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RESUMEN

Las lagartijas del género Liolaemus son un grupo de taxa que se extiende por todo el
cono sur de América, ocupando una gran variedad de ambientes en ambos lados de la
Cordillera de Los Andes. Presentan gran versatilidad ecoldgica y rasgos diversos, lo que
ha llevado en distintos momentos a la identificacion de grupos de especies que aparecen,

con mayor o menor sustento asociados a zonas geograficas o ambientes particulares.

En la zona costera e interior del norte de Chile existe el denominado “grupo
nigromaculatus”, el que agrupa a un conjunto relativamente numeroso de especies. Este
grupo de taxa es interesante ya que: i) aparece caracterizado por un cierto grado de
afinidad morfolégica de las especies que lo constituyen, los estudios taxondmicos
posteriores han revelado visiones contrapuestas sobre la naturaleza polimérfica o
politipica de algunas de ellas, ii) el grupo aparece claramente diferenciado de los demas
Liolaemus del norte de Chile, los que siguen una distribucion preferentemente andina,
111) se ha sugerido la posible existencia de subconjuntos de especies distintos dentro del
grupo nigromaculatus y iv) no se han abordado con igual intensidad las eventuales
relaciones evolutivas del grupo, con los restantes Liolaemus de la regién. Dentro de este
escenario, la informacion cromosomica generada en nuestro grupo durante los dltimos
anos muestra un alto grado de diferenciacion cariotipica en algunas de estas especies, asi
como también la posible ocurrencia de mecanismos de cambio distintos en diferentes

especies, los que darian cuanta de la variabilidad observada a este nivel en aquel grupo
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de especies. Este tltimo hecho resulta relevante ya que sugeriria la posible existencia de

origenes evolutivos diversos entre sus especies constituyentes.

En el presente estudio se realizo un analisis de la vanabilidad morfologica, cromosdmica
y bioquimica en un conjunto de especies y poblaciones pertenecientes al complejo
nigromaculatus, con el objeto de integrar la informacién obtenida en cada nivel a una
proposicion filogenética mediante el uso de metodologia cladista. En el analisis se
incluye por primera vez a L. hellmichi, especie afin de la Peninsula de Mejillones, que

no habia sido considerada en estudios anteriores.

Los resultados demuestran la condicién monofilética del grupo nigromacularus (100%
bootstrap), el que se compone de dos clados distintos, el grupo nigromaculatus sensu
stricto y el grupo platei. Ambos se ven sustentados por el hecho de compartir una
cantidad importante de sinapomorfias y valores altos de bootstrap. La diversidad del
grupo platei estaria subestimada, quedando pendiente la descripcion de nuevas especies.

La inclusion de L. hellmichi en el grupo platei se ve plenamente justificada en la
hipotesis filogenética resultante. Ademas se observa que dentro del grupo platei la
afinidad entre especies estaria fuertemente asociada a la proximidad geografica de las
mismas, lo que tendria que ver con la fragmentaciébn que generan los ambientes

desérticos sobre el rango distribucional de estos lagartos.
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Las relaciones del grupo nigromaculatus sensu lato con las restantes especies de
Liolaemus cis y transandinas deberan ser resueltas en futuros estudios mediante el uso de

caracteres mas resolutivos.
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ABSTRACT

The small Liolaemus lizards are a group of species distributed in the Southern tip of
South America, occurring in a great variety of environments at both sides of the Andes
Ranges. They are ecologically and morphologically diverse, allowing the identification

of species subgroups closelly associated to geographic zones or unique environments.

In the coastal and inland zone of northern Chile exists the denominated " nigromaculatus
group”, which has a relatively numerous set of species and subspecies. This group is
interesting since: 1) it appears characterized by a certain degree of morphological affinity
among its species, however recent taxonomic studies have revealed different visions on
their polymorphic or politypic nature, ii) the group appears differentiated from other
Liolaemus of northern of Chile, whose distributions are mainly the Andes range, iii) it
has been suggested the possible existence of subgroups of different species within the
nigromaculatus group and iv) there has been only a few studies on the evolutionary
relationships of the group, like a whole and with the other Liolaemus of the region.
Within this scenary the chromosomic information generated in our group during the last
years also shows a high degree of karyotypic differentiation of some of these species.
This is important because it suggest the existence of diverse evolutionary origins among

the nigromaculatus species.
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The main objetive of this work was to make an analysis of the morphologic,
chromosomic and biochemical variability in a set of species and populations pertaining
to the nigromaculatus complex, to generate a phylogenetic proposal on the basis of total

evidence. In this analysis for the first time is included L. hellmichi, from the Peninsula of

Mejillones, which had not been considered in previous studies.

Results demonstrate the monophyletic condition of the nigromaculatus group (100%
bootstrap). Within it, two clades are recognized, the nigromaculatus sensu stricto group
and the platei group. Both are suported by an important amount of shared
synapomorphies and high values of bootstrap. The diversity of the group platei would be

underestimated, being left the description of new species pending.

The inclusion of L. hellmichi in the platei group is supported in the resulting
phylogenetic hypothesis. Among these species group, the affinity between populations
would be strongly associate to geographic proximity in the context of the fragmentation

impossed by the extreme andity on its distribucional range.

The relationship of the nigromaculatus group sensu lato with the remaining cis and
transandean Liolaemus species, remain to be solved in future studies using more

resolutive characters.



INTRODUCCION

El género Liolaemus es uno de los mas diversificados entre los Iguania,
ocupando actualmente un amplio rango distribucional sobre el cono sur de América.
Sus especies se encuentran en ambientes diversos en ambos lados de la Cordillera de los
Andes, desde la costa atlantica de Brasil a la costa pacifica del centro y sur de Chile, y
desde las altas cordilleras de Bolivia y Peru a las planicies bajas del extremo sur (véase
Donoso-Barros, 1966; Peters y Orejas-Miranda, 1986; Cei 1986, 1993).

El conocimiento del nimero de especies de lagartijas comprendidas en el género,
asi como su modalidad de distribucion, han constituido temas de gran interés desde las
primeras descripciones de Lesson a comienzos de siglo XIX, de modo que a través del
aporte de diversos autores se ha ido estructurando el cuadro general de la riqueza de
Liolaemus que conocemos hoy en dia (Miiller y Helmich, 1933; Hellmich 1951, 1952;
Donoso-Barros 1966; Fuentes y Jaksic 1979; Valencia y Veloso 1981; Laurent 1983;
Cei 1986; Veloso y Navarro 1988; Nufiez y Jaksic 1992; Pincheira-Donoso y Nuifiez
2005) sin que exista alin un consenso respecto del tema.

Dadas su amplitud distribucional y ecoldgica, un aspecto recurrente en varios
trabajos acerca de Liolaemus es el que se refiere al reconocimiento de subgrupos dentro
del género siguiendo distintos criterios, entre los que predominan los de afinidad
morfoldgica (Donoso-Barros 1966, Nufiez y Yafiez 1983, Laurent, 1985, Cei 1986) vy
biogeograficos (Hellmich 1951, Valencia y Veloso 1981).

La incorporacion de nuevas técnicas de andlisis mas resolutivas, ha permitido

profundizar en el conocimiento de la diversidad biolégica en el género e ir
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comprendiendo la variedad y complejidad de los factores y mecanismos implicados en la

evolucion de este elevado numero de taxa.

Uso de caracteres cromosomicos

Uno de los mayores aportes para avanzar en el conocimiento de Liolaemus ha
provenido del ambito de los estudios cromosomicos, que se iniciaron en los afios 70°.
Las evidencias cariolégicas han permitido entrar en el problema de la definicion
taxondmica, asi como también en los mecanismos de especiacion que contribuirian a dar
cuenta de su amplitud actual en términos del nimero de su especies. En una primera
etapa los estudios carioldgicos en Liolaemus tuvieron un caracter descriptivo (Formas
1976; Lamborot y col. 1979; Navarro 1981), pero con posterioridad el interés se fue
centrando en el reconocimiento de los mecanismos involucrados en el origen de la
variabilidad observada a nivel del cariotipo, su posible papel en el establecimiento de
barreras de aislamiento reproductivo y en el surgimiento de nuevas especies (Lamborot
1989, Iturra y col., 1994). El hallazgo de un sistema cromosomico de determinacién del
sexo en L lemniscatus (Espejo 1989), extendido actualmente a mas de 30 especies del
género, constituye otro avance que contribuye a la definicion del problema central de

esta tesis y al reconocimiento de subgrupos y tendencias de cambio dentro de Liolaemus.
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Uso de caracteres bioquimicos

Otro avance importante proviene de la utilizacion de caracteres bioquimicos
mediante la técnica de electroforesis, la que se comenzd a implementar a partir de la
década de los afios 60° (Hubby y Lewontin 1966, Lewontin y Hubby 1966, Powell
1975). En Reptilia contribuyé a incrementar el nivel de resolucion de los estudios
taxonomicos y evolutivos realizados en las ultimas décadas.

En Liolaemus, la utilizacion de caracteres bioquimicos se ha implementado para
reforzar diagnosis taxonomicas en el grupo nigromaculatus a partir de la presencia o
ausencia de determinados electromorfos (Ortiz, 1976, 1984), asi como para el
reconocimiento de poblaciones locales y la caracterizacion del grado de divergencia
genética asociado a distintos niveles de la jerarquia taxonémica (Navarro 1983). En una
aproximacion distinta, la evidencia bioquimica también ha sido utilizada para evaluar la
relacién entre el nivel de vanabilidad genética y la vanabilidad ambiental que enfrentan
las especies de Liolaemus (Espejo, 1989), encontrandose una correlacion positiva entre
ambos parametros al comparar especies de distribucion restringida con especies de
amplia distribucion.

Mais recientemente Young-Downey (1998) utilizd este tipo de evidencia sobre un
extenso grupo de especies en el marco de un analisis sistematico filogenético (loci
enzimaticos como caracteres y sus alelos como estados del caracter), lo que la llevo a
reafirmar: i) el caracter monofilético de Liolaemus sensu lato (incluyendo a Vilcunia

sylvanae), i1) la subdivision de aquel en dos entidades distintas Liolaemus y Eulaemus v



ili) a sefialar que el cladograma de area para este género no se ajusta a los modelos

biogeograficos propuestos previamente para el cono sur de Sudamérica en 1976.

Uso de caracteres moleculares

A partir de la ultima década del siglo pasado, los estudios moleculares aplicados al
ambito de la evolucidén bioloégica se centraron fuertemente en el ADN, tanto nuclear
como mitocondrial, dado que por su intermedio se puede medir, con menos ruido, lo que
ocurre a nivel del genotipo en un grupo problema y a partir de ello realizar una mejor
inferencia acerca de lo que ocurre a nivel de taxa, ya sea en la dimension temporal
(patron filogenético) o espacial (estructura genética de las poblaciones que los
constituyen); patréon macro y microevolutivo en palabras de Funk y Brooks (1990).

En el caso de Liolaemus, en afios recientes ha habido algunas aproximaciones al
problema de su diversidad y evolucién utilizando informacién extraida del ADN. En un
analisis filogenético que utiliza secuencias mitocondriales correspondientes a regiones
codificantes (785 sitios filogenéticamente informativos) y sobre un conjunto de 64
especies que representan la diversidad de Liolaemus sensu lato, Schulte et al (1999)
concluyen que: i) la monofilia de las dos entidades de rango subgenérico, a estas alturas
ampliamente reconocidas dentro de Liolaeminae, el grupo argentino (“Eulaemus™) y el
grupo chileno (“Liolaemus”™, senso stricto), aparecen bien sustentadas, ii) Liolaemus vy
Eulaemus se habrian separado hace unos 13 millones de afios, iii) en la historia evolutiva
de este conjunto de especies sobre el cono sur de América habria habido varios eventos

sucesivos de vicarianza y dispersion y iv) la estimacion mas corta para la filogenia del



grupo sugiere que Liolaemus se habria originado en la zona andina o en las tierras bajas
al este de Los Andes. En un enfoque distinto, Espinoza y Lobo (2001) abordan las
relaciones de un conjunto de 22 especies cis y transandinas de los grupos alticolor y
elongatus utilizando una combinacion de secuencias del gen 12S rRNA (95 sitios
informativos) y caracteres morfologicos. De sus resultados concluyen que: i) por
separado, los datos moleculares y los no moleculares producen topologias similares y
que 11) la hipdtesis filogenética basada en el uso combinado de ambos sets de datos

sustenta la monofilia de ambos grupos de especies.

El grupo nigromaculatus

Dentro de este cuadro complejo, en el que se conjugan distintas visiones respecto
a la evolucion de Liolaemus, existe al menos un consenso en relacion al reconocimiento
de las dos principales entidades trans andinas: Liolaemus y Eulaemus, las que se ven
sustentadas por un conjunto de sinapomorfias en distintos niveles de analisis, habiendo
reportes de unas pocas especies que se encontrarian en ambos lados de la cordillera
andina.

En Liolaemus (sensu stricto). uno de los £rupos mas numerosos y sobre el que
existe menos claridad en términos taxonomicos y evolutivos, es el denominado “grupo
nigromaculatus” que habita principalmente las regiones costera e interior del norte de
Chile. Ya en los primeros trabajos de Miiller y Hellmich (1933) se sefiala la afinidad
morfoldgica entre sus taxa lo que llevo a asignarles el rango de subespecies (Liolaemus

nigromaculatus nigromaculatus, L. n. kuhlmani, L. n. zapallarensis, L. n. bisignatus, L.



n. atacamensis, L. n. copiapoensis, L. n. sieversi, L. n ater). Hellmich (1951), en base a
una caracterizacion ecologica, refuerza la idea de reconocer a éste como un conjunto de
grupos raciales distribuidos sobre un espacio geograficamente continuo, pero
ecolégicamente fragmentado, en la zona norte del pais, poniendo énfasis en las
diferencias que existirian en las caracteristicas del habitat de sus taxa.

Ya a fines del siglo pasado, la mayor contribucién al conocimiento de este grupo
proviene de los trabajos de Ortiz, sobre la base de evidencia bioquimica (Ortiz, 1976) y
morfologica-ecologica (Ortiz 1981), la que lo lleva a concluir que dentro de este grupo
de taxa, se reconocerian dos conjuntos distintos conformados uno, por las especies del
norte, mas pequeflas, asociadas a ambientes desérticos y costeros, las que ocuparian
dunas y médanos (L bisignatus, L copiapoensis vy L nigromaculatus, a las cuales agrega
L platei y Lsp2 (actual L velosoi) y otro conformado por las especies de mayor tamaiio,
distribuidas mas al sur y ocupando principalmente roquerios y areas de matorral sobre la
franja costera (L zapallarensis, L kuhlamni y L spl (actual L silvai). Dentro de este
ultimo conjunto, considera a las formas L n ater y L n sieversi como subespecies de L
zapallarensis.

Otra fuente importante de informacién que aporta a la definicién del problema central de
esta tesis y constituye un avance en el conocimiento de este grupo de taxa, proviene de
los datos cromosémicos no publicados' de nuestro grupo de trabajo los que permiten el

reconocimiento de patrones comunes a subconjuntos de diversa extension dentro de

' El cariotipo de Ctenoblepharys adspersus y se relacion con el de otros trpiduridos de la region. Espejo
P, Veloso A y P. [turra. Trabajo en preparacion.

Sex chromosome systems XX/XY in chilean species of Liolaemus genus (Squamata-Tropiduridae). Espejo
P., P.turray A. Veloso. Trabajo en preparacion.



Liolaemus (sensu lato). En especifico para las especies de Liolaemus de la franja costera
de la zona norte de Chile, se reconoce un patrén cariotipico caracterizado por numeros
diploides altos 2n= 38 a 40 y un numero variable de elementos telo y subtelocéntricos.
Esta variabilidad en los cromosomas telo y subtelocéntricos, que modifica los NF dentro
del grupo, es uno de los factores que sugiere la necesidad de profundizar en el estudio de
los Liolaemus de las zonas costera e interior del norte del pais.

[gualmente determinante en la definicién del tema de esta tesis es el hecho de

que la recoleccion de ejemplares en localidades distintas a las previamente prospectadas
en la regiones II, Il y IV ha dejado en evidencia, por un lado, algunos problemas de
determinacién en varias especies al haber areas de simpatria, variaciones clinales en la
morfometria y un alto grado de sobreposicion y cripticidad en los caracteres
diagnosticos, de modo que no sabemos si en el grupo nigromaculatus estan incluidas
especies politipicas o polimorficas (y por tanto no hay claridad respecto al numero de
entidades que incluiria) y, por otro, no estan claras sus relaciones evolutivas, ni dentro
del grupo, ni con los restantes Liolaemus, tanto al este como al oeste de Los Andes.
Se estd entonces en presencia de un conjunto de taxa diversos, cuyas relaciones
evolutivas no se encuentran resueltas y que ademas se distribuye sobre un espacio
geografico que ha estado sometido a cambios geologicos y climaticos de gran magnitud
durante los ultimos 20 millones de afios (Hartley y Chong, 2002; Marquet 1989; Latorre
et al. 2002).

En el presente estudio, se abordan las relaciones evolutivas dentro del complejo
nigromaculatus, con énfasis en las especies del denominado grupo platei, desde una

aproximacion cladista y utilizando diferentes conjuntos de caracteres, ya que dentro del



género aparece menos explorado y poco resuelto, tanto en sus relaciones internas, como

con otros Liolaeminae de la region,

HIPOTESIS DE TRABAJO

Hipotesis I
Las especies asignadas al grupo nigromaculatus constituyen un conjunto

monofilético de taxa, distinto de los restantes Liolaemus de la region.

Hipotesis 2:
Considerando la amplitud de su rango distribucional y la fuerte fragmentacion
del espacio geografico en que habita, el nimero de especies que lo componen

podria ser mayor que el reconocido actualmente.



OBIETIVOS

El objetivo general de esta tesis es actualizar la diversidad biologica del grupo

nigromaculatus y establecer las relaciones evolutivas entre las poblaciones bajo estudio.

Los objetivos especificos son:

i) Caracterizar a las poblaciones estudiadas desde el punto de vista de su
morfologia (diagnosis) y su patron distribucional.

ii) Determinar sus niveles de variabilidad
a. Morfologica
b. Cromosomica
¢. Bioquimica

iii)  Proponer una hipotesis filogenética para las especies del grupo

nigromaculatus



MATERIALES Y METODOS

Poblaciones estudiadas v breve descripcion de los sitios en_que se realizaron las

capturas

Se muestred un total 12 poblaciones, las que se desglosan por taxa y por nimero de
coleccion segin el detalle que se observa en la tabla 1, mas adelante. De estas 9
poblaciones, se obtuvo un total de 100 ejemplares, 55 machos y 45 hembras, entre las
localidades de Mejillones (23°25° S / 70°31° O) y Ovalle (30°43" S / 71°22° O) en

altitudes que van entre los 0 y los 1300 msnm (figura 1).

Caracterizacion de los sitios de muestreo.
Esta caracterizacion incluye:
1. la ubicacion de las poblaciones
2. las especies de reptiles que se encuentran en simpatria con ellas
3. las principales especies de plantas presentes en cada sitio y resgos generales del

paisaje

L bisignatus (BIS): Esta poblacion fue capturada en las dunas de la planicie costera del

PN Pan de Azicar, Region de Atacama (26°10° S / 70°40° W). La localidad se
encuentra unos 100 km al norte de la localidad tipo de la especie y dentro del rango
previamente sefialado para L bisignatus. Los ejemplares fueron capturados en el sector

de dunas que se encuentra inmediatamente encima de la linea de mas alta marea (a nos
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Figura I: Ubicacion geografica de las poblaciones estudiadas.
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TABLA 1

IDENTIFICACION DE LAS POBLACIONES MUESTREADAS

UBICACION GEOGRAFICA

NUMERO EJEMPLARES

cODIGO
ESPECIE POB. COORDENADAS REFERENCIA ALTITUD 6‘ Q TOTAL
- . . Chacras de Coria, Mendoza, Prov de 2% Grupo
(o 0 ¥
E darwini DAR 33°%04° S/68°48 O Cuyo, Argentina 922 msnm 7 5 12 st
33°43° S/70°29°0 Rio Clarillo, Pirque, Regién Metropolitana | 871 msnm
L nitidus NIT 33°20° S/70°17° O  |Farellones, Regién Metropolitana 2849 msnm 4 4 1er Grupo
oA oppn Quebrada de Alvarado, Til til, Regién externo
33°04° S/ 70°56°0 Metropolitana 728 msnm
L maldonadae MAL 30°41° S/70°41° O |Los Molles, interior de Ovalle, IV Region 1745 msnm 6 3 9
L bisignatus BIS 26°08° S/70°39° O |PN Pan de Azucar, |ll Regién 16 msnm 3 5 8
L cf. kuhlmani KUHL 32°09° S/71°29° O |Cerro Santa Inés, Pichidangui, IV Region 635 msnm 1 1 2
L cf. zapallarensis ZAP 30°04° S/71°21° O  |[Totoralillo, al sur de Coquimbo, IV Region | 19 msnm 1 1 2 @
@
L helimichi HELL | 2328 s/70°35 0 [porio Mereno, Peninsulade Mefllones. Il | 4100 msnm 7 s| 12| &
@
PLA1 26°08" S/70°39° O |PN Pan de Azucar, Ill Regién 16 msnm 6 6 12 §
k]
PLA2 30°04° §/71°21° O  |Totoralillo, al sur de Coquimbo, IV Regién | 74 msnm 5 7 12 E
cf. L platei Bahia Inglesa, costa de Copiapé, Il s
PLA3 27°06° S/ 71°51° O bk e 24 msnm 6 2 8 g
Regidn 2
PLA4 30943 S/ 71°22° O Va!lg del Encanto, interior de Ovalle, IV 135, s 9 3 12 g
Regién g
. . Monte Amargo, 20 km al O de Copiap6, ~
0 O
p— VEL1 27°20° S/70°30° O siguiendo carretera a B Inglesa 254 msnm 6 8 12 O]
VEL2 | 2725 §/70°7°0 E:‘:"a’;ﬁg S Pilnow, 20 dissleds 436 msnm 6 6 12
% : Quebrada de la Chimba, 19 km al norte de
= o ;
Liolaemus sp LSP 23°53° S/70°349°' O Antofagasta 595 msnm 7 5 12
74 59 133

cl
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30 m). Estos lagartos tienen costumbres psamofilas, aunque también se ocultan en los
espacios que quedan bajo las raices de los arbustos rastreros que crecen sobre la arena.
Entre estos ultimos se encuentran Argylia radiata, Mesembrianthemun sp, Calandrinia
grandiflora, Nolana sp, Stipa tortuosa (Figura 2). En el sector, el unico Liolacminae
que se encuentra presente es L platei, aunque utilizando un microhébitat distinto.
Respecto a otros reptiles, en los roquerios de la costa se encuentra Microlophus
atacamensis y mas hacia el interior, es posible observar lagartijas del género Garthia
(Geckonidac) v del género Callopistes (Teiidae). De esta poblacion se capturd un total

de 8 ejemplares, 3 machos y 5 hembras (Figura 16, mas adelante).

Figura 2: Parque Nacional Pan de Azucar, sitio de captura de la poblaciéon
de Liolaemus bisignatus. A diferencia de L platei, que se
encuentra entre la vegetacién que crece junto a afloramientos
rocosos, L bisignatus se encuentra principalmente en las dunas
que se existen a lo largo de la planicie costera.

L. hellmichi (HELL): Esta poblacién fue capturada en Morro Moreno, Peninsula de

Mejillones, Region de Antofagasta (23°25° S / 70°31° O). La poblacioén se encuentra
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restringida s6lo a los sectores altos de los cerros del borde costero, sobre los 1000 m en
el extremo sur de la peninsula. Este sitio estd fuertemente influido por las neblinas
costeras aprecidndose una mayor cobertura que en los demds. Los sectores aledafios y
los contrafuertes costeros que se encuentran fuera de la peninsula, también fueron
recorridos no detectandose ningun ejemplar de L. hellmichi. Todos los animales se
encontraban en el suelo, desplazandose u ocultandose, entre rocas semicubiertas por
matorral (Frankenia chilensis, Chuquiraga sp., Calandrinia grandiflora, Lycium chanar,

Atriplex taltanensis) y Cactaceas como Copiapoa sp. y Eulychnia iquiquensis (Figura3).

Ladera y cumbre del Morro Moreno, localidad de captura de
Liolaemus hellmichi. En la fotografia se pueden apreciar algunas
caracteristicas y la fisonomia del habitat de la especie.

Durante los recorridos para efectuar las capturas, se observaron algunas otras especies de
reptiles, pero solo en la parte baja del Morro, siendo L hellmichi el Gnico presente en la
cima. Entre estas especies estan Phyllodactylus gerrhopygus (Geckonidae) y
Microlophus atacamensis (Tropiduridae)'. Se capturaron 12 ejemplares, 7 machos y 5

hembras, tanto adultos como juveniles (Figura 17).

' El Dr. Carlos Guerra de la Universidad de Antofagasta, sefiala haber observado a estas especies en la
parte alta junto a L. helimichi



L cf._platei (PLA1): Esta poblacion fue capturada en los sectores pedregosos de la costa

del PN Pan de Azicar, Region de Atacama (26°10° S / 70°40° W). La localidad se
encuentra cerca del limite norte de la distribucion de la especie y la muestra obtenida
constituiria una poblacién, dentro de un rango relativamente continuo que iria desde el
sector de Paposo, por el norte, hasta la zona interior de Ovalle por el sur. A lo largo de
este gradiente latitudinal, L platei es acompafiada, por varias otras especies de reptiles de
las familias Tropiduridae, Teiidae, Geckonidae y Colubridae. El sitio muestreado
(Figura 4) se encuentra sobre la planicie costera, donde la fisonomia del paisaje queda
definida por la presencia de afloramientos rocosos semicubiertos por matorral desértico
Calandrinia grandiflora, Ophryosporus triangularis, Frankenia chilensis, Nolana
sedifolia, Nolana divaricada, Heliotropium linearifolium (Rundel et al, 1996; Gajardo,

1995) dispersos sobre una matriz de arena y sedimentos gravillosos.

Figura 4: Roquerios costeros PN Pan de Azucar, sitio de captura de
la poblacién 1 de Liolaemus platei. En la foto se aprecian
las caracteristicas del terreno y la cobertura de plantas.
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El sector muestra una gran similitud con el correspondiente a la poblacion de Bahia
Inglesa y Caldera en cuanto a la escasa cobertura de plantas y la poca disponibilidad de
rocas. Siendo esta una especie evidentemente saxicola, encuentra aqui pocos lugares
disponibles para refugio y para efectuar termorregulacion. También se observa
presencia abundante de Cactaceas (Copiapoa cinerea, Fulychnia sainipieana). Entre las
especies congenéricas, en el sector costero del PN Pan de Azicar, solo se encontraron
ejemplares de L bisignatus. Ademas fueron observados ejemplares de Tropidurus
atacamensis, 1os que estan mas asociados a los roguerios del intermareal y, mas al
interior del parque, Garthia gaudichaudi y Callopistes palluma. Se capturaron 12

ejemplares, 6 machos y 6 hembras (Figura 18).

L ¢f platei (PLA2): Esta poblacion fue capturada en un sector de grandes rocas y piedras

en la zona costera de Totoralillo, al sur de la ciudad de Coquimbo, IV Region (29°59° S/
71°02° W). Los ejemplares se encontraron principalmente sobre rocas de gran tamafio
parcialmenté cubiertas por matorral arbustivo o entre las grietas que éstas dejan. Las
principales especies de plantas presentes son Bahia ambrosioides, Adesmia microphylla,
Muehlembeckia hastulata, Cassia coquimbensis, Fluorensia thurifera, Haploppapus
sp.), hierbas anuales (Stipa plumosa, Avena barbata, Heliotropium sp.), parches de

Bromeliaceas (Puya sp) v algunas cactaceas (Echinopsis coquimbana) (Figura 5).
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Figura 5: Roquerios costeros del sector de Totoralillo, al sur de Coquimbo, sitio
de captura de la poblacion 2 de Liolaemus platei. A la derecha se
aprecia un ejemplar y algunas caracteristicas del microhabitat.

La localidad se encuentra cerca del limite sur de la distribucién costera de la especie y,
de acuerdo a los registros historicos de captura (Nufiez, 1992), constituiria una
poblacion, dentro de un rango latitudinal relativamente continuo. En el sector de
Totoralillo, L platei es acompaifiada por L zapallarensis y L kuhlmani (otras especies del
complejo nigromaculatus) y por L. nitidus, asi como por otros reptiles de los géneros
Callopistes, Garthia y Philodryas. Se capturaron 12 ejemplares, (6 machos y 6

hembras), todos adultos (Figura 19).

L cf platei (PLA3): Esta poblacion fue capturada entre las construcciones que existen en
el balneario de Bahia Inglesa, en la costa de Copiapd, Region de Atacama (27°06° S /
71°51° W). Desde el punto de vista de las caracteristicas del habitat, este lugar aparece
como el mas diferenciado de los cuatro donde se muestreé a L platei, dada la escasa

presencia de rocas y vegetacion, restringida mayormente a plantas anuales y gramineas
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(Heliotropium linariaefolium, Stipa tortuosa, Alstroemeria violacea, Poa bonariensis),

las que se encuentran arraigadas sobre un sustrato arenoso (Figura 6).

Figura 6: Sector costero de Bahia Inglesa, al sur de Caldera, sitio de captura de
la poblacion 3 de Liolaemus platei. Este lugar, a diferencia de los
restantes donde fue encontrada la especie, se caracteriza por una
menor presencia de rocas.

En este sector, la unica otra especie de Liolaeminae que acompafia a L platei es L
bisignatus, también adscrita previamente al grupo nigromaculatus. En la zona ademas
es posible encontrar otros reptiles, en particular Tropidurus atacamensis (Tropiduridae),
que es mas bien escaso, y en mayor abundancia Callopistes palluma (Teiidae). Aunque
estas especies comparten el espacio geografico, solo Callopistes utiliza el mismo
microhabitat de I platei, siendo posible apreciar alguna interaccion entre ambas
(depredacion). Se capturaron 8 ejemplares (6 machos y 2 hembras), todos adultos.

L c¢f platei (PLA4): Esta poblacion fue recolectada en el sector del Valle del Encanto,

unos 20 km al SE de la ciudad de Ovalle (30°37"° S/ 71°15" W). Los ejemplares fueron
capturados sobre rocas parcialmente cubiertas por arbustos y matorral rastrero
(Baccharis sp., Muehlembeckia hastulata, Haploppapus sp.) y pastos de mayor

desarrollo, en particular Stipa plumosa (Figura 7).
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Figura 7: Valle del Encanto, al interior de Ovalle, IV Region. En este sitio fue
capturada la poblacion 4 de Liolaemus platei.

Solo dos de ellos se encontraron en un drea mas abierta desprovista de rocas, entre las
raices de un ejemplar de Echinopsis. En el sector también se encuentran otros
Liolaeminae tales como, L. witidus, L. pseudolemniscatus y L fuscus; asi como otros
reptiles de las familias Geckonidae (Garthia sp), Teiidae (Callopistes palluma) y
Colubridae  (Tachymenis chilensis, v Phylodrias chamissonis). La poblacidén se
encuentra cerca del limite sur de la distribucion de la especies, en lo que se refiere a la

zona interior del territorio. En total se capturaron 12 ejemplares, 9 machos y 3 hembras

(Figura 20).

L cf velosoi (VEL1): Esta poblacion fue colectada en el valle del Rio Copiapo, frente al

sector de Monte Amargo, unos 20 km al O de Copiapéd (27°20° S / 70°32° W). Los
ejemplares fueron capturados en el suelo o trepados sobre las ramas del matorral
arbustivo que se encuentra siguiendo el trazado de la linea del tren que unia

antiguamente a Copiapo con Caldera. El paisaje aparece fuertemente intervenido por la
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presencia del tendido eléctrico, de la linea del tren y de algunas casas y cercos. En
concordancia con lo anterior, la vegetacién corresponde a una mezcla de especies
plantadas artificialmente (principalmente arboles como Prosopis chilensis, Geoffroea
decorticans, Schinus molle) y un estrato arbustivo que ha crecido secundariamente al
dejar de correr el tren y en el que se incluyen individuos jovenes de las especies antes
mencionadas, ademdas de Frankenia chilensis, Bahia ambrosioides, Adesmia sp y
anuales de los géneros Cristaria, Nolana, Hippeastrum. En el sector no se observan

afloramientos rocosos (Figura 8).

Figura 8: Sector de Monte Amargo, algunos kilometros hacia la costa de
Copiapd. En este sitio fue capturada la poblacién 1 de Liolaemus
velosoi, en la inmediaciones del trazado de la antigua linea férrea
que iba hacia Caldera.

La unica especie de Liolaeminae acompafiante que se pudo detectar, en el sitio donde el
cauce se ensancha originando un pequefio médano, es Liolaemus bisignatus. Ademas de
la anterior, entre los reptiles también se encontré un ejemplar de Garthia gaudichaudi
(Geckonidae) y un ejemplar de Tachymenis chilensis (Colubridae). De esta poblacion se

captur6 un total de 12 ejemplares, 6 machos y 6 hembras (Figura 21).
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L cf velosoi (VEL2): Esta poblacién fue colectada en el valle del Rio Copiapo, en la

localidad de Paipote, unos 10 km al E de Copiapo (27°25° S / 70°17° W). Los
ejemplares fueron capturados en el suelo o trepados sobre las ramas del matorral
arbustivo que se encuentra a un costado de la carretera que va hasta la fundicién de
Paipote. Al igual que en la localidad anterior, el paisaje aparece fuertemente
intervenido, en algunas partes completamente desprovisto de vegetacion debido a
movimientos de tierra. La vegetacion corresponde mayoritariamente a un estrato
arbustivo que ha crecido secundariamente sobre los pretiles producidos por movimientos
de tierra que bordean al camino de subida, el que incluye a individuos de Frankenia
chilensis, Bahia ambrosioides, Adesmia sp y anuales de los géneros Cristaria, Nolana,

Hippeastrum. También abunda en este sector Escholizia californica (Figura 9).

Figura 9: Sector alto de Copiap6 cerca de la fundicién de Paipote. En este
sitio fue capturada la poblacion 1 de Liolaemus velosoi, en la
inmediaciones del trazado de la antigua linea férrea que iba hacia
Caldera.

Durante las actividades de terreno se observaron otras especies de reptiles en la zona
entre las que se incluyen Liolaemus bisignatus (grupo nigromaculatus), Callopistes

palluma (Teiidae) y los colubridos Phylodrias chamissonis y Tachymenis chilensis
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(ambas estrechamente asociadas al trazado del ferrocarril). De esta poblaciéon se

capturaron 12 ejemplares, 6 machos y 6 hembras (Figura 23).

Liolaemus sp (LSP): Esta poblacion fue colectada en la Quebrada de La Chimba, unos

19 km al N de Antofagasta (23°32° S/ 70°21° W). Los ejemplares fueron capturados en
el suelo o sobre rocas en el sector bajo de la quebrada y exclusivamente en el fondo del
cauce. En el sitio de la captura, el terreno se presenta con muy baja cobertura y
dominado por roca fragmentada. Alrededor de los trozos de roca de mayor tamaiio, el
suelo esta constituido en su mayor parte por material particulado grueso, producto de la
meteorizacion de las rocas. La capa de tierra vegetal es casi inexistente y en
concordancia con ello, la vegetacion es escasa, encontrandose pequefios matorrales de
Chuquiraga ulicina y Calandrinia grandiflora dispersos y algunos ejemplares de
Nolana sp., Alstroemeria violacea y Stachys panosa creciendo entre la grietas. Las
Cactaceas del género Lulychnia son las plantas mas abundantes (Figura 10). En el
sector, no se observaron otros Liolaeminae, lo que es concordante con lo que sefiala la
literatura respecto al limite norte para la distribucion costera del género. Ademas de L
sp, los unicos Reptiles observados en la quebrada fueron varios ejemplares de
Microlophus atacamensis (Tropiduridae), 7Tachymenis cf. chilensis (Coloubridae) y
Geckos del género Phylodactylus. De esta poblacion se capturd un total de 12

ejemplares, 7 machos y 5 hembras (Figura 24).
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Figura 10:  Quebrada de La Chimba, al norte de la ciudad de Antofagasta. A
la derecha ejemplar de Tachymenis cf chilensis, especie
acompaifiante relativamente numerosa en el sector.

Caracterizacion de las poblaciones estudiadas y obtencién de caracteres para el

analisis filogenético.

Considerando que Liolaeminae en su conjunto, y Liolaemus en particular, corresponden
a entidades cuya taxonomia se encuentra en estado de fluyjo y, especialmente, la
sobreposicion de caracteres que se ha observado entre las especies del complejo
nigromaculatus a medida que se han ampliado los muestreos, se hace necesario
caracterizar a las poblaciones aqui estudiadas desde el punto de vista de su morfologia
externa, antes de incorporar otro tipo de evidencias tales como los caracteres
cromosomicos y bioquimicos al andlisis de sus relaciones filogenéticas. En
consideracion a esto, en adelante las unidades bajo estudio serdn todas referidas como
poblaciones “atribuibles a” taxa formalmente descritos, en espera de que los resultados

del analisis permitan darles un tratamiento distinto.



