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RESUMEN

Sceloporus grammicus (Squamata: Phrynosomatidae) es una lagartija que se distribuye
de manera continua del sur de Estados Unidos hasta el sureste de México. Habita en una gran
diversidad de climas y tipos de vegetacion. La variacion genética entre los linajes del centro de
Meéxico es sustancial, particularmente en el estado de Hidalgo. Se cree que el grado de esta
variacion correspondiente con las caracteristicas de historias de vida permanece oculto. Para
resolver parte de este enigma y comprender mejor la evolucion de las diferentes estrategias
reproductoras de esta especie, se realizo un estudio sobre las caracteristicas reproductoras y los
cambios histologicos de las gonadas de machos y hembras de S. grammicus durante un ciclo
anual en dos poblaciones que habitan ambientes contrastantes, Zacualtipan y Tizayuca en
Hidalgo, México.

Los resultados de este estudio mostraron que la actividad reproductora de machos y
hembras en ambas poblaciones fue sincronica. En Zacualtipan, las observaciones histologicas
revelaron una marcada estacionalidad en la actividad reproductora de los dos sexos. En
contraste, en Tizayuca el examen histologico de los testiculos y epididimo de los machos
demostrd espermiogénesis a lo largo del afio, lo cual indica que los machos en esta poblacion
pueden aparearse en cualquier época. Las hembras en esta poblacion poseen foliculos
vitelogénicos y embriones a lo largo del afio. La morfologia general del testiculo de los machos
y del ovario de las hembras de S. grammicus no mostré diferencias entre las dos poblaciones;
sin embargo, las observaciones en los cambios histologicos ocurridos en el ovario durante la
ovogénesis en S. grammicus, mostraron que la composicion y estructura del vitelo difiere de lo
descrito para todos los reptiles, siendo hialino y homogéneo durante la vitelogénesis tardia.

Este estudio aporta una importante informacion para el conocimiento de la biologia
reproductora de S. grammicus, en donde la reproduccion continua de esta especie parece haber
evolucionado en el altiplano de Hidalgo, principalmente en matorral xer6filo. Ademas, los
datos obtenidos de este trabajo sugieren que los machos y las hembras de ambas poblaciones
estan respondiendo de diferente manera a las presiones de seleccion del ambiente en el que
habitan, y estas diferencias encontradas en las estrategias reproductoras podrian ser el resultado
de adaptacion local o interacciones entre los genes y el ambiente, que a su vez pueden indicar

que cada poblacion se encuentra en una etapa temprana de un proceso de especiacion.



INTRODUCCION

La biologia de la reproduccion es un area esencial en el estudio de las especies
animales, ya que los conocimientos generados en esta disciplina contribuyen a la
identificacion de los factores que influyen en la reproduccion de las especies y sus patrones
de reproduccion, esto puede ser de ayuda en programas de conservacion para las especies
que se encuentran en peligro de extincion, conservacion de fauna silvestre y un mejor
manejo de aquellas especies que son de importancia econémica (Wildt, 1989; Sutherland,
1998).

La reproduccion involucra costos y beneficios en la adecuacion de un organismo,
aspectos que interactuan en la evolucidon de las diferentes estrategias reproductoras. El
beneficio es la produccion de crias mas grandes; sin embargo, implica costos como estrés
fisiologico, gasto metabdlico debido a la asignacion de la energia, o incluso incrementar los
riesgos de muerte cuando el tamafio de la puesta (especies oviparas) o camada (especies
viviparas) afecta la locomocion de la hembra (Vitt y Congdon, 1978; Vitt y Price, 1982).

La estrategia reproductora mas eficiente es la que utiliza una especie para poder
reproducirse y sobrevivir. Los ciclos reproductores son indicadores de estas estrategias, y
los reptiles presentan una gran variedad de ellas (Fitch, 1970), las cuales se expresan en
diferencias como sincronia y asincronia en la gametogénesis (formacion de
espermatozoides y 6vulos), formacion de estructuras almacenadoras de espermatozoides y
los modos de reproduccion: oviparidad y viviparidad (Shine, 1983; Blackburn, 2000). Estas
diferencias implican adaptaciones estructurales especificas, como la formacién de los
gametos y la estructura de los conductos reproductores, particularmente de las hembras.
Con base en lo anterior se ha considerado a los reptiles como modelos bioldgicos en el
estudio de la reproduccion (Fitch, 1970; Shine, 1983; Guraya, 1989; Méndez-de la Cruz et
al., 1998).

Estudios intraespecificos de patrones reproductores en lagartijas han sido un
importante recurso de investigacion. Tales estudios han revelado variacién geogréfica en
una variedad de caracteristicas de historias de vida, tal como tamafio de la camada, tamafo
del huevo, fecundacion y edad a la madurez sexual entre poblaciones de la misma especie

(Benabib, 1994; Michaud y Echternacht, 1995; Ramirez-Bautista et al., 2004).



El género Sceloporus (Squamata: Phrynosomatidae) ha sido un excelente modelo en
la identificacion del rol del ambiente y las caracteristicas de historias de vida (Guillette y
Méndez-de la Cruz, 1993; Méndez-de la Cruz et al., 1998; Ramirez-Bautista et al., 2004,
2011), tal como la longitud de la estacion reproductora, el tamafio de la camada, el periodo
de gestacion y el tamano del cuerpo a la madurez sexual (p. ¢j., S. jarrovii: Goldberg, 1971;
S. variabilis: Benabib, 1994). Se ha sugerido que la variacién en estas caracteristicas se
relaciona con la disponibilidad del alimento (Ballinger, 1977; Dunham, 1982), la duracion
apropiada de las condiciones ambientales (Mayhew, 1964; Benabib, 1994), o la historia
filogenética (Dunham y Miles, 1985).

El grupo Sceloporus grammicus (considerado como complejo), consiste de ocho
especies y dos subespecies de lagartijas confinadas a lo largo del Altiplano Mexicano y
rangos de montafia asociados (Lara-Gongora, 2004; Wiens et al., 2010). La mayoria de las
especies de este grupo de lagartijas (considerado como complejo) estan restringidas a
relativamente pequefias areas en el centro de México (Arévalo et al., 1991). Bajo la actual
taxonomia, S. grammicus tiene la distribucién mas amplia del grupo del género Sceloporus,
y esta desde la parte sur del Altiplano Mexicano hasta el Valle Rio Grande del sur de Texas
(Sites et al., 1992). A lo largo de este intervalo de distribucion, habita diversos tipos de
habitats, desde los 300 msnm hasta los 4000 msnm. Esta especie exhibe una alta variacion
en patrones de coloraciéon, como también una gran variaciébn en las caracteristicas
morfométricas, meristicas, de comportamiento y ecologia (Leyte-Manrique, 2011).

Debido a la amplia distribucion geografica de S. grammicus (Sites et al., 1992), la
investigacion de las caracteristicas de historias de vida en general, y los patrones de
actividad reproductora han sido bien estudiados en esta lagartija (ver Ramirez-Bautista et
al., 2004, 2011; Hernandez-Salinas et al., 2010). Sin embargo, hasta el momento no hay
estudios que definan los ciclos reproductores a nivel histologico, en relacion a la estructura
de las gonadas de machos y hembras. Los estudios mas cercanos en el género describen
caracteristicas histologicas del ovario y la ovogénesis en S. jarrovii (Goldberg, 1970;
Guillette et al., 1981), S. scalaris (Newlin, 1976), S. aeneus (Guillette y Jones, 1985), S.
mucronatus (Estrada-Flores et al., 1990) y S. forquatus torquatus (Uribe et al., 1995); y
caracteristicas del testiculo y espermatogénesis en S. malachiticus (Marion y Sexton, 1971),

S. scalaris (Newlin, 1976), S. undulatus (McKinney y Marion, 1985), S. mucronatus
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(Estrada-Flores et al., 1990; Méndez-de la Cruz et al., 1994) y S. bicanthalis (Hernandez-
Gallegos et al., 2002; Gribbins et al., 2011).

La mayoria de las poblaciones previamente estudiadas de S. grammicus a nivel
macroscopico exhiben el mismo patron de reproduccion otofial (Guillette y Casas-Andreu,
1980), en el que la reproduccion es asincronica entre machos y hembras. Especificamente,
la gametogénesis en el macho ocurre en el verano, seguida del cortejo y apareamiento, la
vitelogénesis es en el otofio, el desarrollo embrionario en el invierno, y el periodo de
nacimientos ocurre en la primavera (Guillette y Casas-Andreu, 1980; Jiménez-Cruz et al.,
2005). Ademas, el mismo patron general ha sido documentado en poblaciones distribuidas
a través de un gradiente altitudinal (Ramirez-Bautista et al., 2004). No obstante, existen
varias razones del porqué esperar variacion geografica en las caracteristicas reproductoras
de esta especie (Ramirez-Bautista et al., 2004; Leyte-Manrique, 2011). Primero, S.
grammicus habita en una gran diversidad de climas y tipos de vegetacion (Sites et al.,
1992). Segundo, los métodos moleculares han revelado variacion genética en esta especie
(Arévalo et al., 1991; Marshall et al., 2006). Esta variacion parece ser mas extensa en
poblaciones del centro de México, algunas de las cuales pueden representar linajes
evolutivos independientes (Arévalo et al., 1991; Marshall et al., 2006; Leyte-Manrique,
2011).

Trabajos anteriores han encontrado evidencia de diferencias entre poblaciones de
montafia (> 2700 m) y poblaciones bajas (< 2700 m) de S. grammicus en aspectos
fisioldgicos, comportamiento de reproduccion (como inicio y duracion de la vitelogénesis,
ovulacién y tiempo de gestacion) y caracteristicas morfoldgicas (tamafio del cuerpo a la
madurez sexual, tamafio de camada: Ramirez-Bautista et al., 2004; Leyte-Manrique, 2011).
Sin embargo, la variacion conocida de las caracteristicas de historias de vida en esta especie
es incompleta; debido a que las caracteristicas reproductoras pueden ser influenciadas tanto
por factores bidticos (depredacion, alimento, espacio), como abidticos (temperatura,
precipitacion y fotoperiodo) (Mayhew, 1964; Licht, 1973; Marion, 1982; Ramirez-Bautista
y Vitt, 1997) y genéticos (Arévalo et al., 1991; Marshall et al., 2006). Por otro lado, la falta
de informacion de otras areas o campos de estudio, como es la histologia, limita la
capacidad para caracterizar la magnitud de las variaciones de las estrategias reproductoras

en S. grammicus.



En términos generales, es de gran importancia probar hipdtesis en el contexto de
variacion geografica en las caracteristicas de historias de vida, realizar estudios
comparativos entre multiples poblaciones de ambientes contrastantes en el mismo tiempo
de colecta de los individuos, para entender mejor el efecto de los factores ambientales en la
ecologia reproductora y evolucion de las caracteristicas de historia de vida en lagartijas de
amplia distribucién (Benabib, 1994; Hernandez-Salinas et al., 2010); asi como también
analizar las variaciones morfologicas e histologicas de las gonadas, conductos
reproductores y 6rganos accesorios durante el ciclo reproductor en hembras y machos.
Estos avances generaran conocimientos basicos que contribuyan a interpretar los eventos
reproductores de los reptiles.

Por lo anterior, el objetivo de este trabajo comprende tres aspectos: 1) describir los
ciclos reproductores a nivel macroscopico de los machos y las hembras de S. grammicus en
dos poblaciones que habitan ambientes contrastantes (Tizayuca y Zacualtipan en el Estado
de Hidalgo, México) y comparar estos datos con previos estudios para establecer
diferencias en las caracteristicas reproductoras de esta especie; 2) describir las
caracteristicas estructurales de las génadas y sus cambios en un ciclo anual en machos y
hembras a nivel microscopico de las dos poblaciones; 3) integrar la informaciéon adquirida
de los dos niveles para interpretar la evolucion de las diferentes estrategias reproductoras en
esta especie. Con base en lo anterior, se espera que las dos poblaciones de S. grammicus
que habitan ambientes contrastantes, presenten variaciones en los ciclos reproductores y sus
cambios estructurales, esto como consecuencia de los diferentes ambientes en que habitan

las poblaciones.



ANTECEDENTES
Estrategias reproductoras de lagartijas

Una estrategia reproductora es el conjunto de adaptaciones que promueve la manera
mas eficiente de una poblacién para sobrevivir y reproducirse en las condiciones
especificas de un cierto ambiente (Tinkle, 1969; Ballinger, 1977).

Las estrategias reproductoras se ven reflejadas por las variaciones morfoldgicas e
histologicas de las goénadas, permitiendo la caracterizacion de tres tipos de ciclos
reproductores: continuos (Wilhoft, 1963; Inger y Greenberg, 1966); continuos con
variacion en el comportamiento reproductor (Sexton et al., 1971; Ruibal et al., 1972), y
discontinuos (Marion y Sexton, 1971; Ferreira et al., 2002; Ferreira et al., 2009).

Los ciclos continuos no presentan variacion en la actividad reproductora en ambos
sexos durante el afio. Las hembras presentan huevos en los oviductos o foliculos
vitelogénicos a lo largo del afo. Histologicamente, los ciclos continuos de los machos son
caracterizados por la presencia de todos los tipos de células germinales en
espermatogénesis dentro de los tubulos seminiferos a lo largo del afio. Este patron ha sido
descrito en especies de lagartijas como Anolis lineatopus (Gribbins et al., 2009) y S.
bicanthalis (Hernandez-Gallegos et al., 2002; Gribbins et al., 2011).

Los ciclos continuos con variacion en el comportamiento reproductor muestran en
los machos cambios estacionales en el tamafio de los testiculos y/o actividad
espermatogénica (Benabib, 1994) y las hembras producen multiples puestas por estacion
reproductora. Este tipo de patrén ha sido observado en especies como: Anolis acutus
(Ruibal et al., 1972), Anolis oculatus y Ameiva fuscata (Somma y Brooks, 1976),
Sceloporus variabilis (Benabib, 1994), y Cnemidophorus (= Aspidoscelis) lineatissimus
(Ramirez-Bautista et al., 2000).

En los ciclos discontinuos, se observan espermatogonias en los tubulos seminiferos
durante algun periodo del afio, mientras que en otras épocas son registrados abundantes
espermatozoides llenando todos los tubulos seminiferos (Hernandez-Franyutti y Uribe,
2012).

Las especies de lagartijas oviparas que habitan regiones tropicales que muestran una

marcada estacionalidad (sequia-precipitacion), presentan un patréon reproductor como el



reportado para Anolis sp. (Sexton et al.,, 1971; Gorman y Licht, 1974), Ctenosaura
pectinata e Iguana iguana (Casas-Andreu y Valenzuela-Lopez, 1984; Ferreira et al., 2002).

En especies viviparas, se han encontrado diferentes patrones reproductores. En
algunas especies, la vitelogénesis es generalmente restringida a la estacion himeda (julio-
noviembre), seguida de la ovulacion y fertilizacion (noviembre-diciembre), desarrollo
embrionario durante la estaciéon seca (diciembre-febrero), y los nacimientos en marzo
(Guillette y Bearce, 1986; Ramirez-Bautista et al., 2005; Jiménez-Cruz et al., 2005;
Hernandez-Salinas et al., 2010). Este patron (reproduccion otonal) es caracteristico de la
mayoria de las especies viviparas de altas elevaciones (montafa), como especies del género
Sceloporus que habitan regiones templadas y tienen una caracteristica importante de esta
estrategia reproductora, la asincronia entre hembras y machos (p.ej., S. jarrovii: Goldberg,
1970, 1971; Ballinger, 1973; Ramirez-Bautista et al., 2002; S. grammicus microlepidotus:
Guillette y Casas-Andreu, 1980; S. bicanthalis: Guillette, 1982). Otra caracteristica
importante que tienen las especies ademas de la actividad reproductora otofial, es la
sincronia entre machos y hembras, coincidiendo el periodo de actividad testicular con la
actividad ovéarica de la hembra (S. grammicus disparilis: Guillette y Bearce, 1986; S.
torquatus: Guillette y Méndez-de la Cruz, 1993, Feria-Ortiz et al., 2001; Ramirez-Bautista
et al., 2012). Finalmente, otro tipo de patréon es en el que la actividad reproductora es
bianual como ocurre en las hembras de Barisia monticola (Vial y Stewart, 1985).

La influencia de la estacionalidad en la reproduccion es comun entre lagartijas de
zonas templadas, de modo que la temperatura del ambiente, el fotoperiodo y la
precipitacion son los determinantes de mas peso en la actividad reproductora (Mayhew,
1964; Licht, 1973; Marion, 1982). En relacion a los tropicos donde la temperatura y el
fotoperiodo tienen poca variacion, y donde la sequia es comparable al frio prolongado de
las zonas templadas (Pianka, 1970), la precipitacién es aparentemente el factor que tiene
mayor influencia en los ciclos reproductores (Sexton et al., 1971; Ruibal et al., 1972).

Estas diferencias en las estrategias reproductoras son importantes considerando que
son mecanismos de evolucion que operan en la diferenciacion morfoldgica, fisiologica,
genética, ecoldgica, y como consecuencia, la supervivencia de los individuos de las

poblaciones de lagartijas. El conocimiento de esta diferenciacion morfoldgica revela con



mayor precision patrones actuales de comportamiento en la reproduccion, fisiologia y

distribucion geografica de las especies.

Caracteristicas del ovario

El ovario de los reptiles se sitiia en la region abdominal, en posicién dorsal al tubo
digestivo, son pareados y se encuentran suspendidos de la pared dorsal del cuerpo por
mesovarios. Los ovarios son asimétricos en su posicion, el derecho se sitla mas
cefalicamente que el izquierdo, esta diferencia es mas acentuada en las serpientes (Vitt y
Caldwell, 2009). El ovario cambia notablemente de forma y tamafio de acuerdo con la etapa
del ciclo reproductor en que se encuentre, también al nimero de foliculos y etapas de
desarrollo folicular que contenga (Tokarz, 1978; Guraya, 1989).

