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Resumen 

 
Myotis velifer es un murciélago insectívoro, cuya área de distribución se extiende desde el noroeste 

de Estados Unidos hasta Honduras, teniendo poblaciones tanto residentes como migratorias, 

dependiendo de la región geográfica. Esta especie se considera politípica, con tres a seis 

subespecies reconocidas morfológicamente. Sin embargo, estudios genéticos previos en 

poblaciones de Estados Unidos, revelaron altos niveles de similitud genética entre algunas 

subespecies, así como inconsistencias entre su taxonomía y la descripción de la estructura genética 

a lo largo de su distribución geográfica. Por lo tanto, el objetivo de este proyecto fue determinar la 

variación genética de M. velifer y su correlación con la taxonomía subespecífica, para describir los 

procesos evolutivos asociados a su variación intraespecífica. Para ello, se analizaron secuencias de 

dos marcadores mitocondriales y tres nucleares, en 234 muestras, de 38 localidades, a lo largo de 

su distribución; asimismo, se realizaron análisis filogenéticos de estructura y de conectividad 

genética. Los resultados de varianza molecular, filogenéticos y de redes haplotípicas generados en 

el presente estudio, no fueron consistentes con las subespecies propuestas, tampoco reflejaron un 

patrón de diferenciación genética correlacionado con las delimitaciones geográficas 

subespecíficas. En cambio, se identificó un patrón de estructura marcadamente diferente entre los 

datos nucleares con respecto a los mitocondriales. Ello sugiere que, el flujo génico en esta especie 

está impulsado en gran medida por los machos, mientras que las hembras exhiben débil fidelidad 

regional. Esto fue respaldado por una estructura mitocondrial significativa (FST=0.437) y con nueve 

haplogrupos asociados a ciertas ecorregiones, así como una correlación positiva de aislamiento por 

distancia. En contraste, los datos nucleares no indicaron diferenciación genética (FST=0.068), ni 

aislamiento por distancia, lo cual fue consistente con las estimaciones de flujo génico. De tal 

manera que, los resultados genéticos del presente estudio no apoyan la separación de M. velifer en 

subespecies, por lo que proponemos que debería tratarse como una especie monotípica. 
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Abstract 

Myotis velifer is an insectivorous bat whose distribution ranges from the northwestern United States 

to Honduras, with both resident and migratory populations depending on the geographic region. 

This species is considered polytypic, with three to six morphologically recognized subspecies. 

However, previous genetic studies in populations from the United States revealed high levels of 

genetic similarity between some subspecies, as well as inconsistencies between its taxonomy and 

the description of genetic structure across its geographic range. Therefore, the objective of this 

project was to determine the genetic variation of M. velifer and its correlation with subspecific 

taxonomy in order to describe the evolutionary processes associated with its intraspecific variation. 

To this end, sequences from two mitochondrial markers and three nuclear markers were analyzed 

in 234 samples from 38 localities throughout its range. Phylogenetic, genetic structure, and 

connectivity analyses were also performed. The molecular variance, phylogenetic, and haplotype 

network results obtained in this study were not consistent with the proposed subspecies and did not 

reflect a pattern of genetic differentiation correlated with the subspecific geographic boundaries. 

Instead, a markedly different genetic structure pattern was identified between the nuclear and 

mitochondrial data. This suggests that gene flow in this species is largely male-driven, while 

females exhibit weak regional fidelity. This was supported by significant mitochondrial structure 

(FST = 0.437) and nine haplogroups associated with certain ecoregions, as well as a positive 

correlation with isolation by distance. In contrast, nuclear data did not indicate genetic 

differentiation (FST = 0.068), nor isolation by distance, which was consistent with the gene flow 

estimates. Thus, the genetic results of this study do not support the separation of M. velifer into 

subspecies, and we propose that it should be treated as a monotypic species. 
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Introducción 

 

Myotis velifer (J. A. Allen, 1890) comúnmente conocido como Myotis mexicano o Myotis de las 

cavernas, es un murciélago insectívoro perteneciente a la familia Vespertilionidae. Se distingue por 

presentar un área escasamente peluda entre los hombros y por ser uno de los miembros de mayor 
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tamaño del género (Kaup, 1829), con longitud del antebrazo entre 40‑ 47 mm (Hayward, 1970). 

Esta especie presenta una amplia distribución geográfica tanto en altitud como en latitud, que 

abarca desde el noroeste de los Estados Unidos en Kansas, descendiendo al suroeste por Oklahoma 

hasta Texas y el sureste de Nuevo México; en el suroeste de EE.UU., desde el sur de Nevada, 

California y Arizona, extendiéndose a lo largo de México de norte a sur y en la región noroeste en 

Baja California, excepto en la península de Yucatán. De Chiapas, México, se extiende hacia el sur 

por Guatemala hasta Honduras (Solari, 2019). Su intervalo altitudinal va desde las tierras bajas 

hasta los 3,300 m.s.n.m., habitando en cuevas, túneles y edificaciones abandonadas en colonias de 

2000 a 5000 individuos (Fitch et al., 1981). Es una especie que presenta poblaciones tanto 

migratorias como residentes en algunas localidades de EE.UU (Hayward, 1970). La dinámica 

migratoria en algunas áreas incluye la aparición y desaparición de colonias durante los meses de 

abril y mediados de septiembre hasta finales de octubre. Las poblaciones del noroeste de Texas, 

Oklahoma y el centro‑sur de Kansas pueden ser residentes, ya que permanecen durante el invierno, 

mientras que en Arizona y Texas se han identificado grandes colonias durante el verano que migran 

en invierno en busca de refugios de hibernación (Hayward 1970). En México, los registros 

realizados en el centro del país reportan la migración de algunas poblaciones de manera altitudinal 

hacia lugares con elevaciones más altas durante la temporada de invierno (Villa, 1966), mientras 

que registros de su presencia durante todo el año en una localidad en centro de México indican que 

son poblaciones residentes (Ávila-Flores y Medellín, 2004). 

Myotis velifer presenta una notable variación morfológica a lo largo de su distribución geográfica 

(Miller y Allen, 1928; Hayward, 1970; Fitch et al., 1981; Hall, 1982), por lo que basados en las 

diferencias en el color del pelaje, caracteres craneodentales y del tamaño corporal, así como de los 
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ambientes que ocupan (Vaughan, 1954; Hayward, 1970; Allen, 1896; Miller y Allen, 1928; Choate 

y Hall, 1967), se ha determinado la clasificación intraespecífica que comprende entre tres a seis 

subespecies (Hayward, 1970; Hall, 1981; Simmons, 2005; Parlos, 2008; Wilson et al., 2019). En 

la base de datos sobre la Diversidad de Mamíferos [MDD] (2023) se reportan seis subespecies para 

M. velifer: M. v. velifer (Allen, 1890), M. v. incautus (Allen, 1896), M. v. peninsularis (Miller y 

Allen, 1928), M. v. brevis (Vaughan, 1954), M. v. magnamolaris (Choate y Hall, 1967) y M. v. 

grandis (Hayward, 1970). No obstante, la existencia de las subespecies M. v. brevis (Hayward, 

1970; Wilson et al., 2019) y M. v. magnamolaris (Dorsey, 1977; Dalquest y Stangl, 1984) ha sido 

ampliamente debatida. 

 

Para mejorar el entendimiento sobre la variación intraespecífica de esta especie se han realizado 

análisis genéticos. Straney et al. (1976) detectaron, con base en aloenzimas, altos niveles de 

variación genética y una notable similitud genética entre las poblaciones de tres localidades en 

Arizona y Texas. Por su parte, Parlos (2008) encontró diferencias entre marcadores mitocondriales 

y microsatélites, así como inconsistencias entre la estructura genética y la taxonomía subespecífica 

para poblaciones en Texas, California y Arizona. Finalmente, Nájera-Cortazar et al. (2015), a partir 

de genes mitocondriales y de análisis de morfometría geométrica, concluyeron que la variación 

genética de poblaciones de Baja California Sur (M. peninsularis) estuvo dentro del intervalo de 

variación intraespecífica de M. velifer, por lo que sugirieron incluirla como una subespecie (M. v. 

peninsularis). 

Así, estos estudios sugieren que la estructura genética observada de M. velifer no se correlaciona 

con la taxonomía subespecífica actual; asimismo, que los datos nucleares y mitocondriales 

muestran discrepancias significativas. Por otro lado, existe un vacío de información sobre los 
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procesos evolutivos asociados a su variación genética. Por lo tanto, es necesario evaluar los 

patrones genéticos y taxonómicos de M. velifer considerando su patrón de distribución, que incluye 

las regiones biogeográficas Neártica y Neotropical, caracterizadas por una notable complejidad 

orográfica y una diversidad de ecorregiones (Morrone, 2019). 

 

Lo anterior representa una oportunidad para investigar la variación genética de la especie a lo largo 

de un intervalo geográfico más amplio, que incluya localidades representativas de todas las 

subespecies y utilice un mayor número de marcadores genéticos de ADN mitocondrial y nuclear. 

Con ello, se puede evaluar la coherencia entre la estructura genética y la taxonomía subespecífica 

para inferir procesos evolutivos que hayan modelado la estructura genética de las poblaciones de 

esta especie. 

 

 

 

Antecedentes 

Historia taxonómica de Myotis velifer  

La primera revisión taxonómica para la especie fue realizada por Hayward (1970), quien incluye a 

las subespecies M. v. velifer, M. v. incautus y M. v. peninsularis. En su estudio, basado en medidas 

morfométricas (siete corporales y 16 craneales) de varios ejemplares de Estados Unidos y México, 

identificó que los individuos del norte de Estados Unidos, del oeste de Oklahoma y del sur de 

Kansas presentaban un tamaño mayor en comparación con los especímenes del sur de Texas, lo 
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cual posteriormente sería determinante para definir a la subespecie M. v. grandis. En adición, a 

partir de sus resultados, sugirió que M. v. peninsularis era morfológicamente distinta e 

independiente de la subespecie nominativa (M. v. velifer), justificado en su menor tamaño y 

limitada distribución para la región del Cabo, en Baja California Sur, México. Asimismo, propuso 

que M. v. brevis era consubespecífica de M. v. velifer, ya que las mediciones no mostraron 

tendencias concluyentes para respaldar esta subdivisión taxonómica, sugiriendo que la variación 

gradual observada en los rasgos morfológicos (disminución de tamaño, color más claro y pelaje 

más corto hacia el noroeste) correspondería a un patrón de variación clinal a lo largo del gradiente 

geográfico de la especie. 

Posteriormente, otros estudios continuaron con la evaluación del estatus taxonómico dentro de la 

especie, como lo fue Dorsey (1977), quien comparó las medidas de las mandíbulas de individuos 

de poblaciones del sur del Panhandle, Texas, de la subespecie M. v. grandis con el holotipo de M. 

magnamolaris. Descubriendo que el canino de gran tamaño encontrado en M. magnamolaris se 

explicaba como un crecimiento alométrico, y que las medidas se superponían, aunque eran 

ligeramente más grandes que en M. v. grandis, llevó a considerar a M. magnamolaris como un 

sinónimo de M. velifer; más adelante, Dalquest y Stangl (1984) confirmaron los hallazgos de 

Dorsey (1977). Con base en medidas adicionales, destacaron que las poblaciones de M. velifer de 

Kansas y del norte de Texas correspondían a la subespecie más grande, lo cual reconoce la validez 

de la subespecie M. v. grandis. Sin embargo, consideraron que el nombre adecuado para este taxón 

era M. v. magnamolaris (Choate y Hall, 1967), ya que tiene prioridad por haber sido propuesto tres 

años antes, por lo que M. v. grandis (Hayward, 1970) se propuso como sinónimo. El más reciente, 

Nájera-Cortazar et al. (2015), a partir de análisis filogenéticos y morfometría geométrica, 

sugirieron que M. peninsularis fuera considerada como una subespecie de M. velifer. 
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No obstante, a pesar de estas revisiones, las principales obras de referencia taxonómica y 

sistemática han reconocido distintas subespecies a lo largo del tiempo. Por ejemplo, en The 

Mammals of North America, Hall (1982) incluye cuatro subespecies: M. v. velifer, M. v. incautus, 

M. v. grandis y M. v. brevis. En el libro Mammal Species of the World, Simmons (2005) incluyó 

cinco subespecies: M. v. velifer, M. v. incautus, M. v. brevis, M. v. grandis y M. v. magnamolaris. 