Morfologia Externa

En el contexto del presente trabajo, se ha tomado como base la caracterizacion que
realizan Pincheira-Donoso y Nuifiez (2005) respecto de las especies aqui estudiadas.
Sobre la informacion que ellos entregan y considerando el perfil poblacional que aqui se
ha planteado se reevalué el estado de un conjunto numeroso de caracteres meristicos y
biométricos en todas las poblaciones. Con la suma de ambas fuentes de informacion, se

establecio finalmente la caracterizacion de los taxa y poblaciones involucradas.

- Caracteres Meristicos:

Los caracteres utilizados (Nufiez, 1989) comprenden las caracteristicas de la
escamacion, incluyendo el numero, la forma y la textura de los diferentes tipos de
escamas ordenados por vistas dorsal, lateral y ventral de diferentes partes del cuerpo. La
descripcion sigue un orden que va de cefalico a caudal y considera la separacion del
cuerpo en diferentes sectores. El detalle de los caracteres y sus estados, se encuentra en
la tabla 2. La nomenclatura utilizada es la de Donoso-Barros (1966).

Para la determinacion de los estados de cada caracter, se utilizd una lupa
estereoscopica Wild, a diferentes aumentos. Se considerd un total de 153 caracteres
meristicos sobre 8 individuos de cada poblacion, incluyendo machos y hembras. Solo
fueron incluidos ejemplares sexualmente maduros, cuyo estado de desarrollo se
determiné por diseccion. Sobre la matriz presencia-ausencia de datos crudos, se realizo
una primera seleccion, eliminando todos aquellos caracteres que fueran redundantes (que

presentaran el mismo caracter o el mismo estado del caracter en todos los individuos) o



TABLA 2
 CARACTER|ESTADOS DESCRIPCION
33 0 N° de escamas en contacto con la escama rostral, 6 0 menos
1 N de escamas en contacto con la escama rostral, mas dec 6
34 0 N° de cscamas supraoculares ', 18 o mas
1 N°¢ de escamas supraocularcs, 17 o menos
35 0 Parpados con peine palpebral breve
1 Parpados sin peine palpebral
36 0 Superficie de las escamas de la region temporal lisa
1 Superficie de las escamas de la region temporal quillada
37 0 Forma de las escamas de la region dorsal, triangular
1 Forma de las escamas de la region dorsal, lanceolada
38 0 Tamaiio de las escamas dorsales igual al de las ventrales
1 Tamano de las cscamas dorsales menor que el de las ventrales
39 0 Forma de las escamas de la region lateral del tronco redondeada o
granular
1 Forma de las escamas de la region lateral del tronco triangular
40 0 Region lateral del cuerpo sin escamas acompaiiantes (heteronotos)
1 Region lateral del cuerpo con escamas acompaiantes (heteronotos)
41 0 Escamas dorsales de la mano de forma triangular
1 Escamas dorsales de la mano de forma redondeada
42 0 Escamas ventrales del antebrazo de forma triangular
1 Escamas ventrales del antebrazo de forma redondeada
2 Escamas ventrales del antebrazo granulares
43 0 Escamas dorsales de la region tibial triangulares
1 Escamas dorsales de la region tibial redondeadas
44 0 Superficie de las escamas dorsales de la region tibial quillada
1 Superficie de las escamas dorsales de la region tibial quillada
mucronada
45 0 Parche de ecscamas agrandadas e¢n el borde posterior del muslo
presente
1 Parche de escamas agrandadas en el borde posterior del muslo
' ausentc
46 0 Mas de 5 poros precloacales (so6lo machos)
1 Menos de 5 poros precloacales (s6lo machos)
47 0 Superficie de las escamas dorsales de la cola quillada®
1 Superficie de las escamas dorsales de la cola quillada mucronada
48 0 Mancha negra antchumeral presente
1 Mancha negra antchumeral ausente

Tabla 2: Descripcion y codificacion de los caracteres meristicos para el analisis cladistico

' Aquellas que se ubican cntre el circum orbitalis y el borde exterior de las cscamas superciliares.
“ Considera el primer tercio de su extension, yendo desde proximal a distal.
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ambiguos (que dentro de wuna poblacion se presentaran en proporciones
aproximadamente equivalentes distintos estados del caracter). Los 27 caracteres que
pasaron esta primera seleccion fueron recodificados e incorporados al analisis

filogenético.

- Biometria:

Los caracteres utilizados, que siguen a Pereyra (1991}, se encuentran en la tabla 3. El
analisis comprende 28 medidas corporales sobre 8 ejemplares de cada poblacion. Al
igual que en el caso de los caracteres meristicos, se tuvo la precaucion de incluir sélo
individuos sexualmente maduros, con el objeto de eliminar el sesgo que pudieran
producir las eventuales diferencias en las tasas de crecimiento de distintas partes del
cuerpo asociadas al desarrollo ontogenético en las diferentes especies. Las mediciones
se realizaron mediante el empleo de un Vernier (0,1 mm de precision) y, en algunos
casos, dependiendo del rasgo a medir, con el apoyo de una lupa estereoscopica Wild, a
diferentes aumentos.

Los datos crudos, de naturaleza cuantitativa, fueron procesados mediante el
programa MorphoCode (Schols et al., 2004) y transformados a valores discretos, los que
son automaticamente exportados en la forma de una matriz NEXUS para el analisis
filogenético. La ventaja de esta metodologia es que permite combinar esta informacion
cuantitativa con datos discretos de distinta naturaleza para realizar un analisis sobre
combinaciones de diferentes tipos de evidencia parcial o sobre evidencia total (Kluge,

1989), sin sacrificar el contenido de informacion de los datos.
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TABLA 3
|CARACTER CODIGO DESCRIPCION

1 LCU Largo del cuerpo desde la punta del hocico hasta el
borde posterior de la cloaca
Largo de la cabeza medida por el lado derecho entre la

2 LCA | punta del hocico y el borde anterior de la abertura del
oido

3 LCl Largo de la cabeza des_de la pu_nta del hocico al borde
posterior de la escama interparietal

4 ANC | Ancho de la cabeza en la regién temporal

5 ALC |Alto de la cabeza en la region temporal

6 DBS Distanc_:i_a entre_!os bordefs externos de las escamas
superciliares (vista superior)

7 DNI Distancia entre los bordes internos de las escamas
nasales

8 LIN Largo de la escama interparietal

9 AIN | Ancho de la escama interparietal

10 AHO | Ancho del hocico en la primera escama loreal

11 AES | Ancho de la escama supralabial a la altura del ojo

12 LES | Alto de la escama supralabial a la altura del ojo

13 LCO | Largo de la cuenca ocular (entre vértices)

14 DCN Distancia entre el borde anterior de la cuenca ocular y
el borde posterior de la escama nasal

15 ALT |Alto del timpano

16 ANT | Ancho del timpano

17 DPT Distancia entre el extremo posterior del parpado y el
borde anterior del timpano

18 ANR | Ancho de la escama rostral

19 ALR |Alto de la escama rostral
Longitud de cinco escamas dorsales consecutivas

20 L5D | medidas sobre la linea vertebral en el punto medio
entre |las extremidades anteriores y posteriores

21 ACU | Ancho del cuello

22 DIA | Distancia entre la ingle y la axila

23 PAM Longitud de la palma de la mano entre la base del dedo
medio vy la articulacion de la mufieca

24 LAN | Largo del antebrazo

25 AAB | Ancho del antebrazo

26 LBR | Largo del brazo entre la axila y la punta del codo

27 LMU | Largo del muslo entre la ingle y el centro de la rodilla |




28 APP | Ancho de la corrida de poros precloacales
29 IDC | Indice de cefalizacién (LCA/DIA)

30 IDO _ |indice de desarrollo ocular (LCO/LCA)

31 TEDE | Tamario de las escamas dorsales (L5D/DIA)
32 LCPE |Largo de la corrida de poros (APP/DIA)

Tabla 3: Listado de medidas corporales utilizadas en el analisis biométrico
(modificado de Pereyra, 1991)




Ademas de los anteriores, se establecieron nuevos valores asociados a relaciones
morfométricas (4 valores) los que se agregaron a los 28 datos crudos para aumentar el
niumero de caracteres biométricos en el analisis filogenético. Para ello, se estandarizo a
partir de las medidas mas grandes como el tamaio del tronco (DIA) y la cabeza (LCA)
con el objeto de reducir el efecto del error asociado al instrumento o la capacidad
sensorial de quien mide, sobre la dispersion de los valores. El caracter que presentd la
menor varianza entre toda la muestra, se utilizd en cada individuo como base para
estandarizar las restantes medidas seleccionandose las cuatro que se muestran al final de

la tabla 3.

Descripcion morfolégica de las poblaciones estudiadas

Una descripcion morfologica in extenso de las especies estudiadas se encuentra en
Pincheira-Donoso y Nufiez (2005) vy en Cei (1986). Siendo asi, la siguiente descripcion
hace énfasis en aquellos caracteres en los cuales la presente revision muestra ciertas
diferencias que amplian o modifican la diagnosis y el rango de variacion de los taxa.
En la tabla 6 se muestran los valores para algunos caracteres meristicos y medidas
biométricas que aparecen usualmente sefialados en las descripciones de especies de

Liolaeminae y que son relevantes para el analisis posterior.

Liolaemus darwini:

Los rasgos generales y valores obtenidos de la poblacién muestreada no difieren de los

sefialados por Cei (op cit.) para la especie. Esta poblacion se caracteriza por su tamafio



TABLA 4

CARACTER Liolaemus darwini Llolaemus nitidus Liolaemus maldonadae Llolaemus bisignatus L cf kufilmani L ef zapallarensis Lioleamus hellmichl
]Eucamls n contacto con la escama rostral 6 0 menos mas de 6 escamas mas de 6 escamas 6 0 menos 6 o menas 6 0 manos 6 o menos
Numero de escamas supraoculares (**) 18 o mas 17 o menos 17 0 menos 17 a menos 17 o menos 17 o menos 17 a menos
Iﬁressncia de peine palpebral Presente Ausents Ausente Presente Ausente Ausente Ausente
Superficie de las escamas de la zona temporal Lisas Quilladas Lisas Lisas Lisas o Qhilladas Lisas o Qhilk Lisas
Forma de las escamas dorsales Triangulares Lanceoladas Lanceoladas Triangulares (***) L fa. Lanceoladas Lanceoladas
Tamafio de las escamas dorsales Igual a las ventrales Igual a las ventrales Igual a las ventrales Igual a las ventrales lgual a las ventrales Igual a las ventrales Igual a las ventrales
Forma de Bs escamas de la region lateral del tronco R: adas o granulares | L ladas o tri Triangulares R deadas o granulares | R o granulares | Redondeadas o granulares Triangul |
P ia de heteronotos en los lados del fronco Sin heteronotos Sin heteronotos Sin heteronotos Con heteronotos Con heteronotos Con heteronotos Sin heteronotos
Forma de &s escamas dorsales de la mano Trlangulares Redondeadas Redondeadas Trangulares Triangulares Triangulares Redondeadas
Forma de s escamas ventrales del antebrazo Triangulares Redondeadas Red Redondeadas Redondeadas Redondeadas Redondeadas
Forma de ks escamas dorsales de la zona fibial Triangulares Triangulares Triang Redondeadas Redondeadas Redondeadas Triangulares
Superficie de las escamas de la zona tibial Qhlillada Quillada mucronada Quillada mucronada Qhillada Qhillads o Quillada Mucronada | Chillada o Quillada Mucronada Qhillada
Parche de escamas agrandadas en el borda posterior del muslo Presente Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente
Numero de poros precloacales mas de 5 menos de § menos de 5 menos de 5 menos de 5 menos de 5 menos de 5
Superficie de la escamas dorsalzs de la cola Qhillada Quillada mucronada Quillada mucranada Qhillada Qhillada Qhillada Quilada mucronada
Presencia de mancha negra antehumeral Presente Ausente Ausente Presenie Presents Prasante Ausente
Longitud hacico - closca Machos 60,2 - 46,1 91,85- 83,95 78.15- 650 584-490,4 84,64 90,88 614-564
Hembras 558-464 824-7375 70,05 - 63 585-473 71,2 80,13 54.4-421
. Machos 136-106 20,05- 189 17.18- 1391 142-125 18,86 18,26 14,8-138
00 e 6 Gt etrel - Borael antankor plc), Hembras 12.2- 108 183-165 150- 135 14.0-11.8 16,68 16,67 18-100 |
" Machos 10,7-83 17,8-16,0 140-11,03 122-9.7 17,05 17.2 11.0-8,0
Ancho da B cabeza (raglén temgoral) Hembras 104-84 15,6- 12,56 11.6- 11,1 11,3-88 11,48 12,21 03-81
Machos 84-58 17.0-148 1385-98 11.0-88 16,32 16,56 105-7.8
Ancho del cuello
Hembras 8,4-6,6 16,0-1256 11,8-101 11,1-83 114 11,08 86-66 |
CARACTER L ef platei1 L ¢f plael2 L of platei3 L f piateld L ef velosolt L of velosoi2 Liolaerus sp
Escamas en contacte con la escama rostral mas de G escamas mas de 6 escamas mas de 8 mas de B escamas mas de 6 escamas més de 6 escamas més de 6 escamas
Nutmero de escamas supraoculares (**) 17 o manos 17 0 menos 17 o menos 18 o mas 18 o mas 18 o mas 17 o menos
Presencia de peine palpebral Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente Ausante
Superficle de las escamas de la zona temporal Quilladas Quilladas Quilladas Quilladas Quilladas Quillad Quiladas
Forma de Bs escamas dorsales Lanceoladas Lanceoladas Lanceoladas Lanceoladas Lanceoladas L Lanceoladas
Tamafio de las escamas dorsales Mayor que las venlrales |igual o menor a Ias ventralesi  Mayor que las ventrales Igual o menor a las ventrales | Mayor que fas ventrales Mayor que las ventrales Igual a las venirales
Forma de Bs escamas de la region lateral del tronco Lanceoladas o triangulares | Lanceok o triang Lanceoladas o tn: es L i o triang ! ladas o triang L ) o tri Triang,
Presencia de heteronotos en los lados del tronco Con heteronotos Con heteronotos Con het; Con heteronotos Con heteronotos Con heteronotos Con heteronctos |
Forma de Bs escamas dorsales de la mano R Red: Redondeadas Redondeadas Redondeadas R dead; Redondead; ]
Forma de &s escamas ventrales del antebrazo Redond Redondead Redondeadas Granulares Redondeadas Redondead: Redondeadas
Forma de Bs escamas dorsales de la zona fibjal Redondeadas Triangulares Redondeadas Triangulares Redondeadas Redondeadas Redondeadas
Superficie de las escamas de |a zona tibial Qhilliada Quilllada mucronaia Qhillada Quillada mucronada Qhillada Qhilada Qhillada
Parche de escamas agrandadas en el bords posterior del musio Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente
MNumera da poros precloacales menos de 5§ menas de 5 menos te 5 menos de § menhos de 5 menos de 5 menos de &
Superficie de |a escamas dorsales de la cola Quillada mucronada Quillada mucronada Quillada mucronada Quillada mucronada Quillada mucronada Quillada mucronada Quilada mucronada
Presencia de mancha negra antehumeral Ausente Ausente Ausenta Ausente Ausente Ausente Ausante
Longitud hocico - cloaca fachos 51,7-43.1 564-523 556-438 58,1-52,6 55,5-50,5 56,0 - 48,5 51,3-4323
Hembras 46,2 - 401 555-49,7 42,6-41,95 543-481 47.8-403 46,1-42,5 458 - 430
et Machos 132-105 137-128 13,4-108 14,1-13,0 133-116 134-118 12,5-108
Largp 6 M cabadia (iostral - bocta:ankarior o) Hembras 10,5-9,6 119-110 10,5-10,3 11.5-10,7 106-9.4 10,5-9.6 10.7-9.7
% Machos 10.2- 8,0 10.7 - 10,0 11.5-8,6 10,5-93 107-97 106-9.3 87-85
Ancho de la cabeza (region temporal) Hembras 84-8.0 83-87 86-80 84-79 80-75 80-73 B1-74
Machos 1.0-75 10,5-98.0 112-75 101-8.4 99-85 10,1-8,8 85-74
fArichs gel sk Hembras 80-7.4 98-75 8,1-75 B83-7.4 78-7.0 5.0-6,8 7.4-68

(™) Las dfferencias destectadas respecto de este cardcter entre lo repartade por Pincheira y Nuflez (2005) y los resultados de esta tésis, no son reales y ohedecen a diferencias de criterio en la definicién del caracter.

***) La revision de algunos de los ejemplares observados por Pincheira y la observacian de Ia foto publicada por éste en su trabajo de 2005, donde se aprecia claramente que las escamas dorsales terminan en punta, conduce a mantener |a
] 9 p ¥

Tabla 4 - Caracterizacion morfologica de las poblaciones estudiadas.

definicién sefialada en este estudio.

0¢



mediano y aspecto gracil (LHC= 60,2-46,1 en los machos y 55,8-46.4; en las hembras;
LCA= 13,5-10,6 en los machos y 12,2-10,6 en la hembras). La escama rostral es solo
parcialmente extendida en el sentido transversal, de forma pentagonal y se encuentra en
contacto con 6 o menos escamas por su borde posterior (6), incluidas las dos primeras
supralabiales y excluidas las nasales.

En la region dorsal de la cabeza, el area comprendida entre el circum orbitalis,
que aparece claramente definido, y el borde exterior de las superciliares, contiene un
total de 18 o mas escamas supraoculares. Los bordes palpebrales, en la zona ocular
contienen escamas diferenciadas que sobresalen, aunque débilmente, del lado del ojo
conformando un peine. En la zona temporal, las escamas aparecen de mediano tamafio,
yuxtapuestas y con su superficie lisa. El cuello se marca moderadamente en todos los
ejemplares, siendo mas delgado que el ancho de la cabeza. En la region dorsal del tronco
la polidosis esta formada por escamas triangulares de mediano tamafio, quilladas y sin
mucrén. Hacia la zona lateral, éstas pierden su forma haciéndose granulares o
redondeadas y lisas. No se observaron heteronotos en ninguno de ellos. Las escamas
ventrales son lisas, imbricadas y de similar tamafio respecto de las dorsales. En la
extremidad anterior, las escamas dorsales de la mano son de regular tamafio, lisas,
triangulares e imbricadas. Forma y disposicion que se mantienen en la region ventral del
antebrazo. En la extremidad posterior, las escamas del dorso de la tibia son triangulares,
quilladas, sin mucrén. Presenta un parche de escamas agrandadas en el borde posterior
del muslo. Posee mas de 5 poros precloacales (6, 7 en un ejemplar) de gran tamafio.
Las escamas de la region dorsal de la cola son similares en forma, superficie y

disposicion a las de la region dorsal del tronco, aunque levemente mas pequefas. El
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disefio y coloracién son los sefialados previamente para la especie. En los individuos
mas viejos tienden a ser meldnicos e todo el flanco y parte del dorso. Se observa la

presencia de una mancha negra antehumeral extensa.