Los elementos somaticos del ovario integran cuatro capas tisulares que, del exterior
al interior son: 1) epitelio cubico simple que rodea al ovario, y muestra una membrana basal
que le separa del estroma subyacente, 2) estroma, formado por tejido conectivo
vascularizado, con abundantes fibroblastos y fibras de colagena, 3) musculo liso dispuesto
circular y longitudinalmente y, 4) una capa delgada de tejido conjuntivo y mesotelio que
limita el lumen interior del ovario.

Los elementos germinales del ovario son: 1) las ovogonias, células germinales
diploides que estan situadas en regiones especificas del epitelio dorsal del ovario, llamadas
nichos germinales; a través de la ovogénesis las ovogonias constituirdn los ovocitos; 2)
ovocitos, células germinales que inician la meiosis avanzando hasta la fase de arresto
meiodtico, correspondiente a la fase diplotena de la profase I de la meiosis, en la cual
permanecen hasta la ovulacion. Los ovocitos y las células foliculares que los rodean forman
los foliculos, los cuales pueden observarse en diversos estadios de desarrollo; estan
rodeados de una membrana basal y tecas de tejido conjuntivo, la interna vascularizada y la
externa fibrosa; 3) foliculos atrésicos en diversas etapas de regresion; y, 4) foliculos
postovulatorios o cuerpos luteos.

La ovogénesis en reptiles comprende fases que implican complejas variaciones
estacionales de la estructura del ovario, que en secuencia son: 1) proliferacion de
ovogonias, 2) foliculogénesis, 3) desarrollo folicular (durante previtelogénesis y

vitelogénesis), 4) maduracion folicular, y 5) ovulacion. Al término de la ovulacién, el
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ovocito liberado transita a través del oviducto, donde ocurre el depdsito de albuminas,
cascaras y cascarones (en especies oviparas), o bien ocurre la gestacion (en especies
viviparas); concluyendo estas etapas con la oviposiciéon o el parto, respectivamente
(Guraya, 1989; Palmer et al., 1997).

El desarrollo de los foliculos ocurre en dos etapas: previtelogénesis y vitelogénesis.
Durante la previtelogénesis se incrementa el ovoplasma con aumento de organelos celulares
que permitird la enorme actividad que requerira la maduracion del ovocito (Guraya, 1989).
En el nticleo se observa la presencia de cromosomas plumosos, esta caracteristica retine dos
procesos: expresion genética y condensacion. Las células foliculares forman un epitelio
estratificado y polimorfico con células pequefias, intermedias y piriformes. Otra
caracteristica de la previtelogénesis es la multiplicacion del nucléolo en el nucleo. Durante
el inicio de la vitelogénesis las células foliculares muestran cambios morfoldgicos,
reduciendo su altura progresivamente de columnares o pseudoestratificadas, a cubicas y
planas. Las células foliculares forman una barrera de permeabilidad, su actividad es captar
y seleccionar sustancias del exterior, provenientes de los vasos sanguineos (Uribe et al.,
2010). Estas células realizan los primeros procesos de sintesis en la produccion del vitelo,
precursores que pasaran al ovocito en el que ocurrira la etapa siguiente de polimerizacion y
organizacion de las sustancias vitelinas que se almacenan hasta ser utilizadas durante el
desarrollo embrionario (Uribe et al., 1996).

El ovocito de los reptiles es de tipo telolécito, ya que en éste se deposita una gran
cantidad de vitelo (Uribe, 2002a). En este tipo de ovocitos, se presenta una polarizacion
muy evidente del vitelo hacia uno de los polos del ovocito formando el polo vegetal, en
tanto el ovoplasma activo y nucleo celular se desplazan hacia el polo animal (Uribe, 2002a;
Uribe et al., 2010). En el polo animal se constituye el disco germinativo, en el cual se
origina el desarrollo embrionario.

Durante la ovulacion, el ovocito se desprende del ovario y pasa al oviducto, en tanto
que las células foliculares que formaban el resto del foliculo quedan en el ovario,
desarrollandose a partir de ellas el foliculo postovulatorio o cuerpo luteo, estructura que se
integra al equilibrio hormonal con la secrecion de estrogenos y progesterona (Xavier, 1987;

Uribe et al., 1995).



Durante la formacion del cuerpo luteo, las células foliculares se transforman en
luteas, proliferan, se hipertrofian y es comin que contengan un pigmento lipidico amarillo,
el caroteno (Xavier, 1987; Guraya, 1989; Uribe et al., 1995; Uribe et al., 2010). Las
secreciones del cuerpo luteo son esenciales en el organismo, tales como estrégenos y
progesterona (Xavier, 1987). En especies viviparas la progesterona puede inhabilitar el
crecimiento folicular, la captacion de la vitelogenina por el ovario, preparar el utero para
que el desarrollo embrionario se lleve a cabo y también puede estimular los oviductos para
que finalice la gestacion (Guillette y Jones, 1985; Xavier, 1987).

El nimero de foliculos que inician su desarrollo son méas numerosos que los que
llegan a la ovulacion, los que no contintian su maduraciéon degeneran, éstos se llaman
atrésicos y se caracterizan por que en ellos se detiene el crecimiento folicular,
posteriormente degeneran y ocurre su remocion por el ovario. La atresia ocurre en todas las
etapas de desarrollo folicular, y de esta manera se regula el indice reproductor de la especie

(Goldberg, 1970; Trauth, 1978; Guraya, 1989; Uribe et al., 1995, 1996).

El testiculo en reptiles

Los testiculos son 6rganos pares generalmente de forma ovalada, de manera similar
a los ovarios, en reptiles los testiculos estan situados en la cavidad abdominal suspendidos a
la pared dorsal del cuerpo por el mesorquio, uno de ellos es ligeramente mas cefalico que el
otro, esta caracteristica es mas evidente en las serpientes (Vitt y Caldwell, 2009).

Los testiculos estan formados por una cépsula de tejido conjuntivo fibroso llamada
tunica albuginea, de la cual parten trabéculas al interior del testiculo, proporcionandole un
soporte muy adecuado. Entre las trabéculas se localizan los tibulos seminiferos rodeados
de tejido intersticial, que consiste de tejido conjuntivo laxo con vasos sanguineos y
linfaticos, células de Leydig y fibras nerviosas. Las células de Leydig son secretoras de
testosterona, se localizan aisladas o formando pequefios grupos en el tejido intersticial
(Mayhew y Wright, 1970; Uribe, 2002b; Gribbins, 2011).

Al interior de los tubulos seminiferos ocurre la formacion de los gametos
masculinos mediante el proceso de espermatogénesis, que comprende la diferenciacion
desde las espermatogonias hasta la formacion de espermatozoides. En el interior de los

tubulos seminiferos, las células germinales estan acompafiadas de las células de Sertoli que
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son de gran importancia en el desarrollo de las células germinales, ya que ademds de su
actividad hormonal que determina las condiciones internas de los tibulos seminiferos, las
nutren, sostienen y fagocitan cuerpos residuales (Gribbins, 2011). Estas células presentan
forma piramidal y su citoplasma en la region apical se extiende hacia la luz del tabulo, el
nucleo se encuentra en posicion basal con un nucléolo evidente (Mayhew y Wright, 1970;
Uribe, 2002b).

Durante la primera division de la meiosis, que ocurre en los espermatocitos
primarios, se formaran los espermatocitos secundarios, cada uno de los cuales contiene la
mitad del nimero cromosémico, es decir, un solo juego de cromosomas homoélogos pero
que aun quedan duplicados y estan formados por dos cromatidas (Gribbins y Gist, 2003;
Gribbins, 2011; Herndndez-Franyutti y Uribe, 2012). Los espermatocitos secundarios
también son de forma esférica pero mas pequefios que los primarios, los cuales a su vez,
continuardn con la segunda divisiéon de la meiosis, formando las espermatidas; éstas son
células esféricas mas pequefias que los espermatocitos secundarios, de nucleo esférico y
haploide. Las espermatidas se transforman morfologicamente mediante el proceso de
espermiogénesis (Hess y de Franca, 2008), constituyendo los espermatozoides, proceso que
comprende la ultima etapa de la espermatogénesis. Una vez que el proceso
espermatogénico se ha completado y los espermatozoides han sido conducidos al
epididimo, el testiculo entra en regresion, durante esta fase el epitelio germinal sufre un
desgaste gradual, se reduce y algunos elementos celulares se encuentran en degeneracion
(Estrada et al., 1990; Villagran-Santa Cruz et al., 1994).

En los reptiles que muestran ciclos reproductores estacionales, la espermatogénesis
no es continua durante todo el afo. En estas especies el testiculo tiene una fase de
recrudescencia o activacion en la que se inicia la proliferacion de espermatogonias y una
fase de avance progresivo de la espermatogénesis, ocurriendo diversas etapas de
maduracidon espermatogénica en la que se observan hacia la luz del tubo seminifero los
siguientes tipos celulares: a) espermatocitos primarios, b) espermatidas tempranas, c)
espermatidas en espermiogénesis, d) espermatozoides y e) regresion del epitelio seminifero

(Mayhew y Wright, 1970; Ferreira et al., 2002; Gribbins y Gist, 2003; Gribbins, 2011).
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Descripcion de la especie

Sceloporus grammicus es una especie que en su area de distribucion, forma
poblaciones grandes; su talla es relativamente pequefia, con una LHC media de 48.9 + 3.5
mm, y su cola de 57.0 £ 4.6 mm. Las escamas dorsales son quilladas, débilmente
mucronadas, con un niumero medio de 64.8 escamas en las hembras y de 72.2 en los
machos (Uribe-Pena et al., 1999). La region dorsal del cuerpo es de color verde a gris
intenso, con una franja transversal de color crema en la region frontal (Fig. 1). Los machos
presentan numerosos poros femorales y parches en la region ventral del cuerpo de color
azul cielo intenso (metalico), con dos lineas negras en la parte media. Los parches en la
region ventral de las hembras son de color pajizo a naranja.

Sceloporus grammicus es una especie que se encuentra a elevaciones que van desde
los 300 msnm hasta altas elevaciones como los 4000 msnm, habita desde Canada hasta
Panama, en las montafas de ambientes templados, en bosques de pino, encino, pino-encino,
y en vegetacion de tipo xerofilo, asi como en zonas con presencia humana, ya sean rurales o
urbanas. Se le observa con frecuencia en bardas de casas abandonadas, arboles y arbustos.
Es de habitos diurnos, se alimenta de pequefios invertebrados como insectos,
principalmente de escarabajos y hormigas, pero se puede considerar una especie
oportunista, ya que también puede alimentarse de mariposas, caracoles, arafias y ademas
practica el canibalismo (Leyte-Manrique et al., 2005). Su reproduccién es vivipara y el
apareamiento ocurre en el verano. Diversos estudios han documentado que la vitelogénesis
es en la estacion humeda, seguida de la ovulacién y fertilizacién en noviembre y diciembre,
el desarrollo embrionario ocurre durante el invierno, y los nacimientos de las crias en
primavera (Guillette y Bearce, 1986; Ramirez-Bautista et al., 2005; Jiménez-Cruz et al.,

2005; Hernandez-Salinas et al., 2010). El tamafio de la camada varia de 3 a 12 crias.
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Figura 1. Sceloporus grammicus (macho)

JUSTIFICACION

El complejo S. grammicus abarca varias poblaciones en la Altiplanicie Mexicana
identificadas como razas cromosomicas, en éstas se han realizado diversos estudios
moleculares y de cariotipos (Arévalo et al., 1991; Marshall et al., 2006), morfologicos,
conductuales y sobre algunos aspectos de historia natural (Leyte-Manrique, 2011). En estos
estudios se ha descrito que las poblaciones presentan diferencias que podrian ser
consecuencia de los ambientes en los que viven, y estas pueden ser causa de diferentes
procesos tal como la especiacion (formacion de nuevas especies). Ademads, un trabajo de
reproduccion realizado en una poblacion de Tepeapulco, Hidalgo, México (Ramirez-
Bautista et al., 2012), sugiere que S. grammicus es un complejo; ya que en éste se ha
identificado un patrén de reproduccion sincronico entre machos y hembras, mientras que
las poblaciones hermanas presentan asincronia, como ya se menciono anteriormente.
Considerando estos antecedentes, para este trabajo se eligieron dos poblaciones a estudiar,
una que habita un ambiente de montafia (Zacualtipan), y otra que habita un ambiente
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xerodfilo (Tizayuca), que es similar a la poblacion de Tepeapulco, la cual presenta un patron
de reproduccion sincronico (Ramirez-Bautista et al., 2012), esto con el fin de identificar los
patrones de reproduccion y aportar nueva informacion sobre la biologia reproductora de
esta especie mediante el andlisis histologico de las gonadas. La integracion de estos
aspectos con los datos registrados anteriormente, permitiran comprender mejor la evolucion

de las diferentes estrategias reproductoras de la misma.

OBJETIVOS
General

Evaluar las caracteristicas reproductoras y cambios histoldgicos de las gonadas de
machos y hembras de Sceloporus grammicus durante un ciclo anual en dos poblaciones de

ambientes contrastantes (Tizayuca y Zacualtipan) del estado de Hidalgo, México.

Particulares

1. Definir si existe dimorfismo sexual entre los machos y las hembras de ambas
poblaciones.

2. Describir los ciclos reproductores de los machos y las hembras y sus cambios a
nivel macroscopico en un ciclo anual en las dos poblaciones.

3. Definir el tamafio de la camada entre hembras de las dos poblaciones, y si esta
caracteristica esta correlacionada con la LHC de las hembras.

4. Relacionar los factores ambientales (temperatura, precipitacion y fotoperiodo)
con la actividad reproductora de machos y hembras de las dos poblaciones.

5. Describir las caracteristicas morfologicas de las gonadas de los machos y las
hembras mediante el andlisis histologico de las dos poblaciones.

6. Identificar el ciclo reproductor de las gonadas de machos y hembras mediante el

analisis histologico de las dos poblaciones.
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HIPOTESIS

Ho: Se espera que las dos poblaciones de S. grammicus distribuidas en ambientes
contrastantes, no presenten variaciones en los ciclos reproductores y sus cambios
estructurales, y por lo tanto, los ambientes en que habitan las poblaciones no influyen en la
biologia reproductora de la especie.

Ha: Se espera que las dos poblaciones de S. grammicus que habitan ambientes
contrastantes, presenten variaciones en los ciclos reproductores y sus cambios estructurales,
esto como consecuencia de los diferentes ambientes en que habitan las poblaciones, que

influyen en la biologia reproductora de la especie.

METODOS
Area de estudio

Se realizaron colectas en dos localidades en el Estado de Hidalgo, México (Fig. 2):
1) Zacualtipan. Municipio La Mojonera (20° 37.723” N, 98° 37.435° O), localizada a una
elevacion de 2063 msnm. La temperatura media anual en este sitio es de 13.6°C, y la
precipitacion promedio anual de 2047.4 mm. La vegetacion dominante es de pino-encino
(Fig. 3A), en el que domina pino (Pinus patula), encino (Quercus affinis, Q. sartorii), haya
mexicana (Fagus mexicana), helechos (Lophosoria quadripinnata), liquidambar
(Liquidambar macrophylla), arbustos (Clethra mexicana) y magnolia (Magnolia
schiedeana; Rzedowski, 1978). Los datos de temperatura y precipitacion fueron colectados
durante un periodo de 11 anos (Garcia, 1981), y los datos de fotoperiodo fueron tomados de
Astronomical Almanac (1984). Estos datos fueron usados para construir un perfil climatico
de esta region (Fig. 4).
2) Tizayuca. Colonia Emiliano Zapata (19° 51.563” N, 98° 57.332° O), localizada a una
elevacion de 2295 msnm. La temperatura media anual en este sitio es de 14.9°C, y la
precipitacion promedio anual de 600.5 mm. La vegetacion dominante es matorral crasicaule
(Fig. 3B), en el que domina nopal (Opuntia sp.), huizache (Acacia sp.), mezquite (Mimosa
buncifera) y yucca (Yucca filifera, Y. decipiens; Rzedowski, 1978). Los datos de
temperatura y precipitacion fueron colectados durante un periodo de 19 afios (Garcia,
1981), y los datos de fotoperiodo se tomaron de Astronomical Almanac (1984). . Estos

datos fueron usados para construir un perfil climatico de la region (Fig. 5).
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Figura 2. Area de estudio donde se muestran las localidades de muestreo:
Zacualtipan y Tizayuca, Hidalgo, México.
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Trabajo en campo

En cada localidad se llevaron a cabo muestreos mensuales de los individuos de la
especie S. grammicus, comenzando en febrero de 2011 a enero de 2012. El tamafio de la
muestra por mes para ambas poblaciones fue de un minimo de tres machos y tres hembras
adultos. Las lagartijas se capturaron vivas, se transportaron al Laboratorio de Ecologia de
Poblaciones del Centro de Investigaciones Bioldgicas, Universidad Autonoma del Estado

de Hidalgo; donde los datos morfologicos y andlisis macroscopicos fueron efectuados.

Anadlisis morfologico

Se recolectaron un total de 219 individuos, representados por 50 machos y 59
hembras de Zacualtipan y 54 machos y 56 hembras de Tizayuca. Los ejemplares fueron
sacrificados por medio del método de congelacidon, que permite bajar el metabolismo. Se
registraron los datos del tamafio del cuerpo (LHC; mm), antebrazo (AB), fémur (LF), largo
(LC) y ancho (AC) de la cabeza con un calibrador digital marca Vernier (precision 0.1 mm)
y se pesaron con una Pesola (precision 0.1 g). Inmediatamente después mediante una
incision ventral del abdomen se disectaron los 6rganos reproductores. Posteriormente, los
ejemplares se etiquetaron, se fijaron con formol al 10% y se colocaron en alcohol al 70%

para su conservacion (Ramirez-Bautista et al., 2008; Hernandez-Salinas et al., 2010).

Analisis reproductor
a) Analisis macroscopico

Testiculos y epididimos, ovarios y embriones en los oviductos, se removieron y pesaron
(a una precision de 0.0001 g) en una balanza analitica. Con un calibrador digital (marca
vernier) se midieron el testiculo derecho en machos y los foliculos ovaricos
(previtelogénicos y vitelogénicos); y en el oviducto, el embridn més grande en hembras
(Ramirez-Bautista et al., 2008; Hernandez-Salinas et al., 2010).