En el Handbook of the Mammals of the World de murciélagos, Wilson y Mittermeier (2019) 

incluyeron tres subespecies: M. v. velifer, M. v. incautus y M. v. grandis. Actualmente, en la Global 

Biodiversity Information Facility (GBIF, 2023), se enlistan cuatro subespecies para M. velifer: M. 

v. velifer, M. v. incautus, M. v. grandis y M. v. magnamolaris. Por su parte, la MDD (2023) enlista 

seis subespecies: M. v. velifer, M. v. incautus, M. v. grandis, M. v. brevis, M. v. magnamolaris y 

M. v. peninsularis. Si se toma en consideración este último reporte, en México estarían presentes 

M. v. velifer, M. v. incautus, M. v. brevis y M. v. peninsularis, y en Estados Unidos M. v. incautus, 

M. v. brevis, M. v. grandis y M. v. magnamolaris (Simmons, 2005; Ramírez-Pulido et al., 2014; 

Nájera-Cortazar et al., 2015). 

Descripción de las subespecies 

 

Myotis velifer velifer (J. A. Allen, 1890) 

Presenta un tamaño ligeramente inferior al máximo registrado para las otras subespecies, con un 

antebrazo entre 42.1 y 46 mm y una longitud craneal máxima que oscila entre 15.6 y 17.0 mm. Su 

pelaje corporal es sepia oscuro, el cual puede variar a lo largo de su distribución. La distribución 

de M. v. velifer se extiende de norte a sur de México, iniciando en la parte noroeste, al sur de 

Sonora, descendiendo a lo largo de la Sierra Madre Occidental, donde se conecta con la faja 
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Volcánica Transmexicana, la cuenca del Balsas, la Sierra Norte de Oaxaca, parte de la Sierra Madre 

del Sur y la planicie costera del Golfo de México, hasta la sierra de Chiapas. Habita desde bosques 

espinosos hasta bosques tropicales húmedos y selvas, en un rango altitudinal que va desde los 970 

hasta 2 500 msnm (Miller y Allen, 1928; Hayward, 1970). 

M. v. brevis Vaughan, 1954 

Presenta una longitud de antebrazo entre 40.4 y 44.5 mm y una longitud del cráneo de 15.1 y 

15.8 mm. Su pelaje corporal es marrón amarillento y, aparentemente, es más corto y menos denso 

en comparación con M. v. velifer y M. v. incautus. En esta subespecie, la zona escasamente peluda 

entre los hombros se presenta de manera mucho más pronunciada. La distribución de M. v. brevis 

inicia desde el sureste de los Estados Unidos en California y Arizona hasta el suroeste de Nuevo 

México y el norte de Sonora, donde habita especialmente dentro del desierto Sonorense (Vaughan, 

1954). 

M. v. incautus (J. A. Allen, 1896) 

Presenta una longitud del antebrazo de 43 mm y una longitud craneal promedio de 15.8 mm. Su 

pelaje corporal es de color oliva amarillento. La distribución de M. v. incautus es a lo largo de 

Texas y el sureste de Nuevo México, en los Estados Unidos. En México se distribuye desde la 

frontera, a lo largo del Altiplano Mexicano y una parte de la Sierra Madre Oriental. Habita 

predominantemente en ambientes desérticos y áridos, en rangos altitudinales de 450 hasta 

1 000 msnm (Miller y Allen, 1928; Hayward, 1970). 

M. v. peninsularis (Miller, 1898) 
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Presenta la longitud del antebrazo más pequeña que cualquiera de las otras subespecies, 

generalmente menor a 40 mm, con una longitud máxima del cráneo de 14.2 a 15.6 mm. Su pelaje 

corporal puede ir desde tonalidades claras hasta rojizas más intensas. La distribución de M. v. 

peninsularis se restringe a México, específicamente en la región de Los Cabos y en el extremo sur 

de la cordillera de Baja California Sur. Habita en el área de desierto característica de la región, a 

una elevación de alrededor de 600 msnm (Miller y Allen, 1928; Hayward, 1970). 

M. v. grandis Hayward, 1970 

Presenta una longitud del antebrazo más grande que la de todas las subespecies, entre 45 y 47 mm, 

y una longitud máxima del cráneo de 16 a 17 mm. Su pelaje corporal presenta tonos marrones 

pálidos. La distribución de M. v. grandis se restringe a los Estados Unidos, en el centro-sur de 

Kansas, el oeste de Oklahoma y el noroeste de Texas. Habita en ambientes de praderas y pastos 

característicos de la región (Kunz, 1974). 

 

M. v. magnamolaris Choate y Hall, 1967 

Descrita inicialmente como M. magnamolaris a partir de restos fósiles de un depósito del 

Pleistoceno en una cueva del condado de Travis, Texas. El material correspondía a mandíbulas 

parciales y completas que presentaban dimensiones mayores, comparativamente con las otras 

subespecies, además de un canino más largo y masivo y una mandíbula más curvada. El área de 

distribución de M. v. magnamolaris estaría dentro del intervalo de M. v. incautus (Choate y Hall, 

1967). 



    

                                                                                                       

20 

 

Estudios genéticos poblacionales  

El conocimiento actual sobre la estructura genética poblacional de Myotis velifer se basa en un 

número reducido de investigaciones, restringidas en áreas puntuales de su rango de distribución. 

Straney et al. (1976), a través de 17 loci de aloenzimas evaluaron la variación bioquímica y génica 

en tres poblaciones de M. velifer de Texas y Arizona. Como resultado, encontraron niveles altos de 

heterocigosidad, que fue atribuida a la presencia de esta especie en diversos ambientes y a la 

selección diferencial de hábitats de los machos y hembras. Además, altos valores de similitud 

genética (número medio de loci heterócigos por individuo) entre tres poblaciones. Parlos (2008), 

empleó el gen mitocondrial citocromo b y microsatélites para evaluar la estructura genética, la 

coherencia de las designaciones taxonómicas subespecíficas y la historia demográfica de las 

poblaciones de M. velifer, en el norte, centro y oeste de Texas y en la frontera entre California y 

Arizona. Sus resultados indicaron una estructura mitocondrial no congruente con la taxonomía 

subespecífica propuesta por Hayward (1970), ni con su comportamiento migratorio ni la 

distribución geográfica de las subespecies. Por otro lado, la información de los microsatélites 

reveló flujo génico uniforme entre las poblaciones y una expansión demográfica histórica. 

Concluyó que las subespecies de M. velifer no estaban respaldadas genéticamente y, sugirió la 

necesidad de realizar análisis genéticos de las poblaciones mexicanas y centroamericanas para 

evaluar si las asignaciones taxonómicas subespecíficas eran apropiadas. Nájera-Cortazar et al. 

(2015) es el único que incluye especímenes con distribución en México, utilizando genes 

mitocondriales (Citocromo Oxidasa I y citocromo b) y análisis de morfometría geométrica; 

asimismo, evaluaron el estatus taxonómico y las relaciones filogenéticas de M. peninsularis. Sus 

resultados indicaron que la distancia genética entre M. peninsularis y M. velifer están dentro del 

intervalo promedio de variación intraespecífica. Asimismo, que la variación morfométrica 
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observada para M. peninsularis puede atribuirse a aislamiento geográfico, así como a adaptaciones 

a la heterogeneidad ambiental. Consecuentemente, estos autores sugieren considerar a las 

poblaciones de Baja California Sur (M. peninsularis) como parte de las subespecies de M. velifer 

(M. v. peninsularis). 

En la actualidad, no existen estudios que expliquen los procesos históricos asociados a la variación 

genética de Myotis velifer y su relación con la categorización subespecífica de sus poblaciones. Sin 

embargo, investigaciones en otras especies de murciélagos a lo largo de su distribución en Estados 

Unidos y México, han identificado factores históricos y geográficos que influyen en la variación 

genética. Por ejemplo, se ha documentado en Pteronotus davyi Gray, 1838 (Guevara-Chumacero 

et al., 2010) y P. personatus Grouvelle, 1919 (Zárate-Martínez et al., 2018), una diferenciación 

genética en dos grupos, promovida por el Istmo de Tehuantepec como una barrera geográfica. En 

Natalus mexicanus Miller, 1902 (López-Wilchis et al., 2021) se identificaron cuatro linajes 

diferenciados cuya estructura genética está determinada por las barreras geográficas asociadas a 

las cadenas montañosas de la Sierra Madre Oriental, la Sierra Madre Occidental y el Istmo de 

Tehuantepec. Asimismo, Leptonycteris yerbabuenae Martínez & Villa-R., 1940 (Trejo-Salazar et 

al., 2021) se identificaron tres grupos geográficos distintos asociados con el Istmo de Tehuantepec 

y la región al oeste del río Balsas.  

Por otro lado, existen ejemplos donde, la diferenciación genética parece no estar influenciada por 

barreras geográficas evidentes, y resulta más bien por factores climáticos y ecológicos relacionados 

con los cambios del Pleistoceno. Por ejemplo, Weyandt y Van Den Bussche (2007) identificaron 

tres linajes para Antrozous pallidus (LeConte, 1856) en el suroeste de Estados Unidos, lo que 

atribuyeron a la diferenciación gradual de los desiertos modernos. De manera similar, se detectaron 
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dos haplogrupos en Sturnira parvidens Goldman, 1917 (Hernández-Canchola y León-Paniagua, 

2017) con distribuciones casi alopátricas, correspondientes al oeste y este de México, cuya 

delimitación está relacionada con procesos de diversificación en las tierras bajas mesoamericanas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Justificación 

 

La clasificación subespecífica de Myotis velifer propuesta en distintos estudios a lo largo del tiempo 

se ha caracterizado por una falta de consistencia en el tratamiento y reconocimiento de sus 

subespecies. Asimismo, la variabilidad genética de sus poblaciones a lo largo de su distribución ha 

sido poco explorada y los estudios existentes han abordado un número limitado de localidades, con 

respecto a las subespecies propuestas, obteniendo resultados contrastantes entre la variación 

genética y la subdivisión taxonómica subespecífica. Lo anterior resalta la necesidad de una 

investigación que involucre un mayor esfuerzo de muestreo a lo largo de la distribución de M. 

velifer que incluya localidades representativas para todas las subespecies reconocidas 
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taxonómicamente, para evaluar genéticamente si existe consistencia entre la estructuración 

genética y la taxonomía subespecífica actual, así como los procesos evolutivos potencialmente 

asociados.  

 

 

Pregunta de investigación 

 

¿Existe relación entre la variación y estructura genética de las poblaciones de Myotis velifer y las 

delimitaciones geográficas asociadas con la designación taxonómica de sus subespecies?  

 

 

Hipótesis 

 

Debido a la amplia distribución geográfica de Myotis velifer que abarca parte de las regiones 

biogeográficas Neártica y Neotropical, caracterizadas por una notable complejidad orográfica y 

una diversidad de ecorregiones, se esperaría que la variación y estructura genética de sus 

poblaciones refleje patrones de diferenciación congruentes con las delimitaciones geográficas de 

las subespecies reconocidas. 
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Objetivos 

Objetivo general 

Determinar la variación y estructura genética de Myotis velifer y si tienen congruencia con las 

delimitaciones geográficas de sus subespecies a lo largo de su intervalo de distribución en Estados 

Unidos y México. 

Objetivos específicos  

 

1. Determinar la estructuración genética entre poblaciones de M. velifer. 

2. Inferir las relaciones filogenéticas entre las poblaciones de M. velifer. 

3. Identificar la congruencia entre la estructura genética con la taxonomía a nivel 

subespecífico de las poblaciones de M. velifer. 

4. Inferir algunos de los procesos evolutivos asociados a la variación y estructura genética 

de las poblaciones de M. velifer. 

 

Métodos 

Colecta de muestras 

Se obtuvieron muestras de 234 murciélagos de 38 localidades a lo largo de su intervalo de 

distribución en Estados Unidos y México (Figura 1), las cuales provinieron de diferentes 

especímenes depositados en museos y colecciones de ambos países. Para la selección de las 

muestras se consideró una distancia aproximada de 200 km entre cada localidad, con el objetivo de 
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garantizar una representación geográfica adecuada de localidades dentro del intervalo de 

distribución de las subespecies registradas (Anexo 1).  

 

Figura 1. Mapa de la distribución de las seis subespecies de Myotis velifer. Los diferentes colores muestran 

la distribución geográfica de las subespecies de M. velifer de acuerdo con Hayward (1970), Fitch et al. 

(1981), y Hall (1982) y los puntos negros corresponden a las localidades de los especímenes analizados en 

este estudio (Ver Anexo 1). 

Extracción de ADN, amplificación y secuenciación 

Se extrajo ADN total a partir de biopsias de alas, tejido de órganos o músculos, utilizando el 

protocolo de ADN animal de CTAB al 2% y SDS al 10% (Anexo 2) y el kit de tejido DneasyTM 

(QIAGEN). La pureza y la concentración de ADN extraído fue cuantificado con el equipo Thermo 

Scientific NanoDrop 2000. Además, se evaluó la integridad del ADN utilizando la técnica de 

electroforesis en gel de agarosa al 1%, capturando la imagen mediante un foto documentador 

MiniLumi. 
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Se seleccionaron cinco marcadores moleculares, dos mitocondriales (ADNmt): Citocromo Oxidasa 

Subunidad I (COI) y la Región Control y tres nucleares (ADNn) correspondientes a exones: el Gen 

de Activación de Recombinación (RAG2), el Complejo Mayor de Histocompatibilidad (CMH) y 

la Apolipoproteína B (APOB) (Tabla 1).  