T —

Figura 11:  Muestra poblacional de Liolaemus darwini capturada al sur de
Mendoza en el sector de Chacras de Coria. Argentina.

Liolaemus nitidus:

Los ejemplares de esta poblacion se caracterizan por su tamafio grande (LHC= 91,85-
83,95 en los machos y 82,4-73,75 en las hembras) y contextura robusta (LCA= 20,05-
18,90 en los machos y 18,30-16,50 en la hembras). La escama rostral es extendida
transversalmente y se encuentra en contacto con mas de 6 escamas (8), incluidas las dos
primeras supralabiales y las nasales. En la region cefélica, el drea comprendida entre el
circum  orbitalis, que aparece claramente definido, y el borde exterior de las
superciliares, contiene un total de 17 o menos escamas supraoculares. Este nimero
marca una aguda diferencia con lo reportado por Pincheira y Nufiez (op cit) quienes
sefialan la presencia de s6lo 4 0 5. Los bordes palpebrales, en la zona ocular, aparecen

carentes de escamas sobresalientes (flecos). En la zona temporal, las escamas son de



gran tamafo, imbricadas y con su superficie fuertemente quillada. EI cuello se marca
solo levemente en todos los ejemplares. En la region dorsal la polidosis esta formada por
escamas lanceoladas, de gran tamafio y con superficie quillada y mucronada, lo que le
confiere un aspecto erizado. Hacia la zona lateral, éstas mantienen su forma y
disposicion, aunque se reduce su tamafio. En algunos ejemplares se aprecian
triangulares. No se observaron heteronotos en ninguno de ellos. Las escamas ventrales
son lisas, imbricadas y de similar tamafo respecto de las dorsales. En la extremidad
anterior, las escamas dorsales de la mano son de regular tamafio, lisas, redondeadas e
imbricadas. Forma y disposicion que se mantienen en la region ventral del antebrazo.
En la extremidad posterior, las escamas del dorso de la tibia son triangulares,
fuertemente quilladas y, en la mayoria, presentan mucron. Carece de parche de escamas
agrandadas en el borde posterior del muslo. Posee menos de 5 poros precloacales, de
gran tamafio. Las escamas de la region dorsal de la cola son similares en forma,
superficie y disposicion a las de la region dorsal del tronco, aunque levemente mas
pequefias. El disefio y coloracion son los tipicos de la especie, observandose una clara
tendencia a su desaparicion en los individuos mas viejos. No se observa mancha negra

antehumeral.
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Figura 12:  Muestra poblacional de Liolaemus nitidus, ejemplares de
distintas procedencias (foto referencia), zona central.

Liolaemus maldonadae:

La poblacidn se caracteriza por su tamafio mediano (LHC= 78,15-65,0 en los machos y
70,05-63,0 en las hembras) y aspecto mas gracil que la anterior (LCA= 17,18-13,91 en
los machos y 15,0-13,5 en la hembras). La escama rostral es extendida transversalmente
y se encuentra en contacto con mas de 6 escamas (8), incluidas las dos primeras
supralabiales y las nasales. En la region cefalica, el drea comprendida entre el circum
orbitalis, que aparece claramente definido, y el borde exterior de las superciliares,
contiene un total de 17 o menos escamas supraoculares con distinto grado de
diferenciacién. Este nimero marca una aguda diferencia con lo reportado por Pincheira
y Nuiiez (op cit) quienes sefialan la presencia de solo 3 o 4. Los bordes palpebrales, en
la zona ocular, aparecen carentes de escamas sobresalientes (flecos). En la zona
temporal, las escamas son de tamafio variable, levemente imbricadas y, en la mayoria de

los individuos, su superficie es lisa. En los ejemplares observados por Pincheira y



Nufiez (op cit) se sefiala la presencia de una quilla pequefia en las escamas de esta
region. El cuello se marca solo levemente en los machos mas viejos, en tanto que en las
hembras éste es casi del mismo ancho que la cabeza. En la region dorsal la polidosis esta
formada por escamas lanceoladas, imbricadas, de tamafio mediano y con superficie
quillada. Solo algunas presentan mucron. Hacia la zona lateral, éstas se hacen mas
pequefias, van perdiendo la quilla y se tornan triangulares. En los lados del tronco se
mantiene la disposicion imbricada, no observandose heteronotos. Las escamas ventrales
son lisas, imbricadas y de similar tamafio respecto de las dorsales. En la extremidad
anterior, las escamas dorsales de la mano son de regular tamaifio, lisas, redondeadas e
imbricadas. Forma y disposicién que se mantienen en la region ventral del antebrazo.
En la extremidad posterior, las escamas del dorso de la tibia son triangulares,
fuertemente quilladas y, en la mayoria de los ejemplares, presentan mucréon. Carece de
parche de escamas agrandadas en el borde posterior del muslo. Posee menos de 5 poros
precloacales. Las escamas de la region dorsal de la cola son similares en forma,
superficie y disposicion a las de la region dorsal del tronco, aunque levemente mas
pequefias. El disefio y coloracion son los sefialados en la descripcion de la especie
(Navarro y Nafiez, 1991). Se observa una fuerte tendencia al melanismo intenso en los

individuos mas viejos.
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Figura 13:  Muestra poblacional de Liolaemus maldonadae capturada en la
localidad de Los Molles, en la parte alta del curso del Rio
Hurtado, en la cordillera de Ovalle, I1I Region.

Liolaemus bisignatus:

Los ejemplares de esta poblacion son de tamafio mediano (LHC= 58,4-49.4 en los
machos y 58,5-47.3 en las hembras) y su aspecto es robusto. No se observa una
diferencia marcada entre machos y hembras, ni en lo que respecta al tamafio total, ni en
lo que respacta a la proporciones corporales (LCA= 14,2-12,5 en los machos y 14,0-11,8
en la hembras). La escama rostral es extendida transversalmente y se encuentra en
contacto con 6 0 menos escamas (6), incluidas las dos primeras supralabiales y excluidas
las nasales. En el caso de esta poblacion, las nasales no hacen contacto con la rostral, lo
que es coincidente con lo sefialado en trabajos previos para la especie. En la region
cefalica, el drea comprendida entre el circum orbitalis, que aparece claramente definido,

y el borde exterior de las superciliares, contiene un total de 17 o menos escamas



supraoculares con distinto grado de diferenciacion. Pincheira y Nuifiez (op cit) sefialan
la existencia de 11 o 12. El hecho de que las diferencia respecto a los reportes previos se
menos marcada que en las otras especies, se debe al mayor grado de diferenciacion que
exhiben los escudos supraoculares en esta especie. Los méargenes palpebrales muestran
una serie de escamas diferenciadas que sobresalen levemente formando un incipiente
peine. En la zona temporal, las escamas son de tamafio variable, imbricadas y, en la
mayoria de los individuos, su superficie es lisa. En algunos de los ejemplares
observados por Pincheira y Nuifiez (op cit) se sefiala la presencia de una pequefia quilla.
El cuello aparece claramente marcado, especialmente en los machos. En la region dorsal
la polidosis esta formada por escamas triangulares, imbricadas, de tamafio mediano y
con superficie quillada. En todos los ejemplares se observa la presencia de heteronotos.
Hacia la zona lateral, éstas se hacen mas pequefias, pierden la punta y se tornan
redondeadas y granulares, aunque mantienen la quilla. La disposicion de las escamas
exhibe diferencias entre ejemplares o dentro de un mismo ejemplar, habiendo tanto una
distribucion imbricada, como yuxtapuesta. En este sector se observa un mayor niimero
de heteronotos. Las escamas ventrales son lisas, imbricadas y de similar tamafio
respecto de las dorsales. En la extremidad anterior, las escamas dorsales de la mano son
triangulares, lisas, e imbricadas. En la region ventral del antebrazo las escamas son
redondeadas, lisas y yuxtapuestas. En la extremidad posterior, las escamas del dorso de
la tibia son redondeadas y presentan una quilla de desarrollo moderado. No se observo
mucron en ninguno de los ejemplares. Carece de parche de escamas agrandadas en el
borde posterior del muslo. Posee menos de 5 poros precloacales. Las escamas de la

region dorsal de la cola, que se disponen en forme imbricada, son redondeadas y
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presentan una quilla moderada. El disefio y coloracion los hacen tremendamente
cripticos con su ambiente y se corresponden con los sefialados previamente para la
especie. En esta especie se presenta una mancha antehumeral negra, bien desarrollada

que en algunos ejemplares se extiende hacia dorsal.

Figura 14:

Muestra poblacional de
Liolaemus  bisignatus
capturada en PN Pan de
Azucar, 111 Region

Liolaemus hellmichi:

La poblacion se caracteriza por su tamafio mediano (LHC= 61,4-56,4 en los machos y
54,4-42,1 en las hembras) y el aspecto robusto que le confiere su cabeza grande y
maciza. En lo que respecta al tamafio y, especialmente a las proporciones corporales, se
observa una diferencia marcada entre machos y hembras, (LCA= 14,8-13,8 en los
machos y 11,9-10,0 en la hembras). La escama rostral es extendida transversalmente y
se encuentra en contacto con 6 o menos escamas (6), incluidas las dos primeras
supralabiales y excluidas las nasales. En esta poblacion, las nasales no hacen contacto
con la escama rostral, lo que es coincidente con lo sefialado en trabajos previos para la
especie. En la region dorsal de la cabeza, el 4rea comprendida entre el circum orbitalis,

que aparece claramente definido, y el borde exterior de las superciliares, contiene un
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Figura 15:  Muestra poblacional de Liolaemus hellmichi capturada en
Morro Moreno, Peninsula de Mejillones, II Region de
Antofagasta.

Liolaemus cf. platei (PN Pan de Azucar, PLA1):

Los ejemplares se caracterizan por su tamafio pequefio (LHC= 51,47-43,1 en los machos
y 46,2-40,01 en las hembras) y su contextura delgada. En lo que respecta al tamafio y a
las proporciones corporales, se observa un un dimorfismo entre machos y hembras,
(LCA= 13,2-10,5 en los machos y 10,5-9,5 en la hembras). La escama rostral es
extendida transversalmente y se encuentra en contacto con mas de 6 escamas (8),
incluidas las dos primeras supralabiales y las nasales. En la regién dorsal de la cabeza,
el area comprendida entre el circum orbitalis, que aparece claramente definido, y el
borde exterior de las superciliares, contiene un total de 17 escamas supraoculares o
menos, con distinto grado de diferenciacion. Pincheira y Nufiez (op cit) sefialan la

existencia de 3 o 4. Como se sefial6 antes, esta diferencia es explicable considerando el
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uso de criterios distintos en la identificacion del caracter. Las escamas de los bordes de
los parpados, son cuadrangulares, bien diferenciadas y planas sin sobresalir en absoluto,
de modo que no se observa peine palpebral. Las escamas de la zona temporal son
redondeadas, todas de tamafo similar, quilladas e imbricadas. Tanto en machos como
en hembras el cuello aparece débilmente marcado. En la region dorsal la polidosis esta
formada por escamas lanceoladas, fuertemente quilladas, con mucrén de escaso
desarrollo solo en algunos ejemplares, y dispuestas en forma imbricada. Solo en algunos
ejemplares se aprecian heteronotos y en escaso numero. En la zona lateral del tronco,
éstas se hacen mas pequefias manteniendo su forma lanceolada o tornandose
triangulares, sin perder la quilla. Se observan heteronotos. Las escamas ventrales son
lisas, imbricadas y de menor tamafio respecto de las dorsales. En la extremidad anterior,
las escamas dorsales de la mano son redondeadas, lisas, e imbricadas. En la region
ventral del antebrazo las escamas se hacen mayores manteniendo su forma redondeada,
superficie lisa y disposicion imbricada. En la extremidad posterior, las escamas del
dorso de la tibia son triangulares y presentan una quilla bien desarrollada. No se
observo mucron en ninguno de los ejemplares. Carece de parche de escamas agrandadas
en el borde posterior del muslo. Posee menos de 5 poros precloacales. Las escamas de
la region dorsal de la cola se disponen en forme imbricada, son lanceoladas y presentan
una quilla fuerte que termina en un mucron de moderado desarrollo. No se observa
mancha antehumeral negra. El color de fondo, en la mayoria de los ejemplares, es
marron claro y sobre €l se encuentra el patron transversal oscuro tipico de la especie.
En algunos lagartos, las bandas transversales aparecen muy atenuadas y son

reemplazadas por un disefio difuso.
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Figura 16:  Muestra poblacional de Liolaemus platei capturada en el borde
costero del Parque Nacional Pan de Azucar, al sur de Tal tal, ITT
Region.

Liolaemus cf platei (Totoralillo, PLA2):

Los ejemplares se caracterizan por su tamafio mediano (LHC= 56,4-52.3 en los machos
y 55,5-49,7 en las hembras) y su aspecto mas macizo que los de la poblacién anterior.
En lo que respecta al tamafio y a las proporciones corporales, se observa un dimorfismo
entre machos y hembras, (LCA= 13,7-12,9 en los machos y 11,9-11,0 en la hembras).
La descripcion de esta poblacion en lo que respecta a las restantes caracteristicas
morfoldgicas es similar a la anterior (PLA1) en todo, excepto tres aspectos: i) el tamafio
de las escamas ventrales es mayor respecto de las dorsales, ii) la forma de las escamas de
la zona dorsal de la tibia, que aqui son triangulares y levemente mayores y iii) la
superficie de las mismas que en los individuos de esta poblacion, ademas de la quilla,

presentan un mucron fuerte. En todos los ejemplares, el patron de coloracion, en vivo,
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queda definido por el fondo gris claro sobre el cual se observa el patrén transversal
negro caracteristico de la especie. Igualmente en todos ellos la presencia de tonos

marron o rojizo es minima.

Figura I17:  Muestra poblacional de Liolaemus platei capturada en el borde
costero del sector de Totoralillo al sur de Coquimbo, IV Region.

Liolaemus cf platei (Bahia Inglesa, PLLA3):

Esta poblacion se aprecia muy parecida a la de PN Pan de Azicar (PLAl). Los
ejemplares se caracterizan por su tamafio pequefio (LHC= 55,6-43,8 en los machos y
42,6-41,95 en las hembras) y su aspecto gracil. En lo que respecta al tamafio y a las
proporciones corporales, se observa un dimorfismo atenuado entre machos y hembras,
(LCA= 13,4-10.8 en los machos y 10,5-10,3 en la hembras). La descripcion de esta
poblacidon en lo que respecta a la mayoria de las caracteristicas, tanto morfoldgicas,

como del patron de coloracion, es similar a la de el PN Pan de Azucar (ver mas arriba).
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Liolaemus cf._platei (Valle del Encanto, PLA4):

En su especto general, esta poblacion es similar a la de Totoralillo, aunque aqui se
acentuan los rasgos que las diferencian de las del extremo norte. Los ejemplares son
grandes y macizos (LHC= 59.1-52,6 en los machos y 54,3-48.1 en las hembras), en las
proporciones corporales, se observa un dimorfismo muy marcado (LCA= 14,1-13,0 en
los machos y 11,5-10,7 en la hembras). En lo que respecta a las restantes caracteristicas
morfologicas la descripcion de esta poblacion es similar en todo a la de Totoralillo
(PLA2). Al igual que los ejemplares de la costa de Coquimbo, el patrén de coloracién,
en vivo, queda definido por el patron transversal negro, caracteristico de la especie,
sobre un fondo gris claro o blanquecino. En los ejemplares mas viejos se observa cierta
tendencia a la fusion de las lineas negras dorsales lo que les confiere un aspecto mas

meldnico. En todos ellos la presencia de tonos marr6n o 10jizo es casi inexistente.

Figura 18:  Muestra poblacional de Liolaemus platei capturada en el
Valle del Encanto, cerca de Ovalle, IV Region.



Liolaemus cf. velosoi (Monte Amargo. VEL1):

Los ejemplares se caracterizan por su tamafio mediano (LHC= 55,5-50,5 en los machos
y 47,8-40,3 en las hembras) y su contextura gracil. En lo que respecta a las proporciones
corporales, se observa un dimorfismo entre machos y hembras, (LCA= 13,3-11,6 en los
machos y 10,6-9.4 en la hembras). La escama rostral es extendida transversalmente v se
encuentra en contacto con mas de 6 escamas (8), incluidas las dos primeras supralabiales
y las nasales. En la region dorsal de la cabeza, el area comprendida entre el circum
orbitalis, que aparece claramente definido, y el borde exterior de las superciliares,
contiene un total de 18 o mas escamas supraoculares, de distintos tamafios. Pincheira y
Nuiiez (op cit) sefalan la existencia de 3 0 4. Como se sefialo antes, esta diferencia es
explicable considerando el uso de criterios distintos en la identificacion del caracter.
Las escamas de los bordes de los parpados, son cuadrangulares, bien diferenciadas vy
planas sin sobresalir en absoluto, de modo que no se observa peine palpebral. Las
escamas de la zona temporal son redondeadas, todas de tamafio similar, quilladas e
imbricadas. Tanto en machos como en hembras el cuello aparece fuertemente marcado.
En la region dorsal la polidosis esta formada por escamas lanceoladas, fuertemente
quilladas, con mucron de escaso desarrollo solo en algunos ejemplares, y dispuestas en
forma imbricada. Solo en algunos ejemplares se aprecian heteronotos y en escaso
namero. En la zona lateral del tronco, éstas se hacen mas pequefias manteniendo su
forma lanceolada o tornandose triangulares, sin perder la quilla. Se observan
heteronotos. Las escamas ventrales son lisas, imbricadas y de menor tamafio respecto de
las dorsales. En la extremidad anterior, las escamas dorsales de la mano son

redondeadas, lisas, e imbricadas. En la region ventral del antebrazo las escamas se



46

hacen mayores manteniendo su forma redondeada, superficie lisa y disposicion
imbricada. En la extremidad posterior, las escamas del dorso de la tibia son redondeadas
y presentan una quilla bien desarrollada. No se observé mucrén en ninguno de los
gjemplares. Carece de parche de escamas agrandadas en el borde posterior del muslo.
Posce menos de 5 poros precloacales. Las escamas de la region dorsal de la cola se
disponen en forma imbricada, son lanceoladas y presentan una quilla fuerte que termina

en un mucrén de moderado desarrollo. No se observa mancha negra antehumeral.
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Figura 19: Muestra poblacional de Liolaemus velosoi capturada en
Monte Amargo, hacia la costa de Copiapd, 111 Region.
En todos los animales, el color general del fondo es marrén claro o rojizo. El patrén de
disefio dorsal es variable, presentandose algunos ejemplares en los que predominan las
lineas transversales oscuras, similar a lo que ocurre en L platei, y otros en los que
predomina el disefio longitudinal con bandas paravertebrales claras (Figura 22), siendo

mayoritario el primero.
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Figura 20:

Detalle de la variacion del disefio
dorsal en L velosoi, poblacion de
Monte Amargo.

izq macho 1952; der macho 1956

Liolaemus cf. velosoi (Fundicién de Paipote, VEL2):

No se observan variaciones en los rasgos fenotipicos respecto de la otra poblacion
(VEL1) de modo que su descripcion es aplicable aqui también. Los ejemplares se
caracterizan por su tamafio mediano (LHC= 56,0-48.5 en los machos y 46,1-42,5 en las
hembras) y su contextura gracil. En lo que respecta a las proporciones corporales,
también aparecen similares ambas poblaciones, observandose un dimorfismo entre

machos y hembras, (LCA= 13,4-11,8 en los machos y 10,5-9,6 en la hembras).

