lus especies unisexuales con el linaje gonocdrico mis relacionado es
siempre menor a la que se presenta entre los distintos linajes de la especie
gonocorica, sugiriendo que todos estos se originaron antes que cualquiera
de los lingjes partenogenéticos Sin embargo, cn ol caso de C angusinepi v
las especic del complejo € cozumela se observa que ol origen del clado
tormade por C masims + (. cozumela puede ser mas antiguo que el de

algunos linajes de €\ angusticeps (p e, Celestiin y Chetumal), que presenlan
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entre si divergencias genéticas menores (0.0086) a tus que presenta dicha
especie (0.0043 - 0.0202) con los lingjes uniparentales (cuadre 3). Fsto
puede ser debide a un origen relativamente reciente de la especie
gonocérica, misma que aparentemente se ha diversiticado en un tiempo

cercano (Moritz ef al, 1992b).

2 2 2. Relaciones filogenéticas intraespecificas y estructura geografica

De acuerdo con Avise of al {1987) y Avisc {2000), existen cinco
categorfas filogeograficas en las que los linajes de los 4rboles de genes
presentan una distribucién geogrifica caracteristica que depende de
factores biogeogrificos histéricos, factores ccolégicos contemporaneos y la
conducta de los organismos:

Iy Dascontinuidad filogenética v separacion especial, en la que los
haplogrupos estin separados por distancias mutacienales
relativamente altas y las distancias genéticas distinguen
haplotipos alopétridos en el 4rbol de genes.

) Discontinudad filogenética con lingjes ampliamente simpitridos, en
la que se observan pronunciados espacios genéticos, pero los
linajes mAs comunes se cncuentran codistribuidos a través de
amplias zonas geograficas.

1) Contmudad filogenética con limgges alopitridos, en la que varios o
todos los haplotipos estdn estrechamente relacionados, pero
estan localizados geograficamente,

IF)  Continuidad filogenética con lmages smmpdtrudos, cn la que los
haplotipos estin estrechamente relacionados v no presentan
una separacion geografica

g Continuidad filogendtua con vanmaén en lo dutrduciin de los

lmmapes, es una combinacion de los patrones L v IV e involucra




a linajes comunes que estdn ampliamente distribuidos y linajes
gue son privados (confinados a una o pocas localidades ).

Como se menciond antertormente, los distintos haplotipos de las
especies unisexuales presentan divergencias genéticas muy pequeias entre
si y son caracter{sticos de cada una de las poblaciones analizadas. Dada su
cercania filogenética y su estructuracion geogrifica, se pueden clasificar
dentro del patrén filogeografico niimero [I1 Avise {2000} sefiala que este
patrdn se presenta cuando el flujo génico contemporines ha side lo
bastante bajo con respecto al tamafio poblacional, come para permitir el
sorteo de linajes y la deriva génica para promover la divergencia genética
entre poblaciones que tuvieron un contacto histéricamente reciente. Sin
embrago, en las especies partenogenéticas, este tipo de estructura estarfa
hablando de un origen y una radiacién relativamente recierz. e las
mismmas, gracias a la cual se originaren distintos hapletipos que son
exclusivos de cada zona geogréfica, debido a la ausencia de flujo génico
ente las distntas poblaciones La radiacion reciente de los linajes
mitocondriales a partir del ancestral (el de la hembra de C. angusticeps que
les die origen), es apeyada por la lopologia en forma de esuella que

presenta C mashzz (figuras 13 — 14).

2235 Larelacidn entre Cremedophorus maslnz y C. cozumela

Uno de los aspectos mds importantes revelado por el andlisis
filogenético es la relacion de parafilia entre C. masiou v C cozwmela Esta
lagaruja se encuentra formando un clado con la poblacidn de Puerte
Mearelos de  maslne, 1o cual es una evidencia més que estd apoyanda el
origen de los dos taxenes a través de un sélo evento de hibridacién
{Herndnder Gallegos ef af o 1995) Ll andlists con enrimas de restriceldm
Motz et of . 1992a) reveld pequenas diferencias entre las secuencias del

mtDNA de (0 cozmela (Corumel. Quintana Roo} v O masfonr {Santea
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Resalia, Campeche), resultados que son concordantes con el andlisis de
seCUCnciacion, que mostrd pequedias diferencias entre . cozwmela y cuatro
poblaciones de C. mashm: Sin embargo, los lacertilios de Cozumel son
genéticamente idénticos a la poblacidn de Puerto Motelos, que es el 4rea
continental donde acurre C. masln: més cercana a Isla Cozumel