Tabla 1 Regiones de ADN y cebadores seleccionados para la amplificación por reacción en cadena de la 

polimerasa (PCR). 

REGIÓN 

 

CEBADOR 

 

SECUENCIA 

 

CITA 

 

COI 
FF2 5´CTAACCACAAAGACATTGG 3´ Modificado de 

Ivanova et al. (2007) FR1 5´TCAGGGTGTCCGAARAAYCARAA 3 

REGIÓN 

CONTROL 

L16517 5´CATCTGGTTCTTACTTCAGG 3´ 
Castella et al. (2001) 

SH651 5´AAGGCCAGGACCAAACCT 3´ 

RAG2 
968R 5´CCCATGTTGCTTCCAAACCATA 3´ Stadelmann et al. 

(2007) 179F 5´CAGTTTTCTCTAAGGAYTCCTGC 3´ 

APOB 
APOF 5´GGCTGGACAGTGAAATATTATGAAC 3´ 

Lack et al. (2010) 
APOR 5´AATCAGAGAGTTGGTCTGAAAAAT 3´ 

CMH 

EX2F 5´TGTCCCCACAGCACATTTC 3´ 
Richman et al. 

(2010) 
EX2R 5´CACCCCATAGTTGTGTCTGCA 3´ 

 

La amplificación del ADN se llevó a cabo mediante la técnica de reacción en cadena de la 

polimerasa (PCR) en un volumen de reacción de 25 ml que contenía: 9.5 µl de agua, 12.5 µl de 

GoTaq Master Mix de Promega, 1 µl de cada cebador a 10M y 1 µl de ADN que presentaban un 

intervalo de concentración de entre 1.5 a 50 ng/µl. Estas amplificaciones se realizaron en un 

termociclador BioRad T100. Los productos amplificados se observaron mediante geles de agarosa 

al 1%, utilizando una escalera (λ) N3231L de ADN de 100 pb como marcador de referencia. La 

captura y visualización de las imágenes se realizaron mediante un foto documentador MiniLumi y 

el programa GelCapture. Las reacciones de secuenciación en una dirección para cada marcador 

fueron realizadas en Macrogen Inc. (Seoul, Korea) y Eurofins (USA). 
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Edición y alineamiento de secuencias 

Las secuencias fueron editadas con el software Sequencher® v. 4.1.4 (Gene Codes), garantizando 

la corrección y coherencia de las mismas. Para las secuencias de los genes nucleares diploides, se 

examinó el conjunto de datos cuidadosamente en cada posición polimórfica para asegurar que los 

picos dobles fueran identificados correctamente y de manera consistente para todas las muestras. 

Los sitios heterocigotos fueron codificados utilizando los códigos de ambigüedad de la Unión 

Internacional de Química Pura y Aplicada (IUPAC, por sus siglas en inglés). Los haplotipos para 

cada gen fueron inferidos utilizando PHASE v. 2.1.1 (Stephens et al. 2001; Stephens & Donnelly 

2003). Para el análisis de los datos, se empleó un modelo de mutación independiente de los 

progenitores (-d), se realizaron 1000 iteraciones con un intervalo de adelgazamiento de dos y se 

llevó a cabo una fase de calentamiento (burn-in) de 1000 pasos, seguida de una ejecución 

prolongada del algoritmo (opción -X5). También se realizaron ejecuciones sin recombinación (-

MS) y se consideró la incorporación de información de fase a priori (-k) de individuos heterocigotos 

para un ‘indel’. Las secuencias nucleares y mitocondriales fueron alineadas y se verificaron con 

base en codones de parada, al traducir a aminoácidos utilizando el software Mesquite v. 3.81 

(Maddison y Maddison, 2023). Para confirmar la autenticidad de las secuencias a la especie Myotis 

velifer se realizó un análisis de BLAST (Basic Local Alignment Search Tool) estándar nucleótido-

nucleótido en la base de datos del GenBank, siguiendo la metodología propuesta por Altschul et 

al. (1990).  

Análisis de variación y estructura genética  

Para evaluar niveles de diferenciación genética se utilizaron diferentes métodos. Primero, se realizó 

un Análisis de Varianza Molecular (AMOVA) con 10,000 permutaciones, utilizando el software 
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ARLEQUIN v.3.5.2.2 (Excoffier & Lischer, 2010). Este análisis se llevó a cabo en dos niveles: 1) 

para cada uno de los marcadores nucleares y mitocondriales y, 2) de manera concatenada tanto para 

los tres marcadores nucleares como para los dos marcadores mitocondriales en donde solo se 

evaluaron los individuos sin datos genotípicos faltantes. Este enfoque permitió evaluar el grado de 

diferenciación tanto entre poblaciones como dentro de las mismas. 

 

Posteriormente, se realizó un análisis Bayesiano de asignación genética entre poblaciones, 

utilizando el programa STRUCTURE v.2.3.4 (Pritchard et al.  2000), para inferir el número de 

grupos genéticos más probable (K) y las proporciones de asignación individual. Este método asigna 

individuos de manera aleatoria a un número específico de grupos basándose en las estimaciones de 

frecuencias alélicas. Con ello, se quería evaluar si la asignación de individuos de las diferentes 

subespecies era consistente con los patrones de estructura detectados. Se realizaron 10 réplicas 

probando K=1-5, con 50,000 pasos de burnin y 100,000 repeticiones MCMC después del burnin. 

Para visualizar los resultados e identificar la K más probable se utilizó el método de Evanno 

(Evanno et al. 2005), con el programa STRUCTURE HARVESTER (Earl y VonHoldt, 2012). Los 

resultados de las réplicas fueron combinados y visualizados con el programa CLUMPAK v. beta 

(Kopelman et al. 2015). 

Inferencias filogenéticas y redes de haplotipos 

Para analizar las relaciones haplotípicas se generaron redes de haplotipos utilizando el método de 

Median Joining con el software PopArt v.1.7 (Leigh y Bryant, 2015). Este método describe árboles 

de expansión mínima con secuencias de consenso que representan haplotipos extintos o no 
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muestreados, además es conocido por construir redes de datos que están libres de recombinación 

genética.  

La inferencia de relaciones filogenéticas se realizó con análisis cladísticos de manera independiente 

y concatenada con ADNn y ADNmt. Para este propósito, se realizó un análisis Bayesiano 

utilizando el programa MrBayes v.3.2.7. (Ronquist et al., 2012), con un modelo de sustitución que 

se seleccionó utilizando el Criterio de Información de Akaike tal como se implementa en 

ModelTest v. 2.1.10 (Posada, 2008). Para los marcadores mitocondriales se emplearon los 

siguientes modelos y parámetros:  COI, modelo K80+G con frecuencia de bases A=0.25, C=0.25, 

G=0.16, T=0.32; y región control, modelo TrN+I+G con frecuencias de bases A=0.28, C=0.21, 

G=0.24, T=0.27. Los parámetros para COI fueron:  Nst=2, rates =gamma y para región control, 

Nst=6, Ngen=2000000, Samplefreq=100, printfreq=100, con cuatro cadenas. Después de eliminar 

los primeros 5000 árboles con “burn-in”, se construyó un árbol consenso utilizando probabilidades 

bayesianas a posteriori para cada nodo. Considerando las relaciones filogenéticas descritas por 

Korstian et al. (2024) y la disponibilidad de individuos previamente secuenciados en Genbank, se 

emplearon como grupos externos para COI: Myotis yumanensis (GenBank GU723131.1), M. vivesi 

(GenBank HQ966967.1) y M. lucifugus (GeneBank NC029849.1); para región control: M. 

lucifugus (GeneBank NC029849.1 y KP273591.1). En los árboles concatenados mitocondriales se 

indicaron las particiones y modelos evolutivos correspondientes empleando Ngen=3000000, 

Samplefreq=500, printfreq=1000. El grupo externo para la filogenia mitocondrial fue Myotis 

lucifugus (GeneBank NC029849.1 y NC029849.1) 

 

Para los marcadores nucleares los modelos y parámetros fueron: APOB, modelo HKY con 

frecuencias de bases A=0.33, C=0.20, G=0.20, T=0.27; CMH, modelo GTR+I+G con frecuencias 
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de bases A=0.24, C=0.25, G=0.36, T=0.14; y RAG2, modelo TIM2+I con frecuencias de bases 

A=0.27, C=0.22, G=0.21, T=0.29. Los parámetros utilizados fueron: para CMH, Nst=6, rates 

=gamma; APOB: Nst=2, rates=equal; y RAG2: Nst=6, rates=equal, Ngen=2000000, 

Samplefreq=100, printfreq=100 y cuatro cadenas. Después de eliminar los primeros 5000 árboles 

con burn-in, se generó un árbol consenso con probabilidades bayesianas a posteriori para cada 

nodo. Los grupos externos fueron: para APOB: Myotis yumanensis (Genbank GU328178.1); para 

CMH: M. vivesi (Genebank GU012452.1, GU012451.1, GU012450.1, GU012449.1, 

HM004073.1); y para RAG: M. lucifugus (Genebank KC747711.1) y M. yumanensis (Genebank 

AM265700.1). En los árboles concatenados nucleares se emplearon las particiones y modelos 

evolutivos previamente evaluados. Se emplearon los parámetros Ngen=3000000, Samplefreq=500, 

printfreq=1000. El grupo externo para la filogenia nuclear fue M. yumanensis (Genbank 

GU328178.1, AM265700.1). 

 

 

 

Distancias filogenéticas  

La diferenciación genética se midió calculando la distancia genética entre haplotipos para cada 

marcador mitocondrial y nuclear, utilizando el modelo de sustitución nucleotídica Kimura 2-

parámetros (K2P; Kimura, 1980) con el software MEGA v. 11 (Tamura et al. 2011). Este modelo 

se utilizó con el propósito de que los valores pudieran ser comparados con los obtenidos en otras 

especies de murciélagos. Asimismo, se calcularon las distancias genéticas entre los grupos externos 
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y la totalidad de las secuencias. En los casos en que se identificaron clados a partir de los análisis 

filogenéticos, también se midió la diferenciación genética entre ellos. 

Aislamiento por distancia 

Para explorar si hubo aislamiento por distancia a lo largo de la distribución, se realizó una prueba 

de Mantel considerando las distancias genéticas y las geográficas con el paquete ade4 (Dray y 

Dufour, 2007). La significancia estadística se probó creando una distribución nula (una ausencia 

de estructura espacial; 1000 réplicas) y comparando el valor empírico con esta distribución. Estos 

análisis se llevaron a cabo en todo el intervalo y con los genes mitocondriales y nucleares 

concatenados por separado. La distancia genética entre individuos se calculó utilizando el modelo 

de sustitución nucleotídica Kimura 2-parámetros (K2P; Kimura, 1980) con el software MEGA v.11 

(Tamura et al. 2011) y la distancia geográfica se estimó como la distancia euclidiana entre 

localidades.  

 

 

 

Flujo génico 

Se estimaron los niveles de flujo génico entre los dos grupos genéticos identificados con 

STRUCTURE (ver resultados), con el programa IMA3 (Hey et al. 2018). Para, ello se utilizó el 

conjunto de datos nucleares, mientras que de mitocondriales sólo se consideraron los de COI ya 

que el modelo HKY no está diseñado para la variación de tasa externa que ocurre típicamente en 

la región control. IMA3 implementa una simulación MCMC para un modelo de aislamiento por 
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migración IM con múltiples poblaciones y sus estimaciones se basan en la distribución posterior 

marginal de los parámetros; estima filogenias, tasas de migración bidireccionales y 

unidireccionales, tiempos de divergencia y tamaños poblacionales. 

 

Se aplicaron 50,000 pasos tras un periodo de burnin de 350,000 pasos y se corrieron diferentes 

análisis (utilizando diferentes semillas iniciales) de 100 cadenas, con términos de calentamiento de 

0.99 y 0.65 (opciones –ha y –hb), un valor máximo de 25 en el priori de migración, un máximo de 

50 en el priori de tamaño poblacional y un tiempo máximo de separación poblacional de tres. Los 

datos a priori se estimaron inicialmente a partir de la medida geométrica de la tasa de mutación 

poblacional 4Nu, para lo cual se eligió la diversidad nucleotídica como estimador para calcular 

4Nu para cada gen. La convergencia de las ejecuciones independientes se confirmó al examinar los 

gráficos de tendencia ASCII de todos los parámetros estimados. Se evaluaron niveles significativos 

de la tasa de migración poblacional (>0) mediante una prueba de razón de verosimilitud marginal 

(Nielsen y Wakeley, 2001). Esta tasa se define como M=2Nem, resultado del producto entre el 

número efectivo de copias de genes y la tasa de migración por copia de gen. 

