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I. INTRODUCCION GENERAL

Dentro de los eucariontes existen dos tipos de reproduccion, la reproduccion sexual
que es la mas comun dentro de este grupo de organismos y la reproduccion clonal, que se

presenta en taxones constituidos por un solo sexo (Avise, 2008).

De acuerdo con algunos autores, una de cada mil especies de eucariontes
multicelulares es unisexual (Simon et al., 2003). Estas especies se han originado a partir de
ancestros gonocoricos (especies constituidas por machos y hembras) y se caracterizan por
presentar una meiosis alterada en la que se inhibe la recombinacidon genética, generando
individuos con reproduccion clonal y linajes constituidos exclusivamente por hembras

(Avise, 2008).

Dentro de los animales, la reproduccion clonal esta presente en artropodos, rotiferos,
nematodos y alrededor de 100 especies de vertebrados. En estos tltimos se han documentado
tres tipos de reproduccion clonal: hibridogénesis, ginogénesis y partenogénesis (Dawley,
1989; Avise, 2015), que se distinguen entre si por la existencia de gametos de ploidia
reducida (haploides) o no reducida (diploides o poliploides) y el requerimiento o no, de los
espermatozoides para desarrollarse (Dawley, 1989). En la hibridogénesis se producen
gametos reducidos debido a que solo el genoma de una de las especies parentales se transmite
al 6vulo y se requiere de los espermatozoides de los machos de una de las especies parentales
para restituir el numero cromosémico caracteristico de la especie. La ginogénesis se
caracteriza porque las hembras producen gametos no reducidos, que requieren de la presencia
de los espermatozoides de machos de alguna de las especies parentales para iniciar la
embriogénesis (Dawley, 1989; Manriquez-Moran, 2007). Por otra parte, la partenogénesis es

el tipo de reproduccion clonal en el que las hembras generan descendientes genéticamente



idénticos a ellas sin reduccion en la ploidia y sin necesidad de la fecundacion. Dentro de los
vertebrados, la partenogénesis se presenta de manera exclusiva en los sauropsidos del orden

Squamata (lagartijas y serpientes).

Actualmente se conocen 40 especies de escamados partenogenéticos, distribuidas en
diferentes familias: Lacertidae, Liolaemidae, Xantusiidae, Gekkonidae, Agamidae,
Gymnophtalmidae, Scincidae, Chamaelonidae y Teiidae (Darevsky et al., 1985; Vrijenhoek
et al., 1989; Zug et al., 2001; Martinez-Nuiiez, 2010). Esta ultima familia es la que cuenta
con un numero mayor de especies unisexuales, las cuales se encuentran presentes en cinco
de sus dieciocho géneros: Ameivula, Aspidoscelis, Cnemidophorus, Kentropyx y Teius
(Reeder et al., 2002; Manriquez-Moran, 2007; Harvey et al., 2012; Tucker et al., 2016).
Dentro de ellos, Aspidoscelis es el género que presenta el mayor nimero de especies clonales
de lacertilios, ya que la tercera parte de sus 87 taxones, son partenogenéticos (Reeder et al.,

2002; Manriquez-Moran, 2007; Martinez-Nufiez, 2010).

De manera general se considera que las especies partenogenéticas de lagartijas
presentan un origen hibrido, estan constituidas exclusivamente de hembras y tienen
descendientes genéticamente idénticos a ellas (Manriquez-Moran et al., 2014). Sin embargo,
varios estudios han mostrado que todas ellas exhiben cierto grado de variabilidad (Parker et
al., 1989; MacCulloch et al., 1995; Fu et al., 1999; Manriquez-Moran, 2007; Vegun et al.,
2014). La diversidad a nivel genético se atribuye a la recombinacion durante la meiosis
(Parker et al., 1989), pero estudios recientes revelan que las mutaciones posteriores al origen
de estas especies (mutaciones postformacionales) son la principal fuente de variacidon

(Manriquez-Moran et al., 2014).



La diversidad genética que se presenta dentro de los organismos partenogenéticos,
denominada diversidad clonal, ha sido evaluada utilizando diversas evidencias, como
histocompatibilidad, cariotipos, morfologia externa, aloenzimas y marcadores moleculares
nucleares y mitocondriales (Avise et al., 1992; Manriquez- Moran, 2002; Murphy et al.,
2000).

Inicialmente, el estudio de la variacion en estos organismos estaba basados en
caracteres morfologicos, ecoldgicos y de distribucion, entre otros (Manriquez-Moran, 2002).
Sin embargo, la utilizacién de marcadores moleculares tanto nucleares como mitocondriales
ha permitido detectar el origen de la partenogénesis, los mecanismos responsables de la
pérdida de sexo, la antigiiedad de los linajes clonales y su variacién genética (Simon et al.,
2003). Ademas, los andlisis moleculares han permitido determinar el origen genético y
geografico de las especies unisexuales, al caracterizar a las poblaciones de las especies
clonales y sus especies parentales (Murphy et al., 2000).

Desde el descubrimiento de la partenogénesis en la lagartija Darevskia saxicola
(Darevsky, 1958), se han planteado dos teorias que explican el origen de la partenogénesis
en escamados: la teoria del origen hibrido y la teoria del origen espontaneo.

La teoria del origen hibrido propone que los linajes unisexuales de lagartijas han
surgido a través de la alteracion que conlleva la combinacion de genomas provenientes de
especies gonocoricas distintas (Avise et al., 1992). Debido al entrecruzamiento, se produce
la alteracion del proceso meidtico en los individuos resultantes, dando origen a descendencia
viable que se reproduce por partenogénesis (Cuellar, 1977). Por otra parte, la teoria del origen

espontaneo sugiere que la pérdida de la reproduccion sexual es producto de mutaciones que



se presentan en los genes que regulan la meiosis, alterandola y dando origen a hembras que
se reproducen clonalmente al producir gametos no reducidos (Cuellar, 1977).

El uso de marcadores moleculares como aloenzimas, microsatélites y DNA
mitocondrial ha permitido descifrar el mecanismo de origen en las especies unisexuales y se
ha encontrado que la hibridacion, es el proceso que ha dado origen a la mayor parte de ellas
(Avise et al., 1992). Ademas, es el mecanismo responsable del origen de todas las especies
poliploides (Cuellar, 1977; Frost y Wright, 1988; Vrijenhoek et al., 1989).

Estos marcadores también han servido para establecer el nimero de eventos de
hibridacion que han dado origen a los complejos clonales (Avise et al., 1992; Manriquez-
Morén, 2002). Por lo anterior, es que el uso de marcadores moleculares ha sido de gran ayuda
en la evaluacion de distintos aspectos que permiten una mejor comprension y delimitacion
de los linajes que presentan este tipo de reproduccion, ademas de evidenciar la variacion
genética que se presenta dentro de ellos.

En Meéxico se distribuyen al menos 10 especies partenogenéticas del género
Aspidoscelis (Flores-Villela, 1993), varias de las cuales se ubican en el norte del pais y
pertenecen a los grupos A. sexlineatus y A. tesselatus (Manriquez-Moran 2007; Martinez-
Nifiez, 2010). En la region sureste del pais, se encuentra el complejo Aspidoscelis cozumela!
que esta integrado por tres especies unisexuales de lagartijas endémicas de la peninsula de
Yucatan, A. cozumela, A. maslini y A. rodecki (McCoy y Maslin, 1962; Fritts,1969; Taylor y

Cooley, 1995a, b; Lee, 1996).

! Con base en la recomendacion nomenclatural de Tucker et al. (2016), actualmente Aspidoscelis
cozumelus.



Dentro del complejo A. cozumela se han realizado algunos estudios evolutivos,
taxondmicos, poblacionales y de diversidad genética (Manriquez-Moran, 2007). Sin
embargo, en afos recientes se han planteado propuestas contradictorias sobre su origen y
evolucion. Por ello, en el presente estudio se pretende hacer una propuesta sobre el
surgimiento y la diversificacion de las especies partenogenéticas del complejo Aspidoscelis

cozumela, mediante el uso caracteres morfologicos y moleculares.

Il. GRUPO DE ESTUDIO

COMPLEJO ASPIDOSCELIS COZUMELA

El complejo Aspidoscelis cozumela esta integrado por tres lagartijas partenogenéticas
que se sugiere son resultado de la hibridacion entre especies del grupo A. deppii y el grupo
A. sexlineatus. Las tres especies (Aspidoscelis cozumela, A. maslini y A. rodecki) son
endémicas de la peninsula de Yucatan (McCoy y Maslin, 1962; Fritts, 1969; Taylor y Cooley,
1995a, b; Lee, 1996).

La taxonomia y el origen del grupo ha sido controversial, ya que desde su
descubrimiento, diversos autores han realizado distintas propuestas acerca del origen del
grupo partenogenético.

Inicialmente McCoy y Maslin (1962) reconocieron a la especie Aspidoscelis
cozumela, con las subespecies A. c. cozumela y A. c. rodecki. Posteriormente Fritts (1969)
reconociod a la subespecie A. ¢. maslini y elevo al nivel de especie a A. rodecki.

Por su parte, Taylor y Cooley (1995) elevaron a nivel de especie a A. cozumela y A.
maslini, al considerar que presentaban suficiente diferenciacion morfoldgica. Esta propuesta

fue apoyada mas tarde por Manriquez-Moran et al. (2000), quienes encontraron diferencias



cariolédgicas entre los dos taxones (Manriquez-Moran et al., 2000; Manriquez-Moran, 2007,
Manriquez-Moran et al., 2014).

Segtin algunos autores las especies A. maslini y A. rodecki se originaron a partir de
dos eventos de hibridacion entre las especies A. deppii, propuesta como especie paterna y A.
angusticeps, sugerida como especie materna (Moritz et al., 1992; Hernandez-Gallegos et al.,
2003; Manriquez Moran et al., 2014). Ademas, se considera que la especic A. cozumela
surgi6 como resultado de divergencia postformacional de la especie A. maslini con la cual
presenta diferencias morfoldgicas, cariologicas y aislamiento geografico (Taylor y Cooley,
1995; Manriquez-Moran et al., 2000; Manriquez-Moran, 2002; Manriquez-Moran et al.,
2014).

Recientemente Taylor et al. (2014) basandose en estudios de morfologia y cariologia,
propusieron que el origen del complejo A. cozumela se dio a partir de una sola hibridacion
entre las especies parentales seguida de divergencia postformacional de los tres taxones. Sin
embargo, son varios los estudios que apoyan la existencia de dos hibridaciones (Moritz et al.,
1992; Manriquez-Mordn, 2002; Martinez-Nufiez, 2010; Esquivel-Ramirez, 2012;

Manriquez-Moran et al., 2014).

I11. AREA DE ESTUDIO

Las poblaciones bajo estudio de las especies Aspidoscelis cozumela, A. maslini y A.
rodecki, y sus especies parentales se encuentran distribuidas en la peninsula de Yucatan y
zonas adyacentes en el estado de Tabasco (A. deppii). Sin embargo, algunas de estas especies
presentan una distribucion geografica historica que abarcan los paises de Belice y Guatemala

(Figura 1).



Figura 1. Mapa de distribucion geografica historica de las especies del complejo Aspidoscelis
cozumela y sus especies parentales (A. angusticeps y A. deppii).

La peninsula de Yucatan se encuentra al sureste de la Republica Mexicana, entre el
Golfo de México y el mar Caribe. Se localiza entre los paralelos 17° 50°- 21° 30’ de latitud
norte y los meridianos 87° 00°- 91°00° de longitud oeste. Abarca tanto el territorio mexicano,
como el Petén guatemalteco y el norte de Belice (Schmitter et al., 2002).

La geologia de la plataforma de la peninsula de Yucatan es relativamente simple, esta

constituida por cuerpos de caliza, dolomita y evaporitas, dispuestos horizontalmente, cuya



edad abarca todo el Cenozoico. Las unidades paleocénicas afloran en una estrecha faja
ubicada al sureste de Campeche. Los cuerpos eocénicos cubren en concordancia a los
paleocénicos y su area de afloramiento es mayor, pues cubre casi todo el estado de Campeche,
Yucatan y el oriente de Quintana Roo. Los cuerpos del mioceno y plioceno forman una
amplia zona que rodea al eoceno, y aflora en Yucatan y en gran parte de Quintana Roo. Por
ultimo, una estrecha banda de calizas y depdsitos de playa cuaternarios flanquean la
peninsula, especialmente en la porcion norte (Ramamoorthy et al., 1998).

Esta secuencia cenozoica indica sedimentacion calcdrea marina somera sobre un
banco o plataforma continental con un escenario tropical. La posicion casi horizontal de los
estratos que componen estos cuerpos significa que han sido afectados por deformacion
después de su deposicion, lo que sugiere estabilidad tectonica en esta region durante todo el
cenozoico sugiriendo ademas la emergencia de la plataforma durante este periodo geologico
(Ramamoorthy et al., 1998).

Al norte de la peninsula existen cuevas, cavernas, cenotes y vias fluviales
subterraneas. Aunque la region carece casi por completo de algln tipo de relieve, existe la
sierrita de Ticul, donde las altitudes de los cerros alcanzan un maximo de 350 metros

(Schmitter et al., 2007).

Al sur de la peninsula es comun encontrar lagos, lagunas y rios y es en esta region
donde se encuentra la topografia més conspicua de la peninsula, ya que en la porcion central
del sur de Belice existe una region conocida como Montafias Maya, donde las elevaciones

alcanzan hasta 1160 metros de altitud (Rodriguez y Garcia, 2007).

Debido a que se encuentra en una zona tropical, a que tiene una baja elevacion y a

que existe una fuerte influencia maritima, la temperatura de la peninsula de Yucatan es calida



y relativamente homogénea, con ligeras fluctuaciones en la temperatura media entre
localidades y estaciones, que oscila a lo largo del afio entre 25 y 26°C (Quero, 1992). La
temporada de lluvia es de mayo a octubre y la precipitacion anual varia afio con afo, de
acuerdo con las localidades y las estaciones, siendo el verano la estacion mas lluviosa. Ya
que existen aspectos como elevacion, drenaje, factores edaficos, efectos climaticos y enormes
disturbios producidos por el hombre, la vegetacion es muy compleja y heterogénea y no se
le puede dar una simple generalizacion, pero si se pueden distinguir algunos tipos de
vegetaciones principales, como son: manglares, dunas costeras (vegetacion halofila), selva
espinosa, selva tropical caducifolia, selva tropical perenne, selva tropical lluviosa, bosque

mesofilo de montafia y bosque de pino encino (Escamilla et al., 2005).

IV. LITERATURA CITADA

Avise J. C., J. M., Quattro y R. C. Vrijenhoek. 1992. Molecular clones within organismal

clones. Evolutionary biology. Boston, Massachusetts: Springer. 225-246 pp.

Avise, J. C. 2008. Clonality: The genetics, ecology, and evolution of sexual abstinence in
vertebrate animals. Oxford: Oxford University Press. 237 pp.

Avise, J. C. 2015. Evolutionary perspectives on clonal reproduction in vertebrate animals.
Proceedings of the National Academy of Sciences 112: 8887- 8873.

Cuellar, O. 1977. Animal parthenogenesis. Science 197: 837-843.

Darevsky, 1. S. 1958. Natural parthenogenesis in certain subspecies of rock lizard, Lacerta

saxicola. Doklady Akademii Nauk SSSR 122: 730-732.



Darevsky, I. S., L. A. Kupriyanova y T. Uzzel. 1985. Parthenogenesis in reptiles. En: Biology
of the reptilian. Gans, C. y F. Billet (eds.). Pp. 412- 526. Wiley Intercience, New
York.

Dawley, R. M. 1989. An introduction to unisexual vertebrates. En: Evolution and ecology of
unisexual vertebrates. Dawley, R. M y J. P. Bogart (eds.). Pp. 1-21. New York State
Museum Bulletin 466, New Y ork.

Escamilla, B. J. A., F. Quintal, L. Medina, A. Guzman, E. Pérez y L. M. Calvo. 2005.
Relaciones suelo-planta en ecosistemas naturales de Peninsula de Yucatan. En:
Caracterizacion y manejo de los suelos de la Peninsula de Yucatan: Implicaciones
agropecuarias Forestales y Ambientales. Bautista, Z. F y A. G. Palacio (eds.). Pp.

150-172. Universidad Autonoma de Campeche, Universidad Autébnoma de Yucatan.

Esquivel-Ramirez, A. 2012. Filogeografia de Aspidoscelis angusticeps y el origen de la
partenogénesis en el complejo A. cozumela. Tesis de Maestria. Universidad
Autonoma del Estado de Hidalgo. Mineral de la Reforma, Hidalgo, México. 96 pp.

Flores-Villela, O. 1993. Herpetofauna mexicana. Carnegie Museum of Natural History 17.

Fritts, T. H. 1969. The systematics of the parthenogenetic lizards of the Cnemidophorus

cozumela complex. Copeia 1868: 519-535.

Frost, D. R., y J. W. Wright. 1988. The taxonomy of uniparental species with special
reference to parthenogenetic Cnemidophorus (Squamata: Teiidae). Systematic

Zoology 37: 200-208.

Fu, J., R. W. Murphy e I. S. Darevsky. 1999. Limited genetic variation in Lacerta mixta and
its parthenogenetic daughter species: Evidence from cytochrome b and ATPase 6
gene DNA sequences. Genetics 105: 227-231.

10



Harvey, M. B., G. N. Ugueto y R. L. Gutberlet. 2012. Review of teiid morphology with a
revised taxonomy and phylogeny of the Teiidae (Lepidosauria: Squamata). Zootaxa

3459: 1-156.

Hernéndez Gallegos, O., F. R. Méndez de la Cruz, M. Villagran Santa Cruz y O. Cuellar.
2003. Genetic homogeneity between populations of Aspidoscelis rodecki, a
parthenogenetic lizard from the Yucatan Peninsula. Journal of Herpetology 37: 527-

532.

Lee, J. C. 1996. The amphibians and reptiles of the Yucatan Peninsula. USA: Cornell
University Press.

MacCulloch, R. D., R. W. Murphy, L. A. Kupriyanova, I. S. Darevsky y F. D. Danielyan.
1995. Clonal variation in the parthenogenetic rock lizard Lacerta armeniaca. Genome
38: 1057-1060.

Manriquez-Moran, N. L. 2002. Origen y diversidad clonal en las especies de lagartijas
partenogenéticas del complejo Cnemidophorus cozumela (Reptilia: Teiidae). Tesis de
Doctorado, Instituto de Biologia, Universidad Nacional Autonoma de México.
México, D.F. 108 pp.

Manriquez-Moran, N. L. 2007. Diversidad clonal en los lacertilios unisexuales del género
Aspidoscelis. Boletin de la Sociedad Herpetologica Mexicana 15: 1-12.

Manriquez Moran, N. L., M. Villagran Santa-Cruz y F. R. Méndez de la Cruz. 2000. Origin
and evolution of the parthenogenetic lizards, Cnemidophorus maslini and C.

cozumela. Journal of Herpetology 34: 634-637.

11



Manriquez-Moréan N. L., F. R. Méndez de la Cruz y R. W. Murphy. 2014. Genetic variation
and origin of parthenogenesis in the Aspidoscelis cozumela complex, evidence from
mitochondrial genes. Zoological Science 31: 14-19.

Martinez-Nufiez, M. 2010. Origen y evolucién de la partenogénesis en el complejo
Aspidoscelis cozumela (Squamata: Teiidae). Tesis de Licenciatura. Universidad
Autonoma del Estado de Hidalgo. Mineral de la Reforma, Hidalgo. 65 pp.

McCoy, C. J. y P. Maslin. 1962. A review of the teiid lizard Cnemidophorus cozumelus and
the recognition of a new race, Cnemidophorus cozumelus rodecki. Copeia 1962: 620-

627.

Melville, J., L. J. Harmon y J. B. Losos. 2006. Intercontinental community convergence of
ecology and morphology in desert lizards. Proceedings of the Royal Society B 273:

557-563

Moritz, C., J. W. Wright, V. Singh y W. M. Brown. 1992. Mitochondrial DNA analyses and
the origin and relative age of parthenogenetic Cnemidophorus. V. The cozumela
species group. Herpetologica 48: 417-424.

Murphy, R. W., J. Fu, R. D. MacCulloch, 1. S. Darevsky y L. A. Kupriyanova. 2000. A fine
line between sex and unisexuality: The phylogenetic constraints on parthenogenesis

in lacertid lizards. Zoological Journal of Linnean Society 130: 527-549.

Parker, E. D., J. M. Walker y M. A. Paulissen. 1989. Clonal diversity in Cnemidophorus:
ecological and morphological consequences. En: Evolution and ecology of unisexual
vertebrates. Dawley, R. M. y J. P. Bogart (eds.). Pp. 72-86. New York State Museum

Bulletin 446, New York.

12



Quero, H. J. 1992. Las palmas silvestres de la Peninsula de Yucatan. México, D. F: Instituto
de Biologia, UNAM. Publicaciones especiales.
Ramamoorthy, T. P., R. Bye, A. Lot y J. Fa (Comps.). 1998. Diversidad Biologica de México,

Origenes y Distribucion. México, D. F: Instituto de Biologia, UNAM. 7.

Reeder, T. W., C. J. Cole y H. C. Dessauer. 2002. Phylogenetic relationships of whiptail
lizards of the genus Cnemidophorus (Squamata: Teiidae): A test of monophyly,
reevaluation of karyotypyc evolution, and review of hybrid origins. American
Museum Novitates 3365:1-61.

Rodriguez, R. F. y C. G. Garcia. 2007. Plan de Conservacion de Areas: Zona Noreste de la
Peninsula de Yucatan. Pronatura Peninsula de Yucatan A. C., Amigos de Sian Kaan
A. C. Centro de Investigacion Cientifica de Yucatan A. C. y The Nature Conservancy.
201 pp.

Schmitter-Soto, J. J., F. A. Comin, E. Escobar-Briones, J. Herrera-Silveira, J. Alcocer, E.
Suarez-Morales y B. Steinich. 2002. Hydrogeochemical and biological
characteristics of cenotes in the Yucatan Peninsula (SE Mexico). Hydrobiologia

467: 215-228.

Simon, J. C., F. Delmotte, C. Rispe y T. Crease. 2003. Phylogenetic relationships between
parthenogens and their sexual relatives: The possible routes to parthenogenesis in
animals. Biological Journal of the Linnean Society 79: 151-163.

Taylor, H. L. y C. R. Cooley. 1995a. A multivariate analysis of morphological variation
among parthenogenetic teiid lizards of the Cnemidophorus cozumela complex.

Herpetologica 51: 67-76.

13



Taylor, H. L y C. R. Cooley. 1995b. Patterns of meristic variation among parthenogenetic
teiid lizards (genus Cnemidophorus) of the Yucatan Peninsula and their progenitor
species, C. angusticeps and C. deppei. Journal of Herpetology 29: 583-592.

Taylor, H. L., C. J. Cole y C. R. Cooley. 2014. Origins and evolution in the Aspidoscelis
cozumela complex of parthenogenetic teiid lizards: morphological and karyotypic
evidence and paradoxes. Journal of Herpetology 48:343-354.

Tucker, D. B., G. R. Colli, L. G. Giugliano, S. B. Hedges, C. R. Hendry, E. M. Lemmon y
R. A. Pyron. 2016. Methodological congruence in phylogenomic analyses with
morphological support for teiid lizards (Sauria: Teiidae). Molecular phylogenetics
and evolution 103: 75-84.

Vergun, A. A., I. A. Martirosyan, S. K. Seraphima, A. V. Omelchenko, V. G. Petrosyan, O.
E. Lazebny, O. N. Tokarskaya, V. I. Korchagin y A. L. Ryskov. 2014. Clonal diversity
and clone formation in the parthenogenetic Caucasian Rock Lizard Darevskia dahli.
Plos One 9:1-9. vertebrates. En: Evolutionary Biology 26. Hecht, M. K., B. Wallace
y R. J. Macintyre (eds). Pp. 225-246. New York: Plenum Press.

Vrijenhoek, R. C., R. M. Dawley, C. J. Cole y J. P. Bogart. 1989. A list of the known
unisexual vertebrates. En: Evolution and ecology of unisexual vertebrates. Dawley,
R. M. y J. P. Bogart (eds.). Pp. 19-23 New York State Museum Bulletin 466, New
York.

Zug, G. R., L. J. Vitt y J. P. Caldwell. 2001. Herpetology: An introductory biology of
amphibians and reptiles. Second edition. San Diego California U. S. A. Academic

Press. 630 pp.

14



V.CAPITULO 1
VARIACION MORFOLOGICA DEL COMPLEJO Aspidoscelis cozumela
1. INTRODUCCION

La variacion morfologica de los seres vivos ha sido fundamental para analizar
diferencias inter e intraespecificas (Ashburner y Friston, 2003; Adams et al., 2013). Ademas,
en asociacion con estudios ecologicos se ha utilizado para evaluar la forma en que los
organismos se adaptan a su entorno. Estos estudios, han permitido establecer el vinculo
evolutivo entre la morfologia, el uso del hébitat y la radiacion y aparicion de especies nuevas

(Warheit et al., 1999; Butler et al., 2007),

La morfologia, como parte del fenotipo de un organismo puede explicarse por la
interaccion entre los factores genéticos y los factores ambientales (Seilacher, 1970;
Sélgeback, 2006; Galindo et al., 2015). Por lo tanto, la variacion morfologica puede ser
resultado de factores intrinsecos a los organismos como la aparicion de mutaciones y
extrinsecos como la deriva génica y el flujo genético, que causan diferencias en las
frecuencias genotipicas poblacionales, que eventualmente se traduciran en diversidad
fenotipica. En este aspecto, los eventos historicos son relevantes porque han modelado las
poblaciones a través del tiempo, provocando que algunos fenotipos sean mas frecuentes

(Eguiarte et al., 2007).

Por otra parte, las condiciones ambientales son factores que juegan un papel
importante para explicar la variacion morfologica observada. En consecuencia, especies con

una distribucion geografica amplia y que ocupan ambientes heterogéneos estarian expuestas
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a distintos factores ambientales, provocando variaciones en las caracteristicas fenotipicas de

los organismos (Futuyma, 2005; Eguiarte et al., 2007).

En las especies partenogenéticas se han observado niveles altos de heterocigosidad
genética, producto de su origen hibrido (Reeder et al., 2002), pero bajos niveles de variacion
anivel genético intraespecifico, como resultado de la reproduccion clonal (Lutes et al., 2011).
Sin embargo, las mutaciones de tipo postformacional, pueden conducir a la aparicion de
variacion tanto a nivel genético como morfologico (Parker y Selander, 1976; Dessauer y

Cole, 1989).

Considerando que la variacion morfologica depende de la variacion genética de las
especies, se espera que las especies partenogenéticas presenten variacion morfoldgica menor
que las especies gonocoéricas. Sin embargo, es importante considerar que las condiciones

ambientales variables, pueden producir diversidad morfologica en este tipo de especies.

2. ANTECEDENTES

Dentro de los escamados, las caracteristicas morfoldgicas han sido utilizadas
ampliamente en trabajos taxondmicos. Sin embargo, en afios recientes se han abordado
aspectos sobre su funcion, evolucion y su relacidon con las caracteristicas ambientales (Bok,
1994). La morfologia de varios grupos de animales se ha estudiado desde un punto de vista
mas integrativo y eso fue fundamental para el surgimiento de la ecomorfologia que se ha
definido como la relacion que existe entre las caracteristicas morfoldgicas de los organismos

y el ambiente que ocupan, desde una perspectiva evolutiva (Betz, 2006).
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Los estudios sobre ecologia morfoldgica han permitido determinar factores relevantes
para la adecuacion de los organismos, a nivel de poblaciones, especies y géneros, entre otros
(Collette, 1961; Carrascal et al., 1990; Winemiller, 1991; Aguirre et al., 2002). Ademas, han
mostrado la evolucion convergente de formas asociados a un mismo habitat (Jackman et al.,
1997).

Algunos autores consideran que la morfologia estd directamente relacionada con
aspectos ecoldgicos relacionados con la complejidad del habitat y con procesos evolutivos
como divergencia, especiacion o radiacion adaptativa (Aerts et al., 2000; Knox et al., 2001,
Melville et al., 2006; Vidal et al., 2006; Herrel et al., 2008).