El hecho de que G cozumela osté compartiendo el mismo haplotipo
con una pobiacién de C. maeslim. seguramente generard nucvas
cantroversias acerca de su validez como especie. Como sc ha sefialado en
muchas ocasienes, cs complicado decidly qué criterios dehen ser tomados
en cuenta para definir a una especie uniparental. Con base en datos
morfolégicos v carioldgicos, alguncs autores (Faylar y Cooley, 19953
Manriquez Mordn ef al, 2000) apoyan el reconocimiento de C. cozumela
como una especie distinta. Sin embar go, otros autores (Moritz ef al, 1992a;
Herndndez Grallegos et af, 1998) han propuesto que C. masim y C.
copmwnela cstdn constituyendo una misma especie. A fa fecha, han sido
propucstos varios criterios para definir a las especies partenogenéticas,
Frost y Wright (1988} v Wright (1993) sugieren darles el reconocimiento
de especie a los linajes clonales con origen independiente, mientras que
Cole {1983, 1990) acepta el rcconocimicnto de cspecie sélo para aquellos
linajes que han sido originados por distintas especics parentales. Cole
(1985} propuso que fodos aquellos organismos que fueran similares en
maor fologia, carmwtipos y fenotipos de proleinas y que mostraran consutencia en su
ecologia v distribucion, fueran considerados como membros de wna musma especie
Pers méds que reconocer a las especies con reproduccién clonal, el autor
trataha de justificar la existencia de muchos de los taxones unisexuales que
habfan sido establecidos mediante caracteres morloldgicos, sin importar
que muchos de ellos tuvieran origenes independientes. Por ello, uno de los
avances mas significativos del trabaje de Frost v Wright (1988} fuc

considerar a los hibridos (tanto dipleides, como tripteides) orginados por
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distintos cventos de hibridacidon como miembros de distintas especies,
aungue los taxones parentales fueran los mismoes. Bajo los criterios antes
mencionados, el complejo C. cozwmeln estaria mtegrado por solo una (de
acuerde con Cole) o dos especies {de cuerdo cen Frost y Wright) Sin
emnbargo, estos no son eriterios exclusivos; varios autores (Lchelle, 1990;
Taylor y Cooley, 1995z, b) opinan que eventos mutacionales
postformacionales de suficiente magnitud pueden dar origen a nuevas
especies partenogenéticas [Frente a la gran cantidad de opiniones scbre la
definicién de una especie uniparental, Echelle (1990) propuse el concepto
filogenético de especie {sensu Cracraft, 1987) como un concepto de uso
universal que puede ser aplicade también a las especies unisexuales y de
arigen hibrido. Aunque es mmportante conocer ¢l origen de una cspecie
unisexual, el considerar a las especics como los grapos méas pequefios de
organismos que pueden ser diagnosticables, permite reconocer como
espectes a aquellos grupos que han evolucionado por cladogénesis a partiv
de algin otro grupo que surgld mediante evolucién reticular. Ya que por
considerar que se harfa un uso excesivo de nombres y que el origen de las
especies es una caracteristica fundamental, muchos autores han sugerido
que se les siga considerando como miembros de fa especie ancestral (Cole,
1985; Walker, 1986; Frost y Wright, 1988), a pesar de gue se ha
demostrado que varias de ellas tienen ya caracteristicas merlolégicas,
ecoldgicas, carioldgicas, cte, propias Asi, C maslon y O cozumela, pueden
estar formando dos especies distintas, dadas sus diferencias a varios

niveles, principalmente morfolagicas y cariologicas.




=~
w

CONCLUSIONES

1. Cremudophorus masiin presenta un cariotipo de 17 cromaosomas, que es el
hibrida exacto ente las especie parentales (C angusticeps y C depper).

