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Resumen: En este estudio hemos
abordado la variabilidad genética y
morfoldgica de la lagartija balear. Con
ello, hemos actualizado la filogenia de
las poblaciones actuales de Podarcis
lilfordi incorporando nuevos marcado-
res moleculares. Nuestros resultados
indican que no existe concordancia
entre la diversificacion genética de las
distintas islas e islotes y la diversifica-
cién morfoldgica. Tampoco hemos
hallado una relaciéon congruente entre
ambos conjuntos de datos y la agrupa-
cion subespecifica. Desde nuestro
punto de vista, la solucién no es abor-
dar una revisién subespecifica tradicio-
nal. Una revisién de este tipo nos lleva-
ria, o bien al reconocimiento de un
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Abstract: In this study we address the
genetic and morphological variability of
the Balearic lizard. We updated the
phylogeny of the current populations
of Podarcis lilfordi incorporating new
molecular markers. Our results indicate
a lack of agreement between genetic
and morphological diversification. We
do not find a congruent relationship
between both data sets and the cur-
rent subspecific arrangement. From
our viewpoint, the solution does not
imply a traditional subspecific review.
Such review would lead us to either
the recognition of a very large number
of subspecies with little or no support
on genetic data, or a massive grouping
of populations in a very small number
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nUumero muy elevado de subespecies
con poco o nulo soporte en datos
genéticos, o bien a la agrupacién masi-
va de todas las poblaciones en un
numero muy reducido de subespecies,
lo que enmascararia la diversidad del
conjunto. Como solucién a este dilema,
proponemos un cambio de paradigma,
con el reconocimiento de unidades evo-
lutivamente significativas (ESU, en sus
siglas inglesas) para cada una de las
poblaciones actuales de la lagartija
balear. El reconocimiento de las ESU
implica que se tienen que preservar
todas y cada una de las poblaciones de
la lagartija balear si queremos, no solo
conservar la extraordinaria biodiversi-
dad actual, sino preservar indefinida-
mente el proceso evolutivo que la ha
hecho posible y que solo puede garan-
tizarse si mantenemos todos los esce-
narios ambientales en los que se ha
verificado dicha evolucién.

Palabras clave: conservacién, morfolo-
gia, filogenia, Lacertidae

Introduccién

of subspecies that would mask their
diversity. As a solution to this dilemma,
we propose a paradigm shift with the
recognition of evolutionarily significant
units (ESU) for each of the current
populations of the Balearic lizard. The
recognition of ESUs implies that each
and every one of the populations of
the Balearic lizard must be preserved if
we want not only to preserve the
extraordinary current biodiversity, but
to preserve indefinitely the evolutio-
nary process that has given rise to it
and that can only be guaranteed if we
maintain all the environmental scena-
rios in which that evolution has been
verified.

Keywords: conservation, morphology,
phylogeny, Lacertidae

La lagartija balear —Podarcis lilfordi (Guinther, 1874)— es un lacérti-
do endémico de las Islas Baleares. Se considera una especie en pe-
ligro, con la categoria EN de la UICN (Pérez-Mellado & Martinez-
Solano 2009). P. lilfora < miembro del primer conjunto faunistico
posmessiniense registrado en la isla de Menorca (Bover, Quintana &
Alcover2008; Bover et al. 2014). Aparentemente, la especie se exten-
did mas tarde al archipiélago de Mallorca y Cabrera. Durante el Ho-
loceno, hace unos 2.000 afios, la lagartija balear se extinguio de las
islas principales de Mallorca y Menorca, probablemente como con-
secuencia de la introduccion de depredadores terrestres por parte
de los romanos (Pérez-Mellado 2009 y referencias incluidas). Hoy
solo esta presente en 43 poblaciones de islotes costeros, incluido el
archipiélago de Cabrera.

Albert Glinther (1874) describio la lagartija balear, «Zootoca Lilfor-
di [sic]», como una especie de «una isla muy pequena [Illa de I'Aire]
en el sureste de Menorca». En ese momento, incluyo las lagartijas
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del islote maltés de Filfola (hoy dia, Podarcis filfolensis) en esta nue-
va especie. Posteriormente, Boulenger (1920) incluira la lagartija ba-
lear dentro del megataxon Lacerta muralis, aunque Braun (1877) ya
la habia reconocido previamente como una especie separada.

De acuerdo con la informacion genética, la lagartija balear se se-
parod de su especie hermana —Podarcis pityusensis (Bosca 1883)—
cuando se lleno la cuenca mediterranea, al final de la crisis salina
del Messiniense (Brown et al. 2008; Terrasa et al. 20094, 2009b).
Al comienzo del periodo Cuaternario, hace 2.6 millones de afos, se
produjo la cladogénesis de la lagartija balear de Menorca y Mallor-
ca (Brown et al. 2008; Terrasa et al. 20094, 2009b). En el Plioceno
tardio, los niveles del mar eran mas altos que en la actualidad (Sid-
dal et al. 2003), lo que impidio una conexion terrestre entre las dos
islas. Asipues, probablemente fue la dispersion transmarina de unos
pocos propagulos la que dio lugar a las poblaciones de lagartijas de
Mallorca, como ocurrio en otros grupos de reptiles de la cuenca del
Mediterraneo (Carranza et al. 2006). La separacion de las lagartijas
de Mallorca (incluido el archipiélago de Cabrera) y Menorca persis-
tio durante el Pleistoceno, incluso cuando se produjeron episodios
secundarios de contacto, con cambios en el nivel del mar (Lambeck
et al. 2014). En consecuencia, durante mas de 2.5 millones de afnos
los clados monofiléticos de Mallorca + Cabrera, por un lado, y Me-
norca, por el otro, evolucionaron con poca o ninguna introgresion
genética. Esta evolucion condujo a la diferenciacion de poblaciones
aisladas, formando uno de los Rassenkreise (Rensch 1929) mas sor-
prendentes de la cuenca mediterranea.

En este articulo analizamos la variabilidad genética y morfologi-
ca delalagartija balear. Incorporamos nueva informacion genética
sobre la especie, asi como una descripcion de las poblaciones exis-
tentes basada en la morfometria, la folidosis y los patrones de colo-
racion (véase también Pérez-Cembranos et al. 2020a). Para tener
en cuenta la historia evolutiva de la lagartija balear, analizamos la
folidosis y morfometria en todas las poblaciones mediante contras-
tes filogenéticamente independientes, con el uso de nuestro propio
arbol filogenético.
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Material y métodos

La lagartija balear (P. lilfordi) es un lacértido de tamafio medio. En
este trabajo incluimos datos de todas las poblaciones conocidas de
esta especie. En el estudio genético separamos cuatro zonas diferen-
tes de la isla de Cabrera (véase mas abajo) e incluimos una pobla-
cion introducida de la bahia de Palma (Mallorca), la del Illot de Na
Porrassa (fig. 1). En el analisis de los rasgos morfologicos, algunas
de estas poblaciones fueron excluidas, al carecer de informacion so-
bre su morfometria y/o coloracion.

Elgrado de aridez de las distintas areas de las Islas Baleares se es-
tim6 con los valores anuales de precipitaciony con el indice I, (Sahin
2012). En este indice, se emplea la relacion de la precipitacion anual
total y la humedad especifica media anual (S,). La humedad especi-
fica media se calcula con la temperatura media, la humedad relativa
y la presion local, que son los datos meteorologicos mas facilmente
disponibles (Sahin 2012). El analisis estadistico de la precipitacion
anual indica que en Menorca existe habitualmente una precipitacion
anual significativamente superior a la registrada en los dos puntos
de Mallorca de los que disponemos de datos —el puerto de Palma'y
su aeropuerto. Los resultados son similares con el indice I, con va-
lores significativamente superiores en Menorca.

Estudio genético

Se estudiaron cinco fragmentos de ADN mitocondrial no superpues-
tos para cada muestra, que contienen secuencias de los siguientes
genes: 1) ARNr 128 parcial, 2) dos fragmentos parciales del citocro-
mo b (CYTB), 3) laregion de control parcial (CR), 4) dos subunidades
parciales del gen NADH deshidrogenasa y los tRNA asociados (de-
nominados ND1, ND2, tRNA , tRNA  ytRNA )y 5) el fragmen-
to COI (citocromo oxidasa}+T»s cebadores y las condiciones de am-
plificacion para los primercscuatro fragmentos de ADNmt son los
mismos que los utilizados en nuestros estudios previos de Podarcis
(Rodriguez et al. 2013; Terrasa et al. 2009a4). El fragmento de COI se
amplificd y secuencio usando los cebadores LCO-1490: GGT CAA
CAAATC ATA AAG ATA A lemas, se amplifico y secuencio un gen
nuclear ctz2ptor de melanocortina 1 (MC1R) (720 pb). Los cebado-
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res y las condiciones de amplificacion son los mismos que los utili-
zados en Buades et al. 2013.

Ambas cadenas de los productos de PCR se secuenciaron y-elabo-
raron en un secuenciador ABI 3130 automatico (Applied Biosystems),
utilizando un kit de secuenciacion ciclica BigDye® Terminator v. 3.1
(Applied Biosystems) y editando la informacion con el software Co-
donCode Aligner (CodonCode Corporation). Los datos nucleares
se esealonarc= itilizando DnaSP v. 6 (Stephens & Donnelly 2003;
Stephens, Smith & Donnelly 2001; Rozas et al. 2017).

Usamos un conjunto de datos que incluia 46 poblaciones de Po-
darcis lilfordi para los analisis genéticos. Se utilizaron tres conjuntos
de datos diferentes: 1) los primeros cuatro fragmentos de ADN mi-
tocondriales concatenados (12S, CYTB, CR y NADH), 2) la alinea-
cidn de fragmentos de COI con una longitud de 656 pares de bases
y 3) la alineacion nuclear en fase (MC1R) con una longitud de 720
pares de bases. Los analisis bayesianos se realizaron con MrBayes
3.2.1 (Ronquist et al. 2012).

Estudio morfolégico

Se ha estudiado la morfologia de 5.765 especimenes observados
en campo y de colecciones herpetoldgicas (3.465 machos y 2.300
hembras) a partir de fotografias o medidas de lagartijas vivas o pre-
servadas. Todas las dimensiones corporales fueron medidas en el
campo y en las colecciones por el mismo observador, mientras que
los caracteres de folidosis se registraron en el campo o a partir de
imagenes digitales tomadas de cada individuo. Se estudiaron otras
lagartijas, especialmente los ejemplares de las series tipo, de las co-
lecciones herpetologicas del Museo de Historia Natural Alexander
Koenig (Bonn, Alemania), del Museo de Historia Natural de Berlin,
del Senckenberg Forschungsinstitut und Naturmuseum (Francfort,
Alemania), del Museo de Historia Natural de Londres y del Museo
de Historia Natural de Madrid.

Se incluyeron seis dimensiones corporales, asi como el peso: la
longitud cabeza-cuerpo (LCC), la longitud de la cola intacta (LCI),
la longitud del pileo (LP), la anchura de la cabeza al nivel del pileo
(AP), la altura de la cabeza (AC) y la longitud de la pata posterior
izquierda (LMP). Por otro lado, se estudiaron seis caracteres de fo-
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lidosis: gularia, collaria, dorsalia, ventralia, femoralia izquierda y la-
minillas del cuarto digito izquierdo (lamellae) —véase Pérez-Mella-
do & Gosa 1988 para detalles metodologicos de medidas corporales
y recuento de escamas.