Se registr6 el numero de foliculos previtelogénicos, foliculos vitelogénicos y
embriones. Con las hembras mas pequefias que contenian foliculos vitelogénicos o
embriones en el oviducto, se estim¢ la talla minima de la madurez sexual (Ramirez-Bautista
y Vitt, 1997, 1998). Los machos que mostraron testiculos grandes y epididimo altamente

enrollado, asociado con la produccion de espermatozoides fueron considerados
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sexualmente maduros (Goldberg y Lowe, 1966). Las gonadas de los machos y las hembras,
y los oviductos con embriones, fueron fijados en formol al 10% durante 2 dias,
posteriormente, se cambiaron a alcohol 70% para su conservacion y posterior analisis
histologico. El higado y los cuerpos grasos de todos los especimenes fueron removidos y
pesados a una precision de 0.0001 g en una balanza, de modo que los ciclos estacionales en
la masa de los organos potencialmente relacionados con la reproduccion pudieran ser
descritos. El tamafio de la camada fue determinado por el conteo de los embriones en los
oviductos de hembras durante la estacion reproductora (Ramirez-Bautista et al., 2004). Los

estadios de desarrollo embrionario se determinaron de acuerdo a Dufaure y Hubert (1961).

b) Anadlisis microscopico
Trabajo de laboratorio

Una vez fijadas las gonadas y conductos de los especimenes, se transportaron al
Laboratorio de Biologia de la Reproduccion, en la Facultad de Ciencias de la Universidad
Nacional Autébnoma de México, para su procesamiento histologico de la siguiente manera:
deshidratacion con alcoholes graduales (50°,70° y 96°), aclaramiento en xilol, inclusion en
parafina de punto de fusion 56-58°C (tres cambios de 30 min cada uno, siendo el primero
de xilol-parafina en proporcién 1:1, el segundo y tercero de parafina pura). De cada uno de
los bloques se obtuvieron cortes seriados de 5y de grosor, con un micrétomo de rotacion.
Las técnicas de tincion empleadas fueron: Hematoxilina-Eosina (morfologia general),
Tricromica de Masson (tejido conjuntivo y musculo) y Acido Peryddico de Schiff (PAS,

mucopolisacaridos y laminas basales) (Aguilar et al., 1996).

a) Machos

Se hicieron preparaciones seriadas del testiculo y epididimo. Se registraron las
caracteristicas morfologicas de las células de Sertoli y del epitelio epididimario, tales como
cilios, presencia de granulos o vacuolas en el citoplasma (Goldberg y Parker, 1975;
Villagran-Santa Cruz et al., 1994, Hernandez-Franyutti y Uribe, 2012). Se identificaron los
diferentes estadios de la espermatogénesis, tomando como referencia la clasificacion del
ciclo espermatogénico anual propuesta por Mayhew y Wright (1970) y se le hicieron

modificaciones, esta clasificacion se dividio en I, 11, II1, IV, V, VI, VII y VIII estadios.
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b) Hembras

Se hicieron preparaciones seriadas del ovario a fin de determinar las caracteristicas de
los elementos germinales y somadticos que lo componen, asi como sus cambios a lo largo
del ciclo reproductor. Se registraron los siguientes datos: estructura general del ovario,
nimero de nichos germinales, de foliculos en desarrollo y de cuerpos luteos; presencia o no
de foliculos atrésicos; localizacion y caracteristicas de los componentes de los nichos
germinales; caracteristicas morfologicas de los ovocitos en desarrollo, del epitelio folicular,
de los foliculos atrésicos y de los cuerpos luteos (Guillette y Jones, 1985; Fox y Guillette,
1987; Guraya, 1989; Uribe et al., 1995, 1996; Guarino et al., 1998; Villagran-Santa Cruz y
Méndez-de la Cruz, 1999).

Se considerdé como el inicio del ciclo reproductor de las hembras cuando en ellas se
identificaron las ovogonias, su actividad mitdtica y consecuentemente la foliculogénesis
(Uribe et al., 2010). Se caracterizo el proceso de ovogénesis de acuerdo la clasificacion de
Uribe et al. (1995, 1996) y se le hicieron modificaciones. La madurez folicular se dividié en
nueve estadios (correspondiendo los estadios I, II, III y IV a la previtelogénesis, y V, VI,
VII, VIII, IX y X a la vitelogénesis). Las caracteristicas morfoldgicas del cuerpo luteo se

establecieron a lo descrito por Guraya (1989) y Uribe et al. (1995).

Andlisis estadisticos

Las descripciones y comparaciones fueron restringidas a los machos y las hembras
sexualmente maduros para ambas poblaciones. Para probar el dimorfismo sexual, se
removid el efecto del tamafio del cuerpo (LHC) usando una regresion lineal para cada una
de las caracteristicas morfoldgicas, y después se usaron los residuales en pruebas de ¢ de
Student para los datos que presentaron una distribucion normal, y pruebas de U de Mann-
Whitney cuando los datos no cumplieron con las condiciones para las pruebas paramétricas.
Para probar las diferencias entre una poblacion y otra, se utilizaron pruebas de ¢ de Student
y U de Mann-Whitney en la masa gonddica, cuerpo graso ¢ higado, tanto de los machos
como de las hembras. Puesto que el tamafo de las muestras fue muy grande al realizar las
pruebas de U de Mann-Whitney, se calcul6 el estadistico Z partiendo de la propuesta que la
distribucion de U se aproxima a la distribucion normal para muestras grandes (Zar, 1999),

por lo tanto, para una prueba de dos colas con un a = 0.05, Z = 1.96; si el valor calculado de
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Z resultd ser menor a Z de la tabla (1.96), se rechazé Ho (No existe diferencia entre los dos
grupos).

Para analizar las diferencias a través de los meses en la masa gonadica, cuerpo graso
e higado (6rganos asociados con el desarrollo reproductivo), se usaron los residuales de las
regresiones que mostraron una relacion significativa entre la LHC y estos organos en
pruebas de Kruskal-Wallis; para las regresiones que no resultaron significativas se usé la
masa de los drganos sin transformar en pruebas de Kruskal-Wallis. Se us6 una regresion
multiple para probar una relacion de tres pardmetros ambientales (temperatura,
precipitacion y fotoperiodo) con la masa gonddica de machos y hembras. Se calculé un
coeficiente de correlacion de Pearson para probar una relacion significativa entre la LHC de
las hembras y el tamafio de la camada.

Se optd por rechazar el ajuste secuencial de Bonferroni (Rice, 1989) cuando se
realizaron pruebas estadisticas bajo la misma hipdtesis y asi evitar rechazar el resultado de
una prueba cuando realmente sea significativa (Moran, 2003). Las medias son presentadas
+ DE, a menos que otra cosa sea indicada. Todos los analisis estadisticos se elaboraron con

Statistica 7.0 (StatSoft Inc., 2004).

RESULTADOS
Dimorfismo sexual

Las comparaciones entre machos y hembras en todas las caracteristicas
morfoldgicas se muestran en la Tabla 1 y 2. No se encontré diferencia entre machos y
hembras en la poblacién de Zacualtipan en ninguna de las caracteristicas morfologicas; en
contraste en la poblacion de Tizayuca los machos fueron mas grandes que las hembras
(LHC: t=2.24, P=0.027).

En el andlisis de las poblaciones combinadas, los machos tendieron a ser mas
grandes que las hembras (LHC: ¢ = 2.34, P = 0.02); no se encontrd diferencia en ninguna
otra caracteristica morfoldgica.

Los machos de Tizayuca tendieron a ser mdas grandes que los machos de
Zacualtipan (LHC: ¢ = -2.65, P = 0.009). Las hembras de ambas poblaciones no mostraron

diferencia significativa en ninguna de sus caracteristicas morfoldgicas (Tabla 2).

~21 ~



1. Analisis macroscopico
a) Ciclo reproductor de los machos

En Zacualtipan, los machos sexualmente maduros oscilaron en tamafio de 51.9 -
76.8 mm en LHC (media £ 1 DE, 62.3 £ 5.6 mm); asi la madurez sexual parece ser
alcanzada a una LHC de 51.9 mm. En Tizayuca, los machos sexualmente maduros
oscilaron en tamafio de 51.4 - 80.4 mm en LHC (65.7 £ 7.1 mm); asi la madurez sexual
parece ser alcanzada a una LHC de 51.4 mm.

No se encontrd relacion de la masa testicular y la LHC para la poblacion de
Zacualtipan (#* = 0.003, P = 0.67); sin embargo, en Tizayuca se presentd una relaciéon
significativa entre las mismas variables (** = 0.25, P = 0.0001). Asi, el ciclo de la masa
testicular de Tizayuca es representado por la grafica de los residuales de la regresion, en
contraste a la masa testicular de Zacualtipan (Fig. 6A, D). Una prueba de Kruskal-Wallis
reveld una diferencia estadisticamente significativa en la masa testicular a través de los
meses en las dos poblaciones (Zacualtipan: H = 41.24, P < 0.0001, Fig. 6A; Tizayuca: H =
20.48, P = 0.039, Fig. 6D). No se encontrd diferencia significativa de la masa testicular
entre las dos poblaciones (Mann-Whitney U= 1175, Z=1.13, P =0.25).

El cuerpo graso estuvo relacionado con la LHC de los machos en ambas
poblaciones (Zacualtipan: 7 = 0.36, P < 0.0001; Tizayuca: 7* = 0.11, P = 0.014), dado este
resultado se removid el efecto del tamano de los machos por el uso de los residuales de la
regresion para describir el ciclo de los cuerpos grasos. En Zacualtipan no hubo diferencia a
través de los meses en la masa de los cuerpos grasos (Kruskal-Wallis: H = 18.65, P =
0.067, Fig. 6B), mientras que en Tizayuca se encontr6 una diferencia a través de los meses
en la masa de los cuerpos grasos (Kruskal-Wallis: H = 26.92, P = 0.0047, Fig. 6E). No se
encontrd diferencia estadisticamente significativa del cuerpo graso entre las dos
poblaciones (Mann-Whitney U = 1201, Z=0.96, P =0.33).

El higado estuvo relacionado con la LHC en ambas poblaciones (Zacualtipan: > =
0.29, P < 0.0001; Tizayuca: — 0.53, P < 0.0001). En Zacualtipdn no se encontrd
diferencia a través de los meses en la masa del higado (Kruskal-Wallis H = 14.19, P =0.22,
Fig. 6C). En contraste, en Tizayuca se revelo diferencia a través de los meses en la masa del
higado (Kruskal-Wallis H = 23.51, P = 0.015, Fig. 6F). Una prueba de ¢ de Student mostrd
diferencia significativa del higado entre las dos poblaciones (# < 0.0001, P = 1). El ciclo del
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cuerpo graso e higado esta representado por la grafica de los residuales de la regresion para
ambas poblaciones (Fig. 6).

Los machos en la poblacion de Zacualtipan empezaron la recrudescencia en marzo y
alcanzaron el maximo tamafio en abril-agosto (Fig. 6A), seguido por una regresion de la
masa testicular en septiembre; en contraste, los machos de Tizayuca empezaron la
recrudescencia en noviembre, alcanzan el maximo tamafo durante diciembre-septiembre,
seguido por una regresion de la masa testicular en octubre (Fig. 6D).

La regresion multiple reveld una relacion significativa entre la masa testicular y la
precipitacion en la poblacién de Zacualtipan (todo el modelo: #* = 0.6, P = 0.048;
temperatura: P = (0.58; precipitacion: P = 0.01; fotoperiodo: P = 0.07); en contraste, en la
poblacion de Tizayuca la regresion multiple no revelo relacion significativa entre la masa
testicular y las tres variables ambientales (todo el modelo: #=0.1,P=0.82; temperatura:

P =0.79; precipitacion: P = 0.74; fotoperiodo: P = 0.98).

b) Ciclo reproductor de las hembras

En la poblacion de Zacualtipan, las hembras sexualmente maduras oscilaron en talla
de 44.2 - 73.6 mm en LHC (61.2 + 6.6 mm); asi la madurez sexual parece ser alcanzada a
una LHC de 44.2 mm. En Tizayuca, las hembras sexualmente maduras oscilaron en tamano
de 48.8-75.6 mm en LHC (62.9 + 5.9 mm); asi la madurez sexual parece ser alcanzada a
una LHC de 48.8 mm.

No se present6 relacion de la masa gonadica y la LHC para ambas poblaciones
(Zacualtipan: > = 0.0003, P = 0.89; Tizayuca: »* = 0.014, P = 0.38). La poblacion de
Zacualtipdn mostré un efecto significativo en la masa gonadica a través de los meses
(Kruskal-Wallis H = 37.06, P = 0.0001, Fig. 7A), mientras que la poblacion de Tizayuca no
mostrd diferencias estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis H = 16.07, P = 0.13,
Fig. 7D). No se encontré diferencia entre la masa gonadica de las hembras de las dos
poblaciones (Mann-Whitney U = 1495, Z = 0.72, P = 0.47).

En cuanto al cuerpo graso, tampoco se observo una relacion con la LHC en ambas
poblaciones (Zacualtipan: +* = 0.035, P = 0.15; Tizayuca: »* = 0.001, P = 0.8). En la
poblacion de Zacualtipan, los cuerpos grasos no revelaron diferencia significativa a través

de los meses (Kruskal-Wallis H = 14.73, P = 0.19, Fig. 7B). En la poblacion de Tizayuca,
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la prueba de Kruskal-Wallis revel6 un efecto del mes en el cuerpo graso (H = 22.93, P =
0.018, Fig. 7E). Se presentd una diferencia significativa entre el cuerpo graso de las dos
poblaciones (Mann-Whitney U = 1250, Z=2.11, P = 0.034).

Se encontr6 una relacion entre el higado y la LHC en ambas poblaciones
(Zacualtipan: #* = 0.15, P = 0.001; Tizayuca: +* = 0.15, P = 0.002). En Zacualtipan, se
encontro una diferencia estadisticamente significativa entre los meses y el peso del higado
(Kruskal-Wallis H = 22.85, P = 0.018, Fig. 7C). En Tizayuca, la prueba de Kruskal-Wallis
no encontrd efecto del mes en el higado (H = 12.46, P = 0.33, Fig. 7F). No se encontr6
diferencia significativa entre la masa total del higado de las dos poblaciones (Mann-
Whitney U= 1550, Z= 0.4, P = 0.68).

En ambas poblaciones, los ciclos de la masa gonadica y del cuerpo graso son
representados por sus valores inalterados (Fig. 7). Se removi6 el efecto del tamafio de las
hembras por el uso de los residuales de la regresion para describir el ciclo del higado para
la poblacion de Tizayuca (Fig. 7F); no obstante, para la poblacion de Zacualtipan, se
representan los valores inalterados del higado (Fig. 7C).

La regresion multiple reveld una relacion significativa entre la masa gonadica y las
variables ambientales en la poblacién de Zacualtipan (todo el modelo: > = 0.64, P = 0.032;
temperatura: P = 0.08; precipitacion: P = 0.32; fotoperiodo: P = 0.056); en contraste, en la
poblacion de Tizayuca, la masa gonadica no estuvo correlacionada con ninguno de los
factores ambientales (todo el modelo: I 0.25, P = 0.48; temperatura: P = 0.29;
precipitacion: P = 0.4; fotoperiodo: P = 0.29).

En la poblacién de Zacualtipan, las hembras con foliculos vitelogénicos fueron
observadas en agosto (5/5 hembras, 100%) y septiembre (2/4 hembras, 50%). El desarrollo
embrionario fue observado en septiembre (2/5 hembras, 50%), octubre (5/5 hembras,
100%), noviembre (5/5 hembras, 100%), diciembre (5/5 hembras, 100%), enero (6/6
hembras, 100%), febrero (5/5 hembras, 100%) y marzo (1/5 hembras, 20%). En contraste,
en la poblacion de Tizayuca las hembras con foliculos vitelogénicos fueron encontradas en
diciembre (1/6 hembras, 16.6%), enero (1/5 hembras, 20%), febrero (2/5 hembras, 40%),
abril (1/5 hembras, 20%) y julio (1/4 hembras, 25%). Las hembras con embriones fueron
observadas en todos los meses del afio, excepto en enero (marzo: 1/4 hembras, 25%; abril:

2/5 hembras, 40%; mayo: 2/4 hembras, 50%; junio: 3/5 hembras, 60%; julio: 3/4 hembras,
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75%; agosto: 3/3 hembras, 100%; septiembre: 3/5 hembras, 60%; octubre: 3/4 hembras,
75%; noviembre: 2/5 hembras, 40%; diciembre: 3/6 hembras, 50%; febrero: 1/5 hembras,
20%).

El niimero de foliculos vitelogénicos (Zacualtipan: 6.6 £ 1.4, rango 4 - 8, n = 7;
Tizayuca: 5.3 £ 0.8, rango 4 - 6, n = 6) no difiri6 entre las dos poblaciones (Mann-Whitney
U=28.5, P=0.076). El nimero de foliculos vitelogénicos no mostr6 diferencia significativa
del nimero de embriones en Zacualtipan (6.9 + 2.2, rango 3 - 12, n = 29; Mann-Whitney U
=93.5, P=0.76) o Tizayuca (5 + 1.6, rango 2 - 8, n = 26; Mann-Whitney U = 64.5, P =

0.52). Asi, el nimero de embriones fue usado para estimar el tamafio de la camada.

Tamaiio de la camada

La media del tamafio de la camada difiere entre las dos poblaciones (Mann-Whitney
U =183.5, P =0.001). Especificamente, el tamafio de la camada en Zacualtipan (7 £ 1.4,
rango 3 — 12, n = 29) fue mas grande que en Tizayuca (5 £+ 1.6, rango 2 — 8, n = 26). El
tamafio de la camada estuvo correlacionado significativamente con la LHC de las hembras
en las dos poblaciones (Zacualtipan: » = 0.819, P < 0.0001; Tizayuca: » = 0.818, P <
0.0001).

Tabla 1. Estadisticas descriptivas de las caracteristicas morfologicas de machos y hembras de Sceloporus grammicus de Zacualtipan y
Tizayuca. Tamaiio del cuerpo (LHC), antebrazo (AB), fémur (LF), largo (LC) y ancho (AC) de la cabeza. Las medias son dadas = 1 DE.