¢ (. commmela presenta un cariotipo de 30 crotnosomas, gue sc origind a
partir del cariotipo hibrido presente en C masling

8 C rodechr cs una especic hibrida, que presenta un cariotipo de 50
cromosomas que cs una moditicacidn def cariotipo hibride entre C
angiticeps y C. depper

4. Las distancias genéticas existentes entre las especies partenogenéticas y
sus especies parentales indican que C. angusticefs es ta especle materna de
los facertilios unisexuales de Yucatan,

4. La divergencia entre las especies partecnogendticas de la Peninsula de
Yueatdn y su especie materna indican que los lacertilios unisexuales
presenlan un erigen reciente (entre 250 ml y un millon de afios).

& La filogenia sugiere que el origen de los lacerdlios del complejo (.
cozumela cs polifilético.

7. La topelogia de los drbeles indica que fueron dos distintos eventes de
hibridacién, los que dieron arigen a las especies unisexuales de Yucatin

£ La rclaciéon de parafilia entre las especies partenogenéticas y €.
anguitusps confivma ol origen reciente de los taxones unisexuales

9 C cozumela se origind a partin de la poblacién de Puerto Maorelos de €.

masln



ANEXO 1

RELACIONES FILOGENETICAS DE LAS FSPECTES DFL GENERO
CNEMIDOTHORUS

IEn un ecstudio realizado por Reeder ef al (2002) se utilizaron datos
motfolégicos, aleenzimaticos v de DNA mitocondiial, con el fin de evaluar
la monofilia de Cremidophorus y su relacién con otros teidos.

" E! andlisis filegenético realizado bajo el métode de mdxima
parsimonia sin ponderacion de caracteres y aplicando pesaje sucesivo,
revelé que Cremidophorus es un géncro parafilético. Los datos de estos
autores apoyan la existencia de cuatro clados o lingjes constituidas por los

integrantes de “Cremudophorus”.

1 Fl clado norteamericano, integrado por los miembros de los grupos
depper, serlineatus y trgres + Cunemudophorus longicoudus

2 Cremudophorus lacertondes

3 Complejo Cremudophorus lemmscatus + Cnemadophorus muvinus

4 Cremidophorus ocellsfer

Los resultados indican que las especies del grupo Cremadophorus
lempseaties forman un clade parafilérico. Dentro de este grupo, el clado
formado por C. murans y €l complejo C. lemniscatus estd mis relacionado
con algunas especies del género Kemfropys, que con (0 lacertordes, C
longrcaudus v/o C. ocelltfer, miembros del mismo grupo.

En contraste con fa parafilia del grupo lemnucatus, los otros tres
grupos de especies gonocdricas de “Cremudophorus’ (depper, serineatus y
figres) son monofitéticos y juntos forman un clado en el que los grupos
egres v depped aparecen como hermanos.

Debido a la parafilia de Cremuidophorus, los autores (Reeder of al,

2002} decidieron realizar camblos en la nemenclatura del grupo y




propusicron ol nombre de Asprdoscelss {utilizado anteriormente como un
subgénero de Cnemidophorus; Fitzinger, 1843), para nombrar al género
tormadoe por las especics norteamericanas de “Cuenudophorus”, es decir,
aquéllas que integran a los grupos depper, tigris v sexhmeatus v los grupos de
especies unisexuales asociados a ellos {cozumela y tesselatus).

Asi, todas las especles mexicanas pertenecientes a “Cremidophorus”,

quedan mcludas dentro del género dsprdoscelrs.



ANEXO 2

1 'TECNICAS DE CITOGENLTICA

I 1. EXTRACCION DE CROMOSGMAS A PARTIR DE LEUCOCITOS DE MFDULA
OsEA {MACGREGOR Y VARLEY, 1983)

<

#4 horas antes de sacrificar a los organismos, aplicar en una
extremidad, una inyeccidn con una solucién de azicar y levadura hasta
provocar una hinchazdn.

Transcurridas las 24 horas, inyectar a cada animal con 0.2 a 0.4 ml de
colchicina al 0.05% dentro de la cavidad corporal v dejarlos reposar de
2 a 6 horas

Sacrificar a los anunales y extracrles lus huesos largos (fémures) de las
patas.

Lavar los fmures con una solucidn de KCI 0046 M y colocar on
portachjetos la suspensién celular obtenida

Agregar 2 o § gotas més de solucidn hipoténica v extenderlas por toda
la superficie del portaobjetos.

Colucar los portaobjetos en una cimara hiuneda {con solucién
hipoténica) c incubarlos por una hora a temperatura ambicnte
{aproximadamente $7° C)

Sustituir la selucién hipoténica pet [jador {(etanol absoluto - &cido
acético - agua destilada, 1:2:3) en el tondo de la cdmara (asegur andose
de no rtocar los portacbletes) e incubar de 2 a 25 horas més a
ternperatura ambiente

Remover el fijador v reemplazarlo con cranol absclute [sin tocar los
portaobjetos) Incubar de 10 @ 20 minutos a teraperatura ambiente
Sacar los portacbjctos de la cdmara himeda, colocarlos en dngulo de
+5° y lavarlos de tres a cuatro veces con etanol absoluto - dcido acttico

placial {(1:3}
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11,

Sccar las preparaciones al aire o a la flama
Tenir ias preparaciones con colorante Giemsa al 3% en butter de

[osfatos

1.2 BANDAS G (SUMNER £ 4L, 1971)

Bandas producidas por el tratamiento en dcido acético-solucton salina-
Giemsa (ASG)

Los cromosomas deben estar fijados en solucion de Carnoy (3:1
metanoel — dctde acétice) y las preparaciones secadas al aire

Incubar las portaohjctos por 1 hora (o mis) en 2 x SSC (NaCl 0.5 M,
citrato de sodic 008 M, pH = 7) a 60° C Fl tiempo de incubacién
puede variar dependicndo de las distintas preparaciones.

bis preferible incrementar el ttempo de incubacion (arriba de 18 horas,
sl es necesarlo), mas quc la temperatwa,

Enjuagar los portacbjetos (por unos segundos) en agua destilada

Tefur en una solicidn de Giemsa al 5% en buller de fosfatos (pH = ¢ 8)
por 10 minutos, o bicn, en una solucién al 2%, durante hora v media

Lavar en agua destilada y secar al aire

2. TECNICAS DF RIOLOGIA MOLECULAR

21

DIGESTION DEL TENDO

Colocar la muestra {aproximadamente 02 g de higado) en un tubo de
1.5 ml '

Afiacir 500 pl de buffer de lisis (Laird) v 12.5 pi de proteinasa K {20
mg/ i)

Incubar toda la noche a 87°
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€8 EXTRACCION (FENOL-CLOROFORMO-ISOAMIL) ¥ PRECIPITACION DEL

DNA

! Afadir 450 ul de PCT a los tubos incubados, mezclar periédicamente y
dejar actuar por 4 minutos

2. Cenltrifugar por 8 rmmnutos a 13000 rpm, en el cuarto frio (4° C)

3. Transferir el sobrenadante a un tubo nuevo

4. Repetir los pasos 1 — 8 dos veces mis

Afiadir 460 pl de NaCl 2M a cada tubo, mezclar y centrifugar por 8

513

minutos a 13000 rpm
6 Transferir el sobrenadante a un tubo nuevo

Mantener la extraceidn a — 20° C

2.53. REACCION DE 1.A POLIMERASA EN CADENA

La siguiente tabla muestra el volumen (ul) de las sustancias

utilizadas para llevar a cabo una reaccién de 25 pl

DNA | PRIMER 1 PRIMERE[BUFFER DNTFP'S| TAQ | DH.O
[

1 1 i 2.5 0.8 0.15 19

Una ver realizada la mezcla de todos los reactivos con DNA, se levd
a cabo la amplificacién. Para ello, se realizé una desnaniralizacidn inicial a
93° C, por 3 minutos, seguida de 30 ciclos de despatuzalizacién (95° C por
60 s), alineacién (48 — 49° € por 44 s) v replicacion (72° C por 60 s). La

—gQ

replicacidn linal fue a una temperatura de 75° C durante 5 minutos



2 4 SECUENCIACION

Para Hevar a cabo la secuenclacidn se utilizaron reacciones de 23 ul,
en fas que se usaron nucledtidos marcados radiactivamente con **P Las
condiciones de la PCR, fueron las siguientes: Desnaturahizacidn inicial a
93° C por 3 minutos, seguida por 35 ciclos de despaturalizacién (93° C por
60 s}, alineacién {50° C por 46 s) y replicacién (72° C por 60 s)

Para obtenct la sccuencia, sc realizd una electraforesis de los
productos de PCR en gel de acrilamida.