Dentro de los escamados, se ha documentado que los factores ambientales
heterogéneos moldean el desarrollo de los caracteres morfologicos (Andrews et al., 2000).
Un ejemplo de esto, son las lagartijas del género Anolis, ya que presentan un fenomeno de
evolucion convergente que asocia la forma que tiene cada una de las especies con el habitat
en el cual se desarrollan (Toyama, 2014).

Los estudios ecomorfoldgicos han revelado que las especies de Anolis presentan
fenotipos similares en poblaciones sujetas a presiones de habitat y competencia afines, de
manera que ciertas variantes morfoldgicas se repetirdn en lugares separados, pero con
habitats de caracteristicas similares. Los ecomorfos pueden ser morfolégicamente parecidos,
pero alejados filogenéticamente, evidenciando a los factores ecologicos como principales
modeladores de los rasgos morfologicos (Williams, 1972; Losos y Ricklefs, 2009).

Ademas, se ha documentado que las caracteristicas morfoldgicas de los escamados
estan influenciadas por la seleccion sexual, ya que en varias especies de este grupo se ha

mostrado la existencia de dimorfismos sexual (Brana, 1996; Butler y Losos, 2002; Herrel et
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al., 1999) y la asociacion de ciertas caracteristicas con el éxito reproductor de machos y
hembras (Brana, 1996; Huyghe et al., 2005). Se ha observado que de manera general, los
machos presentan cuerpos y cabezas mas grandes que las hembras, pero estas tienen un
abdomen (regidn interaxilar) mas grande que los machos (Brana, 1996).

Por otra parte, los estudios morfologicos realizados en varias especies unisexuales de
escamados muestran que estas presentan niveles bajos de diferenciacion y que muchas de
ellas tienen caracteristicas homogéneas a lo largo de su area de distribucion (Parker y
Selander, 1984). Sin embargo, algunos estudios han logrado documentar diferencias en
cuanto al tamafo, patrones de coloracion y escutelacion en organismos partenogenéticos con
distribucion geografica amplia (Parker et al., 1989; Walker et al., 1997; Hernandez-Gallegos
et al., 1998). En el género Aspidoscelis se ha visto que especies como A. exsanguis y A.
neomexicanus presentan patrones de coloracion distintos a lo largo de su area de distribucion
(Manning et al., 2005; Cole et al., 2016).

Un estudio en el que se realizd la comparacion entre individuos de la especie
partenogenética A. exsanguis reproducidos en laboratorio e individuos silvestres, mostro la
existencia de diferencias en dos caracteres meristicos (nimero de escamas dorsales a la mitad
del cuerpo y numero de escamas semicirculares circumorbitales). Esto puede estar
relacionado con el nimero de clones recolectados en campo y la variaciéon generada por
cambios en el ambiente con respecto a los pardmetros ambientales controlados de laboratorio
(Cole etal., 2016).

Otra de las especies en las que se ha detectado variacion morfoldgica es A. tesselatus,

en la cual se han descrito dos patrones de coloracion distintos (C y E) a lo largo de la

18



distribucion de la especie. Ademas, las dos formas son distinguibles con base en caracteres
de escutelacion (Taylor et al. 2005).

La variacion a nivel morfoldgico presentada por Aspidoscelis neotesselatus (especie
originada a partir de la hibridacion entre una hembra de A. tesselatus y un macho de A.
sexlineatus viridis) muestra la existencia de individuos con cuatro patrones de coloracion (A,
B, C y D) que presentan distribucion alopatrida, aunque se ha visto que de manera general,
A. neotesselatus es morfolégicamente similar a su progenitor materno (A. tesselatus C). La
divergencia postformacional de esta especie es evidente, sin embargo, un estudio reciente
reveld que los individuos que presentan los diferentes patrones de coloracion pueden ser
agrupados en dos conjuntos clonales distintos: A-D y B-C (Taylor et al., 2015).

Otra especie en la cual se han detectado al menos tres patrones distintos de coloracion
(A, B y C) es Aspidoscelis dixoni. Los patrones de coloracion A y B se encuentran
restringidos al condado de Presidio, Texas, mientras que el patron C, estd aislado a més de
500 km al oeste-noroeste en el condado de Hidalgo, Nuevo México (Cordes et al., 2006). Por
lo que se propone que la variacion morfologica es resultado de la variacion ambiental dentro
del 4rea de distribucion de la especie.

Por otra parte, la especie partenogenética Aspidoscelis laredoensis que presenta un
area de distribucion a ambos lados del Rio Bravo en Estados Unidos y México (Paulissen,
2001), se compone de dos complejos clonales (A. laredoensis A y A. laredoensis B) que se
caracterizan por diferencias en su distribucion geografica (Walker et al., 2004; Walker et al.,
2016; Paulissen, 2001), patrones de color (Walker, 1987), caracteres meristicos (Walker et
al., 1989), histocompatibilidad (Abuhteba et al., 2000, 2001) y aloezimas (Parker et al.,

1989).
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En el complejo A. cozumela se ha registrado cierto grado de diversidad morfoldgica
(Taylor y Cooley, 1995 a,b). La especie A. cozumela se compone de individuos que presentan
diferencias en escutelacion (Taylor y Cooley, 1995 a,b). Sin embargo, los niveles mas altos
de diversidad morfoldgica se observan en A. maslini, que es la especie que se distribuye mas
ampliamente. Esta especie cuenta con al menos cinco fenotipos caracterizados con base en
patrones de coloracion y escutelacion (Manriquez-Moran, 2002; Elizalde-Rocha, 2007;
Manriquez-Moran, 2007). En A. rodecki también se ha detectado diversidad morfoldgica,
que permite diferenciar a los individuos de las dos poblaciones que han sido estudiadas (Isla
Contoy y Puerto Juarez; Elizalde-Rocha, 2007).

Sin embargo, la comparacion entre especies partenogenéticas y gonocoricas muestra
que estas ultimas presentan una diversidad hasta 10 veces mayor (Avise et al., 1992), que es
determinada por la recombinacién genética durante la meiosis lo que las hace genética y

fenotipicamente mas diversas que las partenogenéticas (Zweifel, 1965).

3. JUSTIFICACION

Las especies gonocoricas y unisexuales presentan distintos grados de variabilidad
producto del modo de reproducciéon que muestran, por lo que se ha mencionado que las
especies con reproduccion sexual son genética y fenotipicamente mas variables que las
especies partenogenéticas. Sin embargo, en estas Ultimas se han encontrado cierto grado de
variacion a nivel morfoldgico que en ocasiones ha permitido el reconocimiento de especies
nuevas. Por lo que en el presente trabajo se evalu6 el grado de variacion morfoldgica que
presentan las especies del complejo Aspidoscelis cozumela y su especie materna (A.

angusticeps).

20



4. OBJETIVO

Evaluar la diversidad morfologica de las especies unisexuales Aspidoscelis cozumela,
A. maslini, A. rodecki y las hembras de su especie materna (A. angusticeps), mediante el

analisis de caracteristicas morfométricas lineales.

5. HIPOTESIS
El grado de variacion morfologica de las especies estara determinado por su tipo de

reproduccion, su area de distribucion y la heterogeneidad del habitat que ocupan.

Prediccion: Las especies gonocoricas, con distribucion geografica amplia y hébitats
heterogéneos, presentaran una variacion morfolégica mayor que aquellas con reproduccion

clonal y distribucion geografica menor.

6. METODO
6.1 Obtencion de muestras

Los ejemplares de las especies bajo estudio fueron recolectados por el personal del
Laboratorio de Sistematica Molecular de la Universidad Autonoma del Estado de Hidalgo
del afio 2009 al 2012, por lo que en el presente estudio se contd con una coleccion de 164
individuos de diferentes poblaciones de Campeche, Quinta Roo y Yucatan de las especies
del complejo Aspidoscelis cozumela y su especie materna (A. angusticeps), que permitieron

la realizacion del analisis morfologico (cuadro 1, figura 1). Los ejemplares utilizados se
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encuentran depositados en la Coleccion Herpetologica del Centro de Investigaciones

Bioldgicas de la Universidad Autonoma del Estado de Hidalgo.

Cuadrol. Poblaciones utilizadas en el estudio y tamafio de muestra utilizado (N) en el analisis

morfologico.

Numero

Especie
Aspidoscelis rodecki
Aspidoscelis rodecki
Aspidoscelis cozumela
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis maslini

Aspidoscelis maslini

Aspidoscelis maslini

Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps

Poblacion
Puerto Juarez
Isla Contoy
Cozumel
Puerto Morelos
Mahahual
Chetumal
Champoton
Escarcega
Pedro A. Santos
Celestin
Nuevo X-can
Hampolol
Telchac
Motul
Uman
Felipe Carrillo Puerto
Bacalar
Holpelchen
Polyuc
Dzinup
Tihosuco
Oxkutzcab
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Figura 1. Distribucion geografica de las poblaciones utilizadas en el estudio (los niimeros indican la localidad y corresponden a las del cuadro 1).
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6.2 Analisis de diversidad

Se tomaron en cuenta 14 caracteristicas biométricas comunmente usadas en lacertilios
(Aguilar-Moreno et al., 2010; Vidal et al., 2006; Kaliontzopoulou et al., 2011; Gonzalez-
Marin et al., 2016): longitud de la cabeza (LC), ancho de la cabeza (AC), longitud del pileo
(LP), distancia de la narina al ojo (DNO), distancia de las escamas supraoculares al hocico
(DOH), alto de la cabeza (AIC), apertura del hocico (MO), longitud hocico-cloaca (LHC),
distancia axila-ingle (DIA), distancia axila-codo (DAC), distancia del codo-punta del tercer
dedo (DC3D), longitud del fémur (LF), longitud de la tibia (LT) y distancia del talén-punta

del cuarto dedo (DT4D; Figura 2, 3 y4). Las medidas fueron tomadas con un vernier digital.

Figura 2. Vista lateral de la cabeza de Aspidoscelis angusticeps que muestra las caracteristicas AIC
(alto de la cabeza), LC (longitud de la cabeza), DNO (distancia de la narina al ojo) y MO (apertura
del hocico).
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Figura 3. Vista dorsal de la cabeza de Aspidoscelis angusticeps que muestra las caracteristicas
DOH (distancia de las escamas supraoculares al hocico), LP (longitud del pileo) y AC (ancho de
la cabeza).

Figura 4. Vista dorsal de Aspidoscelis angusticeps que muestra las caracteristicas LHC (longitud
hocico-cloaca), DAC (distancia axila-codo), LF (longitud del fémur), DC3D (distancia del codo-
punta del tercer dedo), DIA (distancia axila-ingle), LT (longitud de la tibia) y DT4D (distancia
del talén-punta del cuarto dedo).
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Inicialmente se evalud la normalidad de los datos utilizando la prueba Kolmogorov-
Smirnov (Lilliefors, 1967) en el programa IBM SPSS statistics 22.0 (IBM, 2013), para cada

una de las 14 variables morfométricas.

Con el fin de establecer la variacion de las medidas evaluadas se realizo un Analisis
de Componentes Principales (ACP) y se graficaron los componentes que representaron mas
del 90% de la variacion total. Posteriormente se realiz6 un analisis de discriminantes (AD)
en el programa IBM SPSS statistics 22.0 (IBM, 2013) con la intencién de representar la
divergencia morfologica entre las diferentes especies del complejo A. cozumela y A.

angusticeps.

Finalmente, se llevo a cabo un anélisis de varianza de una via (ANOVA) con los
caracteres correlacionados con las funciones discriminantes obtenidas en el AD y se
realizaron pruebas post hoc de Tukey (Zar, 1999), para identificar diferencias significativas

entre las especies analizadas, en el programa IBM SPSS statistics 22.0 (IBM, 2013).

7. RESULTADOS

El analisis de componentes principales mostro la existencia de dos componentes que
explican en mayor proporcion la varianza de las caracteristicas evaluadas (95.7%; cuadro 2).
El componente uno corresponde a las caracteristicas longitud hocico-cloaca (LHC) y
longitud del fémur (LF), mientras que el segundo componente estd conformado por la
distancia axila-ingle (DIA) y la distancia del talén-punta del cuarto dedo (DT4D). El analisis
evidenci6 un solapamiento en las caracteristicas de las cuatro especies y las diferencias son

explicadas por las caracteristicas que definieron los dos componentes (figura 5).
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Cuadro 2. Valores obtenidos del analisis de componentes principales (ACP) del cual se desprenden
solo dos componentes que representan valores superiores al 3% de la varianza total.

CP Eigenvalue % Varianza
1 23.3726 92.795

2 0.827969 3.3935

3 0.198054 0.81174

Figura 5. Morfoespacio definido por el analisis de componentes principales para las especies del
complejo A. cozumela (A. rodecki en azul, A. maslini en verde, A. cozumela en morado) y su especie
materna (A. angusticeps en rojo).

El andlisis de funciones discriminantes generd tres funciones que explican el 100%
de la variacion total. El valor propio de la primera funcion discriminante explico el 68.6% de
la variacion y las variables originales correlacionadas con esta funcion fueron todas las
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caracteristicas analizadas a excepcion de la distancia del talon-punta del cuarto dedo (DT4D).
El valor propio para la segunda funcion represent6 25.8% de la variacion, sin embargo, esta
funcion no parece estar relacionada de manera significativa con las variables analizadas.
Mientras que la tercera y ultima funcioén discriminante explico el 5.6% de la variacion y se
correlacion6 con la inica variable no explicada por la funcion nimero uno, la longitud de

talon-punta del cuarto dedo (DT4D; cuadro 3).

Cuadro 3. Analisis discriminante fundamentado en las variables morfoldgicas estudiadas
(*correlacion significativa).