Figura 21:  Muestra poblacional de Liolaemus velosoi capturada
en el Paipote, cerca de Copiapd, III Region.
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En relacion a la coloracién y el patrén de disefio, se observa una fuerte variabilidad
intrapoblacional, no obstante es interesante destacar el cambio en la representacion de
los patrones alternativos, siendo claramente mas numerosos, en este caso, los ejemplares
que exhiben un patrén longitudinal. Ademas, es posible apreciar situaciones de disefio

dorsal intermedio (Figura 24)

Figura 22:

Detalle de la variacion del disefio
dorsal en L velosoi, poblacion de
Paipote.

izq macho 1945; centro macho 1947,
der macho 1949

Liolaemus sp. (Quebrada de La Chimba, LSP):

Los ejemplares se caracterizan por su tamaifio pequefio (LHC= 51,3-43,3 en los machos
y 45,8-43,0 en las hembras) y su contextura gracil. El dimorfismo sexual no es tan
evidente como en las otras poblaciones de modo que la distincién de machos y hembras
en terreno es mas dificil (LCA= 12,5-10,8 en los machos y 10,7-9,7 en la hembras). La
escama rostral es extendida transversalmente y se encuentra en contacto con mas de 6
escamas (8) por su borde posterior, incluidas las dos primeras supralabiales y las nasales.
En la region dorsal de la cabeza, el 4rea comprendida entre el circum orbitalis, que
aparece claramente definido, y el borde exterior de las superciliares, contiene un total de

17 o menos escamas supraoculares, de distintos tamafios. Las escamas de los bordes de
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los parpados, son cuadrangulares, bien diferenciadas y planas sin sobresalir en absoluto,
de modo que no se observa peine palpebral. Las escamas de la zona temporal son
redondeadas, todas de tamafio similar, quilladas e imbricadas. Tanto en machos como
en hembras el cuello aparece débilmente marcado. En la regién dorsal la polidosis esta
formada por escamas lanceoladas, fuertemente quilladas, con mucrén de escaso
desarrollo solo en algunos ejemplares, y dispuestas en forma imbricada. No se observan
heteronotos en ninguno de los ejemplares. En la zona lateral del tronco, éstas se hacen
mas pequenas tornandose triangulares, sin perder la quilla y son acompafiadas por
heteronotos. Las escamas ventrales son lisas, imbricadas y de igual tamafio respecto de
las dorsales. En la extremidad anterior, las escamas dorsales de la mano son
redondeadas, lisas, e imbricadas. En la region ventral del antebrazo las escamas se
hacen mayores manteniendo su forma redondeada, superficie lisa y disposicion
imbricada. En la extremidad posterior, las escamas del dorso de la tibia son redondeadas
y presentan una quilla bien desarrollada. No se observé mucron en ninguno de los
ejemplares. Carece de parche de escamas agrandadas en el borde posterior del muslo.
Posee menos de 5 poros precloacales. Las escamas de la region dorsal de la cola se
disponen en forma imbricada, son lanceoladas y presentan una quilla fuerte que termina

en un mucron de moderado desarrollo. No se observa mancha negra antehumeral.
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Figura 23:  Muestra poblacional de Liolaemus sp. capturada en
la parte alta de la Quebrada de La Chimba, al norte
de Antofagasta, II Region.

Evidencia Cromosomica

El andlisis cromosomico comprende la descripcion del cariotipo y medidas

cromosomicas en las distintas poblaciones.

Cariotipos

Se determiné el nimero diploide, la morfologia de cada par cromosémico, el numero de
los elementos que componen cada sector del cariotipo (macro y microcromosomas), la
presencia y ubicacion de constricciones secundarias y la presencia y ubicacion de

cromosomas sexuales.
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- Obtencion de cromosomas

A los animales se les inyecté colchicina Sigma al 0,5% en la dosis de 0,5 mg/g peso y se
les mantuvo vivos por un minimo de 6 horas. Una vez transcurrido este lapso, fueron
anestesiados en una camara con éter etilico y sacrificados para la obtencion de
cromosomas. Los cromosomas se obtuvieron mediante la técnica estandar de aplastado
a partir de epitelio intestinal, bazo y testiculo y/o mediante cultivo de linfocitos
siguiendo los protocolos de trabajo del Laboratorio de Vertebrados de la Escuela de
Medicina de La Universidad de Chile, donde estas técnicas se han utilizado

rutinariamente (Hartley y Horne 1985; Colihueque, 1991).

- Tincion Giemsa

Las preparaciones se tifieron con solucion Giemsa al 4% y pH 7,2. Una vez tefidas, las
preparaciones fueron secadas en estufa a 37°C por 24 hrs, transcurrido ese tiempo se
cubrieron y sellaron con Histoclad o Permount (Sigma). A las preparaciones ya selladas,
se les dio un tiempo de secado de 48 h en estufa, al cabo de las cuales se comenzaron las

observaciones al microscopio.

- Bandeo C

Se utiliz6 la técnica estandar de bandeo C, método BSG, la que comprende: i)
Calentamiento de las muestras crudas, ya secas, en estufa a 60 °C por 24 hr, 1) bafio en
solucion sobresaturada de Ba(OH), a 30 °C por tiempos variables de entre 5 y 8 min.,

iii) enjuague en solucion 0,1 N de HCI seguido de un breve lavado en agua destilada, iv)



lavado y estabilizacion en buffer 2 x SSC (solucién sodio-citrato) por 1 hr a 60 °C y v)
lavado en agua destilada (2 min.).

Una vez terminado el pre tratamiento, la tincidn se realizé con Giemsa al 8,0% en buffer
fosfato pH 6,8 por 5 0 mas min. Las preparaciones fueron lavadas repetidas veces en
agua destilada, secadas al aire y finalmente montadas para la observacion al

MmIiCroscopio.

- Observaciones y conteos

Las observaciones y conteos para determinar las caracteristicas del cariotipo en las
diferentes poblaciones se realizaron en un microscopio Nikon Optiphot con lente de
inmersion a 1000 x, sobre la base de un nmimero variable de placas metafasicas y
diaquinesis (machos) de diferentes ejemplares en cada poblacion. Ademas, las mejores
placas de cada poblacion se fotografiaron y los cariotipos fueron montados ya sea
manualmente, a partir de las ampliaciones fotograficas de las mejores placas de cada

ejemplar, o mediante la aplicacion Paint del programa Office de Microsoft.
jemp P prog

Medidas cromosOmicas

Se seleccionaron las mejores cuatro placas por poblacién en términos de su limpieza,
definicion y grado de condensacion. A partir de ellas se midio el brazo largo y el brazo
corto de cada par cromosémico determinandose el valor promedio para el tamafio total y
la posicion del centromero. Las medidas cromosomicas se tomaron mediante el uso del
programa Micromeasure 3.3, freeware desarrollado por A. Reeves y J Tear, el que se

encuentra disponible en el sitio
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En lo que respecta al tamafio y para reducir el sesgo que pueden introducir las
diferencias en el estado de condensacion de los cromosomas al momento de fotografiar
las placas, los valores para cada par se expresaron como un porcentaje del complemento
haploide en cada individuo. Para determinar la posicion de centromero y la morfologia
de cada par, se determind el Indice Centromérico (IC = brazo corto/longitud total del
cromosoma) asignandose las morfologias respectivas segin la nomenclatura de Levan et
al. (1964).

Al igual como se hizo con los datos biométricos, los valores promedio de cada poblacion
(de naturaleza cuantitativa) fueron procesados mediante el programa MorphoCode
(Schols et al., 2004), transformados a valores discretos y automaticamente exportados en

la forma de una matriz NEXUS para el analisis filogenético.

Evidencia Bioguimica

La obtencion de marcadores bioquimicos se efectud mediante electroforesis de
proteinas, tanto sobre proteinas totales, como sobre sistemas enzimaticos. El numero
total de ejemplares utilizados en las corridas electroforéticas, por poblacién y por
especie, es el que se sefiala en la tabla 4. Se utiliz6 la técnica modificada de Selander et
al. (1971) empleando como soporte geles de almidon. Los buffer empleados en la
camara y electrodos, segun sistema, son los que se sefialan en el anexo I1, al final de esta
tesis. En total se ensayaron 20 sistemas (tabla 5), de los cuales 9 mostraron una buena

resolucion en todas las poblaciones. Estos 9 sistemas comprenden 16 loci génicos, de
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En lo que respecta al tamafio y para reducir el sesgo que pueden introducir las
diferencias en el estado de condensacion de los cromosomas al momento de fotografiar
las placas, los valores para cada par se expresaron como un porcentaje del complemento
haploide en cada individuo. Para determinar la posicion de centromero y la morfologia
de cada par, se determiné el Indice Centromérico (IC = brazo corto/longitud total del
cromosoma) asignandose las morfologias respectivas segun la nomenclatura de Levan et
al. (1964).

Al igual como se hizo con los datos biométricos, los valores promedio de cada poblacion
(de naturaleza cuantitativa) fueron procesados mediante el programa MorphoCode
(Schols et al., 2004), transformados a valores discretos y automaticamente exportados en

la forma de una matriz NEXUS para el analisis filogenético.

Evidencia Bioguimica

La obtencion de marcadores bioquimicos se efectud mediante electroforesis de
proteinas, tanto sobre proteinas totales, como sobre sistemas enzimaticos. El nimero
total de ejemplares utilizados en las corridas electroforéticas, por poblacién y por
especie, es el que se sefiala en la tabla 4. Se utilizé la técnica modificada de Selander et
al. (1971) empleando como soporte geles de almidon. Los buffer empleados en la
camara y electrodos, segin sistema, son los que se sefialan en el anexo 11, al final de esta
tesis. En total se ensayaron 20 sistemas (tabla 5), de los cuales 9 mostraron una buena

resolucion en todas las poblaciones. Estos 9 sistemas comprenden 16 loci génicos, de
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LB/TC = Litio-Borato/Tris Citrato;: AC = Amino-Citrato; TBE 1 = Tris Borato-EDTA (8,6)
(Markert/Faulhaber); TBE 1l = Tris Borato-EDTA (9,0); T/CB = Tris Citrato-Borato; TCE =
Tris Citrato-EDTA.

M = musculo; H = higado; P = plasma; E = hemolizado
(+) = positivo; (-} = negativo; v = variable; d = débil

Tabla 6 : Sistemas ensayados en el analisis bioquimico.



RESULTADOS

Evidencia Cromosomica

Cariotipos

Liolaemus darwini:

El cariotipo de esta poblacion se caracteriza por poseer un nimero diploide 2n = 34
constituido por 6 pares de macrocromosomas y 11 pares de microcromosomas (figura
26). Los pares 1, 3, 4, 5 y 6 tienen morfologia metacéntrica, el par 2 es
submentacéntrico y portador de la constriccién secundaria en la region telomérica del
brazo largo en ambos homologos. Entre los microcromosomas, los pares 7 y 8 tienen
morfologia telocéntrica, los restantes son todos puntiformes. No se observan
cromosomas sexuales morfologicamente diferenciados. Existe un quiebre agudo de

tamafio entre el sector de macro y el sector de microcromosomas.

Figura 24:  Cariotipo de Liolaemus darwini, 2n = 34 (12, 0, 22)
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Liolaemus nitidus:

El cariotipo de esta especie se caracteriza por poseer un numero diploide 2n = 32
constituido por 6 pares de macrocromosomas y 10 pares de microcromosomas (figura
27). Los pares 1, 3, 4, 5 y 6 tienen morfologia metacéntrica, el par 2 es
submentacéntrico y portador de la constriccion secundaria en la region telomérica del
brazo largo en ambos homologos. Entre los microcromosomas, los pares 7 y 9 tienen
morfologia metacéntrica. El par 8 es heteromérfico en los machos, estando constituido
por un metacéntrico y un telocéntrico de menor tamafio, en las hembras esta constituido
por dos metacéntricos de igual tamafio (sistema XY). Los restantes pares de
microcromosomas son todos puntiformes. No se observa un quiebre tan agudo de

tamafio entre el sector de macro y el sector de microcromosomas.

Figura 25:  Cariotipo de Liolaemus nitidus 2n =32 (12, 0, 20)

Liolaemus maldonadae:

En esta poblacion el cariotipo que se caracteriza por poseer un numero diploide 2n =32
constituido por 6 pares de macrocromosomas y 10 pares de microcromosomas (figura
28). Los pares 1, 3, 4, 5 y 6 tienen morfologia metacéntrica, el par 2 es

submentacéntrico y portador de la constriccion secundaria en la region telomérica del
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brazo largo de ambos homélogos. Entre los microcromosomas, el par 7 tiene morfologia
metacéntrica. El par 8 es heteromorfico en los machos, estando constituido por un
metacéntrico y un telocéntrico de menor tamafio, en las hembras esta constituido por
dos metacéntricos de igual tamafio (sistema XY). Los restantes pares de
microcromosomas son todos puntiformes. No se observa un quiebre tan agudo de

tamafio entre el sector de macro y el sector de microcromosomas.

T 20

Figura 26:  Cariotipo de Liolaemus maldonadae 2n = 32 (12, 0, 20)

Liolaemus bisignatus:

El cariotipo de esta poblacion se caracteriza por poseer un nimero diploide 2n = 40,
constituido por 9 pares de macrocromosomas y 11 pares de microcromosomas (figura
29). El par 1 es metacéntrico, el par 2 es submetacéntrico y portador de la constriccion
secundaria en la region telomérica del brazo largo, en ambos homologos. El par 5 es
subtelocéntrico. Los pares 3, 4, 6, 7, 8 y 9 son todos telocéntricos. Entre los
microcromosomas, los pares 10, 11 y 12 tienen morfologia telocéntrica. Los restantes
pares de microcromosomas son todos puntiformes. No se observan cromosomas
sexuales morfologicamente diferenciados. El cambio de tamafio entre los sectores de

macro y microcromosomas es gradual, no observandose un quiebre agudo entre ellos.
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Figura 27:  Cariotipo de Liolaemus bisignatus 2n = 40 (6, 12, 22)

Liolaemus cf. kuhlmani:

El cariotipo de esta poblacién se caracteriza por poseer un numero diploide 2n = 40,
constituido por 9 pares de macrocromosomas y 11 pares de microcromosomas (figura
29). El par 1 es metacéntrico, los pares 2 y 5 son submetacéntricos. El par 2 es ademas
portador de la constriccion secundaria en la regién telomérica del brazo largo, en ambos
homologos. Los pares 3, 4, 6, 7, 8 y 9 son todos telocéntricos. Entre los
microcromosomas, los pares 10, 11 y 12 tienen morfologia telocéntrica. Los restantes
pares de microcromosomas son todos puntiformes. No se observan cromosomas
sexuales morfolégicamente diferenciados. El cambio de tamafio entre los sectores de

macro y microcromosomas es gradual, no observiandose un quiebre agudo entre ellos.
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Figura 28:  Cariotipo de Liolaemus kuhlmani 2n =40 (6, 12, 22)
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Liolaemus cf. zapallarensis:

El cariotipo de esta poblacion se caracteriza por poseer un numero diploide 2n = 40,
constituido por 9 pares de macrocromosomas y 11 pares de microcromosomas (figura
29). El par 1 es metacéntrico, los pares 2, 5 y 6 son submetacéntricos. El par 2 es
ademas portador de la constriccion secundaria en la region telomérica del brazo largo, en
ambos homélogos. Los pares 3, 4, 7, 8 y 9 son todos telocéntricos. Entre los
microcromosomas, los pares 10, 11 y 12 tienen morfologia telocéntrica. Los restantes
pares de microcromosomas son todos puntiformes. No se observan cromosomas
sexuales morfologicamente diferenciados. El cambio de tamafio entre los sectores de

macro y microcromosomas es gradual, no observandose un quiebre agudo entre ellos.

10 20

Figura 29:  Cariotipo de Liolaemus zapallarensis 2n = 40 (8, 10, 22)

Liolaemus hellmichi:

En esta poblacion el cariotipo posee un numero diploide 2n = 38 constituido por 7 pares
de macrocromosomas y 12 pares de microcromosomas (figura 30). Los pares 1,3y 3
son submetacéntricos. El par 1 es ademas portador de la constriccion secundaria en la

region telomérica del brazo largo, en ambos homologos. Los pares 2, 4 y 6 son
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metacéntricos.  El par 7 es telocéntrico. Entre los microcromosomas, los pares 8, 9y
10 tienen morfologia telocéntrica. Los restantes pares de microcromosomas son todos
puntiformes. No se observan cromosomas sexuales morfologicamente diferenciados.
Se observa un quiebre agudo de tamafio entre el sector de macro y el sector de

Mmicrocromosomas.