Zacualtipan Tizayuca

M (V=50) F (V=59) M (N=54) F (V=56)

LHC (mm) 622+5.6 61.1+£6.5 65.6+7.1 62.8+59
Peso (g) 74+1.9 7.5+2.6 83+£2.98 69+23
LC (mm) 11.5+2.0 10.8+1.7 11.7+1.3 109+1.7
AC (mm) 126+1.2 11.5+£0.9 128+ 1.5 11.4+0.9
AB (mm) 13.1+1.4 125+1.6 134+1.8 124+1.4
LF (mm) 122+ 1.1 7.4+2.6 122+ 14 109+ 1.0

~25~



Tabla 2. Pruebas de ¢ de Student y U de Mann-Whitney* de diferencias en las caracteristicas morfologicas en adultos de Sceloporus grammicus de Zacualtipan y Tizayuca. A: Comparaciones entre
machos y hembras de Unicamente Zacualtipan; Gnicamente Tizayuca; y ambas poblaciones combinadas. B: Comparaciones entre machos de Zacualtipan y Tizayuca; hembras de Zacualtipan y Tizayuca.

Tamafio del cuerpo (LHC), antebrazo (AB), fémur (LF), largo (LC) y ancho (AC) de la cabeza.

A. M/H (Zacualtipan) M/H (Tizayuca) M/H (Combinados)
Caracteristica Estadistico P Decision Estadistico P Decision Estadistico P Decision
LHC (mm) t=0.94 0.34 t=224 0.027 t=234 0.02
Residuales LC (mm)* Z=0.1 Zose) =1.96 No existe diferencia Z=095 Zyse) =1.96 No existe diferencia Z=0.64 Zoso)=1.96 No existe diferencia
Residuales AC (mm) t<0.0001 1 t<0.0001 0.99 1<0.0001 1
Residuales AB (mm)* Z=0.36 Zose)=1.96 No existe diferencia Z=1231 Zyse) =1.96 No existe diferencia Z=1.18 Zoso)=1.96 No existe diferencia
Residuales LF (mm) t<0.0001 1 t<0.0001 1 1<0.0001 1
B. M/M H/H
Caracteristica Estadistico P Decision Estadistico P Decision
LHC (mm) t=-2.65 0.009 t=-143 0.15
Residuales LC (mm)* Z=0.87 Zysp)=1.96 No existe diferencia Z=0.008 Zyse) =1.96 No existe diferencia
Residuales AC (mm) t<0.0001 1 t<0.0001 0.99
Residuales AB (mm)* Z=1.08 Zysp)=1.96 No existe diferencia Z=0.22 Zyse) =1.96 No existe diferencia
Residuales LF (mm) £<0.0001 1 t<0.0001 1
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Figura 6. Variacion mensual en la masa de las gonadas, cuerpos grasos e higado en machos de Sceloporus grammicus de Zacualtipan (A-C) y Tizayuca (D-F), Hidalgo, México. Las medias son dadas +
ES.
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Figura 7. Variacion mensual en la masa de los ovarios, cuerpos grasos e higado en hembras de Sceloporus grammicus de Zacualtipan (A-C) y Tizayuca (D-F), Hidalgo, México. Las medias son dadas +
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11. Andlisis microscopico
Aspectos generales de la estructura del testiculo

Los testiculos son ovoides y pareados, se localizan en la cavidad abdominal
sostenidos a la pared dorsal del cuerpo por el mesorquio. Los testiculos se encuentran
envueltos por una capa de tejido conjuntivo fibroso (tinica albuginea) que contiene vasos
sanguineos (Fig. 8). De la tinica albuginea parten las trabéculas, éstas consisten de tejido
conjuntivo laxo con vasos sanguineos, células de Leydig y fibras nerviosas (Fig. 12A).
Entre las trabéculas se encuentran los tubulos seminiferos, éstos son constituidos por el
epitelio germinal, en el cual se hallan células de Sertoli y células germinales en diferentes
estadios de desarrollo de la espermatogénesis (Fig. 8-17). Las células de Sertoli tienen
forma piramidal, su ntcleo es de forma ovalada o triangular (Fig. 10A-B, 11A-B), se
encuentran descansando en la membrana basal del epitelio germinal y su citoplasma apical

se extiende hacia la luz del tibulo seminifero.

Caracteristicas del epididimo

El epididimo es un conducto contorneado, rodeado por una capa de tejido
conjuntivo (tinica albuginea), a través del cual pasan los espermatozoides hacia el
conducto deferente (Fig. 8A-B). El epididimo estd limitado en su interior por epitelio
simple. Se pueden reconocer dos tipos de conductos: los conductillos epididimarios (Fig.
8B, 10C, 11C, 13C, 15A-B, 16C y 17C) y los conductos epididimarios (Fig. 8B, 10D, 11D,
13D, 15C-D, 16D y 17D).

Los conductillos epididimarios son de diametro pequefo (92.57 £ 12.67 pum, n = 5),
su epitelio es cubico con largas microvellosidades (Fig. 13C). Los conductos epididimarios
son de mayor talla que los conductillos (Fig. 8B, 15A), estdn formados por epitelio
columnar muy alto (163.31 £ 17.33 um, n = 5), con células de nucleo esférico en posicion
basal y citoplasma que se extiende hacia la luz del tubo (Fig. 15C-D), y contiene
abundantes granulos de secrecion, relacionados con la actividad secretora de estas células

de acuerdo con la actividad reproductora.
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Ciclo espermatogénico
Los estadios de la actividad espermatogénica en los machos adultos procesados en
esta investigacion estan listados en la Tabla 3, corresponden a la clasificacion de Mayhew y

Wright (1970) y se ilustran en las Figuras 10 a 17.

Tabla 3. Estadios del ciclo espermatogénico anual de lagartijas adultas de Sceloporus grammicus de acuerdo a la clasificacion de
Mayhew y Wright (1970).

Estadio Condicion espermatogénica
1 Division de espermatogonias sin el desarrollo de un lumen
2 Presencia de espermatocitos primarios en el margen luminal
3 Espermatocitos secundarios en el margen luminal
4 Espermatidas tempranas en el margen luminal

Espermatidas en metamorfosis en el margen luminal
Espermatozoides en el lumen

Regresion temprana - Escombros de células en el lumen

o N O W

Regresion completa - No hay division celular, no hay lumen

Estadio 1. Los tibulos seminiferos contienen espermatogonias, las cuales se
encuentran en la base del epitelio seminifero y con frecuencia se les encuentra en mitosis,
esto ocurre sin el desarrollo de un lumen (Fig. 10A). Usualmente en este estadio se
observan los nucleos de las células de Sertoli, éstos estan adyacentes a la membrana basal y
distribuidos irregularmente. Entre las células de Sertoli se sitian espermatogonias alrededor
de la periferia del tabulo (Fig. 10A-B). Se pueden encontrar algunos espermatocitos
primarios en la porcidon central del tubulo, son més grandes que las espermatogonias y sus
nlcleos muestran estadios de la profase I del proceso meidtico. Todos los tibulos del
testiculo son sincronicos, es decir, muestran caracteristicas similares, caracteristica propia
de los reptiles (Fig. 9). El epididimo se observa vacio (Fig. 10D).

Estadio 2. Los tabulos seminiferos se caracterizan por la abundancia de
espermatocitos primarios, el didmetro de los tubulos seminiferos incrementa (134.82 +
14.63 pm, n = 9) al igual que el volumen testicular. Alun no se aprecia luz en los tubulos

seminiferos (Fig. 11).
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Estadio 3. Este estadio no fue detectado debido a que es caracterizado por la
abundancia de espermatocitos secundarios en el margen luminal, éstos son mas pequeiios
que los espermatocitos primarios y son el resultado de la primera division de la meiosis,
estas células rapidamente pasan a la segunda division de la meiosis transformandose en
espermatidas, lo que dificulta su observacion.

Estadio 4. La presencia de espermatidas tempranas en el margen luminal es
caracteristica de este estadio (Fig. 12). Las espermatidas tempranas son esféricas, mas
pequenas que los espermatocitos secundarios, son haploides y en ellas se inicia la
espermiogénesis, proceso por el cual estas células se diferencian en espermatozoides. El
epitelio seminifero incrementa notablemente su altura (83.28 £ 11.91 um, n = 5) y en
consecuencia, el didmetro del tubulo seminifero (145.82 £ 33.02 um, n = 5).

Estadio 5. Los tubulos seminiferos en este estadio se caracterizan por la presencia
de espermatidas en metamorfosis. Se abre la luz de los tibulos seminiferos y las
espermatidas avanzadas se encuentran en el margen de este lumen (Fig. 13A-B). En este
estadio no se observan espermatozoides. Otras células més tempranas de la linea germinal
se pueden observar claramente, como lo descrito en los estadios anteriores. Los
conductillos epididimarios conservan su diametro y altura de las células (Fig. 13C), el
diametro de los conductos epididimarios y la altura de sus células incrementan
notablemente (Fig. 13D). Las células columnares manifiestan un incremento de su
citoplasma, por lo que éstas son muy altas.

Estadio 6. La abundancia de espermatidas y espermatozoides maduros en el lumen
de los tibulos caracteriza a este estadio, (Fig. 14). El diametro de los tubulos (295.63 +
30.79 um, n = 6) y la altura del epitelio seminifero (127.09 = 15.17 um, n = 10) alcanzan su
maximo tamafio. Nucleos de células de Sertoli se pueden ver ocasionalmente alrededor de
la periferia de lo tibulos. En la Fig. 15 se puede apreciar que el diametro de los
conductillos (92.57 £ 12.67 um, n = 5) y conductos epididimarios (163.31 £ 17.33 um, n =
5), asi como la altura de las células columnares (37.44 + 3.82 um, rango = 32-41.6 um, n =
8) alcanzan su maximo tamafio. Los conductos epididimarios se observan completamente

llenos de espermatozoides (Fig. 15A, C, D).
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Estadio 7. En este estadio el testiculo entra en regresion temprana y se identifica por
la reduccion de la altura del epitelio seminifero y la presencia de residuos celulares en el
lumen de los tibulos (Fig. 16A-B). Se observan espermatidas tempranas en menor nimero
que en el estadio anterior (Fig. 16A). El epitelio seminifero empieza a reducirse (76.99 +
17.97 um, n = 8) al igual que el didmetro de los tibulos seminiferos (136.93 = 41.66 um, n
= 7). Los conductillos y conductos epididimarios revelan caracteristicas similares al estadio
anterior, con masas de espermatozoides en la luz de los conductos epididimarios (Fig.
16D).

Estadio 8. La luz de los tubulos es muy pequefia o no esta presente, el testiculo ha
entrado en regresion completa. Unicamente células de Sertoli y espermatogonias estan
presentes dentro de los tubulos (Fig. 17A-B), no se observan espermatogonias en division
mitdtica. El epitelio germinal se reduce drasticamente (21.79 = 5.4 um, n = 8), asi como el
diametro de los tibulos (76.05 £+ 8.93 um, n = 5) y el volumen testicular. Los conductos
epididimarios se observan vacios, su diametro (38.49 £ 7.16 um, n = 5) y la altura de las
células columnares se reduce notablemente (3.92 £ 0.62 um, n = 5); éstas caracteristicas

son similares a las del estadio 1 (Fig. 17C, D).

Cambios histologicos del sistema reproductor de los machos durante el ciclo anual

Los cambios histoldgicos durante el ciclo reproductor se muestran en la Tabla 4. El
ciclo espermatogénico en la poblacion de ZacualtipAn mostré una clara variacion
estacional. La recrudescencia temprana inicid a partir de noviembre, las observaciones
histologicas de los testiculos revelaron la proliferacion de espermatogonias (estadio 1, Fig.
10). La presencia de espermatocitos primarios llenando los tubulos seminiferos ocurrié en
los meses de febrero y marzo (estadio 2, Fig. 11). Solo durante el mes de abril se
observaron ejemplares con la presencia de espermatidas tempranas en el margen luminal
(estadio 4, Fig. 12). En el mes de junio se encontraron ejemplares en el estadio 5. La Fig.
13, muestra que los tubulos seminiferos en este estadio poseen espermatidas en
espermiogénesis, el desarrollo de lumen es caracteristico y en el margen de éste se
encuentran espermatidas avanzadas. La maxima actividad espermatogénica (estadio 6, Fig.
14 y 15) se inici6 en abril y permaneci6 hasta septiembre. Células tempranas de la linea

germinal y en cantidad muy abundante se pueden apreciar en este estadio, el epitelio
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germinal incrementa considerablemente su altura, ademas se puede apreciar una gran
cantidad de espermatozoides en la luz de los tibulos seminiferos y en los conductos
deferentes. El estadio 7 (Fig. 16), o regresion temprana se observé en septiembre, y solo en
este mes se encontraron organismos en esta condicion. El estadio 8 se muestra en la Figura
17 y se observo en octubre, diciembre y enero. El epitelio germinal reduce a su minimo
tamafio, pueden apreciarse los ntcleos de algunas células de Sertoli y no hay actividad
mitotica en las espermatogonias.

En la poblacién de Tizayuca el ciclo espermatogénico difiridé considerablemente de
la poblacion de Zacualtipan. El analisis histologico indico que los machos de S. grammicus
exhiben actividad testicular a lo largo del afio, con ejemplares encontrandose en el estadio 6
del ciclo espermatogénico en practicamente todos los meses del afio, excepto en agosto y
febrero (Tabla 4). No se encontraron testiculos que exhibieran recrudescencia temprana en
ningin mes del afio (estadios 1, 2, y 3). Espermatidas tempranas (estadio 4) fueron
encontradas en septiembre y noviembre, mientras que ejemplares en el estadio 5 fueron
observados en los meses de abril, mayo, julio, agosto, noviembre, enero y febrero. El
estadio 7 se encontrd en diversos meses a través del afio (junio, agosto, octubre y febrero).
Interesantemente no se encontraron ejemplares en completa regresion (estadio 8) en

ninguno de los meses en esta poblacion.
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Tabla 4. Porcentaje de machos adultos de Sceloporus grammicus durante los estadios del ciclo espermatogénico.

Poblacién Estadio Enero Febrero Marzo Abril Mayo Junio Julio Agosto Septiembre Octubre Noviembre Diciembre
Zacualtipan 1 50

2 100 100 100 50

3

4 50

5 50

6 50 100 50 100 100 50

7 50

8 50 100 50
Tizayuca 1

2

3

4 333 333

5 333 333 333 333 333 333 333

6 66.6 100 66.6 66.6 333 66.6 66.6 66.6 333 100

7 66.6 66.6 66.6 333

8
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Aspectos generales de la estructura del ovario

El ovario de S. grammicus se encuentra suspendido a la pared dorsal de la cavidad
abdominal por el mesovario, consiste de un epitelio simple, estroma y tejido germinal. El
estroma (Fig. 18B), estd compuesto por tejido intersticial, incluye fibroblastos, fibras
colagenas, melanocitos, cavidades linfaticas y vasos sanguineos. El tejido germinal incluye
dos nichos germinales, foliculos en diferentes estadios de desarrollo, cuerpos luteos y
foliculos atrésicos (Fig. 18A).

Los nichos germinales se encuentran en la superficie dorsal del ovario, contienen
ovogonias y ovocitos en estadios tempranos de desarrollo mezclados con células epiteliales
adyacentes al estroma ovarico (Fig. 18-20). Las ovogonias son de forma oval o esférica, su
citoplasma es hialino y homogéneo, el nucleo es esférico u oval con cromatina granular

(Fig. 19, 20A).

Morfologia de la ovogénesis

Estadio 1. Los ovocitos primarios en los nichos germinales (Fig. 19, 20A) son
esféricos u ovoides y un poco mas grandes (13.42 + 1.03 um, n = 3) que las ovogonias (6.7
+ 0.98 um, n =4), poseen cromosomas fibrilares en estadios tempranos de la Profase I de la
meiosis. La cromatina filamentosa es facilmente distinguible en este estadio. El citoplasma
del ovocito primario se tifie ligeramente, similar a lo observado en las ovogonias. En el lado
ventral de los nichos germinales, grupos de pequefias células poseen ntcleos ovalados con
cromatina granular y un nucléolo (Fig. 19). Dichos nucleos son similares a los encontrados
en las células foliculares en los foliculos primordiales, por lo cual se sugiere que estos
pequefios grupos de células son destinados a formar las células foliculares que rodean a los
ovocitos.

Estadio 2. Los foliculos primordiales se forman cuando los ovocitos dejan el nicho
germinal y pasan al estroma (Fig. 20B), éstos son mas grandes (37 £ 8.5 um, n = 3) que los
ovocitos primarios. En este estadio ellos son rodeados por un epitelio folicular, llamado
capa granulosa, la cual consiste de una sola capa de células ctbicas. Los foliculos
primordiales son ovalados, con un nucleo redondo y un nucléolo. El ovoplasma muestra

pequenas fibras y granulos.
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Estadio 3. Los ovocitos crecen a un diametro promedio de 98.99 £ 4.71 pm (n = 5),
poseen un nucleo esférico u ovalado con cromosomas plumosos (Fig. 20C-D). Cerca del
nicleo se observan granulos densos, los cuales corresponden al nucleo vitelino. La
granulosa consiste de células pequenas e intermedias con forma ovoide.

Estadio 4. El ovocito previtelogénico contintia creciendo en este estadio (647.91 +
45.35 pm, n = 20). El nucleo tiene cromosomas plumosos y el nucléolo se multiplica,
formando numerosos nucléolos (Fig. 21A-B). La zona central del ovoplasma tiene una
apariencia irregular con algunos cuerpos densos (Fig. 21A). En contraste, la zona de la
periferia del ovoplasma es homogénea. Conforme la ovogénesis progresa en este estadio, el
ovoplasma presenta pequeias vacuolas que se encuentran distribuidas irregularmente, las
cuales incrementan en niimero hacia el centro del ovoplasma, donde son mas grandes. La
zona pelacida se distingue claramente y es homogénea (Fig. 21A, C), su espesor es de 2.35
+ 0.78 um (n = 3). La granulosa es polimorfica conteniendo tres tipos de células: pequenias,
intermedias y piriformes (Fig. 21C), alcanza un espesor de 30.58 £ 5.56 pm (n = 3). Las
células pequefias son mas abundantes en la zona adyacente al ovocito, éstas y las células
intermedias se asemejan a las descritas en el estadio anterior. Cada una de las células
intermedias es ovalada, con un ntcleo redondo y un nucléolo, su citoplasma es ligeramente
granular. Las células piriformes son grandes, tienen nucleo grande, esférico, con uno o mas
nucléolos; el citoplasma posee granulos y vacuolas. La teca contiene pequefios capilares y
células secretoras esteroidogénicas; las cuales estdn aisladas o en pequenos grupos, estas
c¢lulas son ovoides o irregulares, tienen nucleo esférico y abundante citoplasma vacuolado.

