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R E s u M E N. - Un set de 35 caracteres tornados de 10s esqueletos de especimenes de 24 especies 
de Liolaemus (representantes de 10s mayores grupos reconocidos actualmente en la literatura) se 
analiz6 cladisticamente utilizando dos criterios diferentes. En primer lugar se analiz6 considerando a 
10s caracteres con pesos iguales y luego la misma matriz se analiz6 aplicando el esquema de pesos 
implicados, para tal fin se realizaron cinco corridas distintas cambiando cada vez el valor de la 
constante K (desde 2 a 6). Los resultados obtenidos de las seis corridas se compararon con las 
hip6tesis propuestas hasta el momento basadas en sets de datos dispares (ADN, enzimas y morfologia 
externa). A pesar de lo limitado de la muestra de especies (16% de las especies del gbnero) y de 
especimenes (promedio de 4 ejemplares por especie) y de la naturaleza de 10s caracteres para dichas 
muestras (80% de polim6rficos y continuos) 10s resultados obtenidos aplicando el pesado implicit0 son 
llamativamente congruentes con otros publicados anterionnente. Este trabajo demuestra por un lado 
la eficiencia del mbtodo de pesado utilizado para recuperar la informaci6n filogenbtica contenida en 
este set de datos (no recuperada utilizando pesos iguales), y a1 mismo tiempo de la congruencia entre 
anAlisis separados como contrapartida para cotejar resultados obtenidos a partir de datos 
independientes. 

Palabras claves: Liolaemus, filogenia, morfologia, pesado, congruencia. 

A B s T R A c T. - A data set of 35 characters taken from skeletonized specimens of 24 species 
representing the main groups of Liolaemus described in literature were cladistically analyzed. Two 
different criteria were applied: we first considered all characters equally weighted and in a second step 
of the analysis we applied the Goloboff's implied weights method. We did six runs, one applying equally- 
weighted characters criteria and five additional ones changing in each case the value for the constant 
K (from 2 to 6). Results were compared to those hypotheses obtained using different sources of data 
(DNA, alloenzymes, external morphology). Despite the reduced taxon (16% of the total number of 
species) and specimen sample (average of four specimens per species) and the equivocal nature of 
many characters (80% are polymorphic and continuos, analyzed using frequency bins and gap weighting 
methods), results obtained under the implied weights scheme are congruent with those published 
before. This study shows the efficiency of this weighting method for recovering the phylogenetic 
information of this set of data (not recovered applying equal-weights), and at  the same time the 
importance of using congruence as a method for comparing results found from independent character 
sources. 

Key Words: Liolaemus, phylogeny, morphology, weighting, congruence. 
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La lista mtis reciente de especies del 
gbnero fue publicada por Etheridge & 
Espinoza (2000), incluyendo en ese traba- 
jo la literatura conocida hasta ese mo- 
mento para la subfamilia Liolaeminae. 
En la misma se pone en evidencia el 
crecimiento significative que se manifies- 
ta  aiio a aiio del conocimiento taxon6mi- 
co del grupo amplitindose el mismo con 
la descripci6n de nuevas especies para 
10s diferentes grupos. Este hecho obliga 
a 10s sistemtiticos a doblegar esfuerzos 
en el estudio, bdsqueda y antilisis de 
nuevos caracteres, y a incluir nuevos 
taxones en sus estudios en pos de deve- 
lar las relaciones filogenbticas dentro de 
este gran grupo. Recientemente, el esta- 
tus taxon6mico del grupo ha cambiado 
nuevamente; en efecto, Frost et al. 
(2001) a1 analizar las relaciones de 10s 
saurios policr6tidos proponen una nueva 
sistemtitica para 10s iguanios elevtindolo 
al rango de familia (Liolaemidae). 

La primera clasificaci6n de Liolaemus 
basada en un criterio cladista, fue la de 
Etheridge (1995). Si bien no fue presen- 
tada mediante un antilisis formal, las ar- 
gumentaciones que justificaron la misma 
estuvieron basadas en apomorfias. El 
antecedente mtis lejano de un cladogra- 
ma en el grupo es la hip6tesis de Ortiz 
(1981) para el grupo . nigromaculatus (li- 
mitada a ocho especies y empleando once 
caracteres morfol6gicos y cuatro ecol6gi- 
cos) presentada en el marco de un traba- 
jo mtis general del grupo. 

Posteriormente a1 trabajo de Etherid- 
ge (1995), se publicaron algunos estudios 
cladisticos donde 10s antilisis realizados 
estuvieron basados en diferentes tipos de 
informaci6n e incluyendo distintas mues- 
tras de taxones (siendo distintas tanto en 
el ndmero de especies como en cuales 
especies heron incluidas). Esto ha hecho 
dificultoso a 10s investigadores, hasta el 
momento, llevar a cab0 antilisis mtis ge- 
nerales combinando toda la evidencia dis- 
ponible. De todos modos, ha habido en 
10s dltimos aiios un rtipido avance en el 

conocimiento de la filogenia del gbnero. 
Halloy et al. (1998) presentaron una 

hip6tesis filogenbtica del grupo wiegrnan- 
nii y especies relacionadas del grupo mtis 
inclusivo (grupo boulengeri) utilizando 12 
caracteres tornados del comportamiento 
de inmersi6n en la arena de esos lagar- 
tos. Recientemente, Etheridge (2000) pu- 
blic6 el analisis del mismo grupo de es- 
pecies estudiado por Halloy et al. (1998) 
bastindose en caracteres morfol6gicos. 

Young-Downey (1998) analiz6 las rela- 
ciones dentro de Liolaemus usando infor- 
maci6n proveniente de 29 caracteres en- 
zimtiticos, incluyendo en su analisis 46 
especies (31% del ndmero total de espe- 
cies citadas en Etheridge y Espinoza, 
2000). En dicho estudio la autora rescata 
10s dos grandes agrupamientos de Lau- 
rent (1983) empleando el estatus genbri- 
co para Liolaemus y Eulaemus. Schulte 
et al. (2000) analizaron las relaciones filo- 
genbticas en Liolaemus bashdose en 785 
posiciones inforrnativas de ADN mitocon- 
drial, incluyendo en su antilisis 60 espe- 
cies (40% del ndmero total de especies 
citadas en Etheridge y Espinoza, 2000). 
En dicho trabajo se rescatan tambibn 10s 
dos grandes grupos de Laurent (1983) 
proponibndose conservar su categoria 
subgenbrica. ~ o b o  (2001) estudi6 las re- 
laciones dentro del grupo chiliensis inclu- 
yendo 73 especies y bastindose en 62 ca- 
racteres morfol6gicos, probtindose la mo- 
nofilia de once grupos de especies de 10s 
propuestos previamente en la literatura 
(Ortiz, 1981; Cei, 1986, 1993). Este d t i -  
mo antilisis se ha renovado actualmente 
(Lobo, datos no publicados) incorporando 
otras 6 especies y alcanzando el ndmero 
de 83 caracteres. 

Hace poco tiempo, Lobo y Abdala 
(2001) publicaron un estudio descriptivo 
de caracteres osteol6gicos para 24 espe- 
cies de Liolaemus. En dicho trabajo se 
describieron 35 caracteres morfol6gicos 
del crheo y poscrtineo, presentando ade- 
mtis informaci6n sobre su variaci6n y 
polirnorfismos. ~ e k e n d o  en consideraci6n 
toda esa informaci6n se abord6 el antilisis 
cladistico de 10s datos esquelbticos, eva- 
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luando 10s resultados mediante el andisis 
del grado de congruencia con otros estu- 
dios previos basados en fuentes de evi- 
dencia muy distintas (10s citados mBs 
arriba basados en secuencias de ADN, 
isoenzimas y morfologia externa). 

MATERIAL Y M ~ T O D O S  

Los caracteres fueron tornados del es- 
queleto de 73 especimenes representando 
a 24 especies de Liolaemus, 10s que h e -  
ran descriptos previamente en Lobo y 
Abdala (2001). En el Apbndice I se mues- 
tra la matriz de datos elaborada para 
este anBlisis incluybndose ademBs a Phy- 
maturus indistinctus (MCN 809-810, Mu- 
seo de Ciencias Naturales, Universidad 
Nacional de Salta, Argentina) para enrai- 
zar 10s Brboles obtenidos. 

El anBlisis cladistico se realiz6 em- 
pleando el programa PAUP* (Swofford, 
1998). Se realizaron dos sets de corri- 
das, en el primer caso se analizaron 10s 
35 caracteres esquelbticos y en el se- 
gundo caso se agregaron otros cuatro 
caracteres morfol6gicos (las sinapomor- 
fias propuestas por Etheridge, 1995 para 
10s grupos signifer, montanus y boulen- 
geri, para evaluar el efecto de las rnis- 
mas en 10s resultados): parche de esca- 
mas femorales agrandadas, supralabiales 
angostas y alargadas y usualmente con 
la cuarta curvada hacia arriba, epimi- 
sium del mlisculo pterygomandibularis 
melBnico y la hipertrofia del mlisculo 
puboischiotibialis cubriendo parte del ti- 
bialis internus. Dos caracteres esquelbti- 
cos descriptos por Etheridge (1995) como 
sinapamorfias de 10s grupos montanus y 
chiliensis respectivamente, heron inclui- 
dos en el set de datos de esqueleto (pro- 
ceso tibia1 y canal de Meckel). La pre- 
sencia o ausencia o el nlimero de poros 
precloacales es variable (y su presencia 
o ausencia en el grupo nitidus de Ethe- 
ridge, 1995) y requiere de revisidn y 
mayor estudio, es por ello que no fue 
incluido en este estudio. Los caracteres 
esquelbticos incluyen 17 continuos (mor- 

fombtricos o no), 9 binarios polim6rficos, 
6 binarios no p0lirn6~cos, 2 multiesta- 
dos polim6rficos y 1 multiestado no poli- 
m6rfico. Los caracteres binarios poli- 
m61f1cos fueron codificados siguiendo el 
mbtodo de las frecuencias de Wiens 
(1993, 1995) y 10s continuos utilizando el 
mbtodo de Thiele (1993) que emplea las 
medias de las especies y respeta las dis- 
tancias encontradas entre las mismas 
evitbdose utilizar codificaciones arbitra- 
rias. Los caracteres indicados en la ma- 
triz de Apbndice 1 con letras, implican 
un rango de a -> y, es decir 10s 25 es- 
tados de carBcter en que fueron codifica- 
das las especies para esos caracteres. 

Una lista detallada de 10s caracteres y 
su variaci6n puede ser encontrada en 
Lobo y Abdala (2001). A pesar de que se 
tratan de cambios no informativos, 10s 
caracteres 13, 20 y 35 (clispides de dien- 
tes maxilares indiferenciadas, fenestra 
esternal dividida y huesos plibicos orien- 
tados perpendicularmente a1 eje de la co- 
lumna vertebral, que son autapomorfias 
de L. tenuis, L. salinicola y L. pseudoano- 
malus respectivamente en este anBlisis), 
fueron incluidos en la matriz de datos. En 
el segundo caso sabemos que se trata de 
un carBcter compartido por especies del 
grupo wiegmanni (Etheridge, 2000). 

Se realizaron 12 corridas en total, en 
una primera ronda (6 comdas) considera- 
mos solamente 10s caracteres osteol6gi- 
cos (del 1 a1 34). En la primera corrida 
empleamos el criterio de pesos iguales y 
en las siguientes 5 corridas aplicamos 10s 
pesos implicados de Goloboff (1993) utili- 
zando 10s distintos valores de la constan- 
te K (2 a 6). Despubs de estas corridas 
realizamos el mismo tip0 de anBlisis con- 
siderando a 10s 39 caracteres en conjunto 
(osteol6gicos, ademBs de 10s caracteres 
de Etheridge, 1995). Teniendo en consi- 
deraci6n lo restringido de la muestra de 
taxones (24 especies de las 150, Etherid- 
ge y Espinoza, 2000) s610 pudimos eva- 
luar la recuperacidn (o no) de 10s princi- 
pales clados del gbnero previamente des- 
criptos en la literatura (basados en se- 
cuencias de ADN, isoenzimas y morfolo- 
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gia externa). Para evaluar la congruencia 
comparamos 10s Brboles resultantes con 
la taxonomia del grupo de Etheridge 
(1995), el estudio enzimBtico de Young- 
Downey (1998), el aniilisis de ADN de 
Schulte et al. (2000), la filogenia del gru- 
po chiliensis de Lobo (2001) y 10s miis 
recientes aniilisis del mismo grupo (Lobo, 
datos no publicados). 

RESULTADOS 

Teniendo en cuenta la muestra de es- 
pecies disponible se evalu6 la recupera- 
ci6n de 10s siguientes grupos: 

1. Grupo signifer (Etheridge, 1995). 
Para considerarse apoyado este grupo 
por este aniilisis, el mismo debiera estar 
formado por: L. pseudoanomalus, L. 
orientalis, L. dorbignyi, L. grosseorum, 
L. koslowskyi, L. ornatus, L. cf. quilmes, 
L. boulengeri, L. salinicola. La hip6tesis 
alternativa es la publicada por Young- 
Downey (1998) y Schulte et al. (2000) in- 
cluyendo este clado ademBs 10s grupos 
patag6nicos (kingii y lineomaculatus). 

2. Grupo montanus (Etheridge, 1995). 
Secci6n montanus (Schulte et al., 2000): 
L. orientalis, L. dorbignyi, L. grosseo- 
rum, L. koslowskyi, L. ornatus, L. cf. 
quilmes, L. boulengeri, L. salinicola. 

3. Grupo boulengeri (Etheridge, 1995). 
Serie boulengeri (Schulte et al., 2000): L. 
grosseorum, L. koslowskyi, L. ornatus, L. 
cf. quilmes, L. boulengeri, L. salinicola. 

4. Grupo nitidus (Etheridge, 1995). L. 
cf. siluanae, L. magellanicus, L. argentin- 
us, L. tenuis, L. burgeri, L. capillitas, L. 
chiliensis, L. lemniscatus, L. ramirezae, 
L. bitaeniatus, L. bibroni, L. neuquensis, 
L. nigroviridis. No aceptado por 10s estu- 
dios moleculares de Young-Downey 
(1998) y Schulte et al. (2000). 

5. Grupo chiliensis (Etheridge, 1995). 
Subgknero Liolaemus (Laurent, 1985; 

Schulte et al., 2000); g6nero Liolaemus 
(Young-Downey, 1998): L. argentinus, L. 
tenuis, L. burgeri, L. capillitas, L. chi- 
liensis, 'L. lemniscatus, L. ramirezae, L. 
bitaeniatus, L. bibroni, L. neuquensis, L. 
nigroviridis. 

6. Grupo alticolor (Lobo, datos no pu- 
blicados). L. ramirezae, L. bitaeniatus, L. 
bibroni. Este arreglo es congruente con 
Schulte et al. (2000). 

7. Grupo tenuis (Lobo, 2001). L. tenuis, 
L. argentinus, L. neuquensis. 

8. Grupo lineomaculatus. Ortiz (1981) 
describi6 el grupo magellanicus-lineoma- 
culatus formado por estas dos especies y 
separado del grupo archeforus-kingii. 
Young-Downey (1998) y Schulte et al. 
(2000) encontraron estos grupos patag6ni- 
cos formando un agrupamiento monofilb- 
tico. Siguiendo a Ortiz (1981) este anBli- 
sis deberia incluir a L. cf. silvanae y L. 
magellanicus formando un grupo separa- 
do de L. kingii. 

Un caso particular lo constituye L. 
chacoensis, el cual fue incluido en el 
subgbnero Eulaemus por Laurent (1983, 
1992); posteriormente fue incluido en el 
grupo chiliensis por Etheridge (1995); 
Lobo (2000) basado en la morfologia de 
10s hemipenes incluy6 esta especie en el 
grupo signifer de Etheridge (1995), y 
Schulte et al. (2000) encontraron a esta 
especie incluida en su serie boulengeri. 

El n6mero indicado para cada grupo 
en la lista presentada arriba es utilizado 
en 10s iirboles de las figuras 1 a 5. El re- 
sumen de 10s resultados por corrida se 
encuentra en la Tabla 1. 

ANALISIS CONSIDERANDO 
A TODOS LOS CARACTERES 

CON PESOS IGUALES 
(Ancilisis considerados 10s datos del 

esqueleto solo y en combinacibn con 10s 
caracteres de Etheridge, 1995) 

Considerando todos 10s caracteres con 
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pesos iguales, incluyendo o no 10s caracte- 
res 36 a1 39 (morfologia externa) encontra- 
mos solamente un Brbol (Figura 1). Como 
se puede apreciar en esta figura, solamen- 
te un grupo de 10s ocho evaluados en este 
estudio es recuperado. El grupo (8) forma- 
do por L. cf. silvanae y L. magellanicus 
recupera el grupo magellanicus-lineoma- 
culatus descripto por Ortiz (1981). Liolae- 
mus kingii no fgnmr;a un p p o  mmf iU& 
co con el c l d o  Zineomaculatus como fue 
~ ~ i u &  por Young-Downey (1998) y 
Schulte et al. (2000). En este analisis L. 
chacoensis est6 relacionado con otras es- 
pecies del grupo darwinii como ocurre en 
Schulte et al. (2000). 

Solamente en estas corridas L. pseu- 
doanomalus se encuentra relacionado con 
L. salinicola (Schulte et al., 2000, encon- 
traron a L. pseudoanomalus como grupo 
hermano del grupo wiegmannii). Las si- 
napomorfias del grupo lineomaculatus en 
este analisis son: proceso ceratohial en- 
sanchado abruptamente (caracter 4: 0-> 
1); disminuci6n en el niimero de anillos 
traqueales (carBcter 7: g -> q); pbrdida 
de 10s dientes pterigoideos (caracter 9: i 
-> a); pbrdida de la costilla cervical I11 
(carBcter 15: q -> y); disminuci6n del 
indice fenestra coracoide/fenestra escapu- 
lar (caracter 27: o -> p); aumento del 

indice varilla xifiesternalllongitud del cra- 
neo (caracter 31: j -> 1). 

PESOS .IMPLICADOS 
(Andlisis de 10s 

datos esqueldticos solos) 

Aplicando pesos implicados se obtuvie- 
ron dos topologias: 

Un Brbol (Figura 2) fue encontrado 
bajo valores de K= 2, 3 y 4 y la otra topo- 
logia (Figura 3) bajo valores de K=5 y 6. 

En el primer caso se recuperaron dos 
grupos: montanus (2) y lineomaculatus 
(8) y en el segundo caso, incrementando 
el valor de K recuperamos seis grupos: 
signifer (I), montanus (2), nitidus (4), al- 
ticolor (6), tenuis (7) y lineomaculatus (8). 

El grupo signifer (Etheridge, 1995) se 
encuentra sostenido por 8 sinapomorfias: 
tendencia a la pbrdida de un osiculo es- 
cleral (caracter 1: a -> m); extremo li- 
bre del ceratobranquial I1 se torna ex- 
pandido (caracter 5: a -> g); increment0 
en el numero de dientes pterigoideos (ca- 
rBcter 9: f-> 0); abertura parcial del ca- 
nal de Meckel (carBcter 14: 1 -> 0); 
rama lateral de la clavicula mas corta 
(carBcter 26: o -> u); disminuci6n de la 
longitud del hipoischium (caracter 29: s 

Tabla 1. Resumen de 10s resultados obtenidos en este estudio. Las columnas indican las distintas 
conidas realizadas y las filas 10s grupos de especies recuperados en cada caso. PI= pesos iguales. K=2 
-6= distintos valores de la constante K. 

Grupos de 

especi es 

1 - signifer 

2- montanus 

3- boulengeri 

4- nitidus 

5- chiliensis 

6- alticolor 

7- tenuis 

8-lineomaculatus 

Anal isis incluyendo datos de 

esqueleto solos 

PI 

X  

Analisis incluyendo esqueleto y 

sinapomorf ias de Etheridge (1 995) 

PI 

X  

K=2 

X  

K=2 

X  

K=3 

X  

K=3 

X X X  

X  

K=4 

X X X X X  

X  

K=4 

X X X X X  

X X X X X  

X X X X X  

X X X X X  

X X X X X  

X  

K=5 

X  

X  

X  

X  

X  

K=6 

X  

X  

X  

X  

X  

K=5 

X  

K=6 

X  
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Figura 1. Arb01 encontrado pesando a todos 
10s caracteres iguales a1 analizar un set de 35 
caracteres del esqueleto. Longitud = 49944; CI 
= 0,2960; HI = 0,7040; RI = 04135. El mismo 
Arb01 fue encontrado incluyendo 10s caracteres 
36 a1 39 (sinapomorfias de Etheridge, 1995). 
Longitud = 50352; CI = 0,2955; HI = 0,7045; RI 
= 0,4156. 

-> w); incremento en la relaci6n varilla 
xifiesternaVlongitud del crAneo (caracter 
31: 1 -> 0); acortamiento de la clavicula 
(carhcter 32: h -> q). 

El grupo montanus (Etheridge, 1995) 
estA sostenido por 13 sinapomorfias: in- 
c rement~  del ndmero de anillos traquea- 
les (carActer 7: k -> f); mayor proporci6n 
de anillos traqueales incompletos (carAc- 
ter 8: 1 -> p); menor nlimero de dientes 
heterodontes en el maxilar (carActer 11: 1 
-> h); disminuci6n en el ndmero de cos- 
tillas posxifiesternales alargadas (caracter 
17: o -> q); extremo libre del hipoisquion 
se torna mAs angosto (caracter 21: f -> 
m); adquisicidn de un proceso tibia1 en for- 
ma de navaja (carActer 22: 0 -> 1); dis- 
minucidn del indice altura cr6neoAongitud 
del c r h e o  (carActer 24: a -> d); disminu- 
ci6n del indice anchoAongitud del crAneo 

(carActer 25: h -> q); postfrontal mAs cor- 
to (carhcter 28: g -> i); varilla xifiester- 
nal mAs corta (carhcter 31: o -> q); cla- 
vicula mAs corta (carActer 32: q -> s); 
clavicula mAs ancha (caracter 33: m -> i); 
y placa esternal mAs angosta (carActer 34: 
h -> k). 

El grupo nitidus (Etheridge, 1995) se 
encuentra sostenido por 4 sinapomorfias: 
proceso anterior del aritenoides ubicado 
posterior a1 nivel de 10s procesos cricoi- 
deos anteriores (carActer 6: a -> i); dis- 
minuci6n de la relacidn fenestra coracoi- 
dea Ifenestra escapular (carActer 27: 1-> 
q); preisquion mas largo (carActer 30:l-> 
q); clavicula mas angosta (carActer 33: m 
-> r). 

El grupo alticolor (Lobo, datos no pu- 
blicados) esth sostenido por 6 sinapomor- 
fias: incremento del ndmero de anillos 
traqueales (carActer 7: k -> a); pt5rdida 
de costilla cervical I11 (cargcter 15: q -> 
y); extremo cartilaginoso de costilla cer- 
vical IV bifurcado (carActer 16: 1 -> d); 
extremo libre del hipoisquion mAs expan- 
dido (carActer 21: m -> h); tres prime- 
ras vbrtebras caudales sin chevron (ca- 
racter 23: 1 -> 2); clavicula mhs corta 
(carActer 32: j -> 0). 

El grupo lineomaculatus (Ortiz, 1981) 
esta sostenido por 7 sinapomorfias: pro- 
ceso ceratohial abruptamente ensanchado 
(carhcter 4: 0 ->; 1); menor nlimero de 
anillos traqueales (caracter 7: o -> q); 
menor nlimero de dientes maxilares (ca- 
racter 10: h -> b); canal de Meckel des- 
cubierto (caracter 14: 1 -> 0); incremen- 
to del nlimero de costillas posxifiesterna- 
les (carActer 17: o -> i); rama lateral de 
la interclavicula mhs larga (carActer 26: 
j -> h); clavicula mAs larga (caracter 32: 
j -> h). 

El grupo tenuis (Lobo, 2001) esth sos- 
tenido por 8 sinapomorfias: extremo li- 
bre del ceratobranquial I1 expandido (ca- 
rhcter 5: g -> y); incremento del nlime- 
ro de anillos traqueales incompletos (ca- 
rActer 8: k -> v); extremo cartilaginoso 
de la costilla cervical IV bifurcado (carAc- 
ter 16: 1 -> a); disminuci6n de la rela- 
ci6n alturdongitud del crAneo (carActer 
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24: m -> n); posfrontal mas corto (carat- 
ter 28: k -> p); preisquion mAs largo 
(carActer 30: h -> q); clavicula mAs an- 
gosta (carActer 33: i -> m); placa ester- 
nal mAs angosta (carActer 34: i -> 1). 

PESOS IMPLICADOS 
(Sumando 10s caracteres 

sinapomdrficos de Etheridge, 1995) 

A1 analizar la totalidad de 10s datos, 10s 
caracteres tomados del esqueleto, ademas 
de 10s 4 tomados de Etheridge (1995) en- 
contramos dos topologias (Figura 4 y 5). 

Un Arbol (Figura 4) fue encontrado 
con valores de K = 2, 3 y 4; el otro Arbol 
(Figura 5) con valores K= 5 y 6. 

En el primer caso se recuperaron sie- 
te grupos: signifer (1); montanus (2); 
boulengeri (3); nitidus (4 ) ;  alticolor (6); 
tenuis (7) y lineomaculatus (8). En el se- 
gundo caso (Figura 5) 10s mismos grupos 
fueron recuperados con la excepcidn del 
grupo boulengeri (3). Las topologias de 
las figuras 4 y 5 difieren en las relacio- 
nes dentro del grupo montanus (2). 

Las sinapomorfias del grupo signifer (1) 
(Etheridge, 1995) son 11 incluyendo 4 de 
las encontradas en el analisis de datos es- 
quel6ticos solos: (caracteres 1: i -> m; 5: 
a -> g; 9: f -> 1 y 14: 1 -> 0). Las otras 
7 sinapomorfias son: margenes del fora- 
men parietal formados principalmente por 
el hueso parietal (carActer 2: 0 -> 1); 
p6rdida de la costilla cervical I11 (carActer 
15: p -> y); incremento de la relaci6n fe- 
nestra coracoidea/fenestra escapular (ca- 
r8cter 27: i -> 0; preisquion mas largo 
(carActer 30: 1 -> q); clavicula m8s angos- 
ta  (carActer 33: m -> r); epimisium del 
miisculo pterygomandibularis melanic0 
(carActer 38: 0 -> 1); miisculo puboisquio- 
tibialis hipertrofiado cubriendo en parte al 
tibialis interno (caracter 39: 0 -> 1). 

Las sinapomorfias del grupo mon- 
tanus (2) (Etheridge, 1995) son 10 inclu- 
yendo 8 de las encontradas en el andisis 
de datos esquel6ticos solos: (caracteres 7: 
k -> f; 11: 1-> h; 17: o->q; 22:O->l; 
24: a->d; 28: g->i; 31: o->q; 34: h->k; 
siendo 10s cambios en 10s caracteres 17 y 

indistinctus 
pseudoanomalus 
cf.sllvanae 
magellanicus 

grosseorurn 
cf. quilmes 
donblgnyi 
sallnlcoia 
kosiowskyi 
orientaiis 
omatus 

agentinus 
tenuis 
neuquensls 
amitruee 
blbmnl 
bitaenlatus 
bugeri 
chacoensis 
chiiiensls 
kingi 
nigmviridis 

Figura 2. Arb01 obtenido del anilisis conside- 
rando 10s caracteres del esqueleto solos y apli- 
cando pesos implicados con valores de la cons- 
tante K = 2,  3 y 4 ;  B = 2 (fit: -168.95552); K = 
3 (fit: -185.10224) y K = 4 (fit: -198.85521). 