8 19

Figura 30: Cariotipo de Liolaemus hellmichi 2n =38 (12, 2, 24)

Liolaemus cf. platei:

Todas las poblaciones presentaron el mismo cariotipo. Este especie se caracteriza por
poseer un numero diploide 2n = 40 constituido por 8 pares de macrocromosomas y 12
pares de microcromosomas (Figura 31, mas adelante). Los pares 1, 2 y 4 son
submetacéntricos. El par 1 es ademas portador de la constriccion secundaria en la region
telomérica del brazo largo, en ambos homologos. Los pares 3 y 5 son metacéntricos.
Los pares 6, 7 y 8 son telocéntricos. Entre los microcromosomas, los pares 9, 10, 11 y
12 tienen morfologia telocéntrica. Los restantes pares de microcromosomas son todos
puntiformes. No se observan cromosomas sexuales morfologicamente diferenciados.
La transicién entre los macro y microcromosomas es gradual no observandose un

quiebre agudo de tamafio entre ambos sectores del cariotipo.
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Figura 31:  Cariotipo de Liolaemus cf. platei 2n = 40 (10, 6, 24).
A: Parque Nacional Pan de Azicar
B: Totoralillo
C: Caldera

Liolaemus cf. velosoi:

Las dos poblaciones muestreadas presentaron el mismo cariotipo. En esta especie el
cariotipo se caracteriza por poseer un nimero diploide 2n = 40 constituido por 8 pares de
macrocromosomas y 12 pares de microcromosomas. Los pares 1, 2 y 4 son

submetacéntricos. El par 1 es ademds portador de la constriccion secundaria en la region
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telomérica del brazo largo, en ambos homélogos. Los pares 3 y 5 son metacéntricos.
Los pares 6, 7 y 8 son telocéntricos. Entre los microcromosomas, los pares 9, 10, 11y
12 tienen morfologia telocéntrica. Los restantes pares de microcromosomas son todos
puntiformes (Figura 32, mas adelante). No se observan cromosomas sexuales
morfolégicamente diferenciados. La transicion entre los macro y microcromosomas es

gradual no observandose un quiebre agudo de tamafio entre ambos sectores.
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Figura 32:  Cariotipo de Liolaemus cf. velosoi 2n =40 (10, 6, 24).

Arriba: Monte Amargo, al oeste de Copiapo
Abajo: Fundicién de Paipote, al este de Copiap0

Liolaemus sp:
Esta poblacion se caracteriza por poseer un nimero diploide 2n = 40 constituido por 8
pares de macrocromosomas y 12 pares de microcromosomas (figura 33). Los pares 1 y 2

son submetacéntricos. El par 1 es ademas portador de la constriccién secundaria en la
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regién telomérica del brazo largo, en ambos homélogos. Los pares 3, 4y 5 son
metacéntricos. Los pares 6, 7 y 8 son telocéntricos. Entre los microcromosomas, los
pares 9, 10, 11 y 12 tienen morfologia telocéntrica. Los restantes pares de
microcromosomas son todos puntiformes. No se observan cromosomas sexuales
morfolégicamente diferenciados. La transicion entre los macro y microcromosomas es

gradual no observandose un quiebre agudo de tamafio entre ambos sectores.
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Figura 33:  Cariotipo de Liolaemus sp 2n =40 (10, 6, 24).

Medidas cromosomicas

Los valores obtenidos en las mediciones de elementos del cariotipo se encuentran
resumidos en la Tabla 7. Se observa una fuerte variacion dentro de la muestra para la
mayoria de los pares cromosomicos lo que en cierta medida es esperable dado que en
Liolaemus, y en el grupo nigromacuilatus en particular, estin incluidos taxa en los que
se ha descrito la ocurrencia de diversos mecanismos de reordenamiento, especialmente
los de tipo Robertsoniano. Los resultados muestran ademas, que dicha variabilidad se

ordena consistentemente abarcando grupos definidos de taxa, lo que se ve reflejado en la



TABLA 7

PAR CROMOSOMICO

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
DAR 01964 0,200232 0,13959 0,138786 0,115533 0,081458 0,03663 0,014116 0,010735 0,011699
NIT 0,1683 0,159014 0,119423 0,114363 0,101317 0,066154 0,056333 0,055749 0,045479 0,028985
MAL 0,2082 0,198548 0,150737 0,133345 0,103427 0,063077 0,042021 0,032595 0,010284 0,011168
BIS 0,2322 0,211009 0,080611 0,0688 0,071189 0,057326 0,049908 0,05216 0,03546 0,029675
KUHL 02194 0,2224 0,08104 0,0694 0,0678 0,06 005078 0,05011 0,0372 0,03076
ZAP 0,2188 0,2203 0,083415 0,06854 0,06844 0,05861 0,0519 0,0502 0,03613 0,03101
HELL 0,2053 0,139465 0,116595 0,117708 0,098562 0,084132 0,063499 0,02656 0,024565 0,017473
PLA1 0,2072 0,116711 0,11281 0,09347 0,083931 0,062792 0,07231 0,064736 0,039634 0,034372
PLAZ2 0,1892 0,113729 0,109239 0,102488 0,09008 0,064287 0,061254 0,058692 0,032026 0,029809
PLA3 0,2238 0,118031 0,120181 0,095843 0,089688 0,064585 0,061437 0,058524 0,035787 0,028057
PLA4 0,1753 0,110177 0,11133 0,094705 0,079362 0,071441 0,057476 0,060695 0,035919 0,028663
VELA1 0,2086 0,111719 0,103277 0,101534 0,088516 0,06801 0,069399 0,056821 0,035963 0,02981
VEL2 0,2156 0,115252 0,118924 0,102328 0,088826 0,064782 0,071521 0,060818 0,032014 0,031739
L SP 0,1983 0,115227 0,113873 0,101284 0,086265 0,072342 0,061015 0,057043 0,032048 0,035005
1" 12 13 14 15 16 17 18 19 20

DAR 0,010604 0,0094 0,007241 0,007824 0,006046 0,009651 0,004084

NIT 0,020813 0,013891 0,012035 0,013177 0,013421 0,010659

MAL 0,008894 0,009424 0,009316 0,006249 0,007275 0,005452

BIS 0,025784 0,023472 0,009055 0,010954 0,00989 0,008345 0,006208 0,007278 0,006374 0,004329
KUHL 0,02402 0,0223 0,01173 0,01202 0,0103 0,00933 0,0068 0,00684 0,00612 0,0051
ZAP 0,02489 0,024008 0,01213 0,01222 0,0112 0,01005 0,00656 0,0066 0,00632 0,00492
HELL 0,018064 0,015357 0,015107 0,011591 0,01223 0,010421 0,010234 0,008819 0,008365 0
PLA1 0,028974 0,020771 0,011244 0,010041 0,008793 0,006867 0,00692 0,007231 0,006365 0,00483
PLA2 0,029677 0,020254 0,017828 0,01617 0,013864 0,013579 0,010154 0,011006 0,008069 0,007636
PLA3 0,019904 0,015869 0,011531 0,010269 0,00987 0,008863 0,008064 0,007716 0,007075 0,004819
PLA4 0,026177 0,020062 0,028407 0,018999 0,015841 0,022526 0,012974 0,011089 0,010201 0,008615
VEL1 0,029701 0,026815 0,011699 0,010245 0,010897 0,009658 0,008442 0,007934 0,00585 0,006259
VEL2 0,022544 0,018183 0,010699 0,00984 0,007467 0,005979 0,006562 0,00638 0,005453 0,00511
L SP 0,026273 0,015539 0,016146 0,012533 0,015801 0,013154 0,010504 0,011012 0,006653 0

Tabla 7 : Valores obtenidos para el procentaje del complemento haploide. Los numeros representan valores promedio de
las cuatro mejores placas de cada poblacion.

FL
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distribucion de los estados de los caracteres cromosomicos en la matriz de datog
cromosomicos incorporada al analisis filogenético. Este hecho se ve reflejado en el
elevado numero de estados asignados a cada caracter por el programa MorphoCode
(tabla 8), que en algunos casos casi iguala al numero de taxa en estudio (ej. caracteres 74
y 80), lo que podria redundar en un menor aporte de ellos a la resolucion en el analisis

cladistico.

Los valores correspondientes al IC se encuentran en la tabla 9. Se observa una variacion
en todos los pares cromosomicos, no obstante en este caso este hecho no afecta su aporte
al analisis cladistico posterior dado que ellos fueron utilizados solo para establecer la
morfologia de cada par, la que a su vez se tradujo en el establecimiento de caracteres
presencia-ausencia que son incorporados directamente en la matriz final de caracteres
cromosomicos (tabla 11). Esta informacion, es utilizada ademas en el analisis de las
posibles vias de diferenciacion del cariotipo sobre la hipotesis filogenética construida en

base a la evidencia total.

Evidencia Bioquimica

De los 20 sistemas ensayados, se resolvieron satisfactoriamente 9 en todas las
poblaciones, los que se utilizaron en el analisis posterior. En el anexo 2. se encuentran
los zimogramas correspondientes a estas nueve corridas que entregaron finalmente los
caracteres para el analisis cladistico. En la tabla 10 se sefialan los sistemas, su estructura

cuaternaria, las movilidades de cada uno de ellos y el nimero de animales de cada taxon



TABLA 8
N° CARACTER DESCRIPCION ESTADOS

<
0
B
K
: . @
CAR 74 Porcentaje gei _complemento haploide representado por el A
par cromosémico 1 8
H
3
E
H
Porcentaje del complemento haploide representado por el s
CART5 = 7
par cromosémico 2 >
1
0
G
K
Porcentaje del complemento haploide representado por el 0
CAR 76 i >
par cromosémico 3 =
8
K
B
|
CAR 77 Porcentaje del complemento haploide representado por el 0
par cromosémico 4 C
9
K
C
D
0
Porcentaje del complemento haploide representado por el A

CAR 78 P
par cromosémico 5 7
<
5

76



TABLA 8
|
8
5
0
Porcentaje dei complemente haploide representado por el K
CAR 79 .
par cromosdmico 6 6
7
>
@
0
@
4
g
. ) E
CAR 80 Porcentaje c‘iel'complemento haploide representado por el %
par cromosoémico 7 C
C
A
I
J
0
G
9
Porcentaje del complemento haploide representado por el E
CAR 81 g
par cromosémico 8 8
K
H
!
0
K
Porcentaje del complemento haploide representado por el D
CAR 82 S
par cromosémico 9 :
G
A
1
E
0
Porcentaje del complemento haploide representado por el z
CAR 83 P J
par cromosémico 10 =
D
H
K
Macrocromosomas Telocentricos ausentes 0
CAR 84 -
Macrocromosomas Telocentricos presentes 1
CAR 85 2h mayor que 36 ausente ?

2n mayor que 36 presente

77



TABLA 8

2n menor que 35 ausente

GAR D 2n menor que 36 presente

CAR 87 Cromosomas sexuales ausentes
Cromosomas sexuales presentes

CAR 88 Morfologia del par  teiocéntrica

Morfologia del par 7 metacéntrica

N° de pares de microcromosomas = 12

CAR 89 N° de pares de microcromosomas = 11

N° de pares de microcromosomas = 10

Sin macrocromosomas telocéntricos

Con un par de macrocromosomas telocéntrico

CAR 90 Con tres pares de macrocromosomas telocéntricos

Con cinco pares de macrocromosomas telocéntricos

Con siete o mas pares de macrocromosomas telocéntricos

Primer par de macrocromosomas metacéntrico presente

CAR 91 - o
Primer par de macrocromosomas metacéntrico ausente
CAR 92 Tercer par de macrocromosomas metacéntrico presente
Tercer par de macrocromosomas metacéntrico ausente
CAR 93 Cuarto par de macrocromosomas metacéntrico presente
Cuarto par de macrocromosomas metacéntrico ausente
CAR 94 Sexto par de macrocromosomas metacéntrico presente

Nl PN =] B =] Y =] ENI2I DS EN =] e R =] Y =1 B = B k=]

Sexto par de macrocromosomas metacéntrico ausente

Tabla 8 : Caracteres cromosomicos v estados considerados en cl analisis filogenético. En
la columna derecha, estados definidos por MorphoCode.



TABLA 9

DAR
NIT

MAL
BIS

KUHL
ZAP

HELL
PLA1
PLA2
PLA3
PLA4
VELA1
VEL2
L SP

DAR

NIT

MAL
BIS

KUHL
ZAP

HELL
PLA1
PLA2
PLA3
PLA4
VEL1
VEL2
L SP

0,4560
0,4342
0,4668
0,4597
0,4306
0,4755
0,3615
0,3527
0,3701
0,3555
0,3635
0,3657
0,3673
0,3602

"
0
0,078424
0
0,034211
0,0034
0,0215
0,450114
0,172219
0,017642
0,036669
0,036098
0,048524
0,036241
0,039002

2
0,335196
0,37334
0,345506
0,345566
0,35536
0,35142
0,484084
0,339796
0,350007
0,363994
0,381621
0,361566
0,318908
0,32346

12

0
0,075514

0
0,105357

0

0
0,451978
0,038914
0,031191
0,076967
0,053047
0,051804
0,031924
0,063068

3

0,488433
0,41189
0,425087
0,116956
0,1092
0,12384
0,475502
0,482449
0,447869
0,476559
0,437968
0,474943
0,481452
0,434958

13
0
0,048353
0
0
0
0
0.,491235
0
0,035136
0
0,442183
0,046789
0,070395
0,065981

4
0,482465
0,470758

0,4861
0,030573

0,0442

0,0492
0,346122
0,393472
0,394881
0,415044
0,407112
0,352186
0,372591
0,431848

14
0
0,068316
0
0,132586
0,0024
0,0384
0,444907
0
0,032922
0
0,452693
0,032653
0,083052
0,05804

PAR CROMOSOMICO

5

0,465308
0,45846
0,466514
0,250808
0,2766
0,28354
0,3644867
0,405111
0,430875
0,415019
0,426201
0,394304
0,410041
0,422363

15
0
0,078926
0
0,109541
0,0563
0
0,42512
0
0,032708
0
0,032747
0,117343
0,059642
0,140323

6
0,435439
0,474718
0,471318
0,013843

0,02498

0,24806
0,402899
0,025348
0,007345
0,008446
0,110455
0,026649
0,014649
0,017193

16

0
0,103506
0
0,082046
0,07768
0
0,35716
0
0,019885
0
0,416532
0
0,058258
0,009092

7

0,018906
0,47451
0,482735
0,033454
0,03023
0,0386
0,039799
0,150927
0,007798
0,010769
0,014856
0,142213
0,20056
0,03119

17

0,212347
0,0187
0,01667
0,493357
0
0,05635
0
0,044894
0,126604
0
0,136357

8
0
0,377451
0,454513
0,020561
0,03813
0
0
0,065631
0,008633
0,00085
0,007905
0,01065
0,022
0,022791

18

0,200554
0,0988
0,07342
0,452438
0,028889
0,104748
0,112499
0,043303
0,194213
0,092304
0,103522

9
0
0,387488
0
0,047377
0,0399
0,03277
0,011766
0,263491
0,02428
0,025741
0,003441
0,042935
0,050791
0,02282

19

0,091064
0
0,00217
0,379074
0
0,085494
0
0,053286
0,014419
0
0,009662

10
0
0,393992
0
0,012245
0
0,0027
0,050862
0,007434
0,020994
0,028576
0,025524
0,009611
0,03105
0,046298

20

0,127785
0,0997
0,1045

0
0
0,079303
0

0,093406

0,004841

0,127518

0

Tabla 9 ; Valores obtenidos para el indice centromérico (IC). Los niimeros representan valores promedio de las
cuatro mejores placas de cada poblacion.
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TABLA 10
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donde hubo expresion.

axon

de los sistemas corridos y niimero de ejemplares de cada t

Tabla 10 Movilidad

80



81

en los cuales se expresaron. En conjunto, estos 9 sistemas expresaron 36 electromorfos
entre todas las poblaciones, los que son mostrados junto a las frecuencias génicas, el
porcentaje de loci polimorficos (P) y la heterocigosidad poblacional promedio (HL) en
latabla 11.

En relacién al porcentaje de loci polimorficos, el valor mas alto lo muestra L darwini
(31%) en tanto que el mas bajo es compartido por L helmichi, L platei3, L platei 4 y L
sp, con un 6,06 %. Las restantes especies exhiben valores intermedios que se encuentran
por debajo de los que se ha observado previamente en reptiles y otros vertebrados
(Powell, 1975, Navarro, 1983).

Respecto de la heterocigosidad, los valores obtenidos en el conjunto de la muestra varian
considerablemente, entre 0,067 (L. velosoi 2) y 0,0037 (L sp). En algunos casos, estos
valores corresponden a lo que se podria esperar de acuerdo al grado de aislamiento y el
tamafio poblacional de los diferentes taxa (ej. L hellmichi y L sp). Al igual que en el
caso del porcentaje de loci polimorficos P, los resultados generales caen dentro del
rango citado antes para Reptiles y Vertebrados en general.

En relacion a los caracteres bioquimicos que fueron incorporados al analisis cladistico

(datos presencia-ausencia), €stos se muestran con sus respectivos estados en la tabla 12.