Funcion
Variable 1 2 3
Valor propio 1.191 0.448 0.097
Variacion explicada 68.6 25.8 5.6
(%)
Variacion explicada 68.6 94.4 100
acumulada (%)
Correlacion canonica 0.737 0.556 0.297
Variable original Matriz de estructura
LC -0.534* 1.450 -1.024
AC 1.547%* 1.418 0.868
LP 0.376* -1.826 -4.575
DNO -0.134* 0.818 0.291
DOH -0.809* 1.082 0.899
AIC -0.435%* -1.318 1.115
MO -0.389* 0.458 0.456
LHC 1.190* -1.303 1.013
DIA -1.391* 0.186 -0.152
DAC -0.086* 0.289 0.693
DC3D -0.060* 0.489 -0.499
LF 0.743* 0.332 -0.106
LT 0.439%* -0.826 0.415
DT4D 0.026 -1.225 0.624*
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El diagrama de dispersion revelo que las funciones discriminantes 1 y 2 en conjunto,

explican el 94.4% de la variacion total (figura 6).

Figura 6. Diagrama de dispersion de las funciones discriminantes canénicas 1y 2.
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El analisis de varianza realizado para cada una de las variables mostr6 que todas las
caracteristicas evaluadas presentan diferencias significativas entre las especies (p < 0.05) a
excepciodn de la caracteristica distancia axila-ingle (DIA) que presenta valores similares para
todos los taxones (cuadro 4). Por otra parte, las pruebas post hoc de Tukey (p<0.05; Zar,
1999) obtenidas a partir de 1000 permutaciones de Bootstrap, permitieron establecer las
diferencias significativas entre las distintas especies (figuras 7, 8 y 9). Varias caracteristicas
permitieron agrupar a las especies Aspidoscelis angusticeps y A. maslini: longitud de la
cabeza (LC), la longitud del pileo (LP), la distancia de la narina al ojo (DNO), la distancia
de las escamas supraoculares al hocico (DOH), el alto de la cabeza (AIC), la apertura del
hocico (MO) y la distancia del codo a la punta del tercer dedo (DC3D). Ademas, estas mismas
caracteristicas permitieron que las especies partenogenéticas se integraran en un segundo

grupo (figuras 7, 8 y 9).

Cuadro 4. Resultados del analisis de varianza para las caracteristicas morfométricas.

Caracteristicas Suma de cuadrados F P gl
LC 149.9 10.23 <0.05 164
AC 64.84 17.12 <0.05 164
LP 100.03 10.29 <0.05 164
DNO 23 6.57 <0.05 164
DOH 37.88 6.44 <0.05 164
AIC 493 10.96 <0.05 164
MO 7491 8.18 <0.05 164
LHC 2146.67 7.9 <0.05 164
DIA 204.87 2.2 0.09 164
DAC 19.33 6.05 <0.05 164
DC3D 166.4 9.74 <0.05 164
LF 377.97 28.82 <0.05 164
LT 206.17 15.82 <0.05 164
DT4D 370.01 13.54 <0.05 164
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Las caracteristicas longitud hocico-cloaca (LHC), distancia axila-codo (DAC) y la
distancia del talon a la punta del cuarto dedo (DT4D), permitieron la formacion de dos
grupos. El primero conformado por las especies A. angusticeps, A. maslini y A. cozumela, y

un segundo grupo que permite agrupar a las tres especies partenogenéticas (figuras 7, 8 y 9).

Por otra parte, las caracteristicas morfométricas ancho de la cabeza (AC), longitud
del fémur (LF) y longitud de la tibia (LT), separaron en grupos distintos a las especies
partenogenéticas y A. angusticeps, aunque la LT permitio agrupar a las especies A. maslini y

A. cozumela. Ademas, A. cozumela y A. rodecki formaron un tercer grupo (figuras 7, 8 y 9).

Figura 7. Analisis de varianza de las caracteristicas LT y DT4D. Las letras en las graficas indican
los grupos formados que presentan diferencias significativas (p<0.05), los simbolos indican a las
especies (circulo A. angusticeps, pentagono A. maslini, triangulo A. rodecki y cuadro A. cozumela)
y las barras el error estandar.
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Figura 8. Analisis de varianza de las caracteristicas LC, AC, LP, DNO, DOH y AIC. Las letras en
las graficas indican los grupos formados que presentan diferencias significativas (p<0.05), los
simbolos indican a las especies (circulo A. angusticeps, pentagono A. maslini, triangulo A. rodecki
y cuadro A. cozumela) y las barras el error estandar.
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Figura 9. Analisis de varianza de las caracteristicas MO, LHC, DIA, DAC, DC3D y LF. Las letras
en las graficas indican los grupos formados que presentan diferencias significativas (p<0.05), los

simbolos indican a las especies (circulo A. angusticeps, pentagono A. maslini, triangulo A. rodecki
y cuadro A. cozumela) y las barras el error estandar.
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8. DISCUSION

Los resultados del presente estudio muestran que las lagartijas partenogenéticas del
complejo Aspidoscelis cozumela presentan variacion morfologica moderada, en comparacion
con la que presenta su especie materna (Aspidoscelis angusticeps; figura 5), ya que el area
de morfoespacio de la especie gonocorica es de mas del doble de la que presentan las especies
unisexuales, lo cual puede ser atribuido a la reproduccion clonal de estas ultimas (Cole et al.,
2016). Los estudios realizados con diversas especies clonales de lacertilios han mostrado que
varias de ellas presentan poca variabilidad morfolégica y algunas de ellas muestran
caracteristicas homogéneas a través de toda su area de distribucion (Parker y Selander, 1984;
Avise, 2008). Sin embargo, se ha visto que mutaciones de pequefia magnitud, pueden
producir clones con morfologia ligeramente distinta dentro de los linajes unisexuales (Parker
y Selander, 1976; Dessauer y Cole, 1989; Lutes et al., 2011). Esto, puede estar ocasionando
los niveles variables de diversidad morfologica dentro de los lacertilios del complejo A.
cozumela (ver capitulo 2).

Es importante sefialar, que a pesar de la variacion morfologica observada, los datos
morfométricos utilizados en este estudio, no permitieron distinguir a las especies que integran
el complejo partenogenético (A. cozumela, A. maslini y A. rodecki), ni diferenciarlas de su
especie materna (figura 6). Solo los andlisis de varianza permitieron la formacion de grupos
que difieren dependiendo de las caracteristicas analizadas. La mayor parte de las
caracteristicas permite separar a las especies unisexuales de A. angusticeps, aunque atributos
como longitud de la cabeza, longitud del pileo y apertura del hocico entre otras, sugieren una
agrupacion entre A. angusticeps y A. maslini.

A diferencia de lo que ocurre en otros grupos de lagartijas, en las que se observa una

variacion morfologica amplia (Jackman et al., 1997), los lacertilios del género Aspidoscelis,
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se caracterizan por presentar caracteristicas morfologicas homogéneas. A pesar de ocupar un
area geografica amplia (desde Estados Unidos de América hasta América Central) y utilizar
diversos ambientes (pastizales, chaparrales, matorrales, bosque, selvas y playas, entre otros).
Se ha sugerido que los miembros de este género exhiben poca diferenciacion morfologica

debido a que todas ellas presentan un comportamiento de forrajeo activo (Garland, 1993).

Sin embargo, varios estudios realizados en los ultimos afios han revelado la existencia
de variabilidad morfologica suficiente para distinguir a varias especies unisexuales de
Aspidoscelis, de sus especies maternas. El estudio en que se compard la variabilidad
morfologica de la especie unisexual Aspidoscelis exsanguis y su especie materna (A.
inornatus) a través de analisis multivariados, revelo que las especies partenogenéticas pueden
tener niveles de variacion similares a los que presentan las especies gonocoricas (Cole et al.,
2016). Dichos estudios se han realizado principalmente con caracteres de escutelacion y han
permitido detectar variacion al interior de las especies del complejo A cozumela y

diferenciarlas de sus especies parentales (Taylor y Cooley 1995 a, b; Elizalde Rocha, 2007).

Como se sefiald antes, las caracteristicas morfométricas no resultaron adecuadas para
distinguir a las especies del complejo A cozumela, sin embargo, existen otras caracteristicas
que permiten identificar a cada una de las especies. La distribucion de las cinco especies de
Aspidoscelis en la Peninsula de Yucatan (figura 1), en combinacién con patrones de
coloracion y caracteres de escutelacion, permiten distinguir a cada una de las especies
unisexuales y a sus especies parentales (Beargie y McCoy, 1964; Campbell, 1998; Lee, 2000;
Manriquez-Moran, 2002; Elizalde Rocha, 2007). A. angusticeps es la especie que presenta la
distribucion mas amplia, pues se encuentra en zonas costeras tanto de la region este, como la

oeste de la peninsula de Yucatan y en zonas abiertas al interior de la misma. Los miembros

35



de la especie presentan una coloracion verde olivo a pardo, con seis o siete lineas
dorsolaterales de color crema o amarillo, evidentes en los jovenes y hembras de todas las
poblaciones. En la region dorsal de algunos machos jovenes, llegan a presentarse algunas
manchas de color oscuro, que durante la etapa adulta, pueden cubrir toda esta region. La cola
y las extremidades presentan una coloracion rojiza en hembras y jovenes, mientras que en
los machos adultos llegan a ser pardas o gris-azuladas. Ventralmente, los machos presentan
color negro, principalmente en la zona interaxilar (Beargie y McCoy, 1964; Campbell, 1998;
Lee, 2000). El patrén de coloracion en extremidades y cola es exclusivo de los individuos

pertenecientes a A. angusticeps.

Por otra parte, A. deppii se distribuye en areas de elevaciones bajas en la vertiente del
Atlantico desde el norte de Veracruz hasta suroeste de Campeche y en los valles de Chiapas
y centro de Guatemala, hasta Honduras y El Salvador. Ademas, se encuentra desde Guerrero
hasta Costa Rica, en la region del Pacifico. En la Peninsula de Yucatan, se presenta
unicamente en el suroeste de Campeche y en areas adyacentes de Tabasco. Los individuos
de las poblaciones de esta region presentan una coloracion dorsal parda, con ocho lineas
longitudinales de color crema o amarillo, que se originan en la cabeza y se extiende hasta la
base de la cola. Las extremidades son oscuras con manchas o lineas irregulares de color crema
o gris. La coloracion ventral es gris tenue en las hembras y gris o negro azulado en la regioén

interaxilar de los machos (Lee, 2000).

Las especies partenogenéticas, presentan poblaciones disyuntas en regiones
especificas de la peninsula de Yucatan. Aspidoscelis cozumela es la especie que cuenta con
la distribucion geografica mas restringida, pues es endémica de isla Cozumel, en el estado de

Quintana Roo. En la actualidad esta localizada en algunas zonas de playas arenosas y rocosas
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de laisla, pero también se ha visto a la orilla de la carretera y en las ruinas mayas (Manriquez-
Moran, 2002). La coloracion de los individuos de esta especie va del verde olivo al pardo,
con lineas dorsolaterales de color amarillo. La cabeza y las extremidades presentan una
coloracion parda. La coloracion ventral presenta una pigmentacion tenue de color gris (Lee,

2000; Manriquez-Moran, 2002).

Aspidoscelis rodecki, es también una especie endémica de la peninsula de Yucatan,
con una distribucion historica en Isla Contoy, Isla Mujeres, Puerto Juarez y Punta Sam, en el
estado de Quintana Roo (Lee, 2000). Lleg6 a ser una especie comun en las playas arenosas
de estos sitios, pero en la actualidad se considera extinta de Isla Mujeres y las poblaciones de
Puerto Judrez y Punta Sam han disminuido considerablemente en los ultimos afios
(Manriquez-Moran y Méndez-de la Cruz, 2012). La coloracion del cuerpo de los individuos
de esta especie va del verde olivo al gris, con cabeza y patas pardas en algunas ocasiones, las
lineas dorsolaterales estan ausentes. La region ventral presenta una coloracion gris tenue y
durante la época de reproduccion, la regién gular presenta coloracion amarilla o azul (Lee,

2000; Manriquez-Moran, 2002).

Aspidoscelis maslini, es la especie del complejo A. cozumela que presenta la
distribucion geografica mas amplia, con poblaciones disyuntas en México, Belice y la region
de El Petén en Guatemala (Campbell, 1998; Lee, 2000). Es comun en hébitats abiertos y
perturbados, como orillas de carretera, plantaciones de coco y en las playas arenosas de las
islas adyacentes y la region costera de la peninsula de Yucatan (Lee, 2000). La coloracién
presente en esta especie varia dependiendo de la poblacion. En poblaciones como Champotén
y Escarcega en Campeche y Puerto Morelos en Quintana Roo, los individuos presentan

coloracion parda y ocasionalmente verde olivo detras de la cabeza. Las lineas dorsolaterales
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son completas (desde la cabeza hasta la base de la cola), de color blanco en Champoton y de
color amarillo en Escarcega y Puerto Morelos, aunque en esta ultima poblacion, las lineas
son quebradas. En Mahahual (Quintana Roo) y Calakmul (Campeche), la coloracion varia de
verde olivo a pardo, con lineas dorsolaterales de color amarillo. En Mahahual, la coloracién
ventral es ocasionalmente azul. En la poblacion de Cayo Norte, los individuos presentan una

coloracion parda, con lineas completas color beige y patas moteadas (Manriquez-Moran,

2002).

Como se menciond anteriormente, las especies unisexuales del complejo A. cozumela,
presentan una distribucion disyunta, principalmente en la region costera de la peninsula de
Yucatan y en las islas adyacentes, por lo que la distribucién geografica en combinacion con
los patrones de coloracion, permiten distinguir a los individuos de las diferentes especies
(Manriquez-Moran, 2002; Elizalde Rocha, 2007). Aunque la coloracién puede ser
extremadamente variable dentro de las especies de Aspidoscelis, en el caso de las especies de
la peninsula de Yucatan, esta caracteristica permite distinguir también a A. maslini de sus
especies parentales en los sitios donde se encuentran en simpatria (Manriquez-Moran, 2002):
Isla del Carmen (A. maslini — A. deppii) y Carretera Chetumal — Bacalar (A. maslini — A.

angusticeps).

9. CONCLUSION

Las caracteristicas morfométricas utilizadas en este estudio y el analisis discriminante
realizado no permitieron diferenciar a las especies del complejo Aspidoscelis cozumela, ni

distinguirlas de su especie materna, a pesar de la variacion observada en dichas
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caracteristicas. Tal como se muestra en la prediccion, A. angusticeps presenta una variacion
mayor, relacionada con su modo de reproduccion sexual y su distribucion amplia. Mientras
que en las especies partenogenéticas, A. maslini es la especie que exhibe variabilidad mayor

y una distribucidon geografica mas amplia.
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VI. CAPITULO 2
VARIACION GENETICA DEL COMPLEJO Aspidoscelis cozumela
1. INTRODUCCION

Los estudios realizados a la fecha indican que a pesar de la reproduccion clonal, la mayor
parte de las especies unisexuales de lacertilios presentan algin grado de diversidad genética
(MacCulloch et al., 1995; Fu et al., 1999; Manriquez-Moran et al., 2014). La variabilidad
genética presente en las especies unisexuales o diversidad clonal, es producida por

recombinacion o mutacion, posteriores al origen de la partenogénesis (Parker et al., 1989).

Algunos autores sugieren que la diversidad genética en especies clonales esta
correlacionada con el tamafio del area que ocupan estas especies (Moritz et al., 1992), las
condiciones del habitat y el tiempo trascurrido desde el origen de las especies clonales

(Dessauer et al., 1989; Parker et al., 1989).

Diversos estudios, han concluido que las especies unisexuales con origen hibrido
presentan niveles bajos de variacion intraespecifica y por lo general, consisten en un clon
comun generalizado con unos pocos clones raros (Vergun et al., 2014). Se ha visto que las
especies unisexuales que han invadido 4reas extensas y heterogéneas o que tienen un origen
antiguo, pueden estar integradas por dos o0 mas clones con caracteristicas genéticas distintas

(Manriquez Moran, 2002).

Como se menciond previamente, la utilizacion de marcadores moleculares nucleares y
citoplasmicos ha permitido evaluar la variacion genética de las especies unisexuales (Simon
et al., 2003). Dentro de ellos destacan los marcadores de evolucion rapida como el DNA

mitocondrial y los microsatélites, que permiten detectar variaciones minimas dentro y entre
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especies clonales (Manriquez-Moran et al., 2014; Vergun et al., 2014). Ademas, son

marcadores complementarios al identificar a las especies parentales (Avise et al., 1992).

2. ANTECEDENTES

2.1 Microsatélites (marcadores nucleares)

Los microsatélites, son marcadores moleculares altamente variables, por lo que son
una herramienta 1til para evaluar la variacion intraespecifica de las especies unisexuales.
Ademas, por ser marcadores de tipo codominante, permiten llevar a cabo la caracterizacion
genética de las poblaciones y su relacion con las especies gonocoricas que les dieron origen
(Korchagin et al., 2004; Omel’chenko et al., 2009; Vergun et al., 2014; Tarkhnishvili et al.,

2017).

Los microsatélites son secuencias repetitivas en tandem muy abundantes (se estima
que en el genoma nuclear de vertebrados existen de 100,000 a 200,000) y selectivamente
neutras (Goldstein y Pollock, 1994). Otro aspecto importante es que presentan una gran
capacidad de modificacion debido al deslizamiento de las hebras del DNA durante la
replicacion (Kayser y Sajantila, 2001), lo que propicia el surgimiento de nuevos alelos sin la
pérdida de los prexistentes, ya que se ubican en sitios en los cuales la seleccion es neutra por
lo que en ellos se presenta una heterocigosidad alta. Ademas, la comparacion de los genotipos
presentes en los organismos partenogenéticos y sus especies parentales ha permitido detectar
eventos demograficos histéricos como la dispersion poblacional (Goldstein y Schlotterer

1999).
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Por ser altamente polimorficos en cuanto a su longitud, es que son regiones adecuadas
para usarse como marcadores moleculares a nivel poblacional (Zane et al., 2002). El alto
grado de polimorfismo es producto de la elevada tasa de mutacidon que se presenta en estos

marcadores (de 1 x 10~ hasta 1 x 10 por sitio, por generacion; Schlotterer, 2000).

Los estudios en los que se han utilizado estos marcadores moleculares son numerosos
en humanos, plantas y animales con reproduccion sexual (Zhivotovskii et al., 2006). Sin
embargo, han sido poco utilizados para la determinacion de la variacion y estructura genética

en especies clonales (Omel’chenko et al., 2009).

Estudios anteriores a la utilizaciéon de los microsatélites fueron realizados con
aloenzimas con el fin de evaluar la diversidad genética en algunas especies partenogenéticas.
Un analisis realizado en la especie Darevskia armeniaca mostro la existencia de dos clones,
uno de ellos abundante y con una distribucion amplia y el segundo, restringido
geograficamente. La variacion genética baja encontrada en esta especie sugiere un origen
reciente del taxon partenogenético que ademas es producto de una sola hibridacion entre sus
especies parentales. Estos niveles bajos concuerdan con los encontrados por Parker (1979)
en la especie Aspidoscelis tesselatus, pero son superiores a los encontrados en A.

neomexicanus y D. rostombekovi (Parker y Selander, 1984).

Uno de los primeros trabajos en los cuales se utilizaron los microsatélites con la
finalidad de evaluar la variacion genética de una especie partenogenética, es el realizado en
Darevskia unisexualis, el cual revel6 que los alelos del locus analizado diferian en cuanto al
tamafio y estructura. Ademas, se proporcioné informacion acerca de las especies que

hibridaron para dar origen a D. unisexualis ya que detectaron la presencia de dos alelos en

50



las regiones flanqueantes del genoma hibrido heredadas del genoma de las especies D. raddei

y D. valentini (Korchagin et al., 2004; Omel’chenko et al., 2009).

La utilizacion de microsatélites en lagartijas partenogenéticas del género
Lepidophyma ha proporcionado evidencia de origenes no hibridos independientes para las
poblaciones diploides de las dos especies unisexuales del género que se distribuyen en Costa
Rica y Panama. Los estudios basados en 14 loci de microsatélites, muestran una baja o nula
heterocigosis en las especies partenogenéticas Lepidophyma reticula y L. flavimaculatum
respectivamente, lo que sugiere un origen no hibrido explicado por la falta de heterocigosis

en estas lagartijas (Sinclair et al., 2009).

Un enfoque distinto al analisis de organismos clonales partenogenéticos utilizando
microsatélites es el dado por Vergun et al. (2014) donde utilizaron este tipo de marcadores
con la finalidad de identificar los eventos de hibridacion y la divergencia postformacional de
clones en la especie Darevskia dahli, encontrando que a diferencia de lo expuesto
anteriormente por Murphy et al. (1997), D. dahli es un complejo de especies, producto de

hibridaciones multiples entre las especies D. mixta y D. portschinskii.

Posteriormente, mediante un analisis comparativo entre las especies D. dahli, D.
armeniaca y sus especies parentales D. mixta (progenitor materno de ambas especies), D.
portschinskii (progenitor paterno de D. dahli) y D. valentini (progenitor paterno de D.
armeniaca) sugirieron que ambos linajes partenogenéticos descienden de uno o pocos

hibridos de un area geografica limitada (Tarkhnishvili et al., 2017).
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2.2 DNA mitocondrial (marcadores citoplasmaticos)

El DNA mitocondrial (mtDNA) ha sido de gran importancia para la inferencia de
relaciones filogenéticas y estructura genética de las especies con reproduccion clonal
(Rentaria, 2007), debido a que presentan una tasa de mutacion alta, que en el caso del gen
que codifica para la subunidad I de la citocromo oxidasa, es de 2% a 2.8% de divergencia

por millon de afios (Passoni et al., 2008).

La variacion del mtDNA dentro de las especies unisexuales de lacertilios ha sido
analizada utilizando los polimorfismos de los fragmentos producidos por enzimas de
restriccion (Moritz et al., 1989) y la secuenciacion (Fu et al., 1999, 2000; Murphy et al.,
2000; Manriquez-Moran, 2002; Martinez-Nufiez, 2010; Esquivel-Ramirez, 2012;

Manriquez-Moran et al., 2014).

Varios estudios han mostrado que las especies clonales de origen hibrido exhiben
haplotipos indistinguibles o muy similares a los de la especie gonocdrica materna (Avise,
2008), por lo que los marcadores mitocondriales han permitido detectar a las especies

maternas de varios linajes unisexuales.

Los analisis del mtDNA realizados en las especies partenogenéticas del género
Darevskia han mostrado que las siete especies clonales exhiben variacion intraespecifica nula
y un alto grado de similitud de mtDNA con respecto a sus especies maternas, sugiriendo un

origen reciente de estas especies (Moritz et al., 1992; Murphy et al., 2000).

De igual modo, la especie Heteronotia binoei muestra una diversidad genética
mitocondrial muy baja (0.1%), en comparacion con la diversidad encontrada en su especie

materna, que es de 3.7%. De igual modo, Lepidodactylus lugubris presenta una diversidad
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genética intraespecifica de 0.12%, y una divergencia genética baja con respecto a su especie

materna (Moritz et al., 1992).

Por otra parte, en la especie partenogenética Aspidoscelis uniparens se han
encontrado divergencias genéticas intraespecifica de 0.16%, un valor relativamente alto en
comparacion con la especie A. tesselatus (0.06%) pero consistentes con otros valores
encontrados en las especies A. exsanguis (0.22%) y A. velox (0.22%; Moritz et al., 1989b).
Sin embargo, dichos valores son relativamente bajos, si se comparan con el encontrado en A.

inornatus (2.4%), la especie materna de A. uniparens.

En el complejo Aspidoscelis cozumela, se han registrado divergencias que van del
0.09% al 0.45% entre cinco poblaciones de A. maslini, del 0.27% entre las dos poblaciones
de A. rodecki y divergencia nula entre los individuos de A. cozumela mediante la utilizacion
de los genes ND4 (subunidad 4 de la NADH-deshidrogenasa) y del citocromo b (Manriquez-
Moran et al., 2014). Ademas, Esquivel-Ramirez (2012) utilizando el gen que codifica para
la subunidad 2 de la NADH deshidrogenasa (ND2) encontré que las distancias genéticas

promedio entre las distintas especies del complejo partenogenético que van de 0.1% a 0.32%.

3. JUSTIFICACION

Dado que en las especies con reproduccion clonal se han suprimido varios de los
mecanismos que promueven la diversidad genética, se considera que son especies con
variabilidad genética nula. Sin embargo, algunos estudios en los que se han utilizado
marcadores moleculares han revelado la existencia de cierto grado de diferenciacion en estos
organismos. Con base en lo anterior, el presente estudio tiene como finalidad caracterizar

genéticamente a las poblaciones de las especies Aspidoscelis maslini, A. rodecki y A.
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cozumela mediante la utilizaciéon de microsatélites y DNA mitocondrial para realizar una

propuesta sobre el origen y la evolucion de este grupo unisexual.

4. OBJETIVO

Estimar la diversidad genética de las especies unisexuales A. cozumela, A. maslini, A
rodecki y sus especies parentales, mediante el analisis de microsatélites y secuencias de DNA

mitocondrial, para evaluar la divergencia genética y la historia evolutiva del complejo clonal.

5. HIPOTESIS

El grado de diversidad genética de las especies unisexuales y gonocoricas, estard

determinado por su distribucion geografica y la heterogeneidad ambiental.

Prediccion: Las especies con distribucion geografica amplia (Aspidoscelis maslini y
A. angusticeps) presentaran una diversidad genética mayor, que las especies con distribucion

geografica limitada.

6. METODO
6.1 Obtencion de muestras

Los ejemplares de las especies bajo estudio fueron recolectados por el personal del
Laboratorio de Sistematica Molecular de la Universidad Autonoma del Estado de Hidalgo
del afio 2009 al 2012, por lo que en el presente estudio se contd con una coleccién de 189
individuos de diferentes poblaciones de Tabasco, Campeche, Quinta Roo y Yucatan de las
especies del complejo Aspidoscelis cozumela y sus especies parentales que permitieron la

realizacion del analisis genético de los microsatélites y 75 organismos para la realizacion del
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analisis mitocondrial (cuadro 1). Los ejemplares utilizados pertenecen a la Coleccion

Herpetoldgica del Centro de Investigaciones Bioldgicas de la Universidad Auténoma del

Estado de Hidalgo.

Cuadro 1. Poblaciones utilizadas en el estudio y tamafio de muestra utilizado en cada anélisis.

Nuamero

1

o ~No ol W

10

11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29

30

Especie
Aspidoscelis rodecki
Aspidoscelis rodecki
Aspidoscelis cozumela
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis angusticeps
Aspidoscelis deppii
Aspidoscelis maslini
Aspidoscelis deppii

Poblacion
Puerto Judrez
Isla Contoy
Cozumel
Cayo Norte
Calackmul
Puerto Morelos
Majahual

Chetumal
Champoton
Escarcega

Pedro A. Santos
Celestun
Pochum
Dzilbalchen
Chan-chen
Nuevo X-can
Hampolol
Telchac

Motul

Uman

Felipe C. Puerto
Bacalar
Holpelchen
Chun-ek
Polyuc

Dzinup
Tihosuco
Oxkutzcab

Isla del Carmen

Miramar
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6.2 Seleccion de los marcadores moleculares

6.2.1 Anélisis de microsatélites

Se utilizaron los microsatélites Cvan7, propuesto Rowe et al. (2002) para la especie
Cnemidophorus vanzoi, Ai5071 y Acos5, que fueron propuestos por Crawford et al. (2008)
para las especies Aspidoscelis inornatus y A. costatus, los cuales han mostrado ser

polimérficos en especies del género Aspidoscelis.

6.2.2 Analisis mitocondrial

Para llevar a cabo el andlisis sobre variacion genética mitocondrial de las especies del
complejo A. cozumela y las especies que han sido propuestas como parentales (A. angusticeps
y A. deppii) se utiliz6 uno de los marcadores del DNA mitocondrial que han mostrado ser
variable incluso a nivel intraespecifico: el gen que codifica para la subunidad I la citocromo
¢ oxidasa (COI), que ademads es utilizado como codigo de barras genético en varios grupos
de animales (Hebert et al., 2003). Asi mismo, fueron utilizados los datos del marcador ND2
obtenidos por Esquivel-Ramirez (2012) con la finalidad de aumentar la cantidad de caracteres

para la realizacion del analisis.