Los geles eran deshidratados y colocados en una caja oscura en
contacto con placas de rayos X, que una ver reveladas, mostraron la

secuencid de los genes
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SECULNCIAS DE LOS HAPLOTIPOS DE LAS DISTIN TAS POBLACIONES DE LAS
ESPECIES PAR UENQGENE TICAS DFL COMPLFJO CNEMIDOPHORUS COZUMELA
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ANEXO 4

DESCRIPCION Y DISTRIBUCION DE LAS ESPECIES DEL COMPLEIO
CNEMIDOPHORUS COZUMELA Y SUS ESPECIES PARENTALES

1. CNEMIDOPHORUS ANGUSTICEPS

Los individuos adultos de Cremidophorus angusticeps (figura 17)
presentan longitudes entre los 65 y 115 mm, Se caracterizan por presentar
de 91 a 132 escamas en la regién media del cuerpo y de 31 a 47 poros
femorales. El semic{rculo de escamas circumorbitales termina detrds de Ia
sutura frontal — frontoparietal y las lineas paravertebrales estin separadas
por seis a 19 escamas (Duellman y Zweifel, 1962; Campbell, 1998; Lee,
2000).

Los individuos de esta especie exhiben una coloracién de verde olivo
a pardo con seis o siete lineas dorsolaterales de color crema o amarillo,
evidentes en individuos jévenes y hembras de todas las poblaciones. En los
machos jévenes de algunas de ellas, aparecen pequefias manchas de color
oscuro que durante la etapa adulta llegan a cubrir la regién dorsal del
cuerpo. La cola y las extremidades presentan coloracién rojiza en hembras
y Jévenes, mientras que en machos adultos pueden ser pardas o gris-

azuladas (Beargie y McCoy, 1964; Campbell, 1998; Lee, 2000).
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FIGURA 17. CNEMIDOPHORUS ANGUSTICEPS [IGURA 18, DISTRIBUCION DE
{BACALAR, QUINTANA ROO) CNEMIDOPHORUIS ANGUSTICEPS EN LA
PENINSULA DE YUCATAN {AMARILLO). EN
ROJO SE MUESTRAN LAS POBLACIONES
CONSIDERADAS EN BSTE ESTUDIO

TESIS CON
FALLA DX ORIGEN
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DISTRIBUCION: Crenudophorus angusiiceps cs una especie endémica de
la Peninsula de Yucatdn {figura 18). Se encuentra distribuida casi de
manera continua en la parte norte de la peninsula, mientras que en el sur,
se presenta de manera aislada en varias poblaciones del Petén, Guatemala
¥ Belice (Duellman y Zweifel, 1962; Lee, 2000).

C. angusticeps se encuentra habitando las selvas tropicales himedas y
secas de la Peninsula Yucatin (Campbell, 1998), aunque puede ser
observada también en sabanas, a la orilla de las carreteras y en las ruinas’

mayas (Lee, 2000).

2. CNEMIDOPHORUS DEPPEI

Los individuos adultos de Cremzdophorus depper presentan longitudes
entre los 65 y 80 mm (figura 19). Muestran de 91 a 110 escamas en la
regién media de] cuerpo y de 82 a 44 poros femarales. El semicirculo de
escamas circumorbitales se extiende no mds alld del limite posterior de la

escama frontal {Duellman y Zweifel, 1962; Campbell, 1998; Lee, 2000).
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FIGURA 18 CNEMIDQPHORUS DEPPET (PLAYA FIGURA 2(). DISIRIBUCION DE
MIRAMAR, TABASCO) CNEMIDOPHORUS DEPPE] EN LA PENINSULA