TABLA 11

NUMEROD DE FRECUENCIAS ALELICAS

SISTEMA | ESTRUCTURA | o porpomorros | AME-O MIGRACION DAR | NIT | MAL | BIS | KUHL | ZAP | HELL | PLA1 | PLA2 | PLA3 | PLA4 | VEL1 [ VEL2 | L SP
B 27.6] 0,188 | 0,000 | 0.000 [ 0000 | sir sh | 0.000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0000 | 0,000 | 0,000 | 0,000
ACOH MONOMERO 3 b 257] 0,813 | 1,000 | 0,750 | 0,000 | s/r s | 1.000 | 1,000 | 1000 | 1,000 | 1,000 | 0500 | 0,625 | 0,938
c 43| 0,000 | 0,000 | 0,250 | 1,000 | sir s/ | 0,000 | 0,000 | Gooo | 0,000 | 0,000 | 0,500 | 0,375 | 0.063
ADH DIMERO 1 a 27.6| 1,000 | 7,000 | 1,000 | 1,000 | s s | 1.000 | 1,000 | 7000 | 1,000 | 1,000 | 1.000 | 1,000 | 1,000
20,5] 0,571 | 0429 | 0,500 | 0,000 | s/r s | 0727 | 0,000 | 0727 | 0.667 | 0875 | 1,000 | 0867 | 0.471
MONGMERO © 1 ayb 170 0214 [ 0571 | 0500 | 0750 | sir st | 0,273 | 0556 | 0273 | 0,333 | 0125 | 0,000 | 0,333 | 0471
EST DIMERO 155] 0214 | 0324 | 0333 | 0250 | s s/r_| 0248 | 0,444 | 0000 | 0,000 | 0123 | 0,000 f 0444 | 0058
1 a 90| 0.000 | 0,000 | 0000 | 0,000 | s/t s | 1,000 | 1,000 | 1600 | 1,000 | 1000 | 1.000 | 1,000 | 1,000
0 a 5.0 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | s/ sir | 1,000 | 1,000 | 3,000 | 1,000 | 1,000 | 1.000 | 1,000 | 1,000
GAPDH DIMERO 9 a 75.5| 0,000 | 0.000 | 0,000 | 0,000 | sk s | 0,000 | 0,000 | G000 | G000 | 0000 | 0,000 | 0,083 | 0,000
b 13,0] 1.000 | 1.000 | 1,000 | 3,000 | sir s | 7.000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1.000 | 0,938 | 1,000
B 13,0 0,063 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | sfr sir__| 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0009 | 0000 | 0,000 | 0,000
wg  |TETRAMERO (2 3 b 10,8] 0,938 |1,000 | 1.000 | 0000 | s/ sir_| 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1.000 | 1,000 | 0625 | 0,625 | 1,000
UNID/2LOCUS) c 7,5] 0,000 | 0,000 | 0,000 | 1,000 | i e/ | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0375 | 0,875 | 0,000
1 a 32] 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | _sir sf | 1.000 | 1,000 | 1,000 [ 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000
37,9] 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | s/r s 1 0.000 | 0,000 | 0ooo | 1,000 | 0,000 | 0,600 | 0,000 | 0000
4 25,7] 1,000 | 1000 | 1,000 | 1,000 | s/ s/l | 1,000 | 1,000 | i.0o0 | 1,000 | 1000 | 1,000 | 1,000 | 1,000
23.6] 0,000 | 0,250 | 0,000 | 0,000 | sir s/ | 0,000 | 0,000 | Gooo | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000
LDH TETRAMERO 8 Bioyd 222 1000 [ o750 | 1.000 | 1,000 1 s/t sit | 1,000 | 1,000 | 1000 | 1,000 | 1,000 | 1.000 | 4,000 | 1,000
(COMB/2LOCUS) n 750 1,000 | 1,000 | 0,250 | 1,000 | s s/t | 0.875 | 1,000 | 0.875 | 0,000 | 0750 | 0.750 | 1,000 | 0,750
0 6,3] 0.000 | 0,000 | 1,000 [ 0,000 | sir st | 0,000 | 0,000 | 0000 | 0,000 | Dooa | 0000 | 0,000 | 0,000
57] 0375 | 1.000 | 0000 | 0750 | sfr s | 0,000 | 0,250 | 6,000 | 0250 | pood | 0500 | 1,000 | 0628
25| 0,000 | 0,000 | 0,750 | 0,250 | sir s 1 0,000 | 0,780 | 0,000 | 0,000 | Dooo | 0625 | 0,625 | 0.378
B a 11,6] 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0000 | sfr s 1 0000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | oooo | 0126 | 6,000 | 0,000
- b 86| 1,000 | 1,000 | 1,000 [ 1000 | s/ s/ | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 6875 ] 1.000 | 1,000
2 a 4.4] 0,000 | 0,000 | 0,000 | 1,000 | s/ sir_ | 1,000 | 0,000 | 000 | 0,000 | 1,000 | 0,600 | 1,000 | 1,000
MOH DiMERO 8 0.0 £.125 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | sir s/ | 0000 | 0,000 | Gooo | 6,000 | 0,000 § 0,000 | 0,000 | 0,000
4 b 17| 0,875 | 0,000 | 0,000 | 6,000 | sir s/ 1 0.000 | 0,000 | 0000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 [ 0000 | 0,000
[ -3.7] _0.000 1,000 1,000 | 0,000 s/r s/ 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
d 5.2] 0,000 | 0,000 | 0,000 | 1,000 | sir s/ 0.000 | 0,000 | Gooo | 0,000 | 0,000 | 0000 | 0000 | 0,000
1 a 746 1,000 | 0,000 | 6,000 | 0,000 | sir s/ | 0,000 | 0,000 | 6,000 | 0,000 | 0,000 | 0000 | 0,000 [ 0,000
1 a 26,5 1,000 | 77000 | 1,000 | 1,000 | sir si_ | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 [ 1.000
PPT DIVERSOS 5 a 17.2] 1,000 T 0000 | 0,125 | 1,000 sit siT 10600 | 1,000 | 1.000 | 1,000 | 1,000 | 1.000 | 1,000 | 1,000
PRODUCTOS b 16,5] 0,000 | 1,000 | 0875 | 0,000 sit Sit 0,000 | 0,000 | 0.000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000
1 3 50| 1,000 | 1,000 | 1.000 | 1,000 | sir sir | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1.000 | 1.000 | 1.000 | 1000 | 1,000
2 31,9] 1,000 | 0,000 | 0,125 | 1,000 | _sir st | 1,000 | 1.000 | 7,000 | 1.000 | 1,000 { 1,000 | 1,000 | 1,000
SeRRm it ’ b 20 2] 0,000 | 1,000 | 0,875 | 0,000 | sir s | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000
5 a 95| 0,626 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | s/ o | 1,000 | 1,000 | 0875 | 1,000 | 1,000 | 0,750 | 0875 | 1,000
b 50| 0,375 | 0,000 | 0,000 [ 1,000 | sir s/ | 0,000 | 0,000 | 0125 | 0,000 | 0,000 | 0.250 | 0,125 | 0000
SOD Hem TETRAMERO 1 a 3.0] 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | s/t s/ | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1000 [ 1,000 | 1,000
i a 3,00 1,000 | 1,000 | 1,000 | 0,000 | sir s/r | 0,000 | 0,000 | 0000 | 0,000 | 6,000 | 0,000 | 0,000 | 0.000
1 a 0] 1.000 [ 0,000 | 6,000 | 0,000 | s/ s/ | 0,000 | 6,000 | dooo | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000 | 0,000
36 P — 03125 0425 025 0125 sir st 0,0625 0125 0,125 00625 00825 025 03125 0,0625
HL —— 0,0347 0,0270 0,0410 0,024 sir sif 0,0124 00271 00192 00139 0,0068 0,0488 0,0676 0,0037

Tabla 11 : Frecuencias génicas y variabilidad genética intrapoblacional (P y HL) en las poblaciones estudiadas. En el caso de KUHL Y ZAP no

se calcularon las frecuencias dado que se contd con informacién de sélo dos ejemplares de cada una.
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Analisis Cladistico

- Compatbilidad de caracteres:

El test de compatibilidad de caracteres (ILD) sobre pares de matrices y sobre la
matriz total para los 15 taxa arrojo valores dispares (Tabla 13). Solo el par
Cromosomas-Electroforesis aparece homogéneo y altamente compatible. Las restantes
combinaciones de datos muestran valores levemente mayores que lo esperado por azar

de modo que son solo parcialmente homogéneos.

TABLA 13
ILD NREPS NCHAR P
MORF-ELECT 100 3 =0,020
MORF-CROM 100 69 =0.020
CROM-ELECT 100 46 =0,320
TOTAL 100 94 =0,021

Tabla 13- Valores obtenidos para el test de compatibilidad de caracteres. Considera
100 réplicas para el analisis estadistico de cada combinacion de caracteres.
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Cunningham (1997), explord la relacion entre incongruencia de caracteres y
precision en la resolucion de hipotesis filogenéticas y a partir de sus resultados sefiala
que con valores de P > 0,01 combinar datos puede ser aun ventajoso en términos de
incrementar la calidad de la hipotesis v que solo con valores de P < 0,01 la pérdida de
precision comienza a hacer aconsejable realizar analisis parciales sobre las distintas
particiones de datos. Considerando que los valores obtenidos en el caso de los pares
Morfologia-Electroforesis, Morfologia-Cromosomas y Matriz Total, duplican este valor
critico pero al mismo tiempo se encuentran por debajo del valor de significancia
normalmente utilizado (5%), se realizé en primer término un analisis parcial sobre cada
particion. El objetivo es evaluar la existencia de topologias comunes entre las hipotesis
resultantes a partir de los distintos tipos de evidencia y, eventualmente, identificar
grupos problema que muestren una variacion importante en cuanto a la la posicion en

que se insertan sobre diferentes hipotesis.

- Analisis Parciales

Caracteres Morfologicos

El analisis filogenético sobre evidencia morfologica (Meristica + Biometria)
arrojo un total de 18 arboles mas parsimoniosos. Todos ellos con 344 pasos, un indice
de consistencia de CI = 0.8459, un indice de homoplasias de HI = 0.1541 y un indice

reescalado de RC = 0.5853. En la figura 33 se muestran los arboles 16 y 18.
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Figura 34: Dos de las hipotesis resultantes del analisis parcial sobre
evidencia morfologica.

Caracteres Cromosomicos
El analisis filogenético sobre evidencia cromosomica (Cariotipos + Medidas
cromosomicas) arrojo un total de 22 arboles mas parsimoniosos. Todos ellos con 327

pasos, un indice de consistencia de CI = 0.8563, un indice de homoplasias de HI =
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0.1437 y un indice reescalado de RC = 0.6109. En la figura 34 se muestran los arboles
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Figura 35: Dos de las hipotesis resultantes del analisis parcial sobre
evidencia cromosomica.

Caracteres Bioquimicos o Electroforeticos
El analisis filogenético sobre evidencia bioquimica arroj¢ un total de 12 arboles

mas parsimoniosos. Todos ellos con 50 pasos, un indice de consistencia de CI = 0.7800,
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un indice de homoplasias de HI = 0.2200 y un indice reescalado de RC = 0.6641. Enla

figura 35 se muestran los arboles 2 y 5.
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Figura 36: Dos de las hipotesis resultantes del analisis parcial sobre

evidencia bioquimica.

El analisis de las hipotesis resultantes con los tres tipos de evidencia por separado

muestra topologias con elementos comunes a todas ellas. Solo el clado que agrupa a las

especies del nigromaculatus senso stricto aparece como un conjunto problematico que

se inserta en posiciones muy distintas de acuerdo al tipo de evidencia utilizada. El modo
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en que se resuelven las relaciones entre todas las restantes especies muestra gran

estabilidad, observandose s6lo pequefias variaciones a nivel de taxa terminales.

Evidencia Total

El analisis cladistico del conjunto de las poblaciones realizado sobre evidencia
total contemplé 94 caracteres, de los cuales 48 corresponden a caracteres de la
morfologia externa, incluidos 32 biométricos y 16 meristicos, 25 a caracteres
bioquimicos y 21 a caracteres de evidencia cromosomica. De este total, 86 caracteres
resultaron ser informativos y 7 no informativos bajo el criterio de parsimonia. Los
resultados de la estimacion de frecuencias de arboles, realizada sobre un set de 500.000
arboles posibles a partir de un muestreo aleatorio (RANDTREES), muestran que la
matriz de datos no es aleatoria con respecto a la historia evolutiva del grupo estudiado
(figura 34), lo que revela que las topologias obtenidas estarian fuertemente determinadas
por la evolucion del mismo (mean=568.646406 sd=18.703475 gl=-0985412

22=1.046002).

Figura 37 Distribucion de frecuencias en el largo de los arboles sobre
500.000 arboles posibles. Se observa una fuerte inclinacion de la curva hacia
la derecha.
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El analisis cladistico basado en una busqueda heuristica arrojo 2 arboles mas
parsimoniosos los que son descritos en la figura 35. El hecho de que el nimero de
arboles retenidos sea tan bajo, revelaria que los distintos set de caracteres incorporados
en la matriz de evidencia total muestran congruencia en cuanto a como reflejan la
historia del grupo. Ambos arboles comprenden 449 pasos y poseen un indice de
consistencia IC = 0,8530, un indice de retencion de RI = 0,7167 y un indice reescalado
RC = 0,6114, lo que revelaria la presencia de un cierto nimero de homoplasias en la

matriz, las que ocuparian posiciones cercanas a los nodos terminales (autapomorfias).

Relaciones en el Grupo Interno

En los dos arboles obtenidos, las relaciones entre las especies del grupo interno se
resolvieron de un modo similar observandose solo leves diferencias en sectores
localizados. El grupo interno es monofilético y queda definido en el nodo 25, al cual se
asocian 24 sinapomorfias (14 morfologicas, 1 bioquimicas y 9 cromosdmicas). Se
reconocen dentro de el dos clados distintos, uno correspondiente a las especies
“grandes” del grupo nigromaculatus (L. bisignatus + L. c¢f. kuhlmani + L. cf.
zapallarensis) el que se estructura sobre el nodo 17 y al cual se asocian 28 sinapomorfias
(17 morfologicas, 5 bioquimicas y 6 cromosomicas) y otro correspondiente a las
especies del grupo platei (L. hellmichi + L. cf. plateil + L. cf. platei2 + L. cf. platei3 + L.
cf. platei4 + L. cf. velosoil + L. cf. velosoi2 + L. sp.), el que se estructura sobre el nodo
24 y al cual se asocian 26 sinapomorfias (17 morfologicas, 2 bioquimicas y 7

cromosomicas).
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Dentro del primer clado, . bisignatus aparece como el grupo hermano de L. ¢f.
kuhlmani + L. cf. zapallarensis las que se asocian sobre el nodo 16, que se ve sustentado
por 3 sinapomorfias (2 morfologicas y 1 bioquimica). En el segundo clado se observan
diferencia entre las topologias obtenidas. En el nodo 24 . ¢f. platei2 aparece en ambas
como el grupo hermano de las restantes especies con las que comparte 25 sinapomorfias
(16 morfologicas, 2 bioquimicas y 7 cromosomicas). En el nodo 23, se observan dos
soluciones distintas para el grupo que forman estas ultimas. En el arbol 1, el nodo 23
muestra a L. ¢f. platei4 como el grupo hermano de las restantes especies con las cuales
comparte 12 sinapomorfias (10 morfologicas, 1 bioquimica y 1 cromosomica). Dentro
del clado que forman estas tltimas, sobre el nodo 22 L. hellmichi aparece como el grupo
hermano de las demés con las que comparte 9 sinapomorfias (8 morfologicas y 1
cromosomica). En el nodo 21, al cual se asocian 10 sinapomorfias (todas
correspondientes a caracteres morfologicos), L. sp. es el grupo hermano del clado que
forman L. ¢f. plateil + L. cf. platei3 + L. cf. velosoil + L. c¢f. velosoi2. En el nodo 20 L.
cf. plateil es el grupo hermano de las restantes con las que comparte 11 sinapomorfias
(9 morfologicas, 1 bioquimica y 1 cromosomica). En el nodo 19 L. ¢f. platei3 aparece
como el grupo hermano de 1. c¢f. velosoil + L. cf. velosoi2, con las que comparte 16
sinapomorfias (13 morfologicas y 3 cromosomicas). Finalmente, estas ultimas
poblaciones forman un clado sobre el nodo 18 por compartir 15 sinapomorfias (9
morfologicas, 3 bioquimicas y 3 cromosomicas).

En el arbol 2, el nodo 23 muestra al clado que forman L. ¢f. platei4 + L. hellmichi como
el grupo hermano de las restantes especies con las que comparte 10 sinapomorfias (8

morfologicas, 1 bioquimica y 1 cromosomica). En el nodo 22, L. sp. aparece como el
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Figura ;8: Los dos érbples recuperados en el analisis filogenético sobre evidencia total. Ambos presentan en sus
t(_)pologlgs sectores semejantes y demuestran la condicion polifilética del grupo nigromaculatus. Se observa también la
diferencia en el modo en que interpretan la relacion entre 1 hellmichi y L. ¢f platei 4 dentro del grupo platei.
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grupo hermano del clado que forman L. ¢f. plateil + L. cf. platei3 + L. ¢f. velosoil + L.
cf. velosoi2 con las cuales comparte 14 sinapomorfias (13 morfologicas y 1
cromosomica). En el nodo 21, al que se asocian 11 sinapomortias (9 morfologicas, 1
bioquimica y 1 cromosomica) L. cf. plateil aparece como el grupo hermano de las
demas. En el nodo 20, L. ¢f. platei3 es el grupo hermano de L. ¢f. velosoil y L. cf.
velosoi2 con las que comparte 16 sinapomorfias (13 morfologicas y 3 cromosomicas).
Finalmente, estas ultimas forman un clado sobre el nodo 19 por compartir 15
sinapomorfias (9 morfologicas, 3 bioquimicas y 3 cromosomicas).

En la figura 36, se muestra el arbol de consenso estricto y los valores del bootstrap para
las principales asociaciones que surgen del analisis. Para el clado correspondiente al
grupo interno, el bootstrap arroja un valor de 76%. El grupo monofilético formado por
las especies grandes (L. bisignatus + (L. cf. kuhlmani + L. cf. zapallarensis)) se ve
fuertemente sustentado por un valor de bootstrap de 100% y dentro de éste, el clado
formado por (L. cf. kuhlmani + L. cf. zapallarensis) muestra un valor de 76%.

El sector correspondiente al grupo platei (nodo 24) aparece no resuelto y corresponde a
una politomia entre L. hellmichi, L. cf. platei2 y el clado formado por las demas especies
(L. f. plateil + L. cf. platei3 + L. cf. velosoil + L. cf. velosoi2 + L. sp.). Las relaciones
de ancestro entre estas Gltimas aparecen resueltas, aunque con valores de bootstrap mas
bien bajos, excepto para el clado L. cf. velosoil + L. ¢f. velosoi2, que se ve sustentado

por un 54%.
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FIGURA 39
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Relaciones con el Grupo Externo

Las relaciones con el grupo externo se definen del mismo modo en ambos arboles
(figura 35). Sobre el nodo 26, el grupo interno forma un clado débilmente sustentado
con el primer grupo externo (< 5% bootstrap), L. nitidus + I.. maldonadae (Liolaemus
sensu stricto) con los que comparte 18 sinapomorfias (8 morfologicas, 6 bioquimicas y 4
cromosomicas). En el nodo 15, las dos especies correspondientes a Liolaemus sensu
stricto forman un clado fuertemente sustentado por un valor de bootstrap de 99% vy al

cual se asocian 32 sinapomorfias (24 morfologicas, 2 bioquimicas y 6 cromosomicas).



DISCUSION

Seleccidn de hipotesis

El hecho de que el nimero de arboles retenidos sea tan bajo, revelaria que los
distintos tipos de evidencia incorporados en la matriz muestran gran consistencia en
cuanto a la forma en que resuelven la historia evolutiva del grupo. Por otro lado, la
desviacion significativa que muestra la distribucion de frecuencias de los arboles
posibles, entrega un primer indicio acerca del papel importante que jugaria dicha historia
en la determinacion de las topologias obtenidas. En otras palabras, los datos contendrian

una fuerte sefial filogenética (Hillis & Huelsenbeck (1992).