6.3 Extraccion y amplificacion del DNA
El DNA gendmico fue extraido a partir de fragmentos de tejido hepatico mediante el
método de acetato de amonio 7.5 M propuesto por Fetzner (1999). La calidad y cantidad de

DNA fue evaluada cualitativamente, mediante electroforesis en gel de agarosa al 1%.
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La amplificacion de los marcadores para los dos analisis se realiz6 mediante la técnica
de reaccion en cadena de la polimerasa (PCR). La purificacion de los productos se llevo a

cabo mediante la técnica de polietilen-glicol.

6.4 Determinacion del tamano alélico de los microsatélites
Los alelos fueron obtenidos mediante electroforesis capilar en un secuenciador
automatico ABI Prism y observados en un electroferograma en el programa Peak Scanner

(Applied Biosystems, 2006).

6.5 Andlisis de los microsatélites

Con el fin de caracterizar genéticamente a los individuos de las poblaciones / especies
utilizadas en el estudio se construy6 un cuadro con los alelos encontrados para cada marcador
y cada especie, con la finalidad de detectar los genotipos presentes en las especies analizadas.

El namero de alelos (Na) y la heterocigosidad esperada (He) fueron calculadas por
locus y especie, en el programa Fstat ver. 2.9.3.2. Ademas, se realizd la estimacion de la
riqueza alélica (RA) por locus y por especie mediante el método de rarefaccion incorporado
en el programa HP-RARE ponderando para el tamafio minimo de muestra usado en las
especies (Kalinowsky, 2005). Este enfoque permite obtener estimaciones imparciales de la
riqueza alélica, estimando el nimero de alelos esperado en una submuestra de individuos
seleccionados al azar en cada poblacion, por lo que permite eliminar el efecto que ejerce el
tamafio de una muestra (Kalinowsky, 2005).

Posteriormente se identificaron los alelos compartidos entre las poblaciones de las

especies unisexuales y las especies parentales con la finalidad de reconocer los alelos

57



heredados por parte de las especies gonocoricas que hibridaron para dar origen a las especies

partenogenéticas del complejo A. cozumela.

6.6 Secuenciacion del marcador mitocondrial

La secuenciacion de los marcadores seleccionados se llevd a cabo a partir de los
productos de PCR purificados, utilizando el kit Big Dye Terminator v3.1 (Applied
Byosistems, 2002). Posteriormente, los productos de la reaccion de secuenciacion fueron

purificados con sephadex en columnas Centri-Sep (Princeton Separations).

Finalmente, las secuencias fueron obtenidas automaticamente mediante un
secuenciador AB1 3500x1, en el Laboratorio de Secuenciacion Genoémica de la Biodiversidad

y de la Salud del Instituto de Biologia, UNAM.

6.7 Analisis del DNA mitocondrial

Las secuencias obtenidas fueron empalmadas y editadas con el conjunto de programas
conocidos como Staden Package version 2.0 (Staden et al., 2003). Posteriormente, se llevo
a cabo el alineamiento multiple de las mismas, utilizando el programa Clustal X 2.0.11

(Thompson et al., 1997).

Las matrices alineadas de cada uno de los genes fueron editadas mediante el programa
Mega 7 (Kumar et al., 2016), en este mismo programa se obtuvo el modelo de evolucion
nucleotidica de cada matriz. Posteriormente, las matrices fueron concatenadas para llevar a
cabo el andlisis de los datos. La divergencia genética promedio para las secuencias de

poblaciones y especies se estimo utilizando el modelo de K2 en el mismo programa.
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6.8 Red de haplotipos
Se gener6 una red de haplotipos mediante los genes mitocondriales COI y ND2, para

inferir las relaciones genealdgicas entre los linajes unisexuales y su especie materna.

La red de haplotipos se construyo aplicando el algoritmo de Templeton et al. (1992)
que permite estimar el nimero maximo de diferencias en pares de bases entre secuencias que
pueden atribuirse a una serie de mutaciones unicas en cada sitio (conocido como limite de
parsimonia), mediante el programa TCS 1.21 (Clement et al., 2000) que implementa un
enfoque de parsimonia estadistica para estimar las relaciones genealdgicas (Templeton et al.,
1992). Este método proporciona estimaciones de la genealogia genética a nivel de poblacion
que son mas precisas que los métodos filogenéticos tradicionales (Clement et al., 2000). El
programa colapsa secuencias idénticas, calcula las frecuencias de los haplotipos en la muestra

y los conecta a una red.

7. RESULTADOS

7.1 Genotipos detectados mediante el andlisis de los microsatélites

El anélisis de los tres microsatélites (Acos5, Cvan7 y Ai5071) para los 183 individuos
de las especies del complejo partenogenético y sus especies parentales muestra que la especie
Aspidoscelis rodecki presenta un genotipo inico para el microsatélite Acos5 y dos genotipos
respectivamente para los microsatélites Cvan7 y Ai5S071. En A. maslini fueron detectados
seis distintos genotipos del microsatélite AcosS y cuatro genotipos, respectivamente para los
dos microsatélites restantes (Cvan7 y Ai5071). En A. cozumela, el nimero de genotipos
encontrados es inferior al encontrado en las otras dos especies del complejo unisexual, ya

que presenta un genotipo por cada uno de los microsatélites (Anexo 1).
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Por otra parte, la especie gonocoérica A. angusticeps presenta 24 genotipos para el
microsatélite Acos5, 48 genotipos para Cvan7 y 24 genotipos para el microsatélite Ai5S071.
Finalmente, en A. deppii fueron detectados cuatro genotipos en el microsatélite Acos5, sicte

en Cvan7 y tres en el microsatélite Ai5071 (Anexo 1).

7.2 Diversidad clonal detectada mediante los microsatélites

El andlisis de variacion de los microsatélites considerando estimaciones de la
variacion genética en términos del numero de alelos (Na), la heterocigosidad esperada (He)
y la riqueza alélica (RA) muestra que la especie Aspidoscelis rodecki presenta un total de
ocho alelos de los cuales tres corresponden al microsatélite Cvan7, tres al microsatélite
Ai5071 y 2 al microsatélite Acos5. En cuanto a la heterocigosidad esperada, se presenta un
valor promedio de 0.56 y presenta valores de riqueza alélica de 2.94 para el microsatélite
Cvan7, 3 para Ai5071 y 2 para Acos5 (cuadro 2).

Por su parte A. maslini presenta 5 alelos y una riqueza alélica de 3.8 para el
microsatélite Cvan7, 5 alelos y una riqueza alélica de 3.72 para Ai5071, 6 alelos y una riqueza
alélica de 3.54 para el microsatélite Acos5. La heterocigosis esperada para esta especie
presenta el valor promedio mas alto, que es de 0.60. En A. cozumela se encontraron solo dos
alelos en cada uno de los microsatélites analizados y una riqueza alélica de 2, ademas presenta
el valor promedio més bajo de hetetocigosidad esperada, con 0.5 (cuadro 2).

Por otra parte, A. angusticeps mostré los valores mas altos en las tres estimaciones
realizadas (Na, He y RA), ya que se encontraron un total de 19 alelos para el microsatélite

Cvan7 y una riqueza alélica de 11.41.
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Cuadro 2. Variabilidad genética en el complejo Aspidoscelis cozumela y sus especies parentales. N =
numero de muestra por especie, n = nimero de muestra por locus, Na = niimero de alelos y RA =

riqueza alélica corregida por el tamafio de muestra mediante el analisis de rarefaccion.

Especie
Aspidoscelis rodecki

N= 28

Aspidoscelis cozumela
N=12

Aspidoscelis maslini

N= 44

Aspidoscelis angusticeps
N=78

Aspidoscelis deppii

N=21

Cvan7

28
3
2.71
0.57
12
2
2
0.5
44
5
3.39
0.64
78
19
7.91
0.90
21

3.45
0.65

Microsatélites

Ai5071

27
3
2.95
0.62
12
2
2
0.5
44
5
3.03
0.60
72
11
5.67
0.87
20

2.76
0.52

Acos5

28
2
1.99
0.5
12
2
2
0.5
44
6
2.85
0.57
77
13
5.04
0.69
21

2.87
0.39

Promedio

2.66
2.55
0.56

2
2
0.5

5.33
3.09
0.60

14.33
6.2
0.82

3.02
0.52

El nimero de alelos y la riqueza alélica para Ai5071 fueron de 11 y 7.18

respectivamente, y finalmente Acos5 presento 13 alelos y una riqueza alélica de 7.08, siendo

este ultimo microsatélite el que menor riqueza alélica presentd. En cuanto a la

heterocigosidad esperada promedio presenta un valor alto en comparacion con las otras

especies, 0.82 (cuadro 2).

Por ultimo, el analisis realizado en A. deppii mostrd que esta especie presenta cinco

alelos del microsatélite Cvan7, tres de Ai5071 y cuatro de Acos5 y los valores de riqueza
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alélica son de 4.13, 2.98 y 3.53 respectivamente para cada uno de los microsatélites y una

heterocigosis esperada de 0.52 en promedio para los tres loci analizados (cuadro 2).

7.3 Diversidad clonal detectada mediante los genes mitocondriales

La variabilidad genética encontrada en los genes COI y ND2 entre las distintas
poblaciones analizadas en este estudio (cuadro 1) se calcul6 a partir de la matriz concatenada
con 1690 pb.

Los resultados mostraron que las especies que conforman al complejo Aspidoscelis
cozumela presentan distancias genéticas promedio que van de 0% a 0.28% entre las distintas
poblaciones muestreadas, mientras que A. angusticeps presenta una variacion intraespecifica
promedio de 0.83%. Por otra parte, la distancia promedio entre los linajes partenogenéticos
y A. angusticeps, es de 0.74% con A. rodecki, 0.94% con A. maslini y 0.81% con A. cozumela
por su parte A. deppii presenta una distancia genética promedio de 17.9% con A. rodecki,

17.55% con A. maslini y 17.44% con A. cozumela.

7.4 Red de haplotipos

La red de haplotipos construida con los genes COI y ND2 de la especie Aspidoscelis
angusticeps y el complejo A. cozumela mostr6 que las secuencias tienen al menos un 95% de
probabilidad de estar parsimoniosamente conectadas. La red que conecta los 36 haplotipos
de la especie materna y las especies del complejo unisexual, muestra la formacion de distintos
haplogrupos, uno de ellos conformado por las especies A. maslini y A. cozumela que difieren
en 4 pasos mutacionales del haplotipo central de A. angusticeps que corresponde a la

poblacion Hampolol al noroeste del estado de Campeche (figura 1).
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Otro grupo se encuentra conformado por los haplotipos encontrados en la especie A.
rodecki y organismos de la especie A. angusticeps distribuidos al oeste este de Quintana Roo,
mostrando que difieren en solamente cuatro pasos mutacionales (figura 1).

Finalmente, en la especie A. angusticeps se observa que las asociaciones de sus
haplotipos en la red no parecen estar ligadas o limitadas por la distribucion geografica de sus
poblaciones, por lo que esta especie ademas de presentar una amplia distribucion parece

presentar flujo genético continuo entre sus poblaciones (figura 1).
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Figura 1. Red obtenida mediante parsimonia estadistica que une a los 36 haplotipos encontrados
en el complejo Aspidoscelis cozumela y su especie materna (los circulos representan los distintos
haplotipos y su tamafio es proporcional a la frecuencia de los mismos, los colores indican la especie
y los numeros indican la poblacion a la cual pertenece cada haplotipo). Los circulos de color negro
representan haplotipos intermedios que no fueron encontrados, pero que son necesarios para
conectar a los haplotipos muestreados, las lineas perpendiculares en las ramas indican el nimero
de pasos mutacionales necesarios para conectar a los haplotipos.
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8. DISCUSION
8.1 Diversidad genética (microsatélites)

Los resultados obtenidos del andlisis de los microsatélites sugieren una diversidad
genotipica alta en las especies partenogenéticas A. maslini y A. rodecki, aunque menor con
respecto a la encontrada en las especies con reproduccion sexual del género Aspidoscelis
(Esquer-Garrigo6s, 2008). Lo anterior puede ser atribuido al origen hibrido de las especies
partenogenéticas (McCullogh et al., 1995; Fu et al., 2000; Vergun et al., 2014), aunque
también puede estar relacionada con la aparicion de nuevas mutaciones o la recombinacion

(Murphy et al. 1997).

Dentro de las especies partenogenéticas, los niveles mds altos de diversidad alélica
(nimero de alelos) se observaron en la especie A. maslini (5.33 en promedio para los tres
microsatélites), dicha variacion puede ser producto de las diferencias ecoldgicas, fisicas y
climaticas que se presentan en cada uno de los sitios en que se encuentra esta especie, ya que
como se menciond antes, es el taxon que presenta mayor distribucion geografica dentro del
complejo partenogenético. Aunque existe la posibilidad de que la variacion encontrada sea
resultado del tiempo de origen de esta especie, ya que se espera una diversificacion mayor
en especies con un origen mas antiguo (Moritz et al., 1992; Manriquez-Moran, 2002;
Hernandez-Gallegos et al., 2003). Un aspecto importante dentro de A. maslini, es que en la
poblacion de Champotén ubicada al centro-oeste del estado de Campeche se encontrd la
mayor cantidad de genotipos (N=8), considerando los tres loci analizados. Lo anterior podria
estar relacionado con el origen geografico de esta especie, ya que como lo muestra la red de
haplotipos, esta especie se encuentra relacionada con la poblaciéon de Hampolol al noroeste

de la peninsula de Yucatéan (figura 1).
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En A. angusticeps se encontraron 14.3 alelos en promedio para los tres microsatélites
por lo que es la especie que presenta la mayor variacion por parte de las especies analizadas.
Por otro lado, A. cozumela es la especie que presentd menor nimero de alelos para los tres
microsatélites analizados (2 en promedio). Lo anterior, puede relacionarse con la distribucion
restringida a isla Cozumel de la especie, asi como un origen reciente en comparacion con las
especies A. rodecki y A. maslini (Taylor y Cooley, 1995a; Manriquez-Moran et al., 2000;

Manriquez-Moran, 2002; Manriquez-Moran et al., 2014).