Estadio 5. El crecimiento folicular contintia, el ovocito alcanza un diametro
promedio de 1100 £+ 143 pm (n = 4). Las vacuolas incrementan en tamafio y nimero en la
periferia del ovoplasma antes del inicio de la vitelogénesis. En este estadio se inicia la
vitelogénesis, se pueden observar varios granulos pequefios y acidofilos en la periferia del
ovoplasma (Fig. 22A). Conforme avanza la vitelogénesis en este estadio, el ovoplasma se
llena de estos pequeios granulos que se distribuyen en el centro y en la periferia del
ovocito. No se aprecian cambios en la estructura de la granulosa y la zona pelucida en
comparacion al estadio anterior. La teca consiste de fibroblastos, fibras coldgenas y

pequeios vasos sanguineos.
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Estadio 6. El ovocito exhibe rapido crecimiento con el deposito de vitelo en el
ovoplasma y alcanza un didmetro promedio de 1.9 £ 0.209 mm (n = 3). Durante este
estadio se puede apreciar una region con muchos granulos en la periferia del ovoplasma
(Fig. 28C-D). Los granulos de vitelo que se encuentran cerca de la zona pelucida son
pequefios en comparacion con aquellos que se encuentran en la zona central del ovoplasma
(Fig. 28C-D). También se observa la formacion de pequenas gotas de grasa (23.33 * 8.6
um, n = 4) distribuidas irregularmente en el ovoplasma del ovocito. La granulosa contintia
teniendo tres tipos de células, en comparacion al estadio anterior, ésta disminuye su espesor
(29.6 £ 0.52 um, n = 3). La zona pelicida incrementa un poco de espesor (4.7 + 0.29 um, n
= 3). En la teca interna se puede observar un ligero incremento de vasos sanguineos, se
pueden observar las células secretoras de la teca externa.

Estadio 7. El crecimiento del ovocito sigue siendo muy evidente, alcanzando un
diametro promedio de 2.5 £ 0.375 mm (n = 3), aumenta el numero de pequenas plaquetas
vitelinas en la periferia del ovocito, parece apreciarse un patrén en donde conforme
avanzan estas plaquetas hacia la region central del ovocito se fusionan (Fig. 22B-C). Las
gotas de grasa incrementan de tamafio y en nimero, se pueden distinguir gotas medianas
(69.99 £ 12.47 um, n = 6) en la periferia del ovoplasma y pequefias (23.33 £ 8.6 um, n =4)
en la region central. Las células piriformes se reducen progresivamente a células ovoides;
en consecuencia, la granulosa vuelve a ser una sola capa de células pequefias y cubicas
(Fig. 22B-C). Los cambios en la estructura de la zona pelucida (Fig. 22C) también se
pueden apreciar, diferenciandose esta en una capa homogénea (banda hialina) y una capa
estriada (zona radiada). La teca externa reduce de espesor y los vasos sanguineos
incrementan su densidad.

Estadio 8. Conforme la vitelogénesis avanza, los ovocitos siguen incrementando su
tamafio a un didmetro promedio de 5.1 £ 0.714 mm (n = 15). Aumenta el nimero de
plaquetas vitelinas en la periferia (Fig. 23C), se observa una fusién mas evidente de estas
plaquetas formando vitelo acidofilo e hialino. Las gotas de grasa que se encuentran en el
ovocito, adyacentes a la zona peltcida, incrementan a su maximo tamafio (286.66 + 109.54
um, n = 9), en el centro del ovoplasma se observan gotas medianas (69.99 + 12.47 um, n =
6) y chicas (23.33 £ 8.6 um, n = 4) distribuidas con irregularidad. Durante el avance de la
vitelogénesis, la zona pelucida posee un espesor de 4.71 £ 0.29 um (n = 3) y la granulosa
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disminuye su espesor en relacion al estadio anterior (4.71 + 0.29 um, n = 3) (Fig. 23). La
granulosa solo presenta una sola capa de células ctbicas y algunas aplanadas (Fig. 23C). En
la teca se distingue incremento en su vascularizacion (Fig. 23C).

Estadio 9. El incremento del tamafio del ovocito continta a un didametro promedio
de 7.1 £ 0.568 mm (n = 6). Gradualmente, la zona de la periferia del ovoplasma que
contenia muchas y pequenas plaquetas vitelinas se reduce, y grandes plaquetas vitelinas son
vistas alrededor de la superficie interior adyacente a la zona peltcida (Fig. 24D). Las gotas
lipidicas reducen nuevamente su tamafio (medianas) en la periferia del ovoplasma y en el
centro se encuentran pequefias gotas que aumentan considerablemente en numero. El
ovoplasma se encuentra lleno de vitelo, en este se distingue el polo animal y el polo vegetal
(Fig. 24A-B). La granulosa se reduce a una capa de células que son aplanadas (Fig. 24D).
En la teca se sigue apreciando el tejido conjuntivo con alta vascularizacion.

Estadio 10. El patron de distribucion del vitelo, la morfologia de la zona peltcida, la
granulosa y la teca son similares a lo descrito en el estadio anterior. Justo antes de la
ovulacion, el ovocito ha obtenido un didmetro promedio 8.5 £ 0.0425 mm (n = 6) (Fig. 25-
26). En este estadio se observa el nucleo del ovocito desplazado hacia el polo animal (Fig.
26A-B). La principal diferencia que distingue al foliculo en este estadio ademas del
incremento de tamafio, es la cantidad mayor y tamafio muy pequefio (87.34 £ 36.31 pm, n =

4) de todas las gotas de grasa entre el vitelo.

Cuerpo luteo

Estadio 1. Los foliculos postovulatorios (Fig. 27A) tienen una cavidad central
irregular y una pared celular contraida después de la liberacion del ovocito. La granulosa
luteinizada incrementa en espesor y forma multiples capas con células monomorficas
irregulares con nucleo central y ovalado. Las capas de la teca invaden la masa latea con
delgados septos de tejido conjuntivo.

Estadio 2. La cavidad central rapidamente es ocupada por células de la granulosa
luteinizada exhibiendo hipertrofia e hiperplasia (Fig. 27B). La pared folicular es compacta,
por lo que el cuerpo luteo es mas compacto. En la periferia del cuerpo luteo la teca es mas

fibrosa y vascularizada.
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Estadio 3. El cuerpo luteo reduce gradualmente su tamafio (Fig. 27C). El citoplasma
de las c¢lulas luteas en hipertrofia es vacuolado y el nacleo es picnotico (nucleo retraido
por condensacion de la cromatina; Fig. 27D). Pequeiias trabéculas de tejido conjuntivo con
capilares se mezclan con las células luteas. En las capas de la teca se observa una extensa
vascularizacion.

Estadio 4. Durante este estadio (Fig. 27E) se observan escasas células luteas
rodeadas de tejido conjuntivo. Las células luteas son muy vacuoladas y de forma irregular,
sus bordes son menos delineados que en los estadios anteriores. Los limites de la periferia

del cuerpo luteo son difusos y las capas de la teca no se pueden distinguir.

Atresia folicular

La atresia folicular se presentd tanto en foliculos previtelogénicos (Fig. 28A-B)
como en los vitelogénicos (Fig. 28C-D, 29), aunque ocurrié6 con mayor frecuencia en
foliculos previtelogénicos con granulosa estratificada antes (Fig. 28A) y durante la
vacuolizacion del ovoplasma (Fig. 28B). Durante el inicio de la atresia folicular en los
foliculos previtelogénicos, la zona pelucida se pliega e incrementa el nimero de las células
en la granulosa (Fig. 28A). En ocasiones se distingue claramente una proliferacion de la
granulosa en un lado del ovocito que forma una invaginacion donde las células piriformes
son abundantes, indicando fagocitosis del ovocito por las células foliculares. Estas
caracteristicas se incrementan gradualmente conforme la atresia folicular avanza.

En los foliculos vitelogénicos atrésicos (Fig. 28C-D, 29) se presenta una
desorganizacion del ovoplasma, la zona pelticida plegada se rompe en diversos lugares y la
granulosa forma grandes pliegues. Algunas células de la granulosa migran hacia el centro

del ovoplasma. La teca es muy vascularizada.
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Cambios histologicos del sistema reproductor de las hembras durante el ciclo anual

Los cambios histologicos durante el ciclo reproductor de las hembras de
Zacualtipdn muestran al igual que en los machos una clara variacion estacional. En el inicio
del ciclo reproductor el ovario contiene pequefios foliculos previtelogénicos (abril-junio,
estadios 2, 3 y 4), los foliculos atrésicos son cominmente observados durante este tiempo.
El estadio 5 de la ovogénesis se presenta en el mes de julio, en este estadio se inicia la
vitelogénesis, cuando se observan varios granulos pequefios de vitelo en la periferia del
ovoplasma. En los meses de julio, agosto y septiembre ocurre el deposito del vitelo
(estadios 6, 7, 8, 9 y 10), es evidente el gran incremento en tamafo de los foliculos,
cambios en la zona pelucida, en la granulosa y la teca; la atresia folicular es menos
frecuente que en la previtelogénesis. Cuando los foliculos son ovulados (septiembre-
octubre), el ovario contiene foliculos previtelogénicos y cuerpos luteos. El desarrollo
embrionario ocurrié de septiembre a marzo. La morfologia de los cuerpos liteos depende
del estadio de prefiez o el tiempo transcurrido después de la ovulacion. En marzo y abril
(primavera), se encontraron hembras con cuerpos luteos en estadio 4, esto es un indicador
que esas hembras acababan de parir.

El examen histoloégico de los foliculos ovaricos durante el ciclo anual en las
hembras de Tizayuca, reveld un patron de actividad inusual, sin una sincronizacion entre
las hembras de esta poblacion. Al igual que en el anélisis macroscopico, la vitelogénesis no
fue restringida a una temporada del afio. Foliculos en la etapa 5 de la ovogénesis se
identificaron en el mes de octubre, estadios de desarrollo mas avanzados de la vitelogénesis
se encontraron en abril, julio, diciembre, enero y febrero (estadios 7, 8 y 9). La atresia
folicular fue observada con mas frecuencia en foliculos previtelogénicos que en
vitelogénicos, de igual manera que en la poblacion de ZacualtipAn. Como se menciond
anteriormente en el analisis macroscopico, las hembras prefiadas fueron encontradas a lo
largo del afio, excepto en el mes de enero, por lo tanto en esos organismos se encontraron

cuerpos luteos en diferentes estadios de desarrollo.
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Figura 8. Sceloporus grammicus. A: Testiculo (T) y epididimo (E) en Estadio VI del ciclo espermatogénico. Los tiibulos seminiferos (Ts) del testiculo
presentan su volumen mas alto y el epididimo se encuentra lleno de espermatozoides (Ez). Hematoxilina-Eosina (H-E), Barra = 220 mm. B:
Epididimo. Conductillos epididimarios (1) vacios y conductos epididimarios (2) llenos de espermatozoides. H-E, Barra = 140 pm. C: Estadio IV del
ciclo espermatogénico. Los tubulos seminiferos son rodeados de la tinica albuginea (Ta), la cual estd compuesta por tejido conjuntivo y vasos
sanguineos (v). H-E, Barra = 33 um.
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Figura 9. Secciones panoramicas del testiculo de Sceloporus grammicus que muestran la sincronia en todos los tibulos seminiferos durante la
espermatogénesis. A: Estadio IV. B: Estadio V. C: Estadio VI. D: Estadio VIII. H-E, Barras = 140 um.
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Figura 10. Sceloporus grammicus durante el Estadio I del ciclo espermatogénico. A: Los tiibulos seminiferos contienen abundantes espermatogonias
(Eg) y células de Sertoli (Se). H-E, Barra = 33 um. B: Detalle de la Fig. 10A. El epitelio seminifero contiene espermatogonias en actividad mitética

(Egm). H-E, Barra = 16 um. C: Epididimo. Conductillos epididimarios (1) rodeados de tejido intersticial (Ti). H-E, Barra = 33 um. D: Los conductos
epididimarios (2) se encuentran vacios. H-E, Barra = 33 pm.
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Figura 11. Sceloporus grammicus durante el Estadio II del ciclo espermatogénico. A: El epitelio seminifero contiene espermatogonias (Eg) en la
membrana basal y espermatocitos primarios (Ep) en la porcién central del tibulo seminifero. El lumen no esta presente. Células de Sertoli (Se) y vasos
sanguineos (v). H-E, Barra = 33 pm. B: Detalle de la Fig. 11A. H-E, Barra = 16 um. C: Conductillos epididimarios (1) rodeados de tejido intersticial
(Ti). H-E, Barra = 33 um. D: Conductos epididimarios vacios (2). H-E, Barra =33 pm.
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Figura 12. Sceloporus grammicus en Estadio IV del ciclo espermatogénico. A: Los tubulos seminiferos contienen espermatidas tempranas (Et) la
region central de los tibulos seminiferos. Tunica albuginea (Ta), trabéculas (Tb), vasos sanguineos (v). H-E, Barra = 33 um. B: Detalle de la Fig. 12A.
Espermatidas tempranas en la region central del tubulo seminifero. H-E, Barra = 16 um.



Figura 13. Sceloporus grammicus. Estadio V del ciclo espermatogénico. A: Tbulo seminifero con espermatidas en metamorfosis (Em) en el margen
luminal (L). Ttnica albuginea (Ta). H-E, Barra = 33 pm. B: Detalle de la Fig. 13A. H-E, Barra = 16 um. C: Conductillos epididimarios formados por
células cubicas (Cu) y largas microvellosidades (mv). H-E, Barra = 33 pm. D: Conductos epididimarios formados por epitelio columnar, con células
de nucleo (n) esférico en la base y citoplasma (ct) hacia la luz del tibulo. H-E, Barra = 33 um.
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Figura 14. Sceloporus grammicus. Tubulos seminiferos durante el Estadio VI del ciclo espermatogénico. A: Abundantes espermatozoides (Ez) en la
luz (L) de los tubulos. H-E, Barra = 33 pm. B: Detalles de la Fig. 14A. Abundantes cantidades de espermatidas en metamorfosis (Em) y
espermatozoides durante espermiacion son vistos en el margen luminal del tubulo. H-E, Barra = 16 pm.



Figura 15. Sceloporus grammicus. Conductos deferentes en Estadio VI del ciclo espermatogénico. A: Epididimo rodeado de una capa de tejido
conjuntivo (Tc). Los conductillos epididimarios (1) no contienen espermatozoides y los conductos epididimarios (2) contienen abundantes
espermatozoides. H-E, Barra = 330 um. B: Detalle de la Fig. 15A. Las células epiteliales de los conductillos son cubicas (Cu), se pueden apreciar
largas microvellosidades (mv) en la zona apical. H-E, Barra = 33 pm. C: Detalle de la Fig. 12A. Conductos epididimarios con abundantes
espermatozoides (Ez). H-E, Barra = 33 um. D: Detalle de la Fig. 15A. El epitelio columnar de los conductos alcanza su maximo tamafio, el citoplasma
(ct) de las células columnares se extiende hacia la luz del conducto. Masa de espermatozoides maduros en la luz del conducto. H-E, Barra = 16 um.
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Figura 16. Sceloporus grammicus. Estadio VII del ciclo espermatogénico. A, B: Ttbulos seminiferos en regresion temprana. La reduccion del epitelio
seminifero es evidente. Pocos espermatozoides (Ez) son vistos en el lumen y abundantes residuos celulares (r) se encuentran distribuidos
irregularmente en los tubulos. H-E, Barras = 33 pm. C: Los conductillos epididimarios muestran caracteristicas similares al estadio anterior. H-E,
Barra = 33 um. D: Los conductos epididimarios poseen abundantes espermatozoides en la luz de los conductos. H-E, Barra = 33 pm.



Figura 17. Sceloporus grammicus. Estadio VIII del ciclo espermatogénico. A: Ttbulos seminiferos en regresion completa. Durante la regresion tardia,
los tubulos seminiferos contienen Unicamente espermatogonias (Eg) y células de Sertoli (Se). El lumen (L) es muy pequeiio o no esta presente. H-E,
Barra = 33 um. B: Detalle de la Fig. 17A. H-E, Barra = 16 um. C: Conductillos epididimarios. H-E, Barra = 33 um. D: Los conductos epididimarios
se observan vacios y la altura de las células columnares se reduce notablemente. H-E, Barra = 33 pm.
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Figura 18. Sceloporus grammicus. A: Fotomicrografia de una seccion del ovario que contiene nichos germinales (flechas). H-E, Barra = 330 um. B:
Detalle de la Fig. 18A. Nicho germinal (Ng) en la pared dorsal del ovario. Las células germinales (cg) se encuentran en el nicho germinal y migran
hacia el estroma (S) ovarico. H-E, Barra = 33 pm.
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Figura 19. Sceloporus grammicus. A: Nicho germinal (Ng) en la pared dorsal del ovario. Las ovogonias (og) son ovoides o esféricas. El estroma
ovarico (S) se encuentra en el lado ventral del nicho germinal. H-E, Barra = 33 um. B: Detalle de la Fig. 19B. Una seccion del nicho germinal con
ovocitos primarios (oc) que poseen cromosomas fibrilares (Estadio I), estos son rodeados por el estroma. Las células del estroma son altamente
basofilicas y se tiflen mas que las ovogonias y los ovocitos. El citoplasma (ct) de los ovocitos se tifie mas ligeramente que las demas células del
estroma. H-E, Barra =16 pm.