Como nuestros datos no cumplian las premisas de normalidad
multivariante, se compararon los caracteres morfométricos y de
folidosis entre los tres grupos principales de poblaciones (Mallorca,
Cabrera y Menorca) con el paquete de R npmv (Burchett et al. 2017).
Ademas, empleamos un escalamiento no métrico multidimensional
(NMDS) para establecer la divergencia morfologica entre 43 pobla-
ciones de P. lilfordi. Este método sirve para representar el patron in-
herente de una matriz de disimilitud en una imagen geométrica con
un numero minimo de dimensiones, manteniendo la mayor proxi-
midad posible con la matriz de datos original.

La coloracion dorsal de las lagartijas se analizo con el paquete de
R colordistance (Weller 2019; Weller & Westneat 2019), una herra-
mienta comparativa objetiva para la creacion de perfiles de colory
la comparacion de imagenes digitales. Para comparar las imagenes
o poblaciones, empleamos la distancia del movimiento de tierra o el
método métrico de Wasserstein (EMD), que tiene en cuenta la can-
tidad de pixeles en cada categoria de color, asi como la distancia en-
tre categorias dentro del espacio de color. De esta manera, los histo-
gramas de color de cada imagen o de un grupo de imagenes, es decir,
de todos los individuos de una poblacion dada, se comparan, dando
como resultado una matriz de distancias simétricas que se represen-
ta con sumapa de calor (heatmap) correspondiente. En el mapa de
calor utilizamos colores predeterminados que van desde el amari-
llo (menos similar) al azul (mas similar). Todas las pruebas estadis-
ticas se han llevado a cabo en el entorno de R (R Core Team 2019).

Por otro lado, se llevaron a cabo analisis comparativos de rasgos
morfoldgicos teniendo en cuenta las relaciones filogenéticas de las
poblaciones. Para ello, empleamos nuestro propio arbol filogenético,
basado en el ADN mitocondrial (fig. 2). Utilizando el paquete caper
de R (Orme et al. 2018), restringimos nuestro analisis con contras-
tes filogenéticamente independientes (Felsenstein 1985) a la com-
paracion de variables morfoldgicas continuas. De este modo, com-
paramos separadamente para machos y hembras todas las variables
continuas de morfometria y folidosis entre poblaciones de P. lilfordi,
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utilizando el tamafio corporal como covariable en un modelo lineal
(Orme et al. 2018). Para estudiar la presencia o ausencia de colora-
cion melanica como rasgo binario, empleamos el llamado «estadi-
grafo D» (Fritz & Purvis 2010) para variables binarias, con la fun-
cion «phylo.d» del paquete caper de R.

Resultados

Hoy dia se conocen 43 poblaciones insulares de la lagartija balear
(tabla 1, fig. 1) que, en el caso particular de la isla de Cabrera, subdi-
vidimos en cuatro subpoblaciones en varios analisis genéticos y/o
morfoldgicos (véase mas abajo): la del puerto de Cabrera (el area
alrededor de la bahia de la isla de Cabrera), la del faro de Cabrera
(la peninsula de N’Ensiola, en el extremo suroeste de la isla), la de
Morro d’En Tia (otra peninsula occidental de la isla) y la de Miran-
da (la parte central de Cabrera). La mayoria de las poblaciones han
sido descritas en estudios previos. Las del archipiélago de Cabrera
fueron estudiadas por Salvador (1979, 1986) y recientemente revi-
sadas por Pérez-Cembranos et al. (2020b). Pérez-Mellado y Salva-
dor (1988) estudiaron las lagartijas de Menorca, aunque algunas po-
blaciones fueron descubiertas después (véase Pérez-Mellado 2009),
como es el caso de la de I'Illot d’En Mel (Triay 2000).

Anadlisis genético

El analisis bayesiano basado en fragmentos de la COI solo brinda
una imagen aproximada de la estructura filogenética de P. lilfordi,
con una separacion de los principales clados de Menorca, por un
lado, y Mallorca + Cabrera, por otro. En cambio, el analisis basado
en el conjunto de datos concatenados de ADNmt muestra una me-
jor resolucion de la cladogénesis de la lagartija balear (fig. 2), con
resultados similares a los ya publicados (Brown et al. 2008; Terra-
sa et al. 20094, 2009b) y con una excelente separacion de los lina-
jes mitocondriales de Menorca respecto a los de Mallorca y Cabrera.
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Morfometria y folidosis

Como en numerosas especies de reptiles escamosos, en P. lilfordi he-
mos detectado un acusado dimorfismo sexual en la mayoria de los
caracteres morfométricos y de folidosis. En los machos adultos, te-
niendo en cuenta los tres grupos de poblaciones —Menorca, Mallor-
ca y Cabrera— los tamafios corporales son significativamente dife-
rentes entre lasislas, pero tales diferencias se deben unicamente al
menor tamano corporal de las lagartijas de Menorca.

Teniendo en cuenta todos los caracteres de escamas (folidosis)
y biometria que se han obtenido, el analisis multivariante no para-
métrico nos indica que, tanto en los machos como en las hembras,
existen diferencias estadisticamente significativas entre las lagarti-
jas de Cabrera, Mallorca y Menorca.

Si comparamos cada rasgo morfologico de los ejemplares de cada
isla, la transicion de Menorca a Mallorca y Cabrera se caracteriza por
un aumento del tamano corporal, mientras que hay una disminucion
en las dimensiones cefalicas, tanto en machos como en hembras. Las
tendencias son menos claras en los rasgos morfologicos restantes 'y
en los caracteres de folidosis, pero son comunes en machos y hem-
bras en todos los casos, excepto en la anchura del pileo, la longitud
de las patas posteriores y la femoralia.

El analisis con NMDS de las poblaciones de machos adultos con-
firma la separacion de las lagartijas de Menorca de las de Cabrera
y Mallorca. La imagen es menos clara en hembras adultas, con una
posicion coherente de las poblaciones del Illot d’En Mel y la Illa de
Ses Mones, en Menorca (véanse los NMDS en Pérez-Cembranos et
al. 2020a).

Patrones de coloracién

En lalagartija balear, el melanismo aparecio varias veces durante la
divergencia de las poblaciones insulares. Las poblaciones melanicas
estan presentes en casi todos los linajes. En el archipiélago de Cabre-
ray en Mallorca, las lagartijas no meldnicas solo estan presentes en
islas mas grandes, como Cabrera Gran y Sa Dragonera, o en la del
Toro, que tiene una poblacion de lagartijas muy oscuras, claramen-
te tendentes al melanismo. Por el contrario, solo hay una poblacion
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totalmente meldnica en Menorca, en la Illa de I’Aire. El analisis com-
parativo de presencia/ausencia de melanismo indica, obviamente,
que existe una fuerte sefial filogenética para este rasgo.

La melanizacidn parece ser uno de los puntos clave en la agrupa-
cion de poblaciones de lagartijas de Mallorca y Menorca. No pode-
mos esperar, por lo tanto, una separacion de los principales clados
de Mallorca, Cabreray Menorca basada en rasgos de color. Para los
machos y las hembras encontramos grupos bien definidos de pobla-
ciones melanicas y nomelanicas. En los machos adultos, las lagartijas
no melanicas de Sa Dragonera y Cabrera se agrupan con un conjun-
to de poblaciones de P. lilfordi de Menorca donde dominan los colo-
res pardos, mientras que las restantes poblaciones no melanicas de
Menorca se agrupan en otro clado, con presencia de colores pardos,
azules y verdes (véanse los mapas de calor en Pérez-Cembranos et
al. 2020a). Por el contrario, la uinica poblacion melanica de Menor-
ca,ladelallladel’'Aire, se agrupa con las poblaciones melanicas res-
tantes de Cabrera y Mallorca. En las hembras adultas, la agrupacion
de poblaciones segun el color dorsal es aun mas esclarecedora. Un
primer grupo incluye a todas las hembras melanicas o casi melani-
cas de la Illa de I'Aire con las de Mallorca y Cabrera. Las hembras
no melanicas restantes se agruparon en el segundo clado. En el caso
de las hembras, los colores azules y verdes son muy poco comunes,
dominando en todas las poblaciones los colores pardos. Aun asi, se
pueden distinguir dos grupos dentro de las no melanicas: el prime-
ro con colores pardos mas claros y con menos pigmentacion negra,
y el segundo con hembras mas pardo-olivaceas y ligeramente mas
pigmentadas de negro.

En la Illa de Ses Aguiles hay una poblacién sorprendentemente
mixta, con individuos completamente melanicos y otros no melani-
cos. LaIlla de Ses Aguiles es una pequefia roca cercana ala Illa Gran
d’Addaia (véase sulocalizacion en la figura 1). En esta poblacion estan
presentes los dos morfos: hay lagartijas con un patron dorsal de color
pardoy lagartijas completamente melanicas, similares a las que ha-
bitan en la Illa de l’Aire. Desde un punto de vista morfoldgico, estas
lagartijas son dificiles de separar de las poblaciones restantes de Me-
norca. Los individuos meldnicos de la Illa de Ses Aguiles son genéti-
camente diferentes de los de la Illa de I'Aire y, por lo tanto, no son el
resultado de una introduccion antropogénica. En resumen, en Me-

17



norca encontramos solo una poblacion melanica (5.88%) o, si inclui-
mos los especimenes meldnicos de la Illa de Ses Aguiles, dos (11.76%).
En Mallorca y Cabrera, el melanismo es dominante, con preponde-
rancia en 7 de las 9 poblaciones nativas existentes (77%) en la costa

de Mallorcayenio delas14enel archipiélago de Cabrera (71,43%).
Es interesante sefalar que, en Cabrera, las subpoblaciones de Mor-
rod’En Tia y de N’Ensiola (faro de Cabrera), dos peninsulas parcial-
mente aisladas del resto de la isla principal, muestran también una

clara tendencia al melanismo; se agruparon por analisis de color con

poblaciones melanicas o casi melanicas tanto en machos como en

hembras. Este resultado indica una clara tendencia al melanismo

relacionada con el aislamiento en islotes pequenos y los efectos de-
mograficos concomitantes que provoca.

Sistematica

Como era de esperar, si comparamos la agrupacion de las subespe-
cies descritas de la lagartija balear (véase, por ejemplo, Pérez-Me-
llado 2009) con los resultados genéticos, morfologicos y de colora-
cion, es evidente que no son congruentes con la lista de subespecies

actualmente aceptadas. La mayoria de las subespecies descritas no

estan respaldadas por la divergencia genética de los clados (fig. 2), ni

por los rasgos morfométricos y de coloracion. Ademas, en el casode

la morfologia, encontramos diferencias notables entre los tres gru-
pos de poblaciones —Menorca, Mallorca y Cabrera—, pero siguien-
do un patrdn que no guarda relacion con las subespecies descritas.
Solo en el caso de Menorca, algunas subespecies, como P. lilfordi

addayae o P. lilfordi sargantanae, mostraron una proximidad morfo-
logica entre sus poblaciones. Sin embargo, hay muchos otros casos

en los que la morfologia no refleja la disposicion taxonomica que se

propone en trabajos anteriores.

La coloracion es un rasgo empleado habitualmente en el diagnosti-
coy descripcion clasicos de subespecies. Nuestro analisis agrupa las
poblaciones de acuerdo con los colores dorsales dominantes, inde-
pendientemente de su ubicacion geografica o su taxonomia subespe-
cifica (véanse los apartados anteriores). Sin embargo, es interesante
notar que, al menos en los machos adultos, hay un grupo de poblacio-
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nes no melanicas de Menorca bien separadas de un conjunto mixto
de poblaciones de Mallorca y Cabrera, melanicas o casi meldnicas.