DE YUCATAN {AMARII10)., EN ROJO SE
MUESTRA LA POBLACION BAJO ESTUDTC
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La coloracidn ventral es ligeramente gris en las hembras y pardo
oscuro, gris o negra en los machos La coloracidn dorsal es parda, con ocho
lincas longitudinales de color erema o amarille que se originan en la cabeza
y se extienden hasta la base de la cola. Las extremidades son ascuras, con
manchas o lineas irregulares que presentan coloracién crema o giis (Lee,

2000)

DISTRIBUCION:  Cremadophorus  depper se encuentra en zonas de
elevaciones bajas v moderadas de la vertiente del Atlantico, desde el norte
de Veracruz hasta el suroeste de Campeche y en los valles interiores de
Chiapas v centro de Guatemala, hasta ITonduras y Tl Salvador. Por el lado
del Pacifico, se presenta desde Guerrero hasta Costa Rica En la Peninsula
de Yucatdn (figura 20), este lacertilio sélo ocwte en el suroeste de
Campeche {Lec, 2000)

Esta lagartija se presenta en varios de los habitats abiertos de la
Peninsula de Yucatdn y es comfn en las playas arenosas y plantaciones de

coca (Lee, 2000).

8., CNEMIDOPHORUS MASLINT

Los lacertilios adultos de Cremidophorus masing presentan longitudes
entre 65 v 71 mm {figura 21). Presentan de 93 a 106 escamas en la regidn
media del cuerpo y de 32 a 36 poros femorales. Exhiben de tres a nueve
escamas frontoparietales v ocho lincas paravertebrales, que en algunas
poblaciones son discontinuas {Fritts, 1969; Lee, 2000},

En general, la coloracién de estas lagartijas va del verde olivo al
pardo, con las lineas dorsolaterales en color crema o amarillo y la regién
ventral con un ligero color grisicco (Lee, 2000). Sin embrago, se encuenira
una gran variacién en los patrones de coloracién de los individuos de esta

especie, debido a su ampha distribucidn:
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FIGURA 21, CNEMIDOPHORUS MASLINT FIGURA 22, DISTRIBUCION DE
(CALAKMUL, CAMPECTIE} CNEMIDOPHORUS MASLINI EN LA

PENINSUI A DE YUCATAN (AMARILLO). EN
ROJO SE MUESTRAN LAS TOBLACIONES
CONSIDERADAS EN ESTE ESTUDIO,

A. En Champotén (Campeche), la coloracién del cuerpo de los
lacertilios es parda y presentan lineas dorsolaterales completas en color
blanco.

B. En Puerte Morelos {Quintana Roo), el cuerpo es pardo, a veces
verde olivo detrds de la cabeza, presentan lineas dorsolaterales quebradas
en varios tonos de amarillo.

C. En Majahual (Quintana Roo), el cuerpo de los lacertilios es pardo,
con algunas zonas en verde olivo y la region ventral ocasionalmente azul.
Exhiben lineas dorsolaterales completas con escamas en distintos tonos de
amarillo.

D. En Calakmul {Campeche) y Chetumal (Quintana Roao), los
lacertilios presentan un color verde olivo y a veces pardo en las
extremidades y cabeza, tienen lineas dorsolaterales completas constituidas
por escamas de color amarillo claro

E. En Cayo Norte, el color del cuerpo de las lagartijas es pardo, las
patas son moteadas y las lincas dorsolaterales son completas y estan

conformadas por escamnas de color beige.
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DIsTRIBUCION: (. masling es una especie endémica de la Peninsula de
Yucatdn (figura 22). Sc encuentra en poblaciones disyuntas de Fl Petén
(Guatemala), Belice, Quintana Roc y suroeste de Campeche {Camphell,
1998; Lee, 2000).

Esta lagartija se presenta en varics de los habitats abiertos y
perturbados de la Penfnsula de Yucatin. Es una especie comin de las
playas arenosas, pero se observa también, en plantacioncs de coco v a la
orilla de las carreteras (Lee, 2000).