Figura 20. Sceloporus grammicus. A: Nicho germinal (Ng) que contiene varias ovogonias (0g) y ovocitos (oc) en Estadio I de la ovogénesis. H-E,
Barra = 16 pm. B: Nicho germinal con foliculo primordial (F) en Estadio II, este es rodeado por un epitelio folicular (G) formado por células
pequeiias. El foliculo posee un nucleo (n) excéntrico. H-E, Barra = 16 um. C: Foliculo ovérico en Estadio III adyacente al nicho germinal. La
granulosa (G) contiene células pequefias (s) e intermedias (i). H-E, Barra = 33 um. D: Foliculo ovarico en Estadio III. El ntcleo es excéntrico y
contiene cromosomas plumosos. H-E, Barra = 16 pm.

~53 ~



Figura 21. Sceloporus grammicus. A: Foliculo ovarico en Estadio IV. Se puede apreciar un ovocito previtelogénico con pequeiias fibras y granulos (*)
en el centro del ovoplasma (0). La periferia del ovoplasma es homogénea en su apariencia. La granulosa (G) es polimorfica y la teca (T) se aprecia
considerablemente. La banda hialina de la zona pelicida (zp) es evidente. H-E, Barra = 33 um. B: Detalle de la Fig. 21A. El ntcleo (n) del ovocito
exhibe numerosos nucléolos (ncl) que rodean los cromosomas plumosos (c). H-E, Barra = 16 pm. C: La granulosa polimorfica se caracteriza por
poseer tres tipos de células: pequeiias (s), intermedias (i) y piriformes (p). Las células piriformes exhiben diferentes morfologias. La zona pelicida es
homogénea en su estructura. La teca contiene vasos sanguineos (v). H-E, Barra = 16 pm.
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Figura 23. Sceloporus grammicus. A: Foliculo ovarico en
Estadio VIII. Las gotas lipidicas (gl) incrementan de tamafio
y son mas grandes en la periferia del ovoplasma en
comparacion a las que se encuentran en la region central. H-
E, Barra =330 pm. B: Detalle de la Fig. 23A. H-E, Barra =
140 um. C: Detalle de la Fig. 23B. Se aprecia un incremento
de las plaquetas vitelinas en la periferia del ovoplasma, se
observa la fusion de éstas formando vitelo (v) acidofilo y
hialino. La granulosa (G) se reduce auna sola capa de células
ctibicas y planas. La teca (T) contiene abundantes vasos
sanguineos (vs). H-E, Barra=33 pum.
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Figura 24. Sceloporus grammicus. A: Foliculo vitelogénico en Estadio IX, vitelogénesis avanzada. El polo animal (Pa) y el polo vegetal (Pv) se
distinguen en este estadio. Mallory, Barra = 175 mm. B: Foliculo vitelogénico en Estadio IX, un foliculo atrésico adyacente (Fa). H-E, Barra = 175
mm. C: Las gotas lipidicas reducen su tamafio e incrementan en numero. El vitelo (v) llena completamente el ovocito. H-E, Barra = 330 pm. D:
Detalle de la Fig. 24B. Plaquetas vitelinas (pv) siguen observandose en la periferia del ovocito. La granulosa estd compuesta por células aplanadas
(cp). H-E, Barra =33 pm.



Figura 25. Sceloporus grammicus. A: Foliculo en Estadio X
mostrando pequefias y numerosas gotas lipidicas. H-E, Barra
=330 pum. B: Dos foliculos ovaricos en Estadio X. El tejido
conjuntivo de la teca (T) se tifie de color azul Mallory,
Barra = 140 pm. C: Detalle de la Fig. 25B. Pequefias
plaquetas vitelinas en la periferia del ovocito. Los nticleos de
las células foliculares (G) de color café. Mallory, Barra =33
pm.
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Figura 26. Sceloporus grammicus. A: Foliculo en estadio X, vitelogénesis avanzada. El nucleo (n) del ovocito se ha desplazado al polo animal. H-E,
Barra = 330 um. B: Detalle de la imagen 26A. El nucleo contiene numerosos nucléolos (ncl). H-E, Barra = 16 pm. C: Foliculo en Estadio X
mostrando polo animal (Pa) y pequefias y numerosas gotas lipidicas (gl). El vitelo llena completamente al ovocito. Mallory, Barra = 330 pm. D:
Detalle de la Fig. 26C. Periferia del foliculo ovarico, la granulosa (G) presenta células planas y la teca contiene alta vascularidad (v). H-E, Barra = 33
pm.
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Figura 27. Sceloporus grammicus. A: Cuerpo luteo en Estadio I. Después de la ovulacion el cuerpo lateo muestra una cavidad central (*), células
luteas (cl) y tejido conjuntivo (Tc). H-E, Barra = 140 um. B: Cuerpo liteo en Estadio II. El cuerpo liteo es una estructura compacta con abundantes
células luteas. La teca (T) es vascularizada (v). H-E, Barra = 140 pm. C: Cuerpo luteo en Estadio III. El cuerpo liteo exhibe lutedlisis. La teca
incrementa su vascularidad. H-E, Barra = 140 pm. D: Detalle de la Fig. 27C. Las células luteas tienen citoplasma vacuolado y nticleo picnoético. H-E,
Barra = 33 um. E: Cuerpo luteo en Estadio IV. Limites difusos durante el estado avanzado de luteélisis. La teca no se distingue. H-E, Barra = 33 um.
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Figura 28. Sceloporus grammicus. A: Atresia temprana en un foliculo previtelogénico, el cual tiene una granulosa (G) polimoérfica y estratificada. La
zona pelucida (zp) es irregular y ligeramente plegada. H-E, Barra = 140 pm. B: Atresia avanzada en un foliculo previtelogénico con ovoplasma
vacuolado. Note la proliferacion avanzada de las células de la granulosa, especialmente las células pequeiias (s). Es muy claro el aspecto irregular de la
zona pelucida. H-E, Barra = 140 um. C: Foliculo atrésico temprano en Estadio VI de la ovogénesis. El ovoplasma se empieza a fragmentar, presenta
pequeios granulos de vitelo (g) que son de mayor tamafo en la zona central que en la periferia del ovocito. H-E, Barra = 140 pm. D: Detalle de la Fig.
28B. La banda blanca entre la granulosa y la zona peltcida es un artefacto de técnica. H-E, Barra = 33 pm.
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Figura 29. Sceloporus grammicus. A: Atresia temprana en un foliculo vitelogénico. H-E, Barra = 330 um. B: Detalle de la Fig. 29C. Las células de la
granulosa (G) proliferan y empiezan a invadir la periferia del ovocito. La zona pelucida (zp) presenta grandes pliegues, teca (T). H-E, Barra = 33 um.
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Figura 30. Sceloporus grammicus en posicion ventral. A: Macho adulto de Zacualtipan. B: Hembra adulta de Zacualtipan. C: Macho adulto de Tizayuca.
D: Hembra adulta de Tizayuca.
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Tabla 5. Caracteristicas reproductoras de hembras y patron de apareamiento de machos y hembras de diferentes poblaciones de Sceloporus grammicus.

Patrén de Tamaifio de Rango Tamaiio
Poblaciéon Elevacion (m) Vitelogénesis Gestacion apareamiento camada de camada LHC (mm) Rango LHC (mm)
Tizayuca' 2295 Dic-Jul Feb-Dic Sincrénico 498 +1.57 2-8 62.85+5.93 48.8-75.6
Zacualtipan' 2063 Jul-Sept Sept-Mar Sincrénico 6.93+1.39 3-12 61.17 £6.55 442 -73.6
Tepeapulco® 2578 Oct-Jul Dic-Nov Sincrénico 51+03 2-8 55+1 42 - 66
Teotihuacan® 2294 Oct-Nov Nov-Abril Asincronico 5.1+0.2 2-9 48.8+£0.6 44.1-72.3
Pachuca* 2435 Jul-Nov Nov-Mayo Asincronico 52+0.2 2-10 51.7+0.5 40.0 - 67.0
Sur de Texas> - Jul-Sept Nov-Mayo Sincrénico 5.4+0.06 3-7 e e
Pedregal San Angel® 2400 Mayo-Ago Sept-Abril Asincronico 53+0.19 2-11 53.04 +0.55 40.0 - 62.0
Cantimplora® 3300 Mayo-Jul Oct-Mayo Asincronico 3.7+0.17 2-6 45.01+£0.32 34.0-55.0
Parque Nacional Zoquiapan’ 2000-3200 Jul-Sept Sept-Mayo Asincronico 52+0.25 3-7 48.5+0.07 423-61.2
La Michilia® 2480 Ago-Dic Ene-Mayo Sincrénico 62+1.7 3-9 - 44.0 - 60.0
Monte Alegre Ajusco’ 3200 Jul-Sept Nov-Abril Asincronico 3.51+0.16 2-6 48.8 +0.61 37.9-54
Capulin’ 3400 Jul-Sept Nov-Abril Asincronico 3.72+0.14 2-6 44.5+0.6 38.6 - 50
La Estanzuela' 2700 Mayo-Nov Nov-Abril Asincronico 44+0.27 3-6 49.3+0.63 41.6-57.4
Tilcuautla' 2472 Jun-Nov Nov-Mar Asincronico 5.6 £ 0.63 3-12 52 +0.63 44.6 - 62.4

'Este estudio

? Ramirez-Bautista et al., 2012
3Jiménez-Cruz et al., 2005
‘Ramirez-Bautista et al., 2005

*Guillette y Bearce, 1986

Martinez, 1985

"Guillette y Casas-Andreu, 1980
fOrtega y Barbault, 1984
*Méndez-de la Cruz, 1988

®Hernandez-Salinas et al., 2010
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DISCUSION
Dimorfismo sexual

En el género Sceloporus, el dimorfismo sexual es muy comun (Fitch, 1978), a lo
largo de diversos estudios se ha encontrado que este se expresa en forma de variacion
intersexual, a través de diversas caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas, de
comportamiento (Ruby, 1978; Shine, 1989; Rand, 1992; Olsson et al., 2002; Smith et al.,
2003; Hernandez-Salinas et al., 2010; Stephenson y Ramirez-Bautista, 2012; Ramirez-
Bautista et al., 2012) e incluso variacion geografica (Pearson et al., 2002). En Tizayuca, los
machos tendieron a ser mas grandes que las hembras en LHC, mientras que en Zacualtipan
no se encontro diferencia entre los dos sexos (Tabla 1, 2). Los datos obtenidos en Tizayuca
son consistentes con previos estudios en S. grammicus, los cuales encontraron que los
machos presentaron cuerpos mas grandes que las hembras (Jiménez-Cruz et al., 2005;
Ramirez-Bautista et al., 2005; Hernandez-Salinas et al., 2010; Ramirez-Bautista et al.,
2012), como también ocurre en otras especies del género (S. jarrovii: Ramirez-Bautista et
al., 2002; S. siniferus: Lemos-Espinal et al., 2001; S. ochoterenae: Smith et al., 2003; S.
minor: Ramirez-Bautista et al., 2008). En el caso de S. grammicus (Tizayuca), el
dimorfismo sexual puede ser mantenido por seleccion sexual, en la que los machos mas
grandes son seleccionados por las hembras para reproducirse con mas éxito que los
pequefios, como ocurre en otras especies (Ruby, 1981). Este patrén del sesgo hacia los
machos también ha sido explicado por defensa del territorio (Stamps, 1983) y competencia
macho-macho (Shine, 1983).

Contrario a lo encontrado en Tizayuca y estudios previos en esta especie (ver
arriba), los machos y hembras de Zacualtipan fueron similares en LHC, este patrén es
similar a lo reportado en otras especies como S. formosus (Ramirez-Bautista y Pavon,
2009), S. torquatus (Feria-Ortiz et al., 2001), S. horridus y S. spinosus (Valdéz-Gonzalez y
Ramirez-Bautista, 2002). Sin embargo, aunque no se encontr6 dimorfismo sexual en el
tamafio, este puede estar presente en otras estructuras morfologicas. Como en la mayoria de
las especies de Sceloporus, los machos adultos de S. grammicus expresan colores brillantes
en la region de la garganta y en las regiones ventral y lateral del cuerpo (Fig. 30A, C), estos
se pueden apreciar mas durante la temporada reproductora, especialmente cuando ocurre el

cortejo y apareamiento (Carpenter, 1995). Se puede sugerir que en Zacualtipan, los
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patrones de coloracién pueden ser mas importantes que el tamafio del cuerpo, ya que se
observd que los machos de Tizayuca presentan patrones de coloraciéon con menor
intensidad (poco tenues, Fig. 30C) comparados con los patrones que presentan los machos
de Zacualtipan (Fig. 30A).

Con base en lo anterior, parece existir variacion en el dimorfismo sexual entre
poblaciones de S. grammicus. Cox et al. (2006) mencionan que el ambiente puede
influenciar la expresion del dimorfismo sexual, de esta manera la variacion observada entre
poblaciones de S. grammicus podria surgir por los diferentes ambientes que habita la
especie. Estos resultados indican que las poblaciones de una especie ampliamente
distribuida pueden experimentar diferentes presiones de seleccion, lo cual a su vez se puede

ver reflejado en la evolucion de diferentes patrones de dimorfismo sexual.

Morfologia del testiculo y reproduccion de los machos

Los machos de Zacualtipan obtuvieron la madurez sexual a una LHC ligeramente
mayor que los machos de Tizayuca (51.9 mm, 51.4 mm, respectivamente). En una
poblacion de S. grammicus en Teotihuacan, los machos alcanzaron la madurez sexual a una
LHC de 44.5 mm (Jiménez-Cruz et al., 2005); en otras poblaciones del estado de Hidalgo,
los machos alcanzaron la madurez sexual a una LHC de 40 mm (Pachuca: Ramirez-
Bautista et al., 2005), 42.2 mm (La Estanzuela: Hernandez-Salinas et al., 2010), 38.9 mm
(Tilcuautla: Hernandez-Salinas et al., 2010) y 43 mm (Ramirez-Bautista et al., 2012). Asi,
los machos de las poblaciones estudiadas en este trabajo parecen alcanzar la madurez
sexual a un tamafio diferente que los de otras poblaciones. Estas diferencias entre
poblaciones de S. grammicus pueden estar ligadas a las diferencias en el inicio de la
actividad reproductora, inclusive pueden ser una respuesta de adaptacion a los factores
ambientales del habitat (Mayhew, 1965; Ramirez-Bautista et al., 2004).

La estructura testicular y el epididimo de S. grammicus, asi como también el
desarrollo de las células germinales a lo largo de la espermatogénesis, exhiben la misma
morfologia que lo reportado para otros taxones de reptiles (Gribbins y Gist, 2003; Gribbins
et al., 2003; Gribbins et al., 2006, Gribbins et al., 2008, Gribbins et al., 2011; Hernandez-
Franyutti y Uribe, 2012). La actividad espermatogénica en S. grammicus, en donde todos

los tiibulos seminiferos tienen estadios similares de la espermatogénesis, coincide con otras
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especies de reptiles, tal como lagartijas (Mayhew y Wright, 1970; Marion y Sexton, 1971;
Newlin, 1976; McKinney y Marion, 1985; Estrada-Flores et al., 1990; Villagran-Santa Cruz
et al., 1994; Ochotorena et al., 2005; Gribbins, 2010; Rheubert et al., 2009; Hernandez-
Franyutti y Uribe, 2012), una tortuga (Gribbins et al., 2003), caiman (Gribbins et al., 2006)
y serpientes (Gribbins et al. 2008; Gribbins et al., 2010). En todas estas especies, durante la
espermatogénesis una sola poblacion de células germinales se desarrolla sincronicamente,
seguida por un solo evento de espermiacion.

Con base en el analisis histologico, se observaron siete distintos estadios del ciclo
espermatogénico en S. grammicus, un estadio menos (estadio III) que los descritos por
Mayhew y Wright (1970) para la lagartija del género Uma. Esto es probablemente porque
el estadio III de la espermatogénesis es caracterizado por la abundancia de espermatocitos
secundarios, y es bien conocido que el periodo durante el cual los espermatocitos
secundarios estan presentes es muy corto, es decir, se transforman rapidamente en
espermatidas tempranas, como lo reportado para otros vertebrados (Hess y de Franca,
2008).

El anélisis macroscopico en Zacualtipan mostrd que la recrudescencia comenzé en
marzo, el maximo tamafo de la masa testicular fue alcanzado en abril-agosto, seguido por
la regresion en septiembre (Fig. 7A); asi el periodo de maxima actividad de reproduccion
parece tener una duracion de aproximadamente 5 meses. El andlisis histoldgico en esta
poblacion, también reveld una marcada estacionalidad del ciclo espermatogénico. La
recrudescencia espermatogénica fue detectada de noviembre a enero, cuando se observo la
actividad mitotica de las espermatogonias. Los maximos niveles de la espermatogénesis
fueron observados de abril a agosto, durante esos meses los tubulos seminiferos contenian
abundantes espermatozoides. La regresion testicular ocurridé en septiembre, los
espermatocitos y espermatidas desaparecieron y la presencia de residuos celulares fue
evidente. La regresion completa definiéo la suspension total de la espermatogénesis en
octubre (Tabla 4), donde los tubulos seminiferos inicamente contenian espermatogonias y
células de Sertoli. Ambos andlisis exhiben un claro patréon de reproduccion estacional. Este
patrén de actividad es similar a otras poblaciones de S. grammicus (Guillette y Casas-
Andreu, 1980; Jiménez-Cruz et al., 2005; Ramirez-Bautista et al., 2005, Hernandez-Salinas

et al., 2010), particularmente en la duracion y estacionalidad de la actividad reproductora
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del macho. Por ejemplo, los machos del Parque Nacional Zoquiapan mostraron méaxima
actividad reproductora por encima de 5 meses (marzo-julio: Guillette y Casas-Andreu,
1980), los machos de Teotihuacan de 4 meses (julio-octubre: Jiménez-Cruz et al., 2005), en
Pachuca alcanzaron 2 meses (julio-agosto: Ramirez-Bautista et al., 2005), en La Estanzuela
5 meses (junio-octubre: Hernandez-Salinas et al., 2010) y Tilcuautla 4 meses (junio-
septiembre: Herndndez-Salinas et al., 2010).