31 en direccidn opuesta). Las otras sina- 
pomorfias son como sigue: foramen parie- 
tal no excavado (carActer 3: f -> a) y 
rama lateral de la interclavicula mAs lar- 
ga (caracter 26: x -> u). 

Las sinapomorfias del grupo boulengeri 
(3) (Etheridge, 1995) son: incremento en 
el niimero de dientes pterigoideos (carAc- 
ter 9: 1 -> 0); menor niimero de dientes 
maxilares (caracter 10: p -> n); disminu- 
cidn en el niimero de costillas posxifies- 
ternales alargadas (carActer 17: n -> q); 
varilla xifiesternal mAs corta (carhcter 31: 
j -> u); parche de escamas posfemorales 
agrandadas (carhcter 36: 0 -> 1). 

Las sinapomorfias para el grupo niti- 
dus (1) (Etheridge, 1995) son nueve in- 
cluyendo las cuatro encontradas en el 
analisis con 10s datos de esqueleto solos 
(caracteres 6: a->i; 27: 1 ->q; 30: 1->q; 
y 33: m-> r). 

Las otras sinapomorfias son: coronas 
de 10s dientes con bordes rectos (no di- 
vergentes) (carhcter 12: 0 -> 1); dismi- 
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pseudoanomalus 
indistinctus 

boulengeri 
grosseorum 
cf. quilmes 
dorbign yi ID- 
ko slowskyi 
orientelis 
ometus 

I I checoensis 

cf.silvanae 
megellanicus 

I 

7 - lemniscatus 
neuquensis 

-+I 
4 

- burgen' 

kingi 

Figura 3. Arb01 obtenido del anilisis conside- 
rando 10s caracteres del esqueleto solos y apli- 
cando pesos implicados con valores de la cons- 
tante K = 5 y 6; K = 5 (fit: -211.54805) y K = 
6 (fit: -223.07828). Los ndmeros en 10s nodos 
indican: (1) grupo signifer; (2) grupo montanus; 
(4) grupo nitidus; ( 6 )  grupo alticolor; (7) grupo 
tenuis; (8) grupo lineomaculatus. 

- 

nucidn en el numero de costillas posxi- 
fiesternales alargadas (caracter 17: o -> 
s); extremo libre del hipoisquion angosto, 
no expandido (caracter 21: a -> m); dis- 
minuci6n en la proporci6n ancho/longitud 
del crane0 (caracter 25: j -> m); incre- 
mento de la longitud clavicular (caracter 
32: c -> h). 

El grupo lineomaculatus (1) (Ortiz, 
1981); grupo alticolor (1) (Lobo, en prep.) 
y grupo tenuis (1) (Lobo, 2001) estan sos- 
tenidos por las mismas sinapomorfias 
que las del analisis de 10s datos esquelb- 
ticos solos. 

nigmviridis 

Como fuera confirmado en el pasado, 
la morfologia del esqueleto brinda impor- 

tante informaci6n acerca de las relacio- 
nes filogenbticas, a niveles altos de la 
taxonomia de 10s iguanios (como en de 
Queiroz, 1987; Estes et al., 1988; Ethe- 
ridge y de Queiroz, 1988; Frost y Ethe- 
ridge, 1989 entre otros). Tambi6n este 
sistema es muy informativo para estable- 
cer relaciones intragenbricas (por ejem- 
plo Frost, 1992; Wiens, 1993; Reeder y 
Wiens, 1996; Hollingsworth, 1998; entre 
otros). En Lobo y Abdala (2001), describi- 
mos 35 caracteres esquelbticos y remar- 
camos la importancia que algunos de 
ellos podrian tener en el estudio de rela- 
ciones dentro del gbnero. Siguiendo una 
metodologia formal de analisis encontra- 
mos soporte a la mayor parte de las ob- 
servaciones sistematicas que hicieramos 
entonces. Como resultado de nuestro es- 
tudio se pudieron alcanzar dos tipos de 
conclusiones: aquellas referidas a las re- 
laciones interespecificas en Liolaemus y 
aquellas referidas a 10s m6todos de anali- 
sis empleados. 

ACERCA DE LOS GRUPOS 
DE ESPECIES 

Seis de 10s grupos que se evaluaron 
en este estudio ahora pueden considerar- 
se mejor soportados (grupos signifer, 
montanus, nitidus, lineomaculatus, alti- 
color y tenuis). En el analisis de caracte- 
res esquel6ticos solos no se ha encontra- 
do evidencia que sustente a1 grupo 
boulengeri. Este grupo solamente fue re- 
cuperado en tres de las doce corridas 
cuando se sumaron 10s caracteres de 
Etheridge (1995). 

En siete corridas (Figuras 3, 4 y 5) el 
grupo nitidus de Etheridge (1995) fue re- 
cuperado per0 con L. cf silvanae y L. ma- 
gellanicus incluido entre otras especies 
del grupo chiliensis y no como grupo her- 
mano de aquel grupo. El grupo nitidus no 
fue recuperado en estudios moleculares 
(Young-Downey, 1998; Schulte et al., 
2000) per0 si fue bste el caso del grupo 
chiliensis. Etheridge (1995) describi6 dos 
caracteres soportando el grupo chiliensis 
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(canal de Meckel y poros precloacales); 
debido a que la presencia o ausencia y el 
numero de poros precloacales es variable 
no solamente en el grupo chiliensis sino 
tambien en el grupo nitidus, este cariicter 
no fue considerado en este estudio. Debi- 
do a que esta decisi6n podria haber influi- 
do en el resultado del analisis a favor de 
aceptar el grupo nitidus sin encontrar el 
grupo chiliensis, se hicieron pruebas in- 
cluyendo aquel caracter (en la matriz ge- 
neral de datos esquel6ticos y sinapomor- 
fias de Etheridge, 1995) encontriindose 10s 
mismos resultados exhibidos en las Figu- 
ras 1 ,4  y 5. Incluir este caracter en la for- 
ma en que ese autor lo describiera (Ethe- 
ridge, 1995) no afecta 10s resultados. Este 
caracter debiera codificarse empleando el 
metodo de 10s <<gaps>> de Thiele (1993). El 
grupo chiliensis no fue recuperado en nin- 
guna de las doce carridas. 

Liolaemus chacoensis fue incluido en 
su grupo ((argentinon por Laurent (1983, 
1984, 1985), y posteriormente en su 
subg6nero Eulaemus (Laurent, 1992), 
mientras que Etheridge (1995) lo incluy6 
en su grupo chiliensis. Lobo (2000), estu- 
diando la morfologia de 10s hemipenes, re- 
marc6 el hecho de que la ornamentaci6n 
en el caso de L. chacoensis es priictica- 
mente id6ntica a la encontrada en espe- 
cies del grupo signifer. En 10s dos analisis 
considerando a 10s caracteres de pesos 
iguales (Figura I), L. chacoensis se en- 
cuentra incluido en un grupo formado por 
otros miembros del grupo boulengeri (y 
mas relacionado a especies del grupo da- 
rwinii, como ocurre en el analisis de 
Schulte et al., 2000). Cuando se analiz6 
empleando pesos implicados, aun esco- 
reando como presente para esta especie el 
caracter sinapom6rfico del grupo boulen- 
geri (parche de escamas posfemorales 
agrandadas), aparece como grupo herma- 
no del grupo signifer (Figuras 4 y 5). 

En todas las corridas empleando pesos 
implicados (Figuras 2, 3, 4 y 5), boulenge- 
ri es el grupo hermano de L. grosseo- 
rum, relaci6n semejante a la encontrada 
por Schulte et al. (2000). 

~nicamente en las corridas siguiendo 

Indlstinctus 
chacoends 
pseudoanomalus 

1 +  
donbignyi 
otfentalis 

2 
+ 

salinlcoia 
3 koslowskyi - 

omatus - 
cf.qullmes 
boulengeri 
gmsseorum 

bltaeniatus 
remireme 
capillitas 
chiiiensis 
burgeri 
cf.silvanae 
magellanicus 
lemnlscatus 
neuquensls 
argentinus 
ten uis 

Figura 4. Arb01 obtenido de sumar 10s caracte- 
res del esqueleto ademlis de las sinapomorfias 
de Etheridge (1995) empleando pesos implicados 
con valores de la constante K = 2, 3 y 4; K = 
2 (fit: -252.62924); K. = 3 (fit: -270.56681) y K = 
4 (fit: -285.76485). 

el criterio de pesos iguales L. pseudoano- 
malus se encuentra relacionado con L. 
salinicola (L. pseudoanomalus seria el 
grupo hermano del grupo wiegmannii en 
Schulte et al., 2000) 

En las doce corridas, L. cf. silvanae es 
el grupo hermano de L. magellanicus. 

EL EFECTO DE EMPLEAR 
"PESOS IMPLICADOS" 

Debido a que no todos 10s caracteres 
brindan la misma informaci6n sobre la 
filogenia de un grupo, decidimos utilizar 
un metodo que fue propuesto para dife- 
renciarlos de acuerdo con la homoplasia 
que 10s mismos exhiben durante el pro- 
ceso de busqueda de iirboles. Este m6to- 
do le asigna 10s mayores pesos a aque- 
110s caracteres que son menos homopliis- 
ticos y que mejor informan sobre un ar- 
bol, utilizando para ello una funci6n c6n- 
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I indistinctus 
chacoensls 
pseudoanomalus 

- 

donbignyi 
cf.quilmes 

2 
boulengeri 
grosseorum 
salinicola 
koslo wskyi 
orientalis 
omatus 

I- klngi 
nigroviridis - bibroni 

4 bitaeniatus 
4 

- capillitas 

[ chlliensis 
- .  burgerl 

cf.silvanae - 
mage~lanicus - 

Figura 5. Arb01 obtenido para todos 10s carac- 
teres juntos aplicando valores de K = 5 y 6; K 
= 5 (fit: -299.24650) y K = 6 (fit: -311.45906). 

cava de pesado. Este mhtodo (Goloboff, 
1993) es una mejora con respecto a1 co- 
nocido pesado sucesivo de Farris (1969) 
debido a que no depende de una corrida 
inicial ya que el proceso de pesado traba- 
ja durante la biisqueda misma de Qrboles 
(es decir que el punto de partida no afec- 
ta 10s resultados que se obtienen). Ade- 
mas una funci6n c6ncava de pesado dis- 
crimina 10s caracteres menos homoplas- 
ticos de otros mas homopl8sticos, a pesar 
de exhibir igual niimero de pasos extra 
entre hip6tesis alternativas (por mas de- 
talles sobre el desarrollo te6rico de estas 
ideas y la discusi6n relacionada de 10s 
ultimos aiios, se puede consultar Kit- 
ching et al., 1998, y m8s recientemente 
Schuh, 2000). Debido a que no existe un 
criterio objetivo que nos indique quh va- 
lor debemos seleccionar para la constante 
K, calculamos todas las hip6tesis alterna- 
tivas cambiando 10s valores de dicha 
constante (2 - 6). 