Los niveles de divergencia genética encontrados en las especies del complejo A.
cozumela, son consistentes con los encontrados en las especies partenogenéticas del género
Darevskia, en las cuales se han obtenido valores similares. En un estudio realizado
recientemente, se encontré que D. dahli y D. armeniaca, presentan 6 y 5.5 alelos

respectivamente (Tarkhnishvili et al., 2017).

En cuanto a las especies parentales del complejo A. cozumela, se encontraron valores
variables en el numero de alelos, ya que A. angusticeps presentd un promedio de 14.33 alelos

mientras que A. deppii mostré un nimero promedio de 4 alelos.

Los valores presentados por A. angusticeps son comparables con los observados en
algunas especies del género Darevskia con reproduccion sexual (D. portschinskii: 12.4 y D.
mixta: 10). El namero elevado de alelos ha sido explicado por su tipo de reproduccion y la
distribucion geografica amplia que muestran estas especies. Sin embargo, niveles inferiores
de variacion genética han sido observados en D. valentini, la cual presenta una distribucion
geografica mas restringida. La variacion encontrada en esta especie ha sido explicada con
procesos demograficos como cuellos de botella (Tarkhnishvili et al., 2017). Un efecto
parecido puede presentarse en A. deppii, ya que esta especie presenta valores bajos de
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diversidad a pesar de reproducirse de manera sexual, pues sus poblaciones han sido afectadas
por la antropizacion del habitat. En afios recientes el estado de Tabasco ha visto reducida la
extension de selva y vegetacion halofila de su territorio en un 95%, resultado de la ganaderia
y la agricultura extensivas. Ademads, Tabasco es uno de los estados que presenta mayor
cantidad de alteraciones ambientales por actividades relacionadas con la explotacion y

transporte de hidrocarburos (Sanchez y Barba-Macias, 2005).

Es importante sefialar que el nimero de alelos de A. deppii es bajo en comparacion
con el mostrado por A. angusticeps, a pesar de la correccion realizada considerando el
numero de muestras. Una posible explicacion a lo anterior es el nimero inferior de individuos

y poblaciones analizadas.

Las estimaciones de la riqueza alélica (RA) y heterocigosidad esperada (He), son
variables entre las especies del complejo A. cozumela y las especies parentales, asi como en
el microsatélite analizado. Los valores de RA variaron de 2 a 3.68 en promedio entre las
especies del complejo A. cozumela. Es importante resaltar que ain empleando el método de
rarefaccion, la especie A. maslini fue la que presento los niveles mas altos de riqueza alélica.
Valores similares de RA han sido reportados en algunas otras especies partenogenéticas
como D. rostombekowi (2.6) que han sido explicados por medio de mutaciones
postformacionales de la especie y diferencias ecologicas, fisicas y climaticas entre los

habitats que ocupan sus poblaciones.

En cuanto a la He los valores concuerdan con los valores de RA y el Na, por lo que
A. cozumela es la especie que presenta una menor diversidad, seguida de A. rodecki y
finalmente A. maslini, que es la especie que presentd mayor variacion en cuanto a los loci
analizados. Valores similares de heterocigosidad esperada han sido documentados en
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lagartijas del género Darevskia. En las especies partenogenéticas D. rostombekowi, D. dahli
y D. armeniaca se han reportado valores de heterocigosidad de 0.53, 0.55 y 0.54

respectivamente (Tarkhnishvili et al., 2016; Ryskov et al., 2017).

Como se menciono anteriormente, los valores altos de variacion en A. maslini pueden
estar relacionados con la antigiiedad de esta especie, asi como una distribucion mayor a la
que presentan A. rodecki y A. cozumela que se encuentran restringidas a dos y una poblacion
respectivamente, aunque un origen mas antiguo también podria explicar la mayor cantidad

de variacion.

8.2 DIVERSIDAD GENETICA MITOCONDRIAL

La variacion intraespecifica detectada mediante los genes COI y ND2 para
Aspidoscelis maslini fue de 0.28%, de 0.06% para A. rodecki y de 0% en A. cozumela. Si
bien, el andlisis de las secuencias de mtDNA muestra una divergencia baja en las especies
clonales, estos datos resultan contrastantes con estudios previos basados en cariologia,
aloenzimas y algunos otros marcadores mitocondriales en los cuales se han detectado valores

de variacion superiores (Avise et al., 1992; Manriquez-Moran et al., 2014).

Los niveles de variacion intraespecifica encontrados en las especies partenogenéticas
sugieren que las mutaciones puntuales postformacionales son las principales responsables de
la variacion genética observada (Manriquez-Moran et al., 2014). Ademas, la diversidad
clonal parece correlacionarse con el tamafio del area de distribucion de cada especie, las
distintas condiciones ecoldgicas del hébitat y el tiempo de origen de las especies

partenogenéticas (Murphy et al., 2000).
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Algunos estudios realizados con mtDNA han demostrado que las lagartijas
partenogenéticas tienden a ser multiclonales. Algunas de las especies donde se ha detectado
mayor cantidad de variacidon mediante aloenzimas es Heteronotia binoei (Gekkonidae;
Moritz y Heideman, 1993). Ademas, algunas especies unisexuales del género Aspidoscelis
(A. tesselatus, A. neomexicanus) y del género Darevskia (D. dahli, D. armeniaca y D.
unisexualis) exhiben heterogeneidad genética (McCullogh et al., 1995; Fu et al., 2000;
Vergun et al., 2014; Manriquez-Moran et al., 2014). Por lo que se puede determinar que
mutaciones post-origen de las especies partenogenéticas son las responsables de la variacion

observada y que esos niveles de variacion dependeran de factores multiples.

En cuando a la especie gonocdrica A. angusticeps, se detectaron valores de variacion
cinco veces mayores (0.83%) que los encontrados en las especies del complejo unisexual lo
cual tiene sentido si se toma en cuenta el tipo de reproduccion que presentan las especies del
complejo A. cozumela. Sin embargo, los niveles de divergencia encontrados entre las distintas
poblaciones de Aspidoscelis angusticeps son menores que los encontrados en otras especies
de lagartijas gonocoricas (Moritz et al., 1989; Fu et al., 2000). Algunos autores consideran
que la escasa variabilidad genética intraespecifica puede ser producto de un origen reciente

o bien de deriva génica asociada a eventos historicos (Maldonado, 1985).

En el presente estudio, las secuencias de mtDNA de las especies del complejo
unisexual difieren en promedio 0.8% con respecto a la especie A. angusticeps, mientras que

con respecto a A. deppii la divergencia promedio es de 17%.

Lo que se ha observado al comparar secuencias de mtDNA de especies unisexuales y
su especie materna es una similitud tan grande, que las especies clonales exhiben haplotipos
muy similares o indistinguibles de los que presentan sus ancestros maternos (Avise et al.,
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1992). La similitud detectada entre las especies del complejo partenogenético de la peninsula
de Yucatan y la especie A. angusticeps confirman a esta tltima como la especie materna y
sugieren un origen reciente del complejo unisexual, sin embargo, estos bajos niveles de
diferenciacion genética podrian estar relacionados también con restricciones genéticas,

ecologicas o filogenéticas (Fu et al., 1999; Murphy et al., 2000).

El grado de variacidon genética en las especies partenogenéticas ha sido un tema de
interés y controversia debido a que algunos autores sugieren que estos linajes representan
fines evolutivos debido a que las especies estan destinadas a la extincion por lo que presentan
tiempos de existencia relativamente cortos (Kondrashov, 1998; Stearns, 1988; Bell). Sin
embargo, se ha observado que estos linajes presentan viabilidad y efectividad en la
colonizacion rapida de nuevos ambientes (Tarkhnishvili et al., 2010), permitiéndoles a su

vez utilizar areas inadecuadas o que no son ocupadas por sus especies parentales.

Sin embargo, es posible que la falta de recombinacion pueda llegar a generar una
desventaja en cuanto a la adaptacion en ambientes con condiciones cambiantes, ya que las
especies gonocoricas podrian tener una mejor respuesta adaptativa debido a la mayor

variacion genética que presentan (Cooper et al., 2005; Song et al., 2011).

En cuanto a la evolucion del complejo partenogenético originario de la peninsula de
Yucatan se puede decir que ha sido un tema controversial. Una de las propuestas mas
recientes, es la realizadas por Taylor et al. (2014), basandose en estudios morfologicos y
cariolégicos, sugieren que el origen del complejo A. cozumela se dio a partir de una sola
hibridacion entre A. angusticeps y A. deppii, seguida por una divergencia clonal post-origen.
Sin embargo, los resultados obtenidos en este estudio concluyen que el complejo unisexual
es producto de dos hibridaciones distintas que dieron lugar a los linajes partenogenéticos de

70



la peninsula de Yucatan. Esto es congruente con lo encontrado en otros trabajos en los que

se utilizaron datos moleculares (Moritz et al., 1992; Manriquez-Moran et al., 2014).

La red de haplotipos construida muestra una estructura en la que se pueden diferenciar
varios haplogrupos. Uno de ellos incluye a todos los organismos de las especies A. maslini y
A. cozumela que se encuentran relacionados de manera directa con un haplotipo de A.
angusticeps de la poblacion de Hampolol, al noroeste del estado de Campeche. Estos
resultados sugieren que el evento de hibridacién que dio origen a estas especies se presentd
probablemente en la parte suroeste de la peninsula, mediante el entrecruzamiento de una
hembra de A. angusticeps genéticamente cercana al haplotipo de Hampolol y un macho de
A. deppii. Dicha hibridacion dio origen a A. maslini, que mediante divergencia
postformacional de un individuo de la poblacién de Puerto Morelos origind a A. cozumela
(Manriquez-Moran, 2002; Martinez-Nufiez, 2010). Esta propuesta es apoyada por los
resultados obtenidos con los distintos marcadores moleculares, pues los individuos de A.
cozumela comparten los mismos alelos y haplotipos que los individuos de Puerto Morelos de
A. maslini. Sin embargo, se han realizado otras propuestas en las que se plantea que A.
cozumela alcanzo su distribucion en Isla Cozumel debido a las corrientes marinas que van de
sur a norte en el Caribe mexicano, y no de la poblacion de Puerto Morelos (Esquivel-

Ramirez, 2012).

En cuanto a Aspidoscelis rodecki los resultados de la red de haplotipos muestran que
se encuentra formando un grupo distinto al conformado por A. maslini - A. cozumela,
relacionado con otras poblaciones de A. angusticeps, sugiriendo un origen geografico y
genético distinto. El ancestro materno de A. rodecki tuvo un haplotipo similar al exhibido por

los individuos de Pedro A. Santos en el sudeste de la peninsula.
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La distribucion actual que presenta el complejo A. cozumela, se puede explicar como
producto de colonizacion a través de los sistemas lacustres que se encuentran al interior de
la peninsula de Yucatan entre los cuales destacan tres pequefios rios en la parte sur
(Champoton, Lagartos y Xelha), algunos lagos y lagunas que pudieron servir como
corredores para alcanzar sitios abiertos en los que pudieran establecerse (Fritts, 1969;
Cuellar, 1977). Ya que se ha observado que los individuos del complejo A. cozumela habitan

en playas abiertas y corredores o caminos con vegetacion escasa.

Otra posible explicacion es la ampliacion del area de distribucion de estas especies a
partir de corredores, brechas y sistemas acuaticos creados por la cultura maya que se extendio
por toda la peninsula de Yucatan, ya que se han encontrado evidencias de una deforestacion
generalizada hace aproximadamente 1200 afios (Leyden, 2002). El desmonte de la selva pudo
abrir una oportunidad para las especies del complejo para ampliar su distribucion a lo largo
de la peninsula de Yucatan, permitiendo su desplazamiento hacia el norte. Sin embargo,
posterior a la caida del imperio Maya, el drea fue abandonada por lo que la selva se recuperd
cerrando los corredores para las especies partenogenéticas. Ademas, se ha mencionado que
los linajes partenogenéticos muestran una capacidad de colonizacion superior al presentado
por especies con reproduccion sexual (White, 1973), por lo que las poblaciones originales
del complejo A. cozumela podrian tener sus origenes en las playas continentales de la
peninsula de Yucatan y posteriormente pudieron ocupar las islas (Herndndez-Gallegos,

1998).

Moritz et al. (1992) proporcionaron una estimacion de la tasa de divergencia de
aproximadamente 2% entre pares de secuencias por millon de afios basdndose en analisis con

enzimas de restriccion. Sin embargo, algunos estudios sugieren que las tasas evolutivas
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varian entre grupos de organismos, linajes y genes (Martin y Palumbi, 1993; Hughes y

Mouchiroud, 2001; Kumar y Subramanian, 2002).

La divergencia genética de A. maslini con respecto a A. angusticeps, sugieren que la
especie unisexual pudo haberse originado antes que A. rodecki, lo cual es congruente con la
distribucion geografica de las especies. Sin embargo, Moritz et al. (1992) propusieron que A.
rodecki fue la primera especie del complejo A. cozumela en formarse y mencionaron que esta
especie presentaba una distribuciéon mas amplia en comparacién con su distribucion actual,
lo que sugiere la existencia de cuellos de botella y pérdida de variacion genética a lo largo de
su historia, la cual puede deberse a factores antropogénicos. Los registros histdricos de A.
rodecki indican que la especie habitaba Isla Contoy, Isla Mujeres, Puerto Juarez, Punta Nizuc
y Punta Sam. Sin embrago, debido a la elevada dependencia por las playas y su vegetacion,
algunas de sus poblaciones fueron extirpadas o disminuidas localmente por la creacion de
desarrollos turisticos (Hernandez-Gallegos et al. 2003; Elizalde-Rocha et al., 2008) por lo
que actualmente la especie presenta una distribucion restringida a la costa noroeste del estado

de Quintana Roo.