Para la poblacion de Tizayuca, la inspeccion de la Fig. 7D muestra un patron
inusual en la actividad reproductora, esta parece indicar que los machos en Tizayuca
pueden ser sexualmente activos a través del afio. La masa testicular comienza a aumentar
de volumen en noviembre, alcanzando su méximo tamafio durante diciembre-septiembre, y
desciende durante octubre, esto da como resultado un largo periodo reproductor de cerca de
10 meses. El examen histologico de los testiculos y epididimo de los machos en esta
poblacion demostré espermiogénesis a lo largo del afno (Tabla 4), lo cual indica que los
machos en esta poblacion pueden aparearse en cualquier época. Sin embargo, la
identificacion de ejemplares que presentaron en algunos meses estadios de recrudescencia
tardia (estadios 4 y 5) y regresion temprana (estadio 7) también a lo largo del afio (Tabla 4),
sugiere que individualmente hay un ciclo espermatogénico con cambios que pueden ser
estacionales pero con un tiempo de recrudescencia temprana (estadios 1, 2 y 3) y regresion
tardia (estadio 8) cortos, debido a que éstos estadios no fueron encontrados en esta
poblacion. Estos datos indican que los machos de Tizayuca se sobreponen en distintas
etapas del ciclo espermatogénico de manera mas amplia que en el caso de los machos de
Zacualtipan, donde se define mas claramente su actividad estacional.

Esta ultima observacion acerca del ciclo reproductor de los machos en Tizayuca,
muestra diferencias de las poblaciones descritas anteriormente (Guillette y Casas-Andreu,
1980; Jiménez-Cruz et al., 2005; Ramirez-Bautista et al., 2005, Hernandez-Salinas et al.,
2010), sin embargo, estos datos son similares a lo encontrado en Tepeapulco (Ramirez-
Bautista et al., 2012), donde los machos mantienen su maximo tamafio testicular de
noviembre a julio, y declinan de agosto a octubre, lo que también da como resultado un
largo periodo de cerca de 9 meses. Una posible explicacion es que los machos de Tizayuca

y Tepeapulco estan respondiendo de manera similar a las condiciones ambientales locales,
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ya que ambas poblaciones habitan a una elevacion (2295 y 2578 msnm, respectivamente) y
ambientes similares (matorral xer6filo).

En el género Sceloporus, el modo de espermatogénesis continua solo habia sido
reportado para Sceloporus bicanthalis (Herndndez-Gallegos et al., 2002; Gribbins et al.,
2011). S. bicanthalis es la especie hermana de S. aemeus, y estas especies son
genéticamente muy similares (Guillette, 1982; Benabib et al., 1997). Las observaciones de
Hernandez-Gallegos et al. (2002) y Gribbins et al. (2011) indican que los machos adultos
de S. bicanthalis exhibieron espermatogénesis y espermiogénesis a largo del afio, y que esta
estrategia surgid en relacion al reciente origen de la viviparidad de esta especie mientras fue
invadiendo altas elevaciones con climas mas frios, cual resultd en un cambio de la
fenologia reproductora. La baja variacion en los factores ambientales tal como la
temperatura, ha sido implicada como la causa de espermatogénesis continua en reptiles
(Vial y Steward, 1985; Duvall et al., 1982). En este sentido, la espermatogénesis continua
presente en la poblacion de Tizayuca podria deberse a poca variacion en la precipitacion
(rango: 7.7-114.8 mm; Fig. 5), ya que si se comparan los valores de dicho factor ambiental
con la poblacion de Zacualtipan, difieren considerablemente (rango: 40.7-577 mm; Fig. 4).

Diversos estudios sugieren que la precipitacion, la temperatura y el fotoperiodo,
juegan un papel muy importante en la regulacion de la reproduccion en lagartijas (Mayhew,
1964; Licht, 1973; Marion, 1982; Ramirez-Bautista y Vitt, 1997). Especificamente, la
variacion en temperatura, precipitacion y fotoperiodo han sido ligadas a la actividad
testicular en diferentes especies (Licht, 1973; Marion, 1982). Notablemente, la
precipitacion estuvo relacionada con el ciclo testicular de los machos en Zacualtipan; de
esta manera, parece ser el factor de mayor importancia en la recrudescencia y duracion de
la actividad reproductora en esta poblacion. Sin embargo, ninguno de los factores
ambientales que se examinaron en este trabajo (temperatura, precipitacion y fotoperiodo)
estuvieron correlacionados con la actividad testicular de los machos en Tizayuca. Estos
ultimos datos son similares a lo observado en Tepeapulco (Ramirez-Bautista et al., 2012).
El largo periodo de actividad reproductora inusual de los machos en estas ultimas dos
poblaciones explica porqué no se encontrdé una correlacion con los factores ambientales,
por lo tanto, no se descarta la posibilidad de que estos factores influyen en la actividad

reproductora.
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En las dos poblaciones estudiadas, la masa de los cuerpos grasos e higado de los
machos exhibié un patréon de desarrollo anual en el cual, durante el méximo periodo de
actividad reproductora (Zacualtipan: abril-agosto; Tizayuca: diciembre-septiembre),
disminuyeron en tamafio (Fig. 7). Este patrén es equivalente a lo observado en algunas
poblaciones de S. grammicus (Guillette y Casas-Andreu, 1981; Guillette y Bearce, 1986;
Ortega, 1986; Jiménez-Cruz et al., 2005; Ramirez-Bautista et al., 2006a), y también en
otras especies de lagartijas (p.ej., Sceloporus variabilis: Benabib, 1994; Anolis nebulosus:
Ramirez-Bautista y Vitt, 1997; Urosaurus bicarinatus: Ramirez-Bautista y Vitt, 1998;
Sceloporus jarrovii: Ramirez-Bautista et al., 2002; Sceloporus poinsetti: Gadsden et al.,
2005). Los resultados obtenidos sugieren que la reproduccion implica costos energéticos en

los machos de las dos poblaciones estudiadas.

Morfologia del ovario y reproduccion de las hembras

Las hembras de Tizayuca obtuvieron la madurez sexual a una LHC mayor (48.8
mm) que las hembras de Zacualtipan (44.2 mm). Asi, las hembras de Zacualtipan
alcanzaron la madurez sexual dentro del rango de LHCs observadas para otras poblaciones;
en contraste, las hembras de Tizayuca alcanzaron la madurez sexual a una LHC mayor que
otras poblaciones de S. grammicus previamente estudiadas (Tabla 5). Estos datos pueden
estar relacionados al tiempo disponible de las hembras en la poblacion para crecer antes de
la madurez sexual o con la disponibilidad del alimento (Ballinger, 1977; Dunham, 1982;
Ramirez-Bautista y Vitt, 1997). Mayhew (1965) encontr6 que la incidencia de luz puede ser
un factor mas importante que el calor para estimular el crecimiento en juveniles de
Dipsosaurus dorsalis, por lo tanto, no se descarta tampoco que este factor pueda ser uno de
los que esté influenciando el crecimiento de las hembras de S. grammicus.

La morfologia general del ovario de S. grammicus no mostr6é diferencias entre las
hembras de la poblacion de Zacualtipan y Tizayuca, asi estas caracteristicas son similares a
lo reportado para otras especies del género Sceloporus (Jones et al., 1982; Uribe et al.,
1995), y otros reptiles (Jones et al., 1982; Guraya, 1989; Uribe et al., 1996). Los nichos
germinales en esta especie son dos parches de epitelio dorsal en cada ovario. La presencia
de dos nichos germinales por ovario ha sido reportado para esta y otras especies de este

género (ver Jones et al., 1982; Uribe et al., 1995), también este arreglo de dos nichos
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germinales por cada ovario ha sido observado en otras especies (p.ej. Leiolopisma
rhomboidalis: Wilhoft, 1963; Ctenosaura pectinata: Uribe et al., 1996; Mabuya
brachypoda: Hernandez-Franyutti et al., 2005). Se ha reportado que otras de lagartijas
presentan un solo nicho germinal (como Anolis carolinensis o Hemidactylus frenatus; Jones
et al., 1982) o multiples nichos germinales como lo reportado para algunos scincidos
(Eumeces fasciatus 'y Eumeces copei; Jones et al., 1982). Jones et al. (1982) sugieren que la
presencia de un nicho germinal se observa en especies con muy bajo numero de ovocitos
que ovulen sincrénicamente, usualmente en especies que liberan inicamente un ovocito en
cada ovulacion, caracteristica de especies de anolinos y geconidos.

Los cambios histoldgicos generales de ambas poblaciones (Zacualtipan y Tizayuca)
ocurridos durante la ovogénesis, siguieron un patrén similar a lo reportado para otros
reptiles solo durante la previtelogénesis, como es el caso de lagartijas (Goldberg, 1970;
Uribe et al., 1995, 1996), cocodrilos (Uribe y Guillette, 2000) y tortugas (Pérez-Bermudez
et al., 2012); mientras que la vitelogénesis en S. grammicus difiere de lo descrito para otros
reptiles. Uribe et al. (1995) describen en S. torquatus torquatus pequefios granulos de vitelo
esféricos y acidofilos en la superficie del ovocito, mientras que la vitelogénesis avanza
estos incrementan en numero, son mas grandes y migran hacia la region central del
ovoplasma donde exhiben diferentes morfologias, algunos son homogéneos en su
estructura, otros contienen vacuolas de diferentes tamafios, donde otros presentan granulos.
Se ha hipotetizado que las plaquetas vitelinas se forman por la fusion de materiales de
vitelo transportado de fuera del foliculo ovérico al ovoplasma (Guraya, 1989). El proceso
de vitelogénesis en S. torquatus torquatus descrito anteriormente es similar al de casi todos
los reptiles (Goldberg, 1970; Guraya, 1989; Uribe te al., 1995, 1996; Uribe y Guillette,
2000; Ochotorena et al., 2005; Uribe et al., 2010; Pérez-Bermudez et al., 2012), excepto en
el género Mabuya, que por tener la caracteristica de poseer un huevo microlécito, la
ovogeénesis presenta caracteristicas particulares (ver Gémez y Ramirez-Pinilla, 2004;
Hernandez-Franyutti et al., 2005).

La vitelogénesis observada en los ovocitos de S. grammicus, presenta un patron
diferente al de todos los demas reptiles, donde al inicio de la vitelogénesis se pueden
observar varios granulos de vitelo que se encuentran cerca de la zona pelucida y son

pequefios en comparacion con aquellos que se encuentran en la zona central del ovoplasma
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(Fig. 23C), también se observa la formacion de pequenas gotas de grasa distribuidas
irregularmente en el ovoplasma del ovocito (Fig. 23). Conforme avanza la vitelogénesis,
parece apreciarse un patron en donde conforme avanzan estas plaquetas hacia la region
central del ovocito, se fusionan formando vitelo acidofilo e hialino (Fig. 23B-C). Esta
caracteristica del vitelo en S. grammicus no se ha descrito en ninguna otra especie del
género Sceloporus (S. jarrovii: Goldberg, 1970; S. scalaris: Newlin, 1976; S. aeneus:
Guillette y Jones, 1985; S. mucronatus: Estrada-Flores et al., 1990; S. torquatus torquatus:
Uribe et al., 1995), e incluso en la literatura disponible no se ha reportado algo similar para
los reptiles (ver Guraya, 1989; Uribe, 2002a; Uribe et al., 2010).

Como lo que sucede con otras especies, el ovocito de S. grammicus es rodeado por
la zona pelucida, la cual esta formada por una banda hialina y una zona radiada. Durante la
foliculogénesis la zona pelticida rodea los ovocitos e incrementa progresivamente en
espesor conforme avanza la ovogénesis. En particular, la zona radiada aumenta, lo cual
indica el desarrollo de abundantes microvellosidades asociadas con el transporte de
sustancias del epitelio folicular al ovoplasma durante la vitelogénesis (Guraya, 1989). Esta
morfologia es similar a la zona pelucida de otras especies de lagartijas (Goldberg, 1970;
Uribe et al., 1995, 1996; Hernandez-Franyutti et al., 2005).

Durante el crecimiento folicular se presentaron cambios morfologicos muy
evidentes en la granulosa de S. grammicus. La granulosa es una sola capa delgada de
células cubicas rodeando el foliculo primordial que después se transforma en polimorfica
durante la previtelogénesis, con tres distintos tipos de células antes del inicio de la
vitelogénesis. Conforme la vitelogénesis progresa, la granulosa se transforma de nuevo en
una capa de células cubicas. La reduccion de la granulosa es una consecuencia de la pérdida
de las células piriformes. Durante la vitelogénesis temprana, algunas de las células
piriformes exhiben granulos acidoéfilos en su citoplasma, muy similar a pequefias plaquetas
vitelinas que se observan en el ovoplasma después del inicio de la vitelogénesis, sugiriendo
que ellas pueden contribuir en la funcion del transporte del vitelo.

El patrén del desarrollo de la granulosa observado en esta especie es similar a lo
descrito para otras especies de lagartijas oviparas (Ctenosaura pectinata: Uribe et al., 1996;
Crotaphytus collaris y Eumeces obsoletus: Fox y Guillette, 1987) y viviparas (S. torquatus
torquatus: Uribe et al., 1995 y Mabuya brachypoda: Hernandez-Franyutti et al., 2005). Se
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ha sugerido que las células piriformes estan relacionadas con el crecimiento del ovocito,
especificamente se ha mencionado que los ribosomas y otros materiales del citoplasma, son
transferidos al interior del ovocito (Taddei, 1972; Andreucetti et al., 1978), donde otros
autores han hipotetizado que las células piriformes sirven de asistencia al transporte de
precursores de vitelo en el ovocito (Neaves, 1971; Filosa y Taddei, 1976; Uribe et al., 1995,
1996; Hernandez-Franyutti et al., 2005). Las observaciones en este estudio sugieren que en
S. grammicus estas células pueden servir en ambas propiedades, aunque el significado
funcional de las células piriformes atin permanece oculto. Por lo anterior, se sugiere realizar
estudios adicionales identificando el rol exacto de las células piriformes en el crecimiento y
maduracion folicular.

Los foliculos atrésicos fueron observados durante previtelogénesis y vitelogénesis,
aunque ellos fueron mds comunes en foliculos previtelogénicos con una granulosa
polimorfica, tal como lo reportado en otras lagartijas (Goldberg, 1970; Fox y Guillette,
1987, Uribe et al., 1995; Hernandez-Franyutti et al., 2005). Las caracteristicas morfoldgicas
de los foliculos atrésicos de S. grammicus son similares a las descritas para otros reptiles
(Goldberg, 1970; Fox y Guillette, 1987; Guraya, 1989, Uribe et al., 1995). Durante la
previtelogénesis en S. grammicus los foliculos atrésicos muestran una desorganizacion en el
ovoplasma y una zona pelucida que presenta ligeros pliegues (Fig. 28A), en algunos de
estos foliculos se observo que las células de la granulosa invaden el foliculo en un solo
punto, forméndose una invaginacion; posteriormente las células foliculares fagocitan el
ovoplasma (Fig. 28B). Esta caracteristica es similar a las descripciones por Uribe et al.
(1995) en S. torquatus torquatus. En los foliculos vitelogénicos de S. grammicus las células
de la granulosa se mueven al ovoplasma y el contenido del vitelo es digerido gradualmente
por fagocitosis de las células foliculares. Esta caracteristica es similar a las descripciones de
la atresia folicular en foliculos vitelogénicos de los reptiles (ver Guraya, 1989).

El cuerpo luteo es un organo endocrino encargado de secretar estrogenos y
progesterona (Xavier, 1987; Uribe et al., 1995). En la mayoria de las especies de reptiles, el
cuerpo luteo se forma principalmente de las células de la granulosa del foliculo, donde
después de la ovulacién se hipertrofia para formar la masa de células luteas que son
rodeadas por las capas de la teca (Guraya, 1989). Aunque los niveles de progesterona no se

midieron en S. grammicus, los cambios en la apariencia histologica pueden indicar una
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funcion similar a esta hormona, como se ha sugerido en otras especies de reptiles (Fox y
Guillette, 1987). Algunos estudios han mostrado una correlacion positiva entre la
concentracion de progesterona y la actividad histologica del cuerpo lateo (p.ej. S. jarrovii,
Guillette et al., 1981). Los cambios en la apariencia histolégica del cuerpo luteo en S.
grammicus se asemejan a los descritos para otras especies del género Sceloporus, tal como
S. jarrovii (Guillette et al., 1981), S. aeneus (Guillette y Jones, 1985), S. torquatus
torquatus (Uribe et al., 1995), S. palaciosi (Villagran-Santa Cruz y Méndez-de la Cruz,
1999), y otras especies de lagartijas como Crotaphytus collaris y Eumeces obsoletus (Fox y
Guillette, 1987).

En S. grammicus, la formacion temprana del cuerpo luteo es caracterizada por una
cavidad central irregular y una pared celular contraida. Conforme la luteogénesis progresa,
el lumen desaparece, lo cual conduce a la formacion de la masa de células luteas, los vasos
sanguineos en la teca son abundantes en esta condicion y el cuerpo luteo viene a ser una
estructura compacta. La morfologia del cuerpo luteo permanece en la condicion antes
mencionada cerca del estadio 39 y 40 del desarrollo embrionario, cuando la regresion lutea
o lutedlisis comienza. Una caracteristica inicial de la lutedlisis es la aparicion de pequeiias
y numerosas vacuolas y nucleo picndtico en las células Iuteas (Fox y Guillette, 1987;
Xavier, 1987; Guraya, 1989). Finalmente, en el ultimo estadio el cuerpo luteo exhibe
células luteas muy vacuoladas, de forma irregular y los limites de la periferia del cuerpo
luteo son difusos, como lo reportado para otras especies de lagartijas (Guillette, 1987;
Xavier, 1987; Uribe et al., 1995).

En algunas especies, la regresion lutea aparece solo antes de la oviposicion (S.
aeneus: Guillette y Jones, 1985), en otras como S. forquatus torquatus la lutedlisis
comienza justo después de los partos (Uribe et al., 1995); donde en otras el cuerpo luteo se
degenera hasta el ultimo tercio de la gestacion (S. jarrovii: Guillette et al., 1981; S.
bicanthalis: Guillette y Jones, 1985). Villagran-Santa Cruz y Méndez-de la Cruz (1999)
analizaron las diferentes caracteristicas del cuerpo liteo en S. palaciosi, donde ellos sefialan
que la regresion del cuerpo luteo se presenta después del primer tercio de la gestacion
(estadio embrionario 30). Estos datos de las especies mencionadas anteriormente (S.
jarrovii: Guillette et al., 1981; S. aeneus, S. bicanthalis: Guillette y Jones, 1985; S.

palaciosi: Villagran-Santa Cruz y Méndez-de la Cruz, 1999; S. grammicus: este estudio),
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excepto para S. torquatus torquatus (Uribe te al., 1995), sugieren la existencia de otras
fuentes hormonales para las ultimas etapas de gestacion, tal como glandulas adrenales
(Guillette y Fox, 1985), foliculos atrésicos (Guraya y Varma, 1976) y placenta (Guillette et
al., 1981).

Los analisis macroscopico y microscopico revelaron que las hembras de Zacualtipan
exhibieron una clara estacionalidad, con actividad reproductora otofial. En esta poblacion
como en otras de la misma especie, la vitelogénesis ocurrid en el otofio (agosto-septiembre;
este estudio), la ovulacion y fertilizacion en septiembre-octubre, el desarrollo embrionario
se extendio de septiembre a marzo y los partos ocurrieron en marzo y abril (Tabla 5). Este
patron es tipico de especies viviparas del género Sceloporus que habitan ambientes de
montafia, como S. grammicus (Guillette y Casas-Andreu, 1980), S. formosus (Guillette y
Sullivan, 1985; Ramirez-Bautista y Pavon, 2009), S. jarrovii (Goldberg, 1971; Ramirez-
Bautista et al., 2002), y S. minor (Ramirez-Bautista et al., 2008). Notablemente las especies
mencionadas exhiben reproduccion asincronica.

Numerosas especies viviparas que habitan ambientes de montafia exhiben ciclos
reproductores asincrénicos, tal es el caso de algunas especies de las familias Scincidae
(Guillette, 1983; Ramirez-Bautista et al., 1996, 1998), Phrynosomatidae (Guillette, 1982;
Feria-Ortiz et al., 2001; Ramirez-Bautista et al., 2008; Hernandez-Salinas et al., 2010),
Anguidae (Guillette y Casas-Andreu, 1987) y Cordylidae (Flemming, 1993). La asincronia
en los ciclos reproductores de machos y hembras surge porque el cortejo y apareamiento
ocurre meses antes de la vitelogénesis, por lo tanto, las hembras almacenan el esperma en
una “espermateca” hasta la ovulacion, posteriormente ocurre la fertilizacion. Estas
diferencias en el comienzo de la actividad reproductora en machos y hembras sugieren que
los sexos usan diferentes estimulos ambientales para el inicio de la actividad reproductora
(Guillette, 1983; Ramirez-Bautista et al., 2008). Varios estudios han indicado que la ventaja
de este patrén de reproduccion es la proteccion que brindan las hembras a los embriones a
las bajas temperaturas del ambiente, y que ocurran los nacimientos en la primavera, cuando
el recurso es mas abundante (Ballinger, 1973; Guillette, 1983; Ramirez-Bautista et al.,
1998). Otra ventaja en los ambientes frios es que las hembras gestantes pueden regular la

temperatura de los embriones en desarrollo (Andrews et al., 1999).
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En contraste con la poblacion de Zacualtipan, en Tizayuca la hembras con foliculos
vitelogénicos fueron encontradas en diciembre, enero, febrero, abril y julio (Tabla 5), y las
hembras prefiadas se encontraron en todos los meses del afo, excepto enero. Los embriones
en estadios avanzados de desarrollo fueron encontrados en mayo, julio, octubre y diciembre
(estadios 39-40), asi los partos parecen ocurrir de mayo a diciembre. El ciclo reproductor de
las hembras de Tizayuca difiere de las poblaciones de S. grammicus estudiadas
anteriormente en la duracion y el tiempo de su actividad reproductora, excepto en
Tepeapulco (Tabla 5). En general, en las poblaciones de S. grammicus que habitan
ambientes de montafia, los partos ocurren durante un periodo de uno o dos meses, como
sucede en la poblacion de Cantimplora, Michilia o en Zacualtipan (Tabla 5); mientras que
en las poblaciones bajas, este periodo es mas extenso, como ocurre en Teotihuacan
(febrero-abril), Pachuca (mayo-julio), Tepeapulco (mayo-octubre) o Tizayuca (mayo-
diciembre).

Similar a lo que sucede en otras especies de lagartijas, las hembras almacenan
energia en forma de cuerpos grasos antes del inicio de la estacion reproductora, después
estas reservas disminuyen conforme avanza la estacion de reproduccion (Guillette y Casas-
Andreu, 1981; Ortega, 1986; Jiménez-Cruz et al., 2005; Hernandez-Salinas et al., 2010),
esto es debido a los altos costos energéticos que se requieren para la vitelogénesis y/o para
la nutricion durante los meses mas frios (Hann y Tinkle, 1965). Las hembras de Zacualtipan
presentaron los valores mas pequefios de la masa de los cuerpos grasos e higado durante los
meses en los que transcurrid la vitelogénesis y el desarrollo embrionario (Fig. 8). Estos
datos son similares a los observados para los machos de la misma poblacion; lo que sugiere
que la reproduccion en las hembras de esta poblacion implica un alto costo energético. En
la poblacion de Tizayuca, la inspeccion de la Fig. 8 muestra que la masa de los cuerpos
grasos ¢ higado de las hembras mantuvieron sus maximos valores durante los meses que no
contenian foliculos vitelogénicos. Estos resultados son similares a los descritos en otras
poblaciones de S. grammicus (Guillette y Casas-Andreu, 1981; Jiménez-Cruz et al., 2005);
sin embargo, no siempre es este el caso. En estudios anteriores se ha encontrado que
cuando ocurre la actividad reproductora, la masa de los cuerpos grasos e higado presentan
sus maximos valores, lo cual indicaria que la reproduccion representa costos energéticos

bajos (Ramirez-Bautista et al., 2006a; Hernandez-Salinas et al., 2010); a pesar de ello, se

~76~



sabe que no es asi porque durante la actividad reproductora, las hembras continuan
alimentdndose a una tasa menor.

En Zacualtipan, el comienzo de la vitelogénesis en las hembras coincide con un
incremento de la precipitacion; y alcanza su maximo valor en septiembre, cuando las
hembras presentan la maxima actividad reproductora; sin embargo, no solo la precipitacion,
sino los tres factores ambientales (temperatura, precipitacion y fotoperiodo) en
combinacion parecen estimular la masa ovdrica de la hembra (P = 0.032), esto quiere decir
que juegan un papel importante en la actividad reproductora de las hembras. En Tizayuca,
al igual que lo encontrado en los machos, en las hembras no se encontr6 una relacion entre
ninguno de los factores ambientales examinados y la masa ovarica. Como se sefiald
anteriormente, muchos estudios han sugerido que la temperatura, precipitacion y
fotoperiodo, de forma individual o en combinacién, juegan un papel muy importante
regulando la sincronizacion de la reproduccion en lagartijas (Mayhew, 1964; Marion, 1982;
Ramirez-Bautista y Vitt, 1997). Estos datos sugieren que las poblaciones de la misma
especie responden de diferente forma a los factores ambientales, alin en poblaciones que
habitan ambientes similares (p. €j. matorral xer6filo), tal es el caso de la poblacion de
Pachuca (Ramirez-Bautista et al., 2005), Tepeapulco (Ramirez-Bautista et al., 2012) y
Tizayuca (este estudio), donde no se encontrd relacion con ninguno de los tres factores
ambientales (mencionados anteriormente) y la masa gonadica de ambos sexos, en
Tilcuautla (Hernandez-Salinas et al., 2010) y Teotihuacan (Jiménez-Cruz et al., 2005)
donde los ambientes también son de matorral xero6filo, se encontrd una relaciéon entre los
tres factores ambientales y la masa gonadica de las hembras.

El tamafio de la camada en S. grammicus vari6 entre las dos poblaciones estudiadas
e incrementd con el tamafio del cuerpo en ambas localidades (Tabla 5). La correlacion
positiva entre el tamafio de la camada y el tamano del cuerpo (LHC) es una caracteristica
presente de algunas especies del género Sceloporus, tal como S. variabilis (Benabib, 1994),
S. spinosus 'y S. horridus (Valenzuela-Gonzalez y Ramirez-Bautista, 2002), S. jarrovii
(Ballinger, 1973; Ramirez-Bautista et al., 2002), S. poinsetti (Gadsden, 2005), S. minor
(Ramirez-Bautista et al., 2008), y S. formosus (Ramirez-Bautista y Pavon, 2009). Las
poblaciones de altas elevaciones de S. grammicus tienen tamafnos de camada mas pequefios

que las de bajas elevaciones (Ramirez-Bautista et al., 2004, 2011). Esta caracteristica
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sugiere que la poblacion de Tizayuca estd respondiendo de forma similar que las
poblaciones de bajas elevaciones, (Tabla 5). La poblacion de Zacualtipan presenta una
media de tamafio de camada similar a la poblacion de La Michilia (Tabla 5), esto puede ser
debido a que ambas poblaciones habitan ambientes y elevaciones similares. Las diferencias
en el tamafio de camada entre poblaciones de S. grammicus de altas y bajas elevaciones
pueden ser una respuesta de plasticidad a las condiciones ambientales, como normas de
reaccion (Stearns, 1993) o presiones demograficas (Ballinger, 1977; Dunham, 1982).

En resumen, diversos estudios han mostrado que existen diferencias en las
caracteristicas reproductoras entre poblaciones de la misma especie con una amplia
distribucion (Tinkle y Ballinger, 1972; Ramirez-Bautista et al., 2004, 2011). Sin embargo,
las diferencias observadas entre las poblaciones de S. grammicus de Zacualtipan y Tizayuca
son importantes. En Zacualtipan, existe una marcada estacionalidad en la actividad
reproductora de los machos y las hembras, mientras que en Tizayuca, los machos pueden
ser reproductivamente activos a lo largo del afio, y las hembras poseen foliculos
vitelogénicos y embriones a lo largo del afio. La actividad reproductora estacional presente
en Zacualtipan es muy comun en S. grammicus (Guillette y Casas-Andreu, 1980; Martinez,
1985; Guillette y Bearce, 1986; Méndez-de la Cruz, 1988; Jiménez-Cruz et al., 2005;
Ramirez-Bautista et al., 2005; Hernandez-Salinas et al., 2010). Recientemente se creia que
todas las poblaciones de S. grammicus presentaban estacionalidad en la actividad
reproductora; sin embargo, un trabajo reciente de Ramirez-Bautista et al. (2012) describen
una actividad diferente, misma que la encontrada para la poblacion de Tizayuca en este
estudio, reproduccion continua.

En contraste a la mayoria de las poblaciones estudiadas de S. grammicus, la
reproduccion de los machos y las hembras de Zacualtipan y Tizayuca fue sincronica (Tabla
5). El analisis histologico reveld que durante el mes de septiembre en Zacualtipan, algunos
machos se encontraban en maxima actividad espermatogénica y otros en regresion con
abundantes espermatozoides en el epididimo (Tabla 4), durante este mes las hembras
ovulan, y debido a que pueden presentarse apareamientos en el mismo, existe una sincronia
entre los sexos. En Tizayuca, el analisis histologico revelé que los machos pueden ser
sexualmente activos a través del afio (Tabla 4), y las hembras poseen foliculos

vitelogénicos y embriones a lo largo del afo, indicando también reproduccidon sincronica
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entre los dos sexos. La base de esta variacion en la sincronia de ambos sexos actualmente
se desconoce. Un posible beneficio es que el almacenamiento de los espermatozoides en las
hembras no es necesario en Tizayuca o Zacualtipan, como ha sido sugerido para otras
poblaciones de S. grammicus que también presentan reproduccion sincronica (Ortega y
Barbault, 1984; Guillette y Bearce, 1986; Ramirez-Bautista et al., 2012), en contraste a las
demas poblaciones que presentan reproduccion asincronica (Guillette y Casas-Andreu,
1980; Martinez, 1985; Méndez-de la Cruz, 1988; Jiménez-Cruz, 2005; Ramirez-Bautista et
al., 2005; Hernandez-Salinas et al., 2010).

Aparentemente la prolongada estacion de reproduccion de los machos de Tizayuca
puede estar asociada con la actividad reproductora de las hembras, en la cual la
vitelogénesis y prefiez se presentan durante todo el afio. Como sefialan Ramirez-Bautista et
al. (2012), la ventaja de los machos podria ser que los apareamientos se pueden presentar a
lo largo del afo; el analisis histologico en Tizayuca refuerza esta hipotesis, debido a que en
casi todos los meses del afio existen machos en médxima actividad espermatogénica, o en
regresion con abundantes espermatozoides en los conductos (Tabla 4). Esto resalta la
importancia de no solo efectuar estudios que involucren andlisis macroscopicos en los
ciclos reproductores, sino también complementar estos datos con informacién microscopica
(histologia) en la actividad gonadica para clarificar los ciclos reproductores de los machos y
las hembras. Por otro lado, la ventaja de las hembras de dar nacimientos a lo largo del afio,
es que posiblemente pueden disminuir el riesgo de la depredacion; en contraste a que si
fuera solo una puesta, como lo mencionado para algunas especies oviparas que habitan
ambientes tropicales (Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006b).

Con base en lo anterior, este estudio aporta una importante informacion para el
conocimiento de la biologia reproductora de S. grammicus, en donde la reproduccion
continua de esta especie parece haber evolucionado en el altiplano de Hidalgo,
principalmente en matorral xeréfilo. Estos cambios en el comportamiento reproductor
(reproduccion continua) de los machos y las hembras de Tizayuca, les permiten estar en
condicién reproductora en cualquier época del afio, si es que el alimento esta disponible
durante todo el tiempo; otra causa podria ser si hay una tasa de depredacion fuerte en algliin

momento o la depredacion es constante durante todo el ciclo reproductor, y por lo tanto, los
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individuos tienen que reproducirse en tiempos diferidos para poder responder a esa
depredacion.

La apariencia histologica de los testiculos de S. grammicus es muy similar a lo
reportado para otros lacertilios. De las observaciones en los cambios histologicos ocurridos
en el ovario durante la ovogénesis en esta especie, es muy aparente que la composicion y
estructura del vitelo es diferente de los demas reptiles, siendo hialino y homogéneo durante
la vitelogénesis tardia. Futuros estudios (ultraestructura e histoquimica) deben examinar
con mas detalle la transformacion del ovoplasma durante la vitelogénesis en S. grammicus,
si queremos entender la evolucion de este proceso esencial en esta especie y de los reptiles
en general.

Por ultimo, las diferencias encontradas en las estrategias reproductoras de las
poblaciones de Zacualtipan y Tizayuca, podrian ser el resultado de una respuesta de
plasticidad a las condiciones ambientales locales, que a su vez pueden indicar que estas
poblaciones se encuentran en una etapa temprana de un proceso de especiacion. Los
resultados de este estudio sugieren que investigaciones adicionales en ecologia,
caracteristicas de historias de vida e histologia en otras poblaciones de la misma especie y
en miembros del complejo S. grammicus deben de realizarse para poder entender mas sobre

la evolucion de las diferentes estrategias reproductoras en el género Sceloporus.

Conclusiones

1. En Tizayuca los machos tendieron a ser mas grandes que las hembras en LHC,
mientras que en Zacualtipan no se encontr6 diferencia entre los dos sexos. Asi, la
variacion observada en las caracteristicas morfoldgicas entre las poblaciones
estudiadas de S. grammicus sugiere que las generalizaciones sobre los patrones de
dimorfismo sexual en Sceloporus deben hacerse con precaucion, especialmente
cuando los datos en multiples poblaciones de cada especie son pocos.

2. En Zacualtipan se encontr6 una marcada estacionalidad en la actividad reproductora
de los machos y las hembras, asi como sincronia entre los dos sexos. En contraste,
los machos de Tizayuca pueden ser sexualmente activos a través del afio y las
hembras poseen foliculos vitelogénicos y embriones a lo largo del afio, indicando

también reproduccion sincronica entre los dos sexos.
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El tamafio de la camada en S. grammicus vari6 entre las dos poblaciones estudiadas
e incremento con el tamafio del cuerpo en ambas localidades.

En Zacualtipan, la masa testicular de los machos estuvo relacionada con la
precipitacion, y en las hembras se encontrd una relacion entre los tres factores
ambientales (temperatura, precipitacion y fotoperiodo) y la masa ovarica. En
contraste, en Tizayuca no se encontré una relacion entre ninguno de los factores
ambientales examinados y la masa testicular de los machos o la masa ovérica de las
hembras.

En los machos de S. grammicus, la estructura testicular y el epididimo, asi como
también el desarrollo de las células germinales a lo largo de la espermatogénesis en
ambas poblaciones, exhiben la misma morfologia que lo reportado para otros
taxones de reptiles. Por otro lado, la morfologia general del ovario de las hembras
no mostrd diferencias entre las dos poblaciones, asi estas caracteristicas son
similares a lo reportado para otras especies del género Sceloporus y otros reptiles.
Sin embargo, las observaciones en los cambios histologicos ocurridos en el ovario
durante la ovogénesis en S. grammicus, mostraron que la composicion y estructura
del vitelo difiere de lo descrito para todos los reptiles, siendo hialino y homogéneo
durante la vitelogénesis tardia.

Ambas poblaciones presentan un ciclo espermatogénico identificado con 7 estadios,
y un ciclo de la ovogénesis identificado con 10 estadios.

Las resultados obtenidos por mediciones macroscopicas pueden ser buenos
indicadores de los ciclos reproductores; sin embargo, es necesario complementar
estos datos con informacion microscopica (histologia) en la actividad gonddica para
clarificar los ciclos reproductores de los machos y las hembras (p.ej. etapas del ciclo
espermatogénico, espermiacion, etapas de previtelogénesis y vitelogénesis).

Las diferencias encontradas en las estrategias reproductoras de las poblaciones
estudiadas en este trabajo podrian ser el resultado de una respuesta de plasticidad a
las condiciones ambientales locales, adaptacion local, o interacciones entre los
genes y el ambiente, que a su vez pueden indicar que cada poblacién se encuentra

bajo la fuerza de un proceso de especiacion.
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