 

Resultados 

Marcadores mitocondriales 

Se realizaron análisis independientes de los genes mitocondriales; para COI, se obtuvieron 218 

secuencias con una longitud de 623 pares de bases (pb) y se identificaron 57 sitios variables y 44 

sitios parsimoniosamente informativos. En total, se encontraron 51 haplotipos, de los cuales 29 
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fueron compartidos y 22 fueron únicos. El haplotipo 25, fue el más frecuente con un 17.35% 

(n=36), seguido por el haplotipo 3con el 10 % (n=22) y el haplotipo 9 con el 8.22% (n=18).  

 

Para la región control, se obtuvieron 205 secuencias con una longitud de 197 pb. Se identificaron 

22 sitios variables y 18 parsimoniosamente informativos. Se encontraron 93 haplotipos, de los 

cuales 41 fueron compartidos y 52 fueron únicos. El haplotipo 13, fue el más frecuente con el 

9.28% (n=18), seguido por el haplotipo 4 con el 5.15% (n=10). La concatenación de los genes 

mitocondriales resultó en un conjunto de 203 secuencias, con una longitud total de 820 pares de 

bases y un total de 79 sitios variables y 63 parsimoniosamente informativos. Se encontraron 105 

haplotipos, de los cuales 39 fueron compartidos y 66 fueron únicos. El haplotipo 46, fue el más 

frecuente con el 6.4% (n=13), seguido por el haplotipo 4 con el 4.4% (n=9). 

Variación y estructura genética 

Los resultados de varianza molecular (AMOVA) mostraron algunas diferencias en los patrones de 

variación entre los genes mitocondriales. Para COI se observó el mayor porcentaje de variación 

distribuido entre las poblaciones (53%), mientras que para la región control el mayor porcentaje se 

dio dentro de las poblaciones (63%). De igual forma, los valores del índice de fijación (FST) 

reflejaron una diferenciación genética alta para COI (FST=0.5344; p<0.05) y moderada para región 

control (FST=0.36797; p<0.05). Los resultados concatenados mostraron una diferenciación 

moderada de los valores de FST  (Tabla 2). 

Tabla 2. Resultados de AMOVA para datos mitocondriales (COI, Región control) y concatenados. 

Marcador  Fuente de 

variación 

Suma de 

cuadrados 

Varianza Porcentaje de 

variación 

FST 
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COI EP 413.883 1.70648 53.44319 0.53443* 

 DP 270.394 1.48659 46.55681  

Región control EP 356.709    1.39835 36.79706 0.36797* 

 DP 406.079 2.40181 63.20294  

Concatenado EP 695.787              2.91113             43.68538 0.43685* 

 DP 628.269              3.75273             56.31462  

Nota. EP = Entre poblaciones, DP = Dentro de poblaciones. * p < 0.05. 

Relaciones haplotípicas y filogenéticas 

Los resultados de la red de haplotipos y de filogenia para los haplotipos mitocondriales 

evidenciaron agrupaciones que coinciden parcialmente con regiones geográficas pero, no se obtuvo 

una estructura clara acorde con la taxonomía a nivel subespecífico de las cinco subespecies 

descritas, ni con su distribución geográfica reconocida. 

El cladograma con COI mostró tres clados, con alto valor de soporte filogenético en las ramas 

externas e internas (Figura 2). En el clado I, se observó un solo haplotipo (H33), de la región centro-

norte de México; el clado II, quedó conformado por nueve haplotipos exclusivamente de las 

regiones centro-norte, centro-sur y oeste de los Estados Unidos (Kansas, Oklahoma, Texas y Nuevo 

México); el clado III, agrupó 42 haplotipos correspondientes a la totalidad de regiones muestreadas 

en México y de Estados Unidos y subdividido, a su vez, en subclados bien definidos que agruparon 

haplotipos de regiones geográficas específicas. 

Los resultados de las filogenias para COI tienen concordancia con la configuración de la red de 

haplotipos. Los haplogrupos II y III se separaron por doce pasos mutaciones, con el haplotipo 33 

(haplogrupo I) situado entre estos dos haplogrupos; éste presentó cinco pasos mutacionales con 
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respecto al haplogrupo II y cuatro con respecto al haplogrupo III, observándose que el haplogrupo 

I está más relacionado con el haplogrupo III. En la red, también se encontraron haplotipos no 

muestreados, sobre todo dentro del haplogrupo III. Es relevante destacar que se observan 

haplotipos compartidos a lo largo de la topología (Figura 2). 

En cuanto a la región control, el cladograma presentó un alto valor de soporte filogenético de la 

rama externa que agrupa a la totalidad de los haplotipos. A diferencia de la filogenia obtenida en 

COI, este árbol no mostró resolución de clados, los soportes de las ramas internas fueron menores 

al 90% en la mayoría de los casos y las ramas bien soportadas agruparon haplotipos de diversas 

localidades, sin un patrón de agrupamiento regional. La red haplotípica por su parte mostró 

conexión entre todos los haplotipos sin la formación de haplogrupos específicos. En esta red se 

observó una alta cantidad de haplotipos no muestreados, así como un alto número de pasos 

mutaciones entre haplotipos (Figura 3). 
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Figura 2. Red haplotípica y cladograma de los 51 haplotipos del locus mitocondrial COI. Izquierda: Red de 

haplotipos que agrupa a los haplogrupos identificados (I, II, III). Cada línea dentro de la red corresponde a 

un paso mutacional. La dimensión de los óvalos en la representación refleja la frecuencia haplotípica y los 

colores corresponden a las distintas subespecies. Derecha: El cladograma derivado de un análisis Bayesiano 

muestra junto a las ramas los valores de probabilidad posterior. Los círculos al final del cladograma 

representan las subespecies de Myotis velifer. Los círculos de distintos colores significan que un mismo 

haplotipo puede estar presente en diferentes áreas de distribución correspondientes a distintas subespecies.   
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Figura 3. Red haplotípica y cladograma de los 93 haplotipos del locus mitocondrial de la región control. 

Izquierda: Red de haplotipos donde cada línea dentro de la red corresponde a un paso mutacional. La 

dimensión de los óvalos en la representación refleja la frecuencia haplotípica y los colores identifican a las 

distintas subespecies. Derecha: El cladograma derivado de un análisis Bayesiano muestra, junto a las ramas, 

los valores de probabilidad posterior. Los círculos al final del cladograma representan las subespecies de 

Myotis velifer.  Los círculos de distintos colores significan que un mismo haplotipo puede estar presente en 

diferentes áreas de distribución correspondientes a distintas subespecies.  
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El análisis concatenado de COI y región control, reveló una filogenia con bajo soporte filogenético 

en las ramas externas, lo que impidió una resolución clara de las relaciones filogenéticas. No 

obstante, algunos de los clados internos presentaron un buen soporte filogenético (Figura 4). Se 

identificaron nueve clados (I al IX) y se pudo observar una tendencia de algunos haplotipos a 

agruparse en regiones geográficas cercanas y otros distribuidos de manera más extensa. En cuanto 

a la red de haplotipos, ésta presentó una topología homogénea con haplogrupos estrechamente 

relacionados entre sí. La mayor separación con respecto a pasos mutacionales fue entre el 

haplogrupo I, con respecto al IX, con 16 pasos. En general, se observó la presencia de haplotipos 

no muestreados entre los haplogrupos identificados (Figura 4). 

 

Figura 4. Cladograma de la región mitocondrial concatenada y mapa de distribución de haplogrupos. El 

cladograma derivado de un análisis Bayesiano representa en triángulos de colores a los haplotipos que se 

encuentran dentro de los clados del I al XI. En el mapa se observa la distribución geográfica de estos 

haplogrupos haciendo uso de los mismos colores. 
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Figura 5. Red haplotípica y cladograma de los 105 haplotipos de la región mitocondrial concatenada. 

Izquierda: Red de haplotipos con los haplogrupos identificados en diferentes rectángulos (I - IX). Derecha: 

El cladograma derivado de un análisis Bayesiano muestra los clados I al IX en concordancia con las 

agrupaciones observadas en la red de haplotipos; arriba de las ramas, se indican los valores de probabilidad 

posterior mayores al 90%. Los círculos al final del cladograma representan a las subespecies de Myotis 

velifer. Los círculos de distintos colores significan que un mismo haplotipo puede estar presente en 

diferentes áreas de distribución correspondientes a distintas subespecies.  
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Distancia genética  

La distancia genética entre haplotipos varió entre los genes mitocondriales, con valores de distancia 

media de 1% para COI y de 4% para la región control; esta misma diferenciación se pudo observar 

en los rangos de distancia en donde la región control mostró los mayores valores comparativamente 

con COI (Tabla 3). En el análisis comparativo con los grupos externos, M. yumanensis fue la 

especie genéticamente más cercana a M. velifer.  

Tabla 3. Porcentajes de distancias genéticas intraespecíficas por gen mitocondrial analizado. 

 COI DLOOP 

Entre haplotipos   

X̄ 1% 4% 

Rango 0.16-3.51%           0-7.8% 

M. velifer vs Grupo externo   

M. velifer vs M. yumanensis 4.4% - 

M. velifer vs M. lucifugus 11.8% 9.20% 

M. velifer vs M. vivesi 11.7% - 

Nota. Se presentan los valores mínimo y máximo de distancia genética observados entre haplotipos para cada gen, así 

como las distancias genéticas comparativas con respecto a los grupos externos utilizados. 

 

La mayor divergencia en COI se observó entre los clados II y III con un 2.5%, seguida de la 

divergencia entre los clados I y III (2%) y la menor entre los clados I y II (1.2%). 

Para la filogenia concatenada mitocondrial, la distancia genética entre los clados I y IX fluctuó 

entre 2.8% y el 3.4%. La distancia más alta se observó entre los haplogrupos I y VII (3.4%) y la 

más baja entre los haplogrupos VIII y IX  (0.8%; Tabla 4).  
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Tabla 4. Matriz de distancias genéticas entre haplogrupos identificados en el análisis mitocondrial 

concatenado. 

  I II III IV V VI VII VIII IX 

I -         

II 3.09 -        

III 3.39 2.47 -       

IV 2.90 2.00 1.86 -      

V 3.18 2.19 2.03 1.13 -     

VI 3.18 2.37 2.34 1.49 1.61 -    

VII 3.43 2.45 2.07 1.35 1.29 1.76 -   

VIII 3.06 2.12 1.78 1.08 1.07 1.53 1.08 -  

IX 2.86 2.20 2.05 1.26 1.27 1.52 1.28 0.88 - 

Nota. Se encuentran ordenados de I a IX. Los valores indican la distancia genética entre cada par de haplogrupos en 

porcentaje, destacando las diferencias más altas y bajas en negro. 

 

 

Aislamiento por distancia 

La prueba Mantel mostró una correlación positiva significativa (r2=0.2069, p<0.05) entre las 

distancias genéticas y geográficas (Figura 6).  

 

Figura 6. Gráfico de la correlación entre distancias geográficas y distancias genéticas concatenadas de la 

región mitocondrial. La correlación observada es significativa, indicando una relación estadísticamente 

relevante entre la distancia geográfica y la distancia genética en la región mitocondrial. 
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Marcadores nucleares 

También se analizaron de forma independiente los genes nucleares. Para APOB, se examinaron 

332 secuencias provenientes de 166 individuos, con una longitud de 274 pb. Se identificaron 12 

sitios variables y seis fueron parsimoniosamente informativos. En total se encontraron nueve 

haplotipos de los cuales cuatro fueron compartidos y cinco únicos. Entre éstos, el haplotipo 1 fue 

el más frecuente con el 94% (n=310). Para CMH se evaluaron 348 secuencias de 155 individuos, 

con una longitud de 185 pb. Se identificaron 27 sitios variables y 21 parsimoniosamente 

informativos. En total, se encontraron 57 haplotipos, de los cuales 27 fueron compartidos y 30 

únicos. El haplotipo 6 fue el más frecuente (41.4%; n=72), seguido por el haplotipo 14, (27.6%; 

n=48) y el haplotipo 4, (27%; n=47). Para RAG2 se analizaron 342 secuencias provenientes de 171 

individuos con una longitud de 693 pb. Se identificaron 34 sitios variables y 19 parsimoniosamente 

informativos. En total, se encontraron 38 haplotipos, de los cuales 21 fueron compartidos y 17 

fueron únicos. El haplotipo 1 fue el más frecuente (68.9%; n=237). La concatenación de los genes 

nucleares resultó en un conjunto de 218 secuencias, con una longitud de 1,152 pb, un total de 53 

sitios variables y 41 parsimoniosamente informativos. Se encontraron 105 haplotipos, de los cuales 

21 fueron compartidos y 84 únicos. El haplotipo 1 fue el más frecuente, (15%; n=33), seguido del 

haplotipo 10, (12%; n=27). 

Estructura genética y variación poblacional 

Los resultados de AMOVA para cada gen nuclear, indicaron que la mayor parte de la variación se 

encontró dentro de las poblaciones, mientras que la variación entre poblaciones fue relativamente 

baja, oscilando entre el 7% y el 16% (Tabla 5).  Para el gen CMH, se encontró el mayor porcentaje 

de variación dentro de las poblaciones, con un 93%, seguido de APOB, con 90% y RAG2, con 
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84%. Los valores de FST también reflejaron una baja diferenciación para los genes de manera 

individual y concatenada (FST=0,067; p<0.05). 

Tabla 5. Resultados de AMOVA para datos nucleares individuales (APOB, CMH y RAG2), y concatenados. 

Marcador  Fuente de 

variación 

Suma de 

cuadrados 

Varianza 

 

Porcentaje de 

variación 

FST 

 

APOB EP 6.492              0.01061             10.13327 0.10133* 

 DP 28.035              0.09408             89.86673  

CMH EP 69.977              0.08808              6.69241 0.06692* 

 DP 385.512              1.22811             93.30759  

RAG2 EP    36.397              0.07556             16.02065 0.16021* 

 DP 124.256              0.39607             83.97935  

Concatenado EP 67.078              0.12445              6.77816 0.06778* 

 DP 333.638              1.71164             93.22184  

Nota. EP = Entre poblaciones, DP = Dentro de poblaciones. * P < 0.05. 

 

Los resultados de STRUCTURE tanto en el análisis sin asignación previa de individuos a 

poblaciones, como en el análisis considerando asignaciones taxonómicas (5), el número óptimo de 

K fue consistentemente 2 e incluyó individuos de todas las localidades (Figura 7; Anexo 3). De 

manera que la estructura genética no es coherente con las poblaciones identificadas a priori ni con 

la taxonomía. Además, las probabilidades de asignación fueron simétricas (Figura 7), lo que indica 

que el patrón de agrupamiento podría ser un artefacto del análisis, dado que el método delta K de 

Evanno (2005) no permite calcular valores para K=1.  
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Figura 7. Gráfica de STRUCTURE de 218 individuos muestreados en México y Estados Unidos. Los 

gráficos de barras corresponden a cinco poblaciones hipotéticas. Los números en el eje Y se refieren a la 

probabilidad de que un individuo sea asignado a esa población, mientras que los números del eje X se 

refieren a las subdivisiones taxonómicas subespecíficas de Myotis velifer (1=M. v. velifer, 2= M. v. incautus, 

3= M. v.  peninsularis, 4= M. v. brevis, 5 = M. v. grandis).  

 

Relaciones haplotípicas y filogenéticas 

En los cladogramas y redes haplotípicas con los genes nucleares la agrupación de los haplotipos 

fue indiferenciada entre localidades de Estados Unidos y México, sin mostrar estructura genética 

acorde con la taxonomía a nivel subespecífico. Los cladogramas, presentaron un alto soporte de 

ramas basales para la totalidad de haplotipos. En cuanto a la red haplotípica, el número total de 

haplotipos fue el doble del número de individuos muestreados y se observaron haplotipos de un 

mismo individuo en diferentes partes de la red (Figuras 8-10).  

 

Asimismo, se existieron algunas diferencias en cuanto a las relaciones haplotípicas para los 

diferentes genes. Por ejemplo, tanto en la red de APOB como en RAG2 se obtuvo un haplotipo 

central con varios nodos conectados a éste, mostrando que la mayoría de los individuos de la 

población comparten un haplotipo en común con algunos haplotipos derivados; en contraste, CMH 
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presentó una red con mayor cantidad de haplotipos que se representan en varios nodos separados 

de diferentes frecuencias haplotípicas (Figura 10). 

 

El cladograma resultante del análisis concatenado de los genes nucleares mostró un bajo soporte 

en varias de sus ramas, por lo que la resolución del árbol fue insuficiente para identificar relaciones 

filogenéticas entre poblaciones, sin una separación definida con el grupo externo utilizado (Figura 

11).  

 

 

Figura 8. Red haplotípica y cladograma de los nueve haplotipos para el gen nuclear de la Apolipoproteína 

B (APOB). Izquierda: Red de haplotipos. Cada línea dentro de la red corresponde a un paso mutacional. La 

dimensión de los óvalos en la representación refleja la frecuencia haplotípica, y los círculos de colores 

identifican a las distintas subespecies. Derecha: Cladograma derivado de un análisis Bayesiano, donde se 

muestran los valores de probabilidad posterior arriba de las ramas. Los círculos al final del cladograma 

representan las subespecies de Myotis velifer. Los círculos de distintos colores significan que un mismo 

haplotipo puede estar presente en diferentes áreas de distribución, correspondientes a distintas subespecies.   
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Figura 9. Red haplotípica y cladograma de los 38 haplotipos para el gen nuclear del Gen de Activación de 

Recombinación (RAG2). Izquierda: Red de haplotipos donde cada línea corresponde a un paso mutacional. 

La dimensión de los óvalos en la representación refleja la frecuencia haplotípica, y los círculos de colores 

identifican a las distintas subespecies. Derecha: Cladograma derivado de un análisis Bayesiano donde los 

valores de probabilidad posterior se presentan arriba de las ramas. Los círculos al final del cladograma 

representan las subespecies de Myotis velifer. Los círculos de distintos colores significan que un mismo 

haplotipo puede estar presente en diferentes áreas de distribución correspondientes a distintas subespecies.  
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Figura 10. Red haplotípica y cladograma de los 57 haplotipos para el gen nuclear del Complejo Mayor de 

Histocompatibilidad (CMH). Izquierda: Red haplotípica donde cada línea corresponde a un paso 

mutacional. La dimensión de los óvalos en la representación refleja la frecuencia haplotípica, y los círculos 

de colores identifican a las distintas subespecies. Derecha: Cladograma derivado de un análisis Bayesiano 

cuyos valores de probabilidad posterior se presentan arriba de las ramas. Los círculos al final del cladograma 

representan las subespecies de Myotis velifer. Los círculos de distintos colores significan que un mismo 

haplotipo puede estar presente en diferentes áreas de distribución correspondientes a distintas subespecies.   
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Figura 11. Cladograma de 105 haplotipos de la región nuclear concatenada. Los valores de probabilidad 

posterior se presentan arriba de las ramas. Los círculos al final del cladograma representan las subespecies 

de Myotis velifer. Los círculos de distintos colores significan que un mismo haplotipo puede estar presente 

en diferentes áreas de distribución correspondientes a distintas subespecies.  
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Distancia genética  

La distancia genética media entre los haplotipos mostró valores más altos para CMH, con 3% y 

mayores rangos (0 – 8.36%), comparativamente APOB y RAG2 que presentaron valores bajos de 

distancia (0 a 1%) y rangos (0 a 1.4%.) Las distancias comparadas con M. yumanensis fueron de 

1.4% con RAG2 y de 2.1% con APOB (Tabla 6). 

Tabla 6. Porcentajes de distancias genéticas por gen nuclear analizado. 

 APOB CMH RAG2 

Entre haplotipos    

X̄ 1% 3% 0 

Rango 0.33 -1.19% 0 – 8.36% 0 -1.45% 

M. velifer vs Grupo externo 

 
   

M. velifer vs M. yumanensis 2.10% - 1.40% 

M. velifer vs M. lucifugus - - - 

M. velifer vs M. vivesi - 19.70% - 

Nota. Se presentan la distancia genética media y el rango observados entre haplotipos para cada gen, además de las 

distancias comparativas respecto a los grupos externos utilizados. 

 

Aislamiento por distancia 

La prueba Mantel mostró una correlación negativa y no significativa (r2= -4.5536; p>0.05) entre 

las distancias genéticas y geográficas (Figura 12). 
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Figura 12. Gráfico de la correlación entre distancias geográficas y distancias genéticas concatenadas de la 

región nuclear. El análisis reveló una correlación no significativa entre las distancias geográficas y las 

distancias genéticas nucleares. 

 

Flujo génico  

Los análisis de aislamiento-migración (IMA3) realizados con los datos nucleares y de COI para los 

dos grupos genéticos identificados (K=2, Anexo 3), revelaron que la tasa de migración (2Nm) en 

ambas direcciones fue significativamente mayor que cero (>0). Estos resultados se respaldan con 

la prueba de razón de verosimilitud marginal de Nielsen y Wakeley (2001), obteniendo 

estimaciones de 2Nm significativos (p<0.001). La distribución de las tasas de migración sugiere 

un nivel flujo génico alto y significativo, desde el grupo genético 1 hacia el grupo 2, (2Nm=12.1), 

así como en la dirección opuesta (2Nm=81.7).   
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Discusión 

Delimitación molecular de las subespecies de Myotis velifer 

Este estudio, que incluye el mayor número de muestras y localidades analizadas hasta la fecha para 

Myotis velifer a nivel molecular, no reveló una concordancia entre la variación y estructura genética 

y las delimitaciones geográficas de las subespecies reconocidas a la fecha (MDD, 2023). 

Es decir, nuestros resultados genéticos (marcadores nucleares y mitocondriales), considerando toda 

la distribución, no respaldan la taxonomía subespecífica de M. velifer. 

Estos hallazgos son similares a lo reportado por Parlos (2008) para algunas poblaciones en los 

Estados Unidos, donde tampoco se encontró un soporte genético a partir de microsatélites y 

citocromo b mitocondrial consistente con las subespecies de M. velifer para esa región. 

 

Nuestros resultados mitocondriales mostraron desde una baja (región control) hasta una moderada 

estructuración genética (COI y datos concatenados), apoyados también por los valores de FST, así 

como por los patrones genealógicos y filogenéticos, sin mostrar correspondencia con la 

distribución geográfica de las subespecies reconocidas de M. velifer. Para la región control, no se 

recuperó ningún tipo de estructura genética y, filogenéticamente, se evidenció la agrupación de 

todos los haplotipos en un mismo clado monofilético mostrando una homogeneidad genética e 

interconexión de haplotipos sin un patrón claro. Este patrón es similar al reportado en otras especies 

de murciélagos, como Tadarida brasiliensis (I. Geoffroy, 1824) (Rusell et al., 2005) y 

Leptonycteris yerbabuenae (Trejo-Salazar et al., 2021), las cuales presentan un patrón de 

distribución similar al de M. velifer. Sin embargo, difiere de lo observado en otras especies con 

distribuciones amplias en México, como Pteronotus fulvus (Thomas, 1892) (Guevara-Chumacero 
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et al., 2010) y Natalus mexicanus (López-Wilchis et al., 2021), que sí muestran estructuración 

genética geográfica. 

 

Con COI, identificamos tres haplogrupos separados por distancias genéticas entre 1.2 y 2.5%, que 

de acuerdo a Rodríguez y Ammerman (2004) y Baker y Bradley (2006), corresponden a valores 

dentro del rango de variabilidad intraespecífica para el género Myotis con cytb y por Clare et al. 

(2007) respecto a COI. El haplogrupo I incluyó un único haplotipo que correspondió al rango de 

distribución de la subespecie M. v. velifer, el cual se encontró en la zona de Transición Mexicana 

y, en un principio, podría considerarse endémico de la región. Sin embargo, el análisis genealógico 

reveló la presencia de varios haplotipos no muestreados que lo separan de los otros dos 

haplogrupos. Esto sugiere que esta variante genética podría estar presente en otras poblaciones y 

que no fue detectada debido al muestreo limitado en estas áreas geográficas. El haplogrupo II se 

integró por nueve haplotipos de las regiones centro-norte, centro-sur y oeste de los Estados Unidos 

(Kansas, Oklahoma, Texas y Nuevo México), correspondientes a las áreas de distribución de las 

subespecies M. v. grandis y M. v. incautus. Este haplogrupo presentó más de 10 pasos mutacionales 

con respecto a los haplogrupos I y III; sin embargo, también existen varios haplotipos no 

muestreados que lo separan, por lo que esta separación podría ser producto de una falta de muestreo 

para individuos de las poblaciones en esta región. Este resultado también podría estar relacionado 

con los patrones de migración reportados para esta región, donde se han registrado poblaciones 

residentes durante todo el año, así como otras que presentan migración (Twente 1955b; Hayward, 

1970; Humphrey y Oli 2015), dinámica que podría haber generado una posible reducción del flujo 

genético histórico entre las localidades o poblaciones de hembras no migratorias. Finalmente, el 

haplogrupo III presentó 42 haplotipos pertenecientes a individuos de toda la región geográfica 
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muestreada en México y Estados Unidos; incluso agrupó haplotipos con individuos de las 

localidades identificadas en el haplogrupo II. Además, este haplogrupo incluyó a todas las 

designaciones taxonómicas subespecíficas de la especie, lo que permite inferir una amplia 

conectividad genética histórica de las hembras a lo largo de su distribución, sin verse afectada por 

barreras físicas o conductuales. Limitaciones en el reconocimiento taxonómico subespecífico de 

murciélagos a partir del COI ya han sido documentadas para algunas especies del género Myotis 

en Norteamérica (e.g., el complejo M. lucifugus (Korstian et al., 2016), M. melanorhinus y M. 

californicus (Vázquez Rueda, 2018), e incluso para otros Myotis del paleártico (Kruskop et al., 

2012; Park et al., 2019). Al respecto, estas diferenciaciones estas diferenciaciones entre marcadores 

podrían atribuirse a las tasas de mutación propias de cada uno (Baker y Marshall, 1997; Clare et 

al., 2011), especialmente considerando que la región control exhibe una tasa de mutación más alta 

en comparación con el gen COI (Baker y Marshall, 1997). 

 

Por su parte, los datos concatenados de ADNmt mostraron una mayor resolución, revelando una 

estructura genética moderada con la presencia de nueve haplogrupos, donde la mayoría se 

conformaron por individuos encontrados en el área geográfica de dos o tres subespecies diferentes. 

Por ejemplo, el haplogrupo III presentó individuos de las subespecies M. v. velifer, M. v. incautus 

y M. v. brevis, mientras que el haplogrupo IV se conformó por individuos de las subespecies M. v. 

brevis y M. v. peninsularis. Excepcionalmente, sólo el haplogrupo VII agrupó individuos 

determinados como M. v. velifer que provenían de la región central de México. No obstante, aunque 

no se encontró una correlación genética entre las designaciones taxonómicas y los haplogrupos 

recuperados, se identificó que estos últimos presentaron afinidad con regiones geográficas 

específicas, las cuales pueden asociarse a distintas ecorregiones según la delimitación de CEC 
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(2021), como  ha sido observado en otros murciélagos como Antrozous pallidus (Weyandt y Van 

Den Bussche, 2007), Myotis davidii (You et al., 2010), M. pilosus  (Lu et al., 2013), Sturnira 

parvidens (Canchola y León-Paniagua, 2017) y otros murciélagos norteamericanos (Patrick y 

Stevens, 2016), así como en roedores (López-González et al., 2024).  En detalle, los haplogrupos 

recuperados con el ADNmt concatenado se encontraron más limitados geográficamente: por 

ejemplo, en las grandes llanuras del centro en Estados Unidos se presentaron los haplogrupos I-V; 

en el Eje Neovolcánico se registró el haplogrupo VII; y en la Sierra Madre Occidental (SMO) se 

detectó el haplogrupo II. Esta distribución podría estar relacionada con la coexistencia de 

poblaciones migratorias y residentes permanentes en estas regiones (Twente, 1955b; Villa, 1966; 

Hayward, 1970; Humphrey y Oli, 2015; Flores y Medellín, 2004) y estaría reflejando un flujo 

génico históricamente limitado entre las poblaciones residentes, que contribuiría a una 

estructuración más regionalizada. Si bien la mayoría de los registros de poblaciones residentes 

provienen de Estados Unidos (Twente, 1955b; Hayward, 1970; Humphrey y Oli, 2015), en México 

solo se ha documentado una colonia en el Estado de México, que permanece en la misma cueva 

durante todo el año (Flores y Medellín, 2004). Aunque se requiere de más estudios para determinar 

si este comportamiento es generalizado en la región, estos hallazgos no descartan la posibilidad de 

que la residencia permanente también ocurra en otras localidades en el Centro de México. En 

contraste, otros haplogrupos abarcaron rangos de distribución más amplios y heterogéneos, lo que 

podría dar cuenta de una dispersión mucho más generalizada, como por ejemplo el haplogrupo III 

que se encontró a lo largo de la SMO y en el Eje Neovolcánico, el haplogrupo IV, que incluyó 

haplotipos de las llanuras de los cabos y del pie de monte de la SMO, el haplogrupo VI, que abarcó 

las grandes llanuras, el Eje Neovolcánico y las Sierras de Guerrero y Oaxaca, el haplogrupo VIII, 

que se ubicó mayormente en el desierto de Norteamérica y, finalmente, el haplogrupo IX, que 
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coincidió con las áreas del desierto de Norteamérica y las grandes planicies (Fig. 4). Por otra parte, 

se identificaron otros patrones relevantes en la distribución de los haplogrupos mitocondriales, 

como lo es la posible influencia de la Sierra Madre Occidental y la Sierra Madre Oriental, ya que 

algunos de los haplogrupos se mantuvieron exclusivamente en la región al Oeste (III, IV, VIII) y 

otros restringidos al Este (VI), y que coincide con los hallazgos para otros murciélagos en México 

(Guevara-Chumcero et al., 2010; López-Wilchis et al., 2021), así como también del área de la 

Transición Mexicana, en donde se observó que confluyeron otros haplotipos provenientes de las 

laderas de las sierras. Al respecto, se puede considerar la importancia que tiene esta región 

geográfica en el mantenimiento de una amplia diversidad biológica y ecosistémica (Morrone, 

2019), similar a lo encontrado en otras especies de murciélagos en las que se han identificado 

haplogrupos mitocondriales asociados a esta área (Tadarida brasiliensis - Morales et al., 2016; 

Corynorhinus sp. - López-Cuamatzi et al., 2024). Para M. velifer, esta región geográfica parece 

favorecer la presencia de grandes concentraciones poblacionales, evidenciadas en distintas colonias 

de maternidad e hibernación distribuidas a lo largo de su rango (Villa, 1966; Ávila-Flores y 

Medellín, 2004; Farfán, 2019; Medina-Bello et al., 2023; Ramos-H et al., 2024). 

 

Por otro lado, nuestros análisis genéticos con ADNn revelaron en general bajos niveles de 

diferenciación genética, como lo indican tanto los valores de FST y los análisis genealógicos y 

filogenéticos que agruparon todos los haplotipos en un único grupo. Particularmente, las redes 

haplotípicas mostraron conexiones entre individuos de diversas localidades a lo largo de toda el 

área de distribución. No obstante, se evidenciaron algunas diferencias entre los marcadores 

nucleares empleados como lo fue para los genes RAG2 y APOB, con respecto al gen CMH. Para 

RAG2 y APOB, la estructura genética resultó nula, lo cual se reflejó en la genealogía en forma de 
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estrella donde predominó un haplotipo central de alta frecuencia unido a otros haplotipos derivados, 

patrón consistente con los bajos valores de FST. De igual manera, con el gen CMH se obtuvo 

ausencia de estructuración genética, a pesar de presentar un mayor número de haplotipos con 

respecto a RAG2 y APOB.  La diferencia en cuanto al número de haplotipos encontrados entre los 

genes RAG2 y APOB vs CMH  se debió principalmente a que los primeros dos son genes altamente 

conservados y presentan una baja tasa de variación intraespecífica (Whitfield et al., 2004; de 

Camargo y Nahum, 2005), lo que explicaría la baja cantidad de haplotipos que mostraron, 

igualmente congruente con los resultados de otros estudios con murciélagos a nivel de especie 

(Desmodus rotundus (E.Geoffroy, 1810) - Martins et al., 2009; Corynorhinus sp. H.Allen, 1865 - 

López-Cuamatzi et al., 2024), a pesar de que en otros estudios con mamíferos han ayudado a la 

identificación de nuevos taxones intraespecíficos o para la delimitación de especies (e.g., 

murciélagos - Carrión-Bonilla et al., 2024; musarañas - Chen et al., 2023). Asimismo, han 

permitido inferir relaciones filogenéticas interespecíficas de murciélagos del género Myotis 

(Stadelmann et al., 2007; Marchesin et al., 2008; Lack et al 2010; Liu et al., 2023). Por su parte, 

el gen CMH, se caracteriza por su alta tasa de evolución, su importancia en la respuesta inmune 

adaptativa (Spurgin y Richardson, 2010; Richman et al., 2010) y por una notable variabilidad intra 

e interespecífica, que ha sido reportada en diversos estudios de murciélagos (Saccopteryx bilineata 

- Mayer y Brunner, 2007; murciélagos del nuevo mundo - Schad et al., 2012; Artibeus jamaicensis 

- Real-Monroy et al., 2014; Carollia perspicillata, Desmodus rotundus y Molossus molossus - 

Salmier et al., 2016; Myotis lucifugus - Yi et al., 2020) y, particularmente para la especie de este 

estudio (M. velifer), donde Richman et al. (2010), a partir de este marcador evaluaron el nivel de 

polimorfismo del complejo mayor de histocompatibilidad y la diversidad de secuencias en una 

muestra de 24 individuos de la localidad Llano Grande, San Luis Potosí (México), en la que 
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encontraron 28 haplotipos diferentes con un alto nivel de polimorfismo. Cabe señalar que en este 

último estudio no se evaluaron aspectos de estructura o diferenciación geográfica de la especie.  

 

La falta de congruencia entre los grupos genéticos y las subespecies documentadas para M. velifer 

también se evidenció en los análisis de agrupación bayesiana. Esta ausencia de diferenciación 

genética sugiere un alto flujo génico dentro de la población, lo que es consistente con las 

estimaciones de la tasa de migración cuyos valores indican que, el número efectivo de migrantes 

por generación es lo suficientemente alto para permitir el intercambio genético entre poblaciones 

y evitar la presencia de estructuración genética (Slatkin, 1985). A su vez, la ausencia de estructura 

poblacional observada en nuestros datos de ADNn para M. velifer, se vería favorecida por las 

diferencias en el comportamiento reproductivo de la especie. Por ejemplo, aunque la cópula de los 

machos ocurre principalmente en otoño, en los Estados Unidos se han reportado casos copulas 

durante el invierno (Fitch et al., 1981) o incluso en primavera durante el mes de abril (Dunnigan y 

Fitch, 1967). En México, especialmente en Veracruz, se ha reportado la presencia de hembras 

gestantes tanto en diciembre como en marzo (Hall y Dalquest, 1963). Estas observaciones sugieren 

que la especie podría reproducirse en distintas estaciones, lo que, a su vez facilita la interacción 

entre grupos reproductores de diversas localidades y por lo tanto el flujo génico dentro de la 

población. La ausencia de estructuración genética identificada coincide con los hallazgos de 

investigaciones previas para la especie en las poblaciones de los Estados Unidos, a partir del uso 

de microsatélites (Parlos, 2008). Este patrón de estructura también ha sido identificado en otros 

murciélagos norteamericanos, como el murciélago cola peluda rojizo (Lasiurus borealis) y el 

murciélago nevado (L. cinereus), (Korstian et al., 2015). Sin embargo, esta información contrasta 

con lo reportado en otras especies de murciélagos norteamericanos que se distribuyen en simpatría 
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(Weyandt & Van Den Bussche, 2007; Guevara-Chumacero et al., 2010; Hernández-Canchola & 

León-Paniagua, 2017; Zárate-Martínez et al., 2018; López-Wilchis et al., 2021; Trejo-Salazar et 

al., 2021).  

 

Estos resultados respaldan la gran adaptabilidad de la especie, que se evidencia a partir de 

capacidad para ocupar una amplia variedad de hábitats, incluyendo praderas, zonas desérticas, 

bosques y selvas (Miller y Allen, 1928; Vaughan, 1954; Hayward, 1970, Kunz, 1974), así como su 

alta capacidad de dispersión que, como se ha documentado, puede ser de cientos de kilómetros 

cuadrados incluso fuera de los períodos migratorios (Villa, 1966; Hayward, 1970). La 

inconsistencia genética y taxonómica también ha sido documentada en varias especies de 

murciélagos, incluyendo M. lucifugus, M. myotis y Tadarida brasiliensis (Lausen et al., 2008; 

Furman et al., 2014; Morales et al., 2016) y demuestra que las variaciones morfológicas 

tradicionalmente utilizadas para definir subespecies, como en el caso de M. velifer (Vaughan, 1954; 

Allen, 1896; Miller & Allen, 1928; Choate & Hall, 1967), podrían ser en su mayoría rasgos 

influenciados por factores ambientales que no reflejan una diferenciación genética (Stevens et al., 

2016; Morales et al., 2018; Stevens, 2023). Por lo tanto, considerando la falta de congruencia entre 

los resultados de estructuración genética mitocondrial y nuclear y las subespecies reconocidas para 

M. velifer, este estudio no sustenta la presencia de subespecies para M. velifer y, en su lugar, se 

sugiere considerarla como especie monotípica. 
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Hipótesis de filopatría en Myotis velifer 

Los análisis genéticos mostraron un patrón genético diferencial entre el ADNmt y el ADNn, donde 

la estructura genética matrilineal fue mayor que la biparental, lo que respaldaría la hipótesis de una 

evidencia indirecta de que las hembras de Myotis velifer han presentado históricamente cierto grado 

de filopatría natal. Las diferencias a nivel de estructuración genética para ambos marcadores 

indicaron que, aunque la dispersión de las hembras muestra una tendencia a permanecer en 

determinadas zonas, los machos estarían promoviendo la mayor parte del flujo genético y 

minimizando la diferenciación genética, probablemente a partir del apareamiento intercolonial, 

como se ha reportado típicamente en otras especies de vespertiliónidos. Algunos de ellos como M. 

velifer exhiben comportamientos de agrupamiento (Hayward, 1970; Fitch et al., 1981), por 

ejemplo, M. lucifugus y M. septentrionalis (Dixon, 2011; Johnson et al., 2015) en Norteamérica, y 

con M. nattereri (Rivers et al. 2005) y M. bechsteinii (Kerth et al., 2003) en Europa. Este sesgo en 

el flujo sexual entre machos y hembras se podría respaldar a través del significativo aislamiento 

por distancia observado con los marcadores mitocondriales, en contraste con la ausencia de este 

patrón en los marcadores nucleares, que sugieren una mayor movilidad de los machos. 

 

Esta hipótesis de filopatría en Myotis velifer tiene sustento a partir de estudios previos realizados 

en los Estados Unidos para la especie, donde se han documentado patrones estacionales de 

movimiento, que indican una mayor probabilidad de regreso de los individuos a las áreas de origen, 

principalmente en primavera y otoño en comparación con el verano (Hayward, 1970); incluso en 

áreas que se han caracterizado por ser poblaciones de residentes permanentes, como lo es 

Oklahoma, donde las congregaciones de hembras en las cuevas de maternidad corresponden tanto 
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a hembras que provienen de otras áreas, como a aquellas que residen de manera habitual en estas 

localidades (Humphrey y Oli, 2015).  

 

Esta posibilidad de filopatría femenina y flujo genético mediado por machos podría explicar, 

adicionalmente, la falta de congruencia entre los patrones de estructuración del ADNmt y ADNn, 

sin embargo, no se descartan otros factores que podrían estar influyendo en los resultados, como 

las diferencias en las tasas de mutación y las presiones selectivas inherentes a cada marcador (Baker 

y Marshall, 1997; Whitfield et al., 2004; de Camargo y Nahum, 2005; Kelley et al., 2005; Clare et 

al., 2011). Asimismo, los tiempos de coalescencia y los tamaños efectivos de la población permiten 

que el ADNmt detecte divergencias poblacionales relativamente recientes, mientras que los genes 

nucleares empleados requieren mayor tiempo para reflejar dichas diferenciaciones (Zink y 

Barrowclough, 2008). Esta diferencia en la estructuración genética entre marcadores 

mitocondriales y nucleares, ya había sido documentada para M. velifer en Estados Unidos a partir 

de otros marcadores moleculares (cytb y microsatélites - Parlos, 2008), y se ha observado en otros 

estudios con especies del género Myotis, como M. myotis (Castella et al., 2001), M. septentrionalis 

(Arnold, 2007; Johnson et al. 2015), M. nattereri (Rivers et al., 2005), M. lucifugus (Burns et al., 

2014; Vonhof et al., 2015; Johnson et al. 2015), M. sodalis (Vonhof et al., 2016), M.  davidii (You 

et al., 2010), M.  bechsteinii (Kerth et al., 2002), M. mystacinus, M. davidii (Çoraman et al., 2020) 

y M. emarginatus (Uvizl y Benda, 2021).  

 

A la luz de nuestros resultados, es fundamental profundizar en los análisis genéticos y 

filogeográficos de Myotis velifer mediante el uso de otros marcadores moleculares como SNPs y 

microsatélites, con el fin de obtener una visión contemporánea de la dinámica poblacional en 
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términos de la estructura génica y la distribución de la población. Preferiblemente, estos estudios 

deben complementarse con análisis morfológicos y ecológicos que permitan caracterizar las 

diferencias entre machos y hembras, proporcionando así una comprensión integral de los procesos 

influyentes en la estructura genética de la especie. 
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Conclusiones 

 

Los resultados de los análisis filogenéticos, genealógicos y de estructura genética, con base en dos 

genes mitocondriales y tres nucleares, no mostraron patrones de diferenciación genética 

congruentes con las delimitaciones geográficas de las subespecies, actualmente reconocidas, que 

respalden la hipótesis planteada. En general, se encontró una amplia homogeneidad genética que 

sugiere altos niveles de flujo génico entre las poblaciones, por lo que no se considera adecuado 

definir subespecies, en su lugar, se propone tratar a M. velifer como una especie monotípica.  

 

La estructuración observada con base en los genes mitocondriales concatenados y patrones 

filogenéticos y genealógicos fue moderada, mostrando haplogrupos asociados con ciertas 

ecorregiones. Asimismo, los resultados sugieren tanto cierta fidelidad de las hembras a sus lugares 

de nacimiento (filopatría) como dispersión, lo cual mantiene flujo génico y reduce la diferenciación 

genética a lo largo de la distribución.  

 

Los datos nucleares evidenciaron una ausencia de estructuración genética y una amplia mezcla 

genética atribuible a un flujo génico constante entre poblaciones. Este patrón fue corroborado con 

los porcentajes simétricos de asignación obtenidos en los análisis de agrupación bayesiana y en las 

estimaciones de la tasa de migración que indicaron un número efectivo de migrantes por generación 

suficientemente alto para permitir el intercambio genético entre poblaciones y evitar la presencia 

de estructuración genética dentro de la especie. 
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En conjunto, la información contrastante en donde el ADNmt mostró mayor estructuración con 

respecto al ADNn, podría apoyar la hipótesis de que las hembras de M. velifer exhiben cierto grado 

de filopatría natal y que los machos son los que permiten el flujo genético. Sin embargo, no se 

descarta que esta diferenciación puede estar influenciada por otros factores que no son excluyentes 

entre sí, como lo son las tasas de mutación, los tiempos de coalescencia y los tamaños efectivos, 

los cuales no son mutuamente excluyentes. 
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Perspectivas 

 

Se recomienda que estudios futuros sobre Myotis velifer expandan el muestreo a lo largo de su 

distribución en Centroamérica e integren marcadores nucleares codominantes (e.g., microsatélites 

o SNPs) que permitan detectar procesos evolutivos y eventos de flujo génico reciente, con el fin de 

evaluar si la falta de estructuración genética persiste entre las poblaciones o, por el contrario, se 

reflejan patrones de diferenciación genética contemporáneos. Además, es indispensable 

complementar los análisis genéticos con estudios de morfometría geométrica y de nicho ecológico 

que en conjunto servirán para ver si existe alguna correlación genética con la ambiental. 
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Anexo 1 

Tabla.  Localidades de las muestras de Myotis velifer utilizadas en este estudio.  

 

Subespecies Pais Estado 
Localidad/ 

Condado 
Latitud Longitud Colección 

Tamaño 

de 

muestra 

M. v. 

peninsularis 
MX 

Baja California 

Sur 
Santa Rita 23,4721 -109,808 1* 1 

M. v. velifer 

MX Chihuahua Bocoyna 27,7198 -107,444 2 8 

MX Chihuahua 
Guadalupe 

y Calvo 
25,9721 -107,046 2 4 

MX 
Ciudad de 

México 
Mixquic 19,2261 -98,9661 1* 1 

MX Durango Mezquital 23,6795 -104,297 2 8 

MX Durango Ocampo 26,5010 -105,639 2 10 

MX 
Estado de 

México 
Cascadas 19,7614 -99,4900 1 7 

MX 
Estado de 

México 

Peña 

Blanca 
19,1294 -100,101 1 7 

MX Hidalgo Cardonal 20,6799 -99,1342 2 1 

MX Morelos Tlaltizapan 18,7501 -99,1898 2 5 

MX Oaxaca 
San 

Sebastián 
26,9648 -109,265 1* 10 

MX Puebla Nauzontla 19,9486 -97,6063 1* 10 

MX Sinaloa Mocorito 25,0236 -107,840 2 4 

MX Sonora Cajeme 27,731 -109,875 2 1 

MX Sonora Navojoa 26,9648 -109,265 2 3 

MX Tlaxcala Tlaxco 19,6205 -98,0338 1* 10 

MX Veracruz Coatepec 19,4903 -96,9464 2 1 

MX Zacatecas Tabasco 21,8253 -102,928 2 3 

M. v. 

incautus 

MX Chihuahua 
Casas 

Grandes 
30,325 -108,095 2 9 

MX Chihuahua 

San 

Francisco 

de Conchos 

27,5097 -105,319 2 8 

MX Coahuila 
Sierra 

Mojada 
27,0213 -103,739 2 1 

MX Durango Guanaceví 25,9305 -105,955 2 5 

MX Durango Nazas 25,262 -104,050 2 8 

MX Durango 
San 

Bernando 
26,3916 -105,727 2 10 

MX Tamaulipas Jiménez 19,9486 -97,60633 1* 10 

USA Nuevo México Lincoln   3 10 

USA Nuevo México Eddy   4 10 

USA Texas Brewster   5 5 
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USA Texas Presidio   5 2 

USA Texas Val Verde   5 7 

USA Texas Webb   5 8 

USA Texas Hidalgo   5 4 

USA Texas Hays   6 10 

M. v. grandis 

USA Texas Cottle   7 10 

USA Oklahoma Woodward   8 5 

USA Kansas Barber   9 5 

USA Kansas Ford   9 2 

USA Arizona Cochise   10, 11 8 

 
1. Laboratorio de Biología y Ecología de Mamíferos de la Universidad Autónoma Metropolitana, Unidad Iztapalapa (UAM-I). 

*Estas muestras fueron colectadas siguiendo el método de Worthington y Barratt (1996).  

2. Colección Regional Durango- Mammalia (CRD) del Centro Interdisciplinario de Investigación para el Desarrollo Integral 

Regional (CIIDIR), Unidad Durango (CIDIIR) 

3. Bureau of Land Management- New Mexico (BLM) 

4. Carlsbad Caverns National ParkCarlsbad 

5. Angelo State Natural History Collection (ASNHC) 

6. Texas Parks and Wildlife Department 

7. Bat Conservation International 

8. University of Oklahoma 

9. Kansas Parks and Wildlife Department 

10. Department of Defense- Fort Huachuca 

11. University of Arizona 
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Anexo 2 

Protocolo de extracción de ADN animal, CTAB 2%-SDS 10% 

Día 1 

1. Enjuagar las muestras de tejido utilizando micro tubos de 500 µl y agua inyectable, se recomienda repetir al 

menos una vez para eliminar tanto etanol como sea posible y utilizar un tubo para cada muestra.  

2. Colocar cada muestra de tejido en micro tubos de 1.5 µl debidamente rotulados, la muestra deberá quedar 

cerca de la boca del tubo para facilitar el secado. Dejar reposando por 5 minutos o hasta que se haya evaporado 

la mayor cantidad de agua posible.  

3. Una vez seca, la muestra deberá ser pesada en una balanza analítica, anotar la masa indicada por la balanza 

en la bitácora. Es importante manipular la muestra de tejido con cuidado para evitar contaminación. En caso 

de que la muestra de tejido sea muy pequeña o frágil omita este paso. 

 Colocar la muestra de tejido en el fondo de su respectivo tubo y añadir 900 µl de CTAB 2% y 65 µl de SDS 

10%, agitar para homogeneizar. Posteriormente, añadir 20 µl de RNAsa y colocar los tubos en incubadora 

(37-60° C/agitación moderada/30 min).  

4. Agregar 20 µl de proteinasa K y dejar incubando (50-56°C/Agitación moderada) durante el transcurso de la 

noche. 

Día 2 

1. Retirar los tubos de la incubadora y esperar a que se enfríen a temperatura ambiente, posteriormente añadir 

500 µl de solución cloroformo/alcohol isoamílico (24:1) a cada tubo. Centrifugar los tubos a 10,000 rpm por 

10 minutos. *Extremar precauciones al manipular cloroformo, evitar respirar los vapores y tener contacto 

directo con el líquido. 

2. Retirar los tubos de la centrífuga y recuperar el sobrenadante, hecho esto, trasladar el volumen recuperado en 

tubos debidamente marcados. Agregar 2/3 del volumen recuperado de isopropanol frío y 325 µl de acetato de 

sodio 3M. Homogeneizar invirtiendo cuidadosamente los tubos y almacenarlos a -20°C por 24 horas.  

Día 3 

1. Centrifugar los tubos a 12,000 rpm por 10 minutos. Retirar los tubos cuidadosamente y recuperar el tampón 

o pellet de ADN vaciando cuidadosamente el contenido líquido de los tubos (podría ser no visible, pero se 

deduce que se encuentra en el fondo). 

2. Resuspender el pellet de ADN añadiendo 1 ml de etanol al 70%, posteriormente, centrifugar los tubos a 14,000 

rpm por 10 minutos.  

3. Retirar cuidadosamente los tubos de la centrífuga y eliminar el etanol, inclinando los tubos y vaciando su 

contenido líquido cuidadosamente para evitar perder el pellet de ADN. (Este paso puede repetirse) 

4. Secar el pellet de ADN colocando los tubos en la centrífuga de vacío con las tapas abiertas, retirar los tubos 

hasta que se haya eliminado cualquier rastro de etanol.  

5. Resuspender ADN agregando 20-50 µl de agua destilada, agitar suavemente para favorecer la dilución, 

también se recomienda calentar los tubos a temperatura moderada (30-40°C).  
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Anexo 3 

Tabla.  Tabla con los grupos genéticos K=2 con sus respectivos porcentajes de asignación.  

 

N. 

individuos 
Subespecie Localidad 

Grupo 

genetico 1 

N. 

individuo

s 

Subespecie Localidad 
Grupo 

genetico 2 

1 M. v. velifer Tlax2a 0.5900 1 M. v. velifer Tlax1a 0.5480 

2 M. v. velifer Tlax3a 0.5444 2 M. v. velifer Tlax6a 0.6154 

3 M. v. velifer Tlax4a 0.6370 3 M. v. velifer Tlax10a 0.5296 

4 M. v. velifer Tlax5a 0.5594 4 M. v. velifer Casc4a 0.6272 

5 M. v. velifer Tlax7a 0.5602 5 M. v. velifer Casc5a 0.6206 

6 M. v. velifer Tlax8a 0.5592 6 M. v. velifer Casc9a 0.5470 

7 M. v. velifer Tlax9a 0.6678 7 M. v. velifer Gpe2a 0.6248 

8 M. v. velifer Casc1a 0.5128 8 M. v. velifer Mcto4a 0.5478 

9 M. v. velifer Casc8a 0.6664 9 M. v. velifer Mzt2a 0.5222 

10 M. v. incautus Gcvi1a 0.5898 10 M. v. velifer Mzt4a 0.5440 

11 M. v. incautus Gcvi2a 0.5898 11 M. v. velifer Mzt6a 0.5348 

12 M. v. incautus Gcvi3a 0.5812 12 M. v. velifer Mzt7a 0.5226 

13 M. v. incautus Gcvi4a 0.5780 13 M. v. velifer Mzt8a 0.6244 

14 M. v. incautus Gcvi5a 0.5788 14 M. v. velifer Chzt1a 0.5398 

15 M. v. velifer Gpe1a 0.6142 15 M. v. velifer Chzt2a 0.5196 

16 M. v. velifer Gpe3a 0.6136 16 M. v. velifer Chzt4a 0.5104 

17 M. v. velifer Mcto1a 0.6368 17 M. v. velifer Chzt7a 0.5646 

18 M. v. velifer Mcto2a 0.4760 18 M. v. velifer Chzt9a 0.5348 

19 M. v. velifer Mcto3a 0.5788 19 M. v. incautus Jmz2a 0.6300 

20 M. v. velifer Mzt1a 0.5698 20 M. v. incautus Jmz5a 0.6010 

21 M. v. velifer Mzt3a 0.5894 21 M. v. incautus Jmz8a 0.5462 

22 M. v. velifer Mzt5a 0.5546 22 M. v. incautus Jmz9a 0.6084 

23 M. v. velifer Chzt3a 0.5756 23 M. v. incautus Jmz10a 0.6218 

24 M. v. velifer Chzt5a 0.6078 24 M. v. velifer Grs2a 0.5668 

25 M. v. velifer Chzt6a 0.5784 25 M. v. velifer Grs4a 0.5376 

26 M. v. velifer Chzt8a 0.5130 26 M. v. velifer Grs7a 0.6858 

27 M. v. velifer Chzt10a 0.6646 27 M. v. velifer Grs9a 0.6002 

28 M. v. incautus Jmz3a 0.5120 28 M. v. velifer Njoa1a 0.6166 

29 M. v. incautus Jmz4a 0.5076 29 M. v. velifer Njoa3a 0.5410 

30 M. v. incautus Jmz6a 0.6030 30 M. v. velifer Caj1a 0.6146 

31 M. v. velifer Grs1a 0.5132 31 M. v. velifer Boc1a 0.5442 

32 M. v. velifer Grs3a 0.5992 32 M. v. velifer Boc2a 0.5990 

33 M. v. velifer Grs5a 0.5634 33 M. v. velifer Boc3a 0.6106 

34 M. v. velifer Grs6a 0.5518 34 M. v. velifer Boc5a 0.5112 

35 M. v. velifer Grs8a 0.5130 35 M. v. velifer Boc6a 0.6768 

36 M. v. velifer Grs10a 0.5896 36 M. v. incautus CGr1a 0.5408 

37 M. v. velifer Njoa2a 0.5720 37 M. v. incautus CGr2a 0.4516 

38 M. v. velifer Boc4a 0.6098 38 M. v. incautus CGr6a 0.5016 

39 M. v. velifer Boc7a 0.6564 39 M. v. incautus CGr8a 0.5762 

40 M. v. velifer Boc8a 0.6662 40 M. v. incautus CGr9a 0.5974 

41 M. v. incautus CGr3a 0.6010 41 M. v. incautus SFch3a 0.5156 
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42 M. v. incautus CGr4a 0.5896 42 M. v. incautus SFch6a 0.5410 

43 M. v. incautus CGr5a 0.5782 43 M. v. incautus SFch8a 0.6106 

44 M. v. incautus CGr7a 0.5712 44 M. v. incautus SBdo1a 0.5378 

45 M. v. incautus Coah1a 0.5814 45 M. v. incautus SBdo3a 0.5156 

46 M. v. incautus SFch1a 0.6122 46 M. v. incautus SBdo6a 0.6226 

47 M. v. incautus SFch2a 0.6458 47 M. v. incautus SBdo7a 0.5968 

48 M. v. incautus SFch4a 0.5024 48 M. v. incautus SBdo8a 0.6318 

49 M. v. incautus SFch5a 0.5204 49 M. v. incautus SBdo9a 0.5352 

50 M. v. incautus SFch7a 0.6108 50 M. v. incautus SBdo10a 0.5216 

51 M. v. incautus SBdo2a 0.5804 51 M. v. velifer Zta3a 0.5004 

52 M. v. incautus SBdo4a 0.5780 52 M. v. velifer Zta5a 0.5384 

53 M. v. incautus SBdo5a 0.6582 53 M. v. incautus UGda1a 0.5624 

54 M. v. velifer Zta1a 0.5032 54 M. v. incautus UGda3a 0.5280 

55 M. v. velifer Zta2a 0.5792 55 M. v. incautus UGda4a 0.5618 

56 M. v. velifer Zta4a 0.5844 56 M. v. incautus UGda6a 0.5230 

57 M. v. incautus UGda2a 0.5122 57 M. v. velifer Tab1a 0.6248 

58 M. v. incautus UGda5a 0.5132 58 M. v. velifer Tab2a 0.6236 

59 M. v. incautus UGda7a 0.5132 59 M. v. velifer Pbca2a 0.6158 

60 M. v. incautus UGda9a 0.5124 60 M. v. velifer Pbca3a 0.5156 

61 M. v. incautus UGda10a 0.5136 61 M. v. velifer Pbca4a 0.6140 

62 M. v. velifer Cdnal1a 0.5130 62 M. v. velifer Pbca6a 0.6044 

63 M. v. velifer Cpec1a 0.5136 63 M. v. velifer Pbca7a 0.6144 

64 M. v. velifer Tab3a 0.5126 64 M.v.peninsularis SRta1a 0.6242 

65 M. v. velifer Pbca1a 0.5130 65 M. v. velifer Mxq1a 0.6156 

66 M. v. velifer Pbca5a 0.5870 66 M. v. incautus Naz4a 0.5772 

67 M. v. incautus Naz1a 0.5996 67 M. v. incautus Naz6a 0.6002 

68 M. v. incautus Naz2a 0.6156 68 M. v. incautus Naz7a 0.5776 

69 M. v. incautus Naz3a 0.5016 69 M. v. incautus Hays1a 0.5316 

70 M. v. incautus Naz5a 0.6160 70 M. v. incautus Hays3a 0.5126 

71 M. v. incautus Naz8a 0.5832 71 M. v. incautus Hays4a 0.5312 

72 M. v. incautus Hays2a 0.5892 72 M. v. incautus Hays9a 0.5528 

73 M. v. incautus Hays5a 0.6560 73 M. v. incautus Eddy1a 0.5536 

74 M. v. incautus Hays6a 0.6366 74 M. v. incautus Eddy7a 0.6464 

75 M. v. incautus Hays7a 0.5892 75 M. v. incautus Brew3a 0.5466 

76 M. v. incautus Hays8a 0.5800 76 M. v. incautus Verd1a 0.5800 

77 M. v. incautus Hays10a 0.5618 77 M. v. incautus Verd4a 0.5246 

78 M. v. incautus Eddy2a 0.5802 78 M. v. incautus Webb4a 0.5984 

79 M. v. incautus Eddy3a 0.5438 79 M. v. incautus Hlgo1a 0.5288 

80 M. v. incautus Eddy4a 0.6668 80 M. v. incautus Hlgo2a 0.6192 

81 M. v. incautus Eddy5a 0.5572 81 M. v. incautus Hlgo3a 0.5462 

82 M. v. incautus Eddy6a 0.5836 82 M. v. incautus Hlgo4a 0.5838 

83 M. v. incautus Eddy8a 0.6548 83 M. v. incautus Linc4a 0.5240 

84 M. v. incautus Eddy9a 0.5922 84 M. v. incautus Linc6a 0.5378 

85 M. v. incautus Eddy10a 0.5764 85 M. v. incautus Linc7a 0.5562 

86 M. v. incautus Brew1a 0.6052 86 M. v. incautus Linc9a 0.5120 

87 M. v. incautus Brew2a 0.5782 87 M. v. grandis Cott1a 0.5020 

88 M. v. incautus Brew4a 0.6562 88 M. v. grandis Cott2a 0.5150 

89 M. v. incautus Brew5a 0.5910 89 M. v. grandis Cott6a 0.5546 
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90 M. v. incautus Verd2a 0.5514 90 M. v. grandis Cott8a 0.5144 

91 M. v. incautus Verd3a 0.5642 91 M. v. grandis Cott9a 0.6310 

92 M. v. incautus Verd6a 0.6482 92 M. v. grandis Wood1a 0.6858 

93 M. v. incautus Verd7a 0.6546 93 M. v. grandis Wood2a 0.5536 

94 M. v. incautus Webb1a 0.5048 94 M. v. grandis Wood5a 0.6150 

95 M. v. incautus Webb3a 0.5996 95 M. v. grandis Barb3a 0.5488 

96 M. v. incautus Webb5a 0.6154 96 M. v. grandis Barb4a 0.5220 

97 M. v. incautus Webb6a 0.6596 97 M. v. grandis Barb5a 0.6976 

98 M. v. incautus Webb7a 0.5784 98 M. v. brevis Coch4a 0.6258 

99 M. v. incautus Webb8a 0.5830     

100 M. v. incautus Linc1a 0.5668     

101 M. v. incautus Linc2a 0.5572     

102 M. v. incautus Linc3a 0.6022     

103 M. v. incautus Linc5a 0.6376     

104 M. v. incautus Linc8a 0.6560     

105 M. v. incautus Linc10a 0.6042     

106 M. v. grandis Cott3a 0.5724     

107 M. v. grandis Cott4a 0.5720     

108 M. v. grandis Cott5a 0.5566     

109 M. v. grandis Cott7a 0.6588     

110 M. v. grandis Cott10a 0.5486     

111 M. v. grandis Wood3a 0.5648     

112 M. v. grandis Wood4a 0.5852     

113 M. v. grandis Barb1a 0.5722     

114 M. v. grandis Barb2a 0.5582     

115 M. v. grandis Ford2a 0.5338     

116 M. v. brevis Coch1a 0.5172     

117 M. v. brevis Coch5a 0.6670     

118 M. v. brevis Coch6a 0.6678     

119 M. v. brevis Coch7a 0.5640     

120 M. v. brevis Coch8a 0.5522     
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