Con base en las distancias genéticas calculadas a partir del analisis de enzimas de
restriccion, algunos autores han estimado un origen de entre cientos y miles de afios para las
especies partenogenéticas del género Aspidoscelis (Moritz et al., 1989; Wright. 1993). Por
su parte Manriquez-Moran (2002) tomando en consideracion los genes mitocondriales ND4
y CytB propuso que complejo A. cozumela puede tener entre uno y cuatro millones de anos.
Estos datos concuerdan con el surgimiento de la peninsula de Yucatan. Lo que podria estar
corroborando que estas especies surgieron durante ese periodo, seguida de una dispersion

hacia el norte de la peninsula, que es la region que emergié mas recientemente.
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9. CONCLUSION

Los analisis de variacion genética revelaron que A. maslini presentdé la mayor
diversidad alélica y nucleotidica del complejo unisexual, seguida por A. rodecki y por ultimo
A. cozumela. En cuanto las especies gonocdricas parentales se encontré que A. angusticeps
presenta mayor variacion genética que A. deppii. Estos resultados concuerdan con la
prediccion realizada, ya que las especies con una distribucion geografica amplia (A. maslini
y A. angusticeps) son las que presentan mayor diversidad genética. Ademas, los datos
obtenidos indican que las especies partenogenéticas surgieron a partir de dos eventos de

hibridacién independientes.
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VII. DISCUSION GENERAL

La diversidad genética y fenotipica de las especies esta determinada por diferentes
factores, como la historia evolutiva y los factores ambientales. Dentro de las poblaciones, la
diversidad genética se genera de manera constante a través de la mutacion, pero su
permanencia depende de diversos factores historicos y genéticos (Avise, 2004; Wright,
2005). Varios autores consideran que la variacion genética es un factor importante para la
permanencia de las especies en los ecosistemas, ya que permite a los individuos y
poblaciones, responder a los cambios que se presentan en el ambiente. Por lo tanto, se
considera que la variacion genética, representa una ventaja ante los factores ambientales
cambiantes (Hague y Routman, 2016). En el grupo de los animales, se han observado
distintos grados de variabilidad, pero se ha documentado que existe una correlacion entre la
diversidad genética y fenotipica (Jason, 1985; Fuller et al., 2013).

Las especies con reproduccion clonal se caracterizan por presentar diversidad
genética y fenotipica practicamente nula (Avise et al., 1992). Los resultados de este estudio
mostraron la existencia de niveles bajos de variacion morfolégica y genética en las especies
clonales del complejo Aspidoscelis cozumela, ya que en los individuos que se reproducen a
través de partenogénesis obligada, la meiosis alterada inhibe los efectos de la recombinacion
y la tnica fuente de variacion es la mutacion de tipo postformacional (Parker et al., 1989;
Manriquez-Moran et al., 2014; Vergun et al., 2014; Cole et al., 2016).

Los niveles de variabilidad encontrados parecen estar relacionados con distintos
factores entre los que se encuentran, el drea geografica que ocupan y el tiempo de origen que
presentan las especies (Dessauer y Cole, 1989; Parker et al., 1989; Hernandez-Gallegos et

al., 2003). El analisis realizado en este estudio mostrd que por el tipo de reproduccion y por
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el area geografica en que se distribuyen, las especies parentales suelen ser genética y

morfologicamente mas diversas que las especies partenogenéticas.

La distribucion geografica es uno de los factores que influye de manera importante
en la variabilidad de estas especies. Ya que las especies que presentan una distribucion
geografica mayor, Aspidoscelis angusticeps y A. maslini, son las que mostraron variabilidad
mas alta. De acuerdo con diversos autores, una distribuciéon mas amplia, permite a las
especies ocupar sitios mas heterogéneos y diferenciarse genética y fenotipicamente (Agashe

y Bolnick, 2010).

Las evidencias que se tienen a la fecha indican que, aunque todas las especies
unisexuales del complejo A. cozumela muestran cierto grado de variabilidad, A. maslini es la
especie que muestra mayor diferenciacion genética (Martinez-Nufiez, 2010; Esquivel-
Ramirez, 2012; Manriquez-Moran et al., 2014) y morfologica, pues se ha documentado
variaciébn en los patrones de coloracion de los individuos de diferentes poblaciones
(Manriquez-Moran, 2002) y en varios caracteres de escutelacion (Elizalde-Rocha et al.,
2008). Sin embargo, es importante tomar en cuenta también, que los patrones de variacion
que se detectan hoy en dia, pueden ser resultado de eventos demograficos historicos, como

se ha sugerido en Aspidoscelis rodecki (Moritz et al., 1992).

Diversos autores han sefialado que el tiempo que ha transcurrido desde el origen de
una especie unisexual, determina también su variabilidad genética (Parker et al., 1989;
Manriquez-Moran et al., 2014; Vergun et al., 2014; Cole et al., 2016) y se asume, que las
especies mas antiguas son genética y morfologicamente mas diversas. Sin embargo, se debe

considerar, que restricciones filogenéticas y ecoldgicas pueden limitar la variacion de las
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especies. En el género Aspidoscelis la morfologia es altamente conservada y de acuerdo con

varios autores, se debe al forrajeo activo que muestran todas sus especies (Garland, 1993).

VIIl. CONCLUSIONES GENERALES

1.

Las especies del complejo Aspidoscelis cozumela son poco variables a nivel
morfologico e indistinguibles de su especie materna mediante caracteres
morfométricos, lo cual puede ser atribuido a la reproduccion clonal y a las
restricciones que promueven una morfologia conservada en las especies del género

Aspidoscelis.

Los miembros del complejo A. cozumela, presentan diversos niveles de variabilidad
en los marcadores nucleares y mitocondriales utilizados en este estudio, lo cual
permitid caracterizarlas genéticamente y confirmar que fueron dos los eventos de

hibridacion que les dieron origen.

LITERATURA CITADA

Agashe, D. y D. L. Bolnick. 2010. Intraspecific genetic variation and competition interact to

influence niche expansion. Proceedings of the Royal Society of London: B 277:2915-

2924.

Avise, J. C., J. M. Quattro y R. C. Vrijenhoek. 1992. Molecular clones within organismal

clones. Evolutionary biology. Boston, Massachusetts: Springer. 225-246 pp.

Avise, J. C. 2004. Molecular markers, natural history, and evolution. Sunderland,

Massachusetts. Sinauer Associates. 684 pp.

86



Cole, C. J., H. L. Taylor y C. R. Townsend. 2016. Morphological variation in a unisexual
whiptail lizard (Aspidoscelis exsanguis) and one of its bisexual parental species
(Aspidoscelis inornata) (Reptilia: Squamata: Teiidae): Is the clonal species less
variable? American Museum Novitates 3849: 1-20.

Dessauer, H. C. y C. J. Cole. 1989. Diversity between and within nominal forms of unisexual
teiid lizards. En: Evolution and ecology of unisexual vertebrates. Dawley, R. M. y J.
P. Bogart (eds). Pp. 49-71. New York State Museum Bulletin 466, New Y ork.

Elizalde-Rocha, S. P., F. R. Méndez-de la Cruz, J. F. Méndez-Sanchez, G. Granados-
Gonzalez y O. Hernandez-Gallegos. 2008. Variacion morfologica de la lagartija
partenogenética Aspidoscelis rodecki (Squamata: Teiidae): implicaciones evolutivas

y de conservacion. Revista de Biologia Tropical 56: 1871-1881.

Esquivel-Ramirez, A. 2012. Filogeografia de Aspidoscelis angusticeps y el origen de la
partenogénesis en el complejo A. cozumela. Tesis de Maestria. Universidad
Autonoma del Estado de Hidalgo. Mineral de la Reforma, Hidalgo, México. 96 pp.

Fuller, T. L., H. A. Thomassen, M. Peralvo, W. Buermann, B. Mil4, C. M. Kieswetter y J.
Schlunegger. 2013. Intraspecific morphological and genetic variation of common
species predicts ranges of threatened ones. Proceedings of the Royal Society of
London: B 280: 1-10.

Garland, T. Jr. 1993. Locomotor performance and activity metabolism on Cnemidophorus
tigris in relation to natural behaviors. En: Wright J. W. y L. J. Vitt (eds.). Biology of
the whiptail lizards (Genus Cnemidophorus). Oklahoma Museum of Natural History.

Norman, Oklahoma.

87



Hague, M. T. J. y E. J. Routman. 2016. Does population size affect genetic diversity? A test
with sympatric lizard species. Heredity 116: 92-98.

Hernandez-Gallegos, O., F. R. Méndez de la Cruz, M. Villagran Santa Cruz y O. Cuellar.
2003. Genetic homogeneity between populations of Aspidoscelis rodecki, a
parthenogenetic lizard from the Yucatan Peninsula. Journal of Herpetology 37: 527-
532.

Jason, K. 1985. Genetic and morphologic variation within and between populations of
Littorina angulifera from Florida. Ophelia 24:125-134.

Klingenberg, C. P. y H. F. Nijhout. 1999. Genetics of fluctuating asymmetry: a
developmental model of developmental instability. Evolution 53: 358-75.

Manriquez-Moran, N. L. 2002. Origen y diversidad clonal en las especies de lagartijas
partenogenéticas del complejo Cnemidophorus cozumela (Reptilia: Teiidae). Tesis de
Doctorado, Instituto de Biologia, Universidad Nacional Auténoma de México.
Meéxico, D. F. 108 pp.

Manriquez-Moran, N. L., F. R. Méndez de la Cruz y R. W. Murphy. 2014. Genetic variation
and origin of parthenogenesis in the Aspidoscelis cozumela complex, evidence from
mitochondrial genes. Zoological Science 31:14-19.

Martinez-Nufiez, M. 2010. Origen y evolucién de la partenogénesis en el complejo
Aspidoscelis cozumela (Squamata: Teiidae). Tesis de Licenciatura. Universidad
Autonoma del Estado de Hidalgo. Mineral de la Reforma, Hidalgo. 65 pp.

Moritz, C.,J. W. Wright, V. Singh y W. M. Brown. 1992. Mitochondrial DNA analyses and
the origin and relative age of parthenogenetic Cnemidophorus. V. The cozumela

species group. Herpetologica 48:417-424.

88



Parker, E. D., J. M. Walker y M. A. Paulissen. 1989. Clonal diversity in Cnemidophorus:
ecological and morphological consequences. En: Evolution and ecology of unisexual
vertebrates. Dawley, R. M. y J. P. Bogart (eds.). Pp. 72-86. New York State Museum
Bulletin 446, New York.

Vergun, A. A., I. A. Martirosyan, S. K. Seraphima, A. V. Omelchenko, V. G. Petrosyan, O.
E. Lazebny, O. N. Tokarskaya, V. I. Korchagin y A. L. Ryskov. 2014. Clonal diversity
and clone formation in the parthenogenetic Caucasian Rock Lizard Darevskia dahli.
Plos One 9:1-9.

Wright, A. F. 2005. Genetic variation: Polymorphism and mutations. En: John Wiley & Sons.

(eds.). Pp. 1-10. Encyclopedia of Life Science. Chichester: John Wiley & Sons.

89



IX. ANEXOS

Anexo 1. Genotipos y alelos detectados para cada uno de los microsatélites utilizados (la letra N indica el tamafio total de muestra).

Alelos/ genotipos (pb)
Especie Poblacion N Acos5 Cvan7 Ai5071
Aspidoscelis rodecki Puerto Juarez 15 144-160 128-148; 128-150 199-222
Isla Contoy 13 144-160 128-148; 128-150 196-222
A. cozumela Cozumel 12 144-160 118-142 222-249
Cayo Norte 3 144-160 118-146 222-249
A. maslini Calackmul 4 144-160 118-140 222-249
Puerto 10 144-160 118-142 222-249
Morelos
Majahual 7 144-160 118-140 222-249
Chetumal 4 144-166 118-140 219-222
Champoton 15 144-150; 164-168;160-160; 118-142 222-249; 242-249; 242-252
144-160
Escarcega 1 160-170 118-144 242-249
Pedro A. 3 160-160 126-130; 136-146; 146-166 242-252; 246-252; 252-252
Santos
Celestin 13 160-160; 156-160; 160-170 136-150; 132-132; 132-136; 249-249; 252-252; 246-246;
132-138; 134-162; 134-136; 249-252
134-140;134-134
Chetumal 5 160-160;156-160;166-166 138-138; 140-140; 140-142; 159-196;196-196
142-164
Aspidoscelis angusticeps  pg oy 2 160-166; 156-160 140-146:130-146 196-249; 239-242
Dzibalchen 1 160-164 126-130 239-242
Chan-chen 1 156-160 122-132 242-242
Nuevo X-can 1 160-160 140-142 196-196
Hampolol 1 160-160 132-136 242-242
Telchac 1 156-156 134-136 242-242
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Aspidoscelis deppii

Motul
Uman

Felipe C.
Puerto

Bacalar

Hopelchen
Escarcega

Chun-ek

Polyuc
Dzinup

Tihosuco
Oxkutzcab
Miramar

Isla del
Carmen

17

156-160; 164-166

166-166; 156-156; 156-
160; 160-164; 164-164
156-160; 164-164; 160-
160; 160-166; 156-176

144-172; 160-160; 160-
166; 160-172; 144,160
160-160; 160-180; 156-176

156-162; 160-160; 144,144

158-158; 160-160; 172-
178; 156-160; 160-160
160-166; 166-166; 160-160
160-170; 158-174; 164-
170; 162-166; 166-166;
160-162

164-166; 156-166

144-158
144-160
156-160; 144-144; 144,164
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118-142; 132-138; 122-136;
136-138; 130-136

132-132; 132-150; 126-134;
132-144; 130-134; 126-132
122-136; 126-132; 130-132;
124-140; 122-134; 124-142;
132-144

140-142; 138-142; 130-134;
134-138; 130-166; 138-164
130-132; 132-140; 134-138
132-138; 128-138; 134-138;
138-140

122-128; 130-130; 128-130;
130-132; 128-140

130-140; 126-132; 130-132
118-134; 126-126; 134-146;
124-124; 136-150; 140-146;
122-122

126-130; 144-152

134-140
118-120; 120-130; 120-140

120-120; 118-118; 116-118;
116-120

196-196; 239-242; 239-242;
196-239

196-239; 239-239; 242-242;
246-246

246-246; 196-236; 242-246;
242-242; 236-242

246-246; 242-242; 196-246;
189-246; 242-246; 196-196
246-246; 246-246; 242-242

242-246; 194-242

196-246; 242-246; 196-249;
196-246; 236-249
246-249; 239-246; 246-246

196-242; 242-246; 196-246;
196-239

192-249; 246-246
246-246
222-249
222-222; 142-222