De este modo, desde el punto de vista genético, asi como desde el
de la morfologia y la coloracion dorsal, nuestros resultados son no-
tablemente inconsistentes con la lista de subespecies descritas de
lalagartija balear. Algunos casos merecen un comentario particular.
Las dos poblaciones menorquinas de la Illa Gran de Binicodrell y la
Illa Petita de Binicodrell, con ejemplares descritos como P. lilfordi
codrellensis, estan muy proximas entre si, apenas separadas por un
brazo de mar de no mas de quince metros. Sin embargo, su distan-
cia morfoldgica es notable, en el caso de los machos. También ocur-
re en los machos de los islotes de Malgrat Gran y Malgrat Petit (Illot
des Conills), en la costa suroeste de Mallorca, descritos conjunta-
mente como P. lilfordi hartmanni. Finalmente, hay dos poblaciones
de lagartijas de Menorca que no han sido descritas, las correspon-
dientes a los islotes de Ses Mones y d’En Mel (tabla 1). Las lagarti-
jas de ambos islotes estan morfologicamente bien separadas, pero
guardan una clara similitud genética con otras poblaciones aparen-
temente no relacionadas, como en el caso de la Illa Gran d’Addaia 'y
el lllot d’En Mel (fig. 2).

Discusién

No conocemos el origen del linaje del que surgio la lagartija balear.
Sin embargo, los datos genéticos y las filogenias reconstruidas del
género Podarcis en el Mediterraneo indican claramente que P. lilfordi
y P. pityusensis forman el grupo hermano del resto de las especies del
género Podarcis del Mediterraneo central, particularmente, de P. ti-
liguertay P. filfolensis. Es el llamado «grupo del Mediterraneo occi-
dental» (Harris, Arnold & Thomas 1998). Desde ese punto de vista,
laslagartijas de las Islas Baleares probablemente proceden de pobla-
ciones del Mediterraneo central que ocuparon el gran macizo balear,
extendiéndose luego hacia el oeste yllegando a las zonas occidenta-
les correspondientes a lo que hoy dia esla isla de Mallorca y Cabrera.
A pesar de que existe una gran variabilidad entre las poblaciones
microinsulares en su area de distribucion geografica, surge un patron
claro de nuestros resultados genéticos, asi como de nuestros anali-
sis multivariantes de morfologia y folidosis. Encontramos diferen-
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cias significativas entre Menorca y Mallorca y entre las poblaciones
de Menorca y Cabrera, mientras que hay diferencias menos claras
en la morfologia de los individuos de Cabrera y de Mallorca. Este
patron concuerda con la informacion genética. El escalamiento no
métrico multidimensional mostrd un patron similar, con la mayo-
ria de las poblaciones de los islotes costeros de Menorca separadas
de los de Mallorca y del archipi¢lago de Cabrera. Esa separacion es
menor en el caso de las hembras adultas, aunque también, en rela-
cion con ellas, el analisis con NMDS mostrd que la mayoria de las
poblaciones de Menorca se ubican en la parte izquierda del diagra-
ma de NMDS (Pérez-Cembranos et al. 2020a).

Conrespecto a la variacion del tamaio corporal, la regla de Berg-
mann (1847) propone que, en los vertebrados endotérmicos (avesy
mamiferos), el tamafio corporal es mayor en latitudes altas por razo-
nes adaptativas: la menor relacion superficie-volumen en endoter-
mos de mayor tamafo corporal confiere ventajas termorregulado-
ras, ya que las pérdidas de calor se minimizan en los ambientes mas
frios. Sin embargo, el problema es mas complejo en los vertebrados
ectotermos. En Squamata (lagartos y serpientes) se ha propuesto, a
escala intraespecifica, la existencia de una regla de Bergmann inver-
sa (Oufiero et al. 2011 y referencias incluidas), con tamafios corpo-
rales mas grandes en individuos de latitudes mas bajas, es decir, en
entornos mas calidos (Ashton & Feldman 2003). En la lagartija ba-
lear, existe una clara tendencia a tamanos corporales mas grandes
en poblaciones de latitudes mas bajas, lo que confirmaria las expec-
tativas de una regla inversa de Bergmann.

Ha habido numerosos estudios que han abordado, con resultados
notablemente variables, el valor adaptativo del tamaro y del nume-
ro de escamas en relacion con las variables climaticas (Bogert 1949;
Hellmich 1951; Soulé 1966; Soulé & Kerfoot 1972; Calsbeek, Knouft
& Smith 2006). En algunos casos, los lagartos y lagartijas de las islas
mas grandes tenian escamas cada vez mayores, una tendencia que
se interpretd como una respuesta adaptativa a las temperaturas me-
dias mas altas en las islas mas grandes. En otras palabras, en lugares
donde el clima es mas calido podemos esperar escamas mas grandes
y, consecuentemente, menos numerosas. En el caso de P. lilfordi, de-
mostramos que todas las poblaciones de Menorca tienen un mayor
numero de escamas dorsales, ventrales y gulares que las poblacio-
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nes de lagartijas de Mallorca y Cabrera. Segun nuestro analisis de

datos climaticos, las poblaciones costeras de P. lilfordi en Mallorca

y Cabrera estan sometidas a un clima mas arido que las de Menor-
ca. Sin embargo, esta descripcion solo se aplica a la situacion actual.
La separacion de Menorca y Mallorca + Cabrera tuvo lugar hace 2.6
millones de anos, coincidiendo con la transicion de los periodos del

Plioceno al Pleistoceno (Walker et al. 2018). En el Plioceno tardio y
temprano, las condiciones climaticas de las Islas Baleares eran pre-
dominantemente las propias de las zonas humedas mediterraneas

(Wagner et al. 2014). Luego, durante la transicion del Pleistoceno

tardio al Holoceno, cuando tuvo lugar el aislamiento final de las la-
gartijas de las poblaciones de Cabrera, se produjo un aumento de las

temperaturas, con un clima templado calido y temporadas de vera-
nos secos e inviernos humedos (Wagner et al. 2014), coincidiendo

con la disminucion del numero de escamas dorsales en las poblacio-
nes de Mallorca y Cabrera.

Probablemente uno de los rasgos mas llamativos en las poblacio-
nes de P. lilfordi sea el de la coloracion. Los individuos melanicos
aparecen en varias poblaciones de la lagartija balear, pero nuestro
analisis comparativo de coloracion dorsal agrupo a todas las pobla-
ciones melanicas independientemente de su situacion geografica
(véase en los apartados anteriores). Podemos especular que la colo-
racion melanica confiere ventajas adaptativas relevantes a sus pose-
edores, lo que explicaria su aparicion en diferentes linajes. Es inte-
resante observar, ademas, que, en el clado de P. lilfordi de Menorca,
solo la Illa de l'Aire, el islote costero mas antiguo, tiene una pobla-
cion melanica, mientras que, en las poblaciones supuestamente deri-
vadas de lagartijas de Mallorca, el melanismo ha sido probablemen-
te una respuesta adaptativa bastante comun, tanto en la costa de la
isla como en el archipiélago de Cabrera. De hecho, nuestros resul-
tados indican que el melanismo es un rasgo evolutivo con una fuer-
te senal filogenética.

Las lagartijas baleares de los islotes costeros de Menorca, por un
lado, y las de los islotes costeros de Mallorca y el archipiélago de
Cabrera, por otro, son genética y morfoldgicamente distintas. La
morfologia muestra una gran variabilidad interpoblacional, y los
caracteres morfomeétricos y de folidosis claramente separan a los in-
dividuos adultos en dos clados distintos, lo que confirma la separa-
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cion genética durante la primera y definitiva cladogénesis de la espe-
cie (Brown et al. 2008; Terrasa et al. 20094, 2000b). Como Terrasa

et al. 20094, 2009b) han demostrado, durante los periodos glacia-
res de Riss (200.000 anos) y de Wiirm (25.000 afios) el nivel del mar
disminuyo mas de 100 metros, lo que ocasiond un amplio contac-
to terrestre de Mallorca, Cabrera y Menorca. Sin embargo, la intro-
gresion fue muy baja o incluso nula, probablemente debido a una

limitada capacidad de dispersion de las lagartijas o a una activa se-
leccion en contra de los hibridos (Terrasa et al. 20094, 2009b y re-
ferencias incluidas). Por lo tanto, probablemente debido a las dife-
rentes condiciones ambientales de los islotes costeros de Menorca

y los de Mallorca y Cabrera, la morfologia de las lagartijas vario se-
gun las diferentes presiones selectivas, dando como resultado la ima-
gen actual, con dos clados de Menorca y Mallorca + Cabrera. Esta

imagen, ademas, ha sido enmascarada por una compleja divergen-
cia de las poblaciones de los islotes en ambos clados, a consecuen-
cia de condiciones microambientales que conducen a la miriada de

morfologias colectivamente alineadas dentro del concepto clasico

de Rassenskreis (Rensch 1929 en Mayr & Ashlock 1991). Como uni-
dades clasificatorias, las subespecies no son ttiles en estudios com-
parativos sistematicos, al tratarse de grupos de poblaciones defini-
das por relaciones bioldgicas hipotéticas o distribuciones geograficas

en lugar de por homologias, es decir, de por caracteristicas deriva-
das y compartidas (Ebach & Williams 2009).

En este contexto, el uso de categorias subespecificas es notable-
mente dificil. Es cierto que algunas de las subespecies descritas de
P. lilfordi estan diferenciadas morfologica y genéticamente. Ademas,
estan aisladas en islotes particulares. Sin embargo, hay varias pobla-
ciones de lagartijas con claras diferencias morfoldgicas, comolas de
los islotes d’En Mel o de Ses Mones, aun no descritas, con una des-
concertante similitud genética con otras poblaciones. ¢{Tendria senti-
do describir nuevas subespecies para tales poblaciones, basandonos
unicamente en diferencias morfologicas? Desde nuestro punto de
vista, si actuamos de ese modo, deberiamos aplicar el mismo crite-
rio en todas las poblaciones separadas por diferencias morfologicas,
sin prestar atencion a las similitudes o diferencias genéticas entre
ellas. Por el contrario, si aplicamos criterios estrictamente genéticos,
la proximidad que hay entre numerosas poblaciones nos obligaria
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a invalidar muchas subespecies previamente descritas solo con cri-
terios morfologicos, insostenibles desde un punto de vista genético.
Creemos que solo se puede resolver este dilema alejandonos del
propio concepto de subespecie en relacion con las poblaciones de la
lagartija balear. Proponemos para ello que cada poblacion se identi-
fique como una unidad evolutiva significativa (ESU, en sus siglas in-
glesas) —véase, por ejemplo, Moritz 2002. Una ESU es un grupo de
organismos sustancialmente aislados reproductivamente, como es
el caso de casi todas las poblaciones microinsulares de P. lilfordi, fi-
sicamente aisladas incluso de los islotes mas cercanos. Ademas, una
ESU deberia representar un componente importante en el legado evo-
lutivo de la especie. Tenemos que evaluar cada poblacion a lo largo
de dos ejes de diversidad que podrian describirse como de genéti-
ca molecular y de morfologia adaptativa. La diversidad adaptativa
corresponde a la de rasgos morfologicos y ecologicos que observa-
mos en la actualidad en las distintas poblaciones de P. lilfordi. Esta
diversidad representa la materia prima para la evolucion futura. En
consecuencia, consideramos ESU plenamente diferenciadas todas
las poblaciones aisladas de la lagartija balear (Pérez-Mellado 2008).
En un puiiado de poblaciones estudiadas hasta ahora, se han de-
tectado toda una serie de caracteristicas ecologicas y de comporta-
miento probablemente unicas. Las lagartijas baleares del islote de
Sanitja, por ejemplo, son las principales polinizadoras del hinojo
marino, Crithmum maritimum (Pérez-Mellado & Casas 1997); las
de Cabrera, por otro lado, polinizan Euphorbia dendroides (Trave-
set & Saez1997). Es mas que probable que tales interacciones se es-
tablezcan con estas u otras especies de plantas en muchas otras po-
blaciones, pero hasta ahora no se han descrito. En la Illa de I'Aire, el
comportamiento de alimentacion abarca una extraordinaria varie-
dad de plantas vasculares y todo tipo de elementos nutritivos (Pérez-
Mellado & Traveset 1999; Pérez-Cembranos, Leon & Pérez-Mellado
2016 y datos no publicados). Ello ha tenido una influencia significa-
tiva en el comportamiento antidepredador de las lagartijas (Cooper,
Pérez-Mellado & Hawlena 2006; Pérez-Cembranos, Pérez-Mellado
& Cooper 2013) y en sus habilidades para detectar nuevos recursos
alimenticios, y ha facilitado la aparicion de nuevos rasgos de com-
portamiento, como el cleptoparasitismo (Cooper & Pérez-Mellado
2003) y la facilitacion social (Pérez-Cembranos & Pérez-Mellado
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2015), aun desconocida en otras poblaciones. Del mismo modo, la
llegada ala Illa de I'Aire de una planta vascular con un sindrome de
polinizacion extraordinariamente peculiar, la rapa mosquera (Heli-
codiceros muscivorus), dando lugar a una interaccion unica con la la-
gartija balear, que captura los potenciales polinizadores de la planta
pero también actia como su dispersor legitimo, facilitando el aumen-
to de sudensidad hasta valores extremadamente elevados enlaIlla
de l’Aire (Pérez-Mellado et al. 2000, 2006, 2007; Pérez-Cembranos,
Pérez-Mellado & Cooper 2018 y datos no publicados). En otras po-
blaciones concretas, como la del Estell de Fora, en el archipi¢lago
de Cabrera, aparece una interaccion sorprendente con un depreda-
dor esporadico de las lagartijas, el halcon de Eleonora (Falco eleono-
rae). Las lagartijas baleares de este enclave practican un cleptopara-
sitismo aparentemente aceptado por los halcones (Salvador 1980).

En este estudio solo hemos abordado la descripcion y posible ori-
gen de algunas de las caracteristicas morfologicas de la lagartija ba-
lear. Sin embargo, queda por dilucidar el origen y la causalidad de
una miriada de rasgos etoldgicos y ecologicos que, de una forma u
otra, caracterizan cada poblacion. Esta tarea implica la preservacion
completa del proceso microevolutivo en los islotes donde la lagartija
balear sobrevive desde hace miles de afios. La identidad taxonomica
potencial de cada poblacion a escala subespecifica no es el aspecto
mas relevante en esta especie y es paraddjico que, sin embargo, sea el
que principalmente ha atraido la atencion de expertosy aficionados.

En cada poblacion de P. lilfordi observamos una historia evolutiva-
mente independiente, vinculada a diferentes condiciones ecologicas,
atamafos de poblacion extremadamente variables, a la disponibili-
dad de recursos troficos y a la presencia de competidores o depreda-
dores particulares. Esta situacion ha conllevado respuestas adapta-
tivas en muchos casos exclusivas de cada poblacion, materializadas
en caracteristicas morfologicas, etoldgicas y ecoldgicas hasta aho-
ra solo observadas en dichas poblaciones. En consecuencia, consi-
derar unidades evolutivamente significativas todas las poblaciones
implica que todas y cada una de ellas son completamente relevan-
tes para su conservacion. No queremos proteger unicamente el pro-
ducto de la evolucion, es decir, el extraordinario Rassenskreis de la
lagartija balear observado hoy dia; queremos preservar el proceso
futuro de la evolucion de la lagartija balear (Moritz 2002).
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La UICN cataloga la lagartija balear como una especie en peligro
—criterio: Biab (ii) + 2ab (iii) (Pérez-Mellado 2002; Pérez-Mellado
& Martinez-Solano 2009)— porque solo se encuentra en un area de
distribucion de menos de 5.000 km?, donde ocupa una superficie
real de menos de 550 km?. Ademas, su distribucion esta severamen-
te fragmentada en pequefios islotes costeros, con una disminucion
continua de la extension y calidad de su habitat. Paradojicamente,
los gestores regionales de conservacion de las Islas Baleares consi-
deran que la especie solo deberia ser catalogada como vulnerable
(Viada 2006). Probablemente, esta calificacion poco realista deri-
va del hecho de que algunas poblaciones concretas, como las de las
islas de Sa Dragonera o Cabrera, albergan una gran cantidad de la-
gartijas. Sin embargo, esta calificacion parece ignorar que el carac-
ter unico de cada poblacion impide la translocacion de individuos
entre poblaciones. La preservacion completa de todas las poblacio-
nes es la unica garantia de conservacion del proceso evolutivo uni-
co en esta especie (Pérez-Mellado 2008), al margen de dudosas al-
ternativas que implicarian translocaciones o programas de cria en
cautividad (Mayol 2004).
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Tabla 1. Poblaciones de P. lilfordi incluidas en este estudio (excepto P. lilfordi
rodriquezi), su distribucidn geografica y las subespecies descritas

Subespecies descritas

Distribucién

P. lilfordi lilfordi (GUnther, 1874)

Illa de I'Aire

P. lilfordi addayae (Eisentraut, 1928)

Illa Gran d'Addaia e llla Petita
d'Addaia

P. lilfordi balearica (Bedriaga, 1879)

llla del Rei

P. lilfordi brauni (M0ller, 1927)

llla d'En Colom

P. lilffordi carbonerae Pérez-Mellado
& Salvador, 1988

En Carbdé y En Carbonet

P. lilfordi codrellensis Pérez-Mellado
& Salvador, 1988

Illa Gran de Binicodrell e llla Petita
de Binicodrell

P. lilfordi colomi (Salvador, 1979)

El Colomer

P. lilfordi conejerae (MUller, 1927)

Sa Conilleray Na Redona

P. lilfordi espongicola (Salvador,
1979)

L'Esponja

P. lilfordi estelicola (Salvador, 1979)

Estell de Fora y Estell des Coll

P. lilfordi fahrae (Mtller, 1927)

Na Foradada

P. lilfordi fenni (Eisentraut, 1928)

Sanitja

P. lilfordi gigliolii (Bedriaga, 1879)

Sa Dragonera

P. lilfordi hartmanni (Wettstein,
1937)

Malgrat Gran y Malgrat Petit

P. lilfordi imperialensis (Salvador,
1979)

L'Imperial

P. lilfordi jordansi (MUller, 1927)

Na Guardia, Na Moltona, En Caragol
y Na Pelada

P. lilfordi kuligae (M0ller, 1927)

Cabrera, Fonoll Gros, Fonoll Petit e
llla de Ses Rates

P. lilfordi nigerrima (Salvador, 1979) Ses Bledes
P. lilfordi planae (Muller, 1927) Na Plana
P. lilfordi pobrae (Salvador, 1979) Na Pobra

P. lilfordi porrosicola Pérez-Mellado &
Salvador, 1988

Illa des Porros
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Subespecies descritas Distribucién

P. lilfordi rodriquezi (MUller, 1927) Illa de Ses Rates

Illa d"En Tosqueta, llla de Sa
Sargantana, llla des Revells y Ses
Bledes

P. lilfordi sargantanae (Eisentraut,
1928)

P. lilfordi toronis (Hartmann, 1953) llla del Toro

Estell Xapat Gros, Estell Xapat Petit

P. lilfordi xapaticola (Salvador, 1979) y Estell de S'Esclata-sang

llla de Ses Mones e llla de Ses

Undescribed populations Aguiles

Figura 1. Poblaciones actuales de la lagartija balear (P. lilfordi) en las
Gimnesias (Menorca y Mallorca)
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Figura 2. Arbol filogenético en base a ADN mitocondrial de datos
concatenados
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Figura 3. Escalamiento multidimensional no métrico de las caracteristicas morfométricas de los

machos adultos de P. lilfordi
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Nota: Obsérvese la agrupacion de las poblaciones de Menorca (en rojo) en el lado izquierdo del diagrama. La esquina superior derecha
estd ocupada por las poblaciones de Cabrera (en negro), mientras que las poblaciones de Mallorca (en verde) se sitUan principalmente en

el centro del diagrama.
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Figura 4. Escalamiento multidimensional no métrico de las caracteristicas morfométricas de las hembras adultas de P. lilfordi
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Nota: En el caso de Menorca, la situacién de las poblaciones es similar a la observada en los machos, mientras que las hembras de

Mallorca y Cabrera se hallan morfolégicamente mucho mas préximas y mezcladas en la zona central del diagrama.
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Figura 5. Mapa de calor (heatmap) de los machos adultos de P. lilfordi a partir de la coloracién dorsal
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Nota: Los pixeles de la imagen dorsal se han agrupado en un espacio de color HSV 5 x 2 x 3. Los valores mas bajos (en azul) indican una
mayor similitud de coloracién dorsal de las poblaciones, y los valores mas elevados (en rosa), una mayor distancia. En la base de la figura
se presentan cuatro fotografias de machos de las poblaciones de las islas de Ses Aguiles, de I'Aire, des Porros y del Toro, representativos
de cada uno de los clados principales del mapa de calor superior. Bajo cada una de las fotografias se adjunta el histograma con el
porcentaje de pixeles de cada una de las 5 x 2 x 3 = 30 categorias cromaticas empleadas en el andlisis. Las cinco primeras barras de cada
histograma corresponden al color negro (véase su dominancia en las poblaciones de las islas de 'Aire y del Toro). Alternadamente, las
barras 6, 11,16, 21y 26 corresponden a colores pardos, del mas oscuro al mas claro (presentes, por ejemplo, en el caso de la llla de Ses
Aguiles). El resto de las barras intermedias de los histogramas corresponden a tonalidades verdes y azules —véase su importancia en los
machos de la llla des Porros (consuUltese el texto para mas detalles).
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Figura 6. Mapa de calor (heatmap) de las hembras adultas de P. lilfordi a partir de la coloracién dorsal
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Nota: Los pixeles de la imagen dorsal se han agrupado en un espacio de color HSV 5 x 2 x 3. Los valores mas bajos (en azul) indican una
mayor similitud de coloracién dorsal de las poblaciones, y los valores mas elevados (en rosa), una mayor distancia. En la base de la figura
se presentan cuatro fotografias de hembras de las poblaciones de las islas de Malgrat Gran, del Toro y des Rovells y del puerto de
Cabrera, representativos de cada uno de los clados principales del mapa de calor superior. Bajo cada una de las fotografias se adjunta el
histograma con el porcentaje de pixeles de cada una de las 5 x 2 x 3 = 30 categorias cromaticas empleadas en el anélisis. Las cinco
primeras barras de cada histograma corresponden al color negro (véase su dominancia en las poblaciones de las islas de Malgrat Grany
del Toro). Alternadamente, las barras 6, 11, 16, 21y 26 corresponden a colores pardos, del mas oscuro al mas claro (presentes, por ejemplo,
en el caso de la llla de Ses Aguiles). El resto de las barras intermedias de los histogramas corresponden a tonalidades verdes y azules
—véase su importancia en los machos de la llla des Porros (consultese el texto para mas detalles).