En este estudio, corriendo la matriz 
con K=2, K=3 y K=4 en el analisis de 
caracteres esquel6ticos solos, se encontr6 

la misma topologia (Figura 2); sumando 
10s caracteres de Etheridge (1995) y ana- 
lizahdo con esos mismos valores de K, se 
encontr6 tambi6n una sola hip6tesis (Fi- 
gura 4). 

El esquema de pesos implicados de 
Goloboff (1993) fue mucho mas eficiente 
para recuperar 10s principales clados de 
Liolaemus, a diferencia de lo que sucedi6 
a1 aplicar el esquema mas comiinmente 
utilizado en la literatura de aplicar pesos 
iguales a todos 10s caracteres. Corriendo 
10s caracteres esquelhticos solos, recupe- 
ramos solamente un grupo versus dos 
(K= 2, 3, 4) y seis (K= 5, 6) utilizando 
pesos implicados. Corriendo la matriz de 
esquelhticos mas caracteres de Etheridge 
(1995): bajo el criterio de pesos iguales 
recuperamos un solo grupo versus siete 
y seis grupos (K= 2, 3 y 4, K= 5 y 6 res- 
pectivamente). La eficiencia de este mh- 
todo es mas significativa si consideramos 
que se trabaj6 con una muestra muy res- 
tringida de especies (16% del niimero to- 
tal de especies del ghnero), y ademas que 
el 80% de 10s caracteres son polim6rficos 
ylo continuos codificados empleando sus 
valores de frecuencias y las medias res- 
pectivamente (usando una media de 
muestra que en la mayoria de 10s casos 
no super6 10s 4 especimenes). Considera- 
mos muy improbable que aquellos mis- 
mos grupos (encontrados en analisis ba- 
sados en molhculas) fueron recuperados 
aqui por azar. La comparaci6n de nues- 
tros resultados y 10s publicados en 10s 
analisis anteriores (congruencia), revelan 
un patron comiin: la historia geneal6gica 
de Liolaemus. 

A1 agregar 10s caracteres morfol6gicos 
(no esquel6ticos de Etheridge, 1995) des- 
criptos como sinapomorfias, no se encon- 
traron diferencias en 10s resultados con 
la excepcidn de la recuperaci6n del grupo 
boulengeri en tres corridas. 

El significado del uso de la constante 
K y el significado de 10s resultados obte- 
nidos aplicando diferentes valores, re- 
quiere de mas estudios te6ricos y empiri- 
cos ya que no existe una relacidn muy 
clara o directa entre 10s valores de K y la 
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eficiencia en la recuperaci6n de clados 
(medido en este estudio mediante el cri- 
terio de congruencia). Incrementando 10s 
valores de K para 10s caracteres esque- 
lbticos solos, encontramos 10s mejores 
resultados con 10s valores maximos (re- 
cuperando uno, dos y seis grupos utili- 
zando pesos iguales, K= 2-4 y K= 5-6 res- 
pectivamente). Para el analisis de la to- 
talidad de 10s datos, obtuvimos uno, siete 
y seis grupos con pesos iguales, K= 2-4 y 
K= 5-6, respectivamente. 

Kallersj6 et al. (1999) en un analisis 
molecular de secuencia de 1428 bases 
para la filogenia de las plantas que las 
terceras posiciones (codones) a pesar de 
exhibir una frecuencia de cambios consi- 
derablemente mayor que las primeras y 
segundas posiciones reflejaban mayor 
parte de la estructura filogenbtica en 10s 
resultados. Estos autores recomiendan 
por ello tomar con precauci6n 10s mbto- 
dos de analisis que se basan en pesado 
segiin la homoplasia exhibida por 10s ca- 
racteres como el utilizado aqui. Por el 
momento entonces las conclusiones en- 
tre ambos trabajos serian contradictorias, 
analisis futuros deberian tener como ob- 
jetivo ampliar esta tematica. 

CONCLUSIONES 

Durante 10s iiltimos afios han sido 
propuestas diferentes metodologias para 
tratar caracteres morfol6gicos que exhi- 
ben variaci6n y para 10s caracteres conti- 
nuos (Thiele, 1993; Wiens, 2000). Asimis- 
mo, nuevas fuentes de informaci6n . ior- 
fol6gica son ahora sujeto de continuas in- 
vestigaciones (por ejemplo Zelditch et a1 ., 
2000). Estos dos factores han expandido 
las posibilidades de extraer miis informa- 
ci6n cladistica de la morfologia en com- 
paraci6n con lo que se hacia afios atras. 
Estos nuevos aportes te6ricos y metodo- 
16gicos, favorecen el estudio de muchos 
investigadores en un campo practicamen- 
te inagotable como lo ha sido siempre y 
sigue siendo, el de la morfologia. Los 
mktodos aplicados en este estudio (m6to- 

do de las frecuencias, de 10s agapsll para 
codificar en combinaci6n con la aplica- 
cidn de pesos implicados) han pasado en 
este caso el test de congruencia proban- 
do su eficiencia y revelando a1 mismo 
tiempo la sefial filogenbtica contenida en 
este set de datos. 

Las relaciones filogenkticas dentro de 
Liolaemus son el objeto de intenso estu- 
dio (por distintos autores) y como se pue- 
de apreciar, alin se estan dando 10s pri- 
meros pasos. El estudio de nuevas fuen- 
tes de evidencia (morfol6gica o no) y la 
adicidn de nuevos caracteres son necesa- 
rios para brindar mas resoluci6n a1 cono- 
cimiento actual (por cierto incomplete) 
de la filogenia de Liolaemus. 

J. Wiens y P. Goloboff revisaron e hi- 
cieron valiosos comentarios sobre este 
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