En su mayor parte, las dos hipotesis que surgen del analisis filogenético
reproducen una historia comun, tanto para las relaciones en el grupo interno, como para
las relaciones con el grupo externo. Sin embargo, hay elementos del analisis que
inducen a preferir la topologia reflejada en el arbol 1 por sobre la del arbol 2. En primer
lugar, dentro de la muestra de poblaciones estudiadas, L. hellmichi y L. cf platei4
representan los extremos distribucionales, estando todas las restantes poblaciones
comprendidas en el espacio geografico entre ambas (aproximadamente 810 kn norte -
sur). Dentro del denominado grupo platei y de acuerdo a los resultados obtenidos, si
bien habria un nimero mayor de entidades especificas que las que se desprenden de los

antecedentes previos, todas ellas forman un clado monofiletico que presenta un sustento
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estadistico relativamente bueno (63% bootstrap), de modo que una posible relacién mas
estrecha entre ambas, respecto de las poblaciones intermedias en el clado definido por el
nodo 24, parece dificil de sostener. También es importante considerar que L. hellmichi
exhibe un fuerte aislamiento geografico respecto de todos los demas Liolaemus,
probablemente asociado al proceso de desertificacion que afect6 al norte del territorio a
partir del Plioceno tardio (Muizén y Devries, 1985; Solbrig, 1976) de modo que hoy se
encuentra restringido sé6lo a la cumbre de Cerro Moreno en un ambiente con mayor
cobertura v sujeto al fendémeno de neblinas costeras (figura 37). Esta especie no fue
detectada en ninguna de las tres prospecciones que se realizaron en los contrafuertes

costeros que se encuentran frente a la Peninsula de Mejillones.

Figura 40: Vista de la cumbre de Cerro Moreno en que se aprecia la presencia
de una masa de neblinas costeras. Esta condicion es semipermanente,
determinando que en la cima exista un paisaje muy distinto del que predomina
en el resto de la Peninsula de Mejillones.
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Desde el punto de vista morfologico, Liolaemus hellmichi muestra algunas
diferencias respecto de las demas especies del grupo interno. Es la inica especie en que
la escama rostral se encuentra separada de la nasal por la presencia de unas
prolongaciones internas del primer par de cantales, lo que determina que por su cara
posterior aquella haga contacto con seis o menos escamas y no con las ocho
caracteristicas de las restantes especies del grupo platei, lo que es relevante puesto que
segun Pincheira-Donoso y Nuifiez (2005), este es uno de los caracteres diagnosticos del
grupo platei dentro del clado que define al grupo nigromagulatus. Desde el punto de
vista cariotipico, L. hellmichi es unica no solo entre las especies del grupo
nigromaculatus, sino entre todos los Liolaeminae, por su numero diploide y formula
cromosomica. De este modo, resulta adecuado asumir una postura mas conservadora
respecto a la posible existencia de relaciones evolutivas mas estrechas para esta especie
en el contexto del grupo interno. En consecuencia, en el analisis que sigue, el texto se
centra en el arbol 1, como el que mejor refleja la historia evolutiva del grupo estudiado.
De igual modo, en adelante el conjunto de especies incluidas en el nodo 25 sera referido
como “grupo migromaculatus”, el conjunto de especies incluidas en el nodo 17 sera
referido como “grupo nigromaculatus sensu stricto” y el conjunto de especies

comprendidas en el nodo 24 sera referido como “grupo platei”

Monofiletismo del grupo nigromaculatus

Los resultados obtenidos en el analisis filogenético para el grupo nigromaculatus

revelan que este seria un conjunto monofilético de taxa, cuya condicion se ve sustentada
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por un valor de bootstrap de 76% y por compartir 24 sinapomorfias (14 morfologicas, 1
bioquimicas y 9 cromosomicas). Lo anterior refuerza interpretaciones previas respecto
del mismo (Ortiz, 1981; Pincheira-Donoso y Nuiiez, 2005).

Muller y Hellmich (1933) reconocieron a este como un conjunio de razas
estrechamente relacionadas y destacaron la gran afinidad morfologica de las especies
que lo integran. Hellmich (1951), en base a un analisis que considera la autecologia de
este conjunto de especies confirma las fuertes afinidades que existirian entre ellas
sefialandolas como una consecuencia del establecimiento de un patron ecotipico comin
en los ambientes aridos del norte de Chile. Donoso-Barros (1966) reconocio en el ocho
subespecies entre las que se incluyen L.n. nigromaculatus, L.n. bisignatus, L.n.
atacamensis, L.n. copiapoensis, L.n. kuhlmani, L.n. zapallarensis, L.n. sieversi y
L.n.ateri, situacion que fue modificada por Ortiz (1981) quien junto con elevar algunos
de estos taxa a nivel especifico, incorpord también en el grupo a L. platei (Werner
1898), L. velosoi (Ortiz 1987) y L. silvai (Ortiz 1989). Este ultimo autor es el primero
que manifiesta la posible existencia de dos grupos distintos dentro del complejo
nigromaculatus.

Un hecho curioso es que a pesar de estar presente en las partes altas del Cerro
Moreno, al norte de Antofagasta ocupando el extremo norte de la distribucion costera
del género y a pesar de presentar una evidente similitud morfologica con las anteriores,
L. hellmichi (Donoso-Barros 1974), haya sido inexplicable y recurrentemente excluida
de los analisis sobre los Liolaemus de las zonas costeras del norte del pais.
Recientemente Pincheira-Donoso v Nuflez (2005) incorporaron a esta especie en un

analisis morfologico junto a otros taxa del grupo nigromaculatus y sefialaron su mayor
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afinidad con L. platei y L. velosoi estableciendo con ellas una agrupacion informal que
denominan grupo platei, que coincide con lo que aqui se ha reconocido como tal en base
a rasgos del cariotipo. Estos autores definen como caracteres propios de este grupo: 1)
rostral y nasal en contacto directo, ii) ausencia absoluta de peine palpebral, 111) margen
anterior de la abertura auditiva sin escamas sobresalientes vy iv) ausencia de mancha
negra antehumeral. Los resultados de esta tesis confirman estas conclusiones, no
obstante se observan problemas con algunos caracteres, lo que sugiere la necesidad de
profundizar en el estudio de este grupo de taxa a futuro. La descripcion de los 13
ejemplares de L. hellmichi que estuvieron disponibles para esta tesis, no coincide con lo
sefialado por Pincheira-Donoso y Nuiiez respecto del caracter 33 (nimero de escamas en
contacto con la escama rostral) lo que es relevante puesto que éste es sefialado como un
caracter diagnostico del grupo platei dentro del clado que define al grupo
nigromaculatus.

En la figura 40, se muestra el filograma correspondiente al arbol 1 donde se expresan

las distancias entre los distintos clados y taxa terminales. Lo relevante en el es:

1) En el caso del clado correspondiente al grupo nigromaculatus sensu stricto,
la minima distancia que se observa entre L. zapallarensis y L. kuhlmani lo
que esta de acuerdo con el estatus subespecifico de ambas y lo referido por
Pincheira-Donoso y Nufiez en cuanto a la incapacidad de distinguirlas en la
parte norte de su distribucion, hecho que los llevo a plantear la sinonimia

entre ambas.
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ii) En relacion a este mismo clado, la gran distancia desde el nodo basal (nodo
25) hasta el nodo que le da origen (nodo 17), que contrasta con las distancias
internas minimas del cluster, lo que revelaria una separacion antigua de este
conjunto de taxa respecto del ancestro comin con el grupo platei y una
tendencia a la conservacion del set de caracteres posterior a dicho evento.

iii)  La pequefia distancia que se observa entre los nodos internos del clado
correspondiente a las especies del grupo platei lo que sugiere que la
divergencia entre ellos podria ser reciente o estar siendo retardada por el
hecho de enfrentar ambientes relativamente constantes a lo largo de su
distribucion.

iv) También dentro del grupo platei y relacionado con lo anterior, la gran
distancia que existe en casi todas las agrupaciones desde los ultimos nodos a
los taxa terminales, lo que revelaria que parte importante de la variabilidad
observada en la mayoria de los taxa tendria que ver con procesos de
adaptacion mas recientes y posteriores el evento de especiacion que les dio

origen,

Informacion cromosomica

La informacion cromosomica presentada en esta tesis permite, en ciertos casos,
corroborar los antecedentes previos respecto al cariotipo de algunas de las especies
estudiadas, en otros difiere de lo sefialado en trabajos anteriores y en cuatro de las

poblaciones corresponde a informacion nueva.
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En el caso de L. maldonadae, L. cf kuhlamni, L. cf. zapallarensis y de L. cf. platei de
Caldera (L. c¢f platei3), los cariotipos obtenidos en cuanto a numero y caracteristicas
morfologicas de los sectores de macro y microcromosomas, y de cada par cromosomico,
permiten corroborar la informacion previa disponible. En el caso de L. nitidus (2n = 32,
gjemplares de Farellones, Rio clarillo y Tiltil) los resultados obtenidos no concuerdan,
en cuanto a numero diploide, con el 2n = 34 reportado por Lamborot (1979), ni con el 2n
= 30 sefialado en Cuadro 1 de Pincheira-Donoso y Nufiez (2005) (no se cita la fuente).
En el caso de esta especie, es importante mencionar que, ademas de los datos reportados
en esta tesis, se dispone de informacion sobre otras 4 localidades (Cerros de Chena en la
Region Metropolitana, Los Molles, IV Region, La Herradura TV Region y Limari, TV
Region) habiéndose encontrado siempre el mismo cariotipo, informacién que ha sido
incorporada en un articulo que esta en preparacion. En el caso de L. bisignatus, L.
hellmichi, L. cf. velosoil, L. cf. velosoi2 y Liolaemus sp, los cariotipos sefialados en esta
tesis corresponden al primer reporte en relacion a ellas. Respecto de los cariotipos de /.
cf. platei2, L. cf. platei4 y L. darwini de Mendoza, ¢stos corresponden a nuevas
localidades de especies cuyo cariotipo ya ha sido descrito. En el caso de las dos
poblaciones atribuibles a L. platei, la informacion obtenida en esta tesis se ajusta a
nuestros datos previos en otras poblaciones (Navarro y col. (1981), confirmando el
numero diploide y la estabilidad en la morfologia cromosdmica sobre un rango
latitudinal de aproximadamente 530 km que incluye tanto poblaciones de la costa como
del interior, pero no se ajusta al 2n = 42 sefialado por Bertolotto y col. (1996; no se cita
la fuente). Un aspecto interesante de la evidencia cromosomica en particular es que, a

este nivel, el cambio entre dos situaciones extremas suele estar restringido a unos pocos
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estados intermedios cuya secuencia puede ser inferida con bastante seguridad,
especialmente bajo el principio de parsimonia. En Iguania, hoy existe un buen nivel de
informacion disponible acerca de los principales mecanismos de cambio cromosomico
que estarian implicados en el origen de la variabilidad observada (Gorman et al. 1967,
Gorman 1973, Bickham and Baker 1979, Sites and Moritz, 1987); lo mismo que en
Liolaeminae (Lamborot 1981, 1993, 1998, Iturra y col. 1994). Por otro lado, hay
propuestas y revisiones previas respecto a la posible condicion ancestral del cariotipo en
los principales grupos de reptiles (Paull et al. 1976, King 1981, 1985).

La figura 39, ccorrespondiente a un analisis acerca de las posibles vias de
diferenciacion del cariotipo en Liolaemus presentado en XXVII Reunion anual de la
Sociedad de Genética de Chile en 1994, muestra una hipétesis de cambio bajo el
principio de parsimonia. La dinamica del cambio cromosomico define dos lineas de
derivacion que se corresponden con:

Linea 1 (izquierda): la ocurrencia de cambios a nivel del sector de macrocromosomas,
con conservacion del sector de microcromosomas, y que implica fisiones céntricas e
inversiones pericéntricas produciendo un aumento en el niumero diploide y el NF (grupo
nigromaculatus sensu lato). Las especies que dan cuenta de esta secuencia de cambios
se restringen a las regiones costera e interior del norte de Chile.

Linea 2 (derecha): la ocurrencia de cambios a nivel del sector de microcromosomas, con
conservacion general del sector de macrocromosomas, y que implica fusiones céntricas
y, probablemente, inversiones, produciendo una reduccion en el numero diploide.

Comprende especies cis y transandinas con una fuerte separacion en los 2n asociada a la
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presencia de la cordillera de Los Andes (Eulaemus 2n = 34 y Liolaemus senso stricto 2n

=32). En esta linea de derivacion se observa la aparicion de cromosomas sexuales.

FIGURA 42
Livlaemus “grupoe platei” Liolasmus Liolaewnis alticolor
20=40 (16 M+ 24 m) “grupo mgromaculatus 20=30 (12 + 18 m)
sensu siricta”™
4 20=40 (18 M + 22 1) T
7
i S G2 (T - ?? ‘;
‘ \ Liolaemus
v ~ 2n=32 (12 M+ 20 m)
~ \I
Liclaewmus hellmicki Hrdaemus
en=33(14 M+ 24 m) 2n=34 (12 M+ 22 m)

Reduccién en el numero de
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MACYOCTOMOSOmMaAs nUCrOCrOMosoOMmas

Jigidn - inversion Jusion o delecidn
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Figura 42: Hipotesis acerca de las posibles vias de diferenciacion
cromosomica en Liolaeminae a partir de un cariotipo
ancestral 2n = 36. Las lineas puntuadas muestran los
posibles origenes para el cariotipo de las especies del grupo
nigromaculatus sensu stricto (presentada en la XXVII reunién
anual de la Sociedad de Genética de Chilel, 1994).
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En el lado izquierdo del cuadro (Linea 1), la derivacion del cariotipo de las
especies del grupo platei es directa e implica solo reordenamientos del tipo
Robertsoniano. Desde el 2n = 36 ancestral se requiere solo 1 fision céntrica afectando al
par 1 de macrocromosomas para dar cuanta del cariotipo de /. hellmichi. Una fision
adicional afectando al par 3 de macrocromosomas permite dar cuanta del cariotipo de L.
platei, L. velosoi y Liolaemus sp. Es interesante notar aqui la continuidad geografica y
ecologica, asociada a ambientes aridos, que existe entre C. adspersus en el sur del Peru y
el grupo platei en el norte de Chile. La derivacion del cariotipo correspondiente a las
especies del grupo nigromaculatus sensu stricto resulta mas compleja pues requiere un
mayor nimero de reordenamientos y resulta dificil de precisar solo con las metodologias
empleadas en nuestro analisis del afio 1994.

La hipotesis filogenética generada en el presente estudio no solo es consistente
con aquel primer analisis, sino que ademas permite avanzar en la resolucion del
problema acerca del origen del cariotipo de este ultimo grupo de especies favoreciendo
un origen en el contexto del stock costero en el norte de chile (linea punteada 1zquierda)

Es altamente probable que el establecimiento de un cariotipo tan derivado como
el que se encuentra en las especies del grupo nigromaculatus sensu siricio requiera
restricciones severas al flujo génico entre las poblaciones implicadas y el transcurso de
periodos de tiempo evolutivo mayores. En tal sentido es interesante resaltar en el
filograma de la figura 38:

1) la clara separacion que establece la hipotesis filogenética dentro de
nigromaculatus sensu lato con dos grupos monofiléticos, arraigados en

ancestros diferentes (nodos 17 y 24),
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i) la longitud claramente mayor de los internodos que conectan al ancestro
comun del Grupo Interno (nodo 25) con los ancestros de los grupos platei
(nodo 24) y nigromaculatus senso stricto (nodo 17) respecto de la longitud
de los mismos dentro de cada clado derivado, que revela mayores distancias
de separacion.

Por otro lado, si se asume que la presencia de sistemas cromosomicos de
determinacion del sexo ha sido considerada como un estado avanzado de diferenciacion
del cariotipo (Hedin et al, 1990, Ohno, 1987), la ausencia de heterocromosomas en el
grupo nigromaculatus (también faltan en C adspersa) y el hecho de que desde el primer
reporte sobre cromosomas sexuales en Liolaemus (Espejo, 1988), se haya ido detectando
consistentemente su presencia en un amplio grupo de especies, sugiere una separacion

temprana dentro de Liolaemus sunsu lato.

Interpretacion taxonomica de los resultados

Los resultados obtenidos en la presente tesis, muestran que la diversidad
especifica del grupo nigromaculatus esta subestimada. Especificamente en el grupo
platei las poblaciones del extremo sur de la distribucién, aparecen como entidades
distintas y asociadas a ambientes con caracteristicas diferentes a las de Pan de Azicar y
Caldera. Especialmente la poblacion del Valle del Encanto, se encuentra en un ambiente

con mayor cobertura y disponibilidad permanente de agua, similar en su fisonomia al
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que predomina en la cumbre de Morro Moreno, donde se encuentra L. hellmichi. La
descripcion de estas nuevas entidades se abordara con posterioridad.

Del mismo modo, ocurre con otras poblaciones atribuibles a L. platei que fueron
observadas en sectores interiores de Copiapd y Vallenar, las que no fueron incorporadas
en el presente trabajo dado el escaso nimero de individuos capturados.

En el caso de L. velosoi, se confirma su estatus como buena una especie, altamente
polimorfica.

En el caso del grupo nigromaculatus sensu stricto los resultados de esta tesis
confirman lo sefialado por Pincheira-Donoso y Nufiez (2005) en cuanto a la fuerte
afinidad entre L zapallarensis y I kuhlmani, justificandose su sinonimia bajo el nombre
de esta ultima. Del mismo modo se refuerza la diferenciacion establecida entre las
especies del norte, adaptadas a ambientes desérticos y de dunas (L. bisignatus) respecto
de la mas grandes que se distribuyen en el sur, asociadas a ambientes de matorral y, en
algunos casos, bosque esclerofilo (Cerro Santa Inés, en Pichidangui), justificandose su

mantencion en entidades especificas distintas.
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CONCLUSIONES

1. Se confirma la condicion monofilética del grupo nigromaculatus (100%
bootstrap) el que a su vez se encontraria constituido por dos clados, el grupo
nigromaculatus sensu stricto y el grupo platei, ambos sustentados por valores
altos de bootstrap y por compartir una cantidad importante de sinapomorfias
correspondientes a los tres tipos de evidencias.

2. Las relaciones evolutivas de las especies agrupadas en el grupo nigromaculatus
sensu stricto no son posibles de aclarar a partir de los resultados obtenidos.

3. La diversidad de especies dentro de este conjunto de taxa esta subestimada, lo
que determina a la necesidad de describir nuevas especies.

4. Los resultados justifican la inclusion de L. hellmichi en el grupo platei, no
obstante se requiere el uso de caracteres mas resolutivos para precisar sus
relaciones de ancestro con las restantes especies del grupo.

5. En el grupo platei se observa una mayor afinidad entre poblaciones de acuerdo a
la cercania geografica, lo que tendria que ver con la fragmentacion que generan
los ambientes desérticos sobre su rango distribucional.

6. Los resultados confirman a /. velosoi como una entidad separada de L. platei, la

que tendria un caracter polimorfico.
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7. La separacion de las especies del grupo nigromaculatus sensu stricto se habria
producido tempranamente en la evolucion del género, lo que permitiria explicar

la mayor diferenciacion genética de sus especies constituyentes.
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