Aunque en Belice y Guatemala han sido registradas diversas
poblaciones de C. maslin: dentro del continente (McCoy v Maslin, 1962;
Carnpbell, 1998), todas las poblaciones conocidas en la porcién mexicana
de la Peninsula de Yucatan, sc localizaban en zonas costeras. Sin embrago,
curante la realizacién del presente trabajo, se cncontraron tres nuevas
poblaciones de esta lagartija:

A Calakmul (Campeche): En el poblado de Cristdbal Coldn, que se
encucntra en los limites de la reserva de Calakmul, en las coordenadas, 18°
127 50" N y 89° 277 497 W

B. Chetumal (Quintana Roo): Junte al kilémetrc 7 de la carretera
Chetumal — Bacalar, en las coordenadas, 18° 817 46” N y 827 22" 47" W,

Chetumal y Calakrl, son los primercs vegisiros de poblaciones
continentales de €. maslmz, en el territorio mexicano v fueron encontradas
en terrenos abiertos reclentemente, debido a fa canstruccién de carreteras

C Bance Chinchorro {Quintana Reo): En la isla conocida como Cayo

Norte, en las coordenadas, 18% 457 03" Ny 87° 18" 02" W

4. ONEMIDOPHORUS COZUMELA

Los individues adultos dc  Cremdophorus coxumela (figura 28)

presentan longitudes entre los 55 v 77 mm (Fricrs, 1969; Manriquez
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Mordan, 1948; Loe, 2000). Presentan de 103 a 115 cscamas en la region
media del cuerpo y de 16 a 18 poros femoerales Mucstran de dos a seis
escamas frontoparietales ¥ ochoe lineas paravertebrales completas {Frites,
1969; Lee, 2000)

Su coloracién va de verde olivo al pardo, con patas v cabeza pardas v
lineas dorsolaterales en color amarillo. La region ventral del cuerpo

presenta una ligera pigmentacién de color gris (Lee, 2000}

DISTRIBUCION: Cremzdophorus cozuwmela es una especie endémica de
Isla Cozaumgl, en el estado de Quintana Roo (figwa 24),

Se presenta en diversos hébitats ablertos y alterado de Cozumel. Es
coriin en las playas arenosas y rocosas de la isla, pero puede encontrarse a

la orilla de las carreteras y en las ruinas mayas.

5. ONEMIDOPHORUS RODECKT

Los individuos adultos de Cremedophorus yodeck: (figura 23) presentan
longitudes de entre los 59 v 72 mm {Iritts. 1969; Herndndez Gallegos,
1598; Lee, 2000). Presentan de 100 a 180 escamas en la regién media del
cuerpo, de 15 a 18 poros femorales v una o dos escamas frontoparietales
Pueden presentar lineas dorsolaterales (cuatro a cada lado del cuerpo), que
comienzan en el timpano y terminan en la region media del cuerpo, pero
normalmente estdn ausentes (Fritts, 196%; Lee, 2000}

La coloracidon del cuerpo va del verde olive al gris, con la cabeza v las
patas ocasicnalmente pardas. La regién ventral presenta un color gris
claro y en la temporada de reproduccién, la region gular llega a ser

amarilla o azul (Lee, 2000).
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FIGURA 23. CNEMIDOPHORUS COZUMELA
(CozuMEL, QUINTANA ROO)

FIGURA 24. IJISTRIBUCION DE
CNEMIDOPHORUS COZUMELAENEA
PENINSULA DE YUCATAN {(AMARILLO). EN
ROJO SE MUESTRA LA POBLACION
CONSIDERADA EN EI PRESENTE ESTUTHO.

DISTRIBUCION: C. rodecki es una especie endémica de la Peninsula de
Yucatan (figura 26). Se conocen poblaciones en Isla Contoy, Isla Mujetes y
Puerto Juarez, en el estado de Quintana Roo (Lee, 2000).

C. rodecki es un habitante conspicuo de las playas arenosas de las

islas y la zona costera del nordeste de Quintana Roo.

FIGURA 25. CNEMIDOPHORUS RORECK! (ISLA
CONTOY, QUINTANA ROO).

FIGURA 26 DISTRIBUCION DE
CNEMIDOPHORUS RODECKS EN LA
PENINSULA DE YUCATAN (AMARILLO). EN
ROJO SE MUESTRAN [ AS POBLACIONES
ESTUDIADAS.
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