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RESUMEN.

Se analiza la monotipia de Peromyscus furvus, especie de raton ciervo endémica de
México que incluye en sinonimia a P. latirostris y a P. angustirostris, a todo lo largo de su
ambito geografico en la Sierra Madre Oriental, la Faja Transvolcanica Mexicana y la
Sierra Norte de Oaxaca, a partir de diferentes tipos de caracteres (moleculares: genes
mitocondriales Citocromo-b, ND3-ND4L-ND4; de tamafio: 18 medidas lineales del craneo
y cinco tamafios de centroide; de forma: cinco caracteres morfogeométricos
craneoventrales). Las respectivas filogenias simples con caracteres moleculares, junto
con analisis de diversidad y distancias genéticas, asi como de redes de haplotipos,
corroboraron la identidad genética de cinco grupos geogréficos discretos dentro de P.
furvus. Asimismo, las respectivas filogenias simples para el tamafio y forma craneales,
probaron el comportamiento de datos continuos sin o con transformaciones para
discretizarlos y validaron estos caracteres, descubriendo sus respectivos patrones
evolutivos. Al integrar los caracteres por tipo (todos los genes; tamafio y forma) o en
conjunto (todos) en filogenias multicaracter, se confirm6é que P. furvus debia ser
considerada sensu lato. En breve: a) P. latirostris en San Luis Potosi y Querétaro,
retoma su nivel como especie; b) P. furvus es politipica con P. f. angustirostris en
Hidalgo, Puebla y Veracruz, asi como con P. f. furvus en Xalapa y sus alrededores,
Veracruz; c) se descubre una species novo de Puerto de la Soledad, Oaxaca; d) queda
pendiente la situacibn como especie de las poblaciones de La Esperanza, Oaxaca. El
habitat de todas estas especies, que constituyen y aclaran la situacion del Grupo furvus
dentro del Género Peromyscus, corrobora su identidad y permite actualizar su estado de

conservacion.
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ABSTRACT

The monotypic status of Peromyscus furvus, an endemic species of deer mouse in
Mexico, which includes P. latirostris and P. angustirostris in synonymy, is analyzed
throughout its geographical range, along the Sierra Madre Oriental, the Mexican
Transvolcanic Belt, and the Sierra Norte of Oaxaca, by using molecular (mitochondrial
gene sequences of Cytochrome-b, ND3-ND4L-ND4), size (18 linear measurements of
skull and five centroid sizes), and shape (five cranioventral morphogeometric
configurations) characters. The respective simple gene phylogenies, together with
genetic diversity and distance analyses, as well as haplotype networks, corroborated the
genetic identity of five discrete geographic groups within P. furvus. Likewise, the
respective simple phylogenies for cranial size and shape, allowed to test the behavior of
continuous data without or with transformations to discretize them, and validated them as
systematic characters, unveiling their corresponding evolutionary patterns. By integrating
the characters by type (all genes; size and shape) or as a whole (all characters) in
multicharacter phylogenies, it was confirmed that P. furvus should be considered sensu
lato. In brief: a) P. latirostris (San Luis Potosi and Querétaro) resumes its level as a
species. P. furvus becomes polytypic with P. f. angustirostris in Hidalgo, Puebla and
Veracruz, as well as with P. f. furvus in Xalapa and its surroundings, Veracruz; c) a
species novo from Puerto de la Soledad, Oaxaca is discovered; d) the situation, as a
species, of the populations from La Esperanza, Oaxaca, remains pending. The habitats
of all these species, which constitute and clarify the situation of the furvus Group within
the Genus Peromyscus, corroborates their identity and allow to update their conservation

status.
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INTRODUCCION.

En esta tesis se esclarece el estado sistematico y taxonomico de las poblaciones
incluidas en la distribucion del raton ciervo Peromyscus furvus, especie endémica de
México, considerada como como monotipica antes de este trabajo (Harris y Rogers
1999, Harris et al. 2000, Rogers y Skoy 2011, Avila-Valle et al. 2012, Ramirez-Pulido
et al. 2001, 2014, Castro-Campillo et al. 2005, 2014). De hecho, se pensaba que la
distribucion de P. furvus, corria a lo largo de la vertiente E de la Sierra Madre
Oriental, a través del Eje Volcanico Transversal y en la Sierra Norte de Oaxaca,
atravesando el SE de San Luis Potosi, el NE de Querétaro (Sierra Gorda), el SE de
Hidalgo, el N de Puebla; N y centro de Veracruz y el N de Oaxaca (J. A. Allen y
Chapman 1897, Dalquest 1950, Hall y Kelson 1959, Hall y Alvarez 1961, Hall 1968,
1981, Musser 1964, Huckaby 1980, Harris y Rogers 1999, Harris et al. 2000,
Ramirez-Pulido et al. 2001, Avila-Valle et al. 2012). En esta amplia franja
discontinua, la especie ocurre en los ambientes umbrosos de los bosques mesofilos
de montafia, coniferas o mixtos, asi como en cultivos de café de sombra y frutales,
en donde no se ha alterado el dosel arb6reo (Musser 1964, Hall 1968, Huckaby 1980,

Rogers y Skoy 2011, Castro-Campillo et al. 2005, 2014, Avila-Valle et al. 2012,).

Peromyscus furvus fue descubierta por J. A. Allen y Chapman (1897) con
ejemplares de Xalapa, Veracruz. Mas tarde, Dalquest (1950) describio a
Peromyscus latirostris con ejemplares de los alrededores de Xilitla, San Luis Potosi,
mientras que 11 afios después, Hall y Alvarez (1961) describieron a Peromyscus

angustirostris con ejemplares de Zacapoaxtla, Veracruz. Sin embargo, ambas



especies fueron supeditadas en sinonimia a Peromyscus furvus por los trabajos de
Musser (1964) y de Hall (1968). Posteriormente, Goodwin (1969) asigna como
ejemplares de Peromyscus melanocarpus a cuatro individuos capturados en Puerto
de la Soledad, Oaxaca, los cuales son reasignados a P. furvus por Huckbay (1980) y
con ello, la distribucidn esta especie se extiende | SE de San Luis Potosi hasta el N

de Oaxaca.

Sin embargo, desde los trabajos de Musser (1964) y Hall (1968), ya se hacia
notar el tamafio mas grande de las poblaciones en San Luis Potosi, lo cual fue
corroborado por otros autores (Hall y Kelson 1959, Hall 1981, Martinez-Coronel et al.
1997). Derivado2 de eso y de otras caracteristicas ambiguas en las descripciones
originales, la monotipia de Peromyscus furvus fue examinada a fines del S. XX y en
las primeras décadas de S. XXI (Harris y Rogers 1999, Harris et al. 2000, Avila-Valle
et al. 2002, 2005, 2012). Aunque estos trabajos evidenciaron diferencias bioquimicas
(aloenzimas Harris y Rogers 1999) y genéticas con genes mitocondriales (citocromo-
b, Cyt.b, Harris et al. 2000; genes de la NDAH, ND3-ND4, Avila-Valle et al. 2005,
2012) para las poblaciones del N y del Sur, los autores decidieron dejar a P. furvus
como monotipica (e. g., Rogers y Eskoy 2011) por considerar que las distancias
genéticas no eran suficientes para separarlas como especies. Cabe mencionar que
esos trabajos ademas incluyeron enfoques y métodos tanto fenéticos como
cladisticos para abordar los caracteres de estudio, incluyendo el tamafo del craneo
(Avila-Valle et al. 2002, 2012), por lo que, en general, sus resultados no fueron

equiparables (De Luna y Mishler 1996).



Por ello, en esta tesis se decidié abordar el status sistematico de Peromyscus
furvus bajo un solo enfoque epistemoldgico, usando s6lo métodos cladisticos para
someter caracteres de diferente naturaleza (i. e., genéticos, de tamafo y forma
craneales) a andlisis filogenéticos (De Luna E. 1995, Mishler y De Luna 1997,
Morrone 2013), mediante secuencias obtenidas del GenBank, o de la literatura
(Capitulo 2), asi como de la consulta de ejemplares de referencia, alojados en
colecciones cientificas nacionales e internacionales (Capitulos 3 y 4). Para los
caracteres moleculares (genéticos, Capitulo 2), se estudiaron secuencias de genes
mitocondriales (Cyt-b, ND3-ND4L-ND4); para los caracteres de tamafio, 18 medidas
lineales del craneo (Capitulo 3) y el tamafio del centroide en cinco configuraciones de
marcas y semimarcas craneoventrales (Capitulo 5); para la forma (Capitulo 4), cinco

variables morfogeométricas craneoventrales.

Cabe mencionar que la cladistica enfatiza la herencia de caracteres que sirven
como criterios de organizacion para la clasificaciéon de taxa (Morrone 2013); por
ende, su eleccion y reconocimiento son el eje central del andlisis filogenético (De
Luna y Mishler 1996). Asi que para probar que los caracteres seleccionados fueran
filogenéticamente informativos, en esta tesis se desarrollan primero filogenias
simples con cada tipo de caracteres: a) moleculares por cada tipo de genes
mitocondriales en el Capitulo 2 (las cuales sirvieron de base para la interpretacion de
las filogenias simples del tamafio y de la forma); b) con caracteres morfométricos
para el tamafio (Morfometria tradicional), Capitulo 3 y c) con caracteres para la forma

(Morfometria Geomeétrica), Capitulo 4; tanto los caracteres de tamafio y de forma que



son continuos, fueron analizados sin transformar o después de hacerlo para
discretizarlos. De todas estas filogenias simples, se obtuvo informacién para valorar
como se comportaban los caracteres por separado en la reconstruccion de la historia
filogenética de las poblaciones asignadas a P. furvus. Posteriormente, se
construyeron filogenias integradas (Capitulo 5), entre los tipos de caracteres
(moleculares y morfométricos) o con todos ellos (filogenias integradas multicaracter).
Estos andlisis corroboraron que el uso combinado de los caracteres en la
reconstruccion filogenética (e. g., filogenias multicaracter) fue mucho mas informativo
(Huelsenbeck et al. 1996, Jenner 2004, Zou y Zhang 2016) para dilucidar el estado

sistematico de las poblaciones originalmente asignadas a P. furvus.

En todos los analisis filogenéticos, genéticos y estadisticos usados en esta tesis,
se consideraron cinco Grupos Genéticos (GG1-5) de poblaciones, acordes con su
ubicacion geografica en direccion NW-SE y correspondientes, respectivamente, a
latirostris (GG1, PI) en San Luis Potosi y Querétaro, angustirostris (GG2, Pa) en
Hidalgo, Puebla y Veracruz; furvus (GG3, Pf) en Xalapa y sus alrededores, Veracruz;
poblaciones de Puerto de la Soledad (GG4, Oax18) y de La Esperanza (GG5,

Oax19) en Oaxaca, ambas sin descripcién formal.

Los cladogramas obtenidos tanto con Maxima Parsimonia como con métodos
probabilisticos (Maxima Verosimilitud, Inferencia Bayesiana), descubrieron que los
Grupos Genéticos 1-5 constituyen un grupo monofilético con clados y subgrupos que
fueron confirmados por los analisis genéticos (redes de haplotipos; diversidad y

distancias genéticas sensu Avila-Valle et al. (2012). Aunque para la cladistica, la



minima categoria taxondmica de reconocimiento es la especie (Morrone 2013), los
subgrupos en los clados, avalados por las distancias genéticas y las redes de
haplotipos, pueden ser interpretados taxonémicamente (Capitulo 6) como entidades
especificas y subespecificas (De Luna et al. 2005), a partir del nivel de divergencia
genética bajo el concepto genético de especie sensu (Bradley y Baker 2001, Baker y
Bradley 2006). Como se recomienda (Bradley y Baker 2001, Baker y Bradley 2006),
la descripcion de las entidades taxondmicas descubiertas y propuestas en esta tesis
con los andlisis genéticos, son reforzadas con caracteres morfométricos y
morfologicos distintivos, asi como con datos sobre su distribucion, hébitat y estado

de conservacion en el Capitulo 6.

En breve (Capitulo 6), los resultados garantizaron la revalidacion de
Peromyscus latirostris como especie monotipica y endémica en San Luis y
Querétaro; de P. furvus como especie politipica y endémica con dos subespecies: P.
f. furvus en Veracruz y P. f. angustirostris en Hidalgo, Puebla y Veracruz. Asimismo,
se describe una nueva especie monotipica y endémica de Puerto de la Soledad y sus
alrededores en Oaxaca. Finalmente, qued6 pendiente dilucidar si el GG5 (La
Esperanza, Oaxaca), que corresponde a otra nueva especie, esta también asociado
con el Grupo furvus o con Peromyscus melanocarpus, debido a que no se habian
obtenido secuencias de los mismos genes mitocondriales analizados en esta tesis
(Capitulo 2) y es por ello que solo se la incluye en los analisis de los Capitulos 3-4 y

so6lo se hacen comentarios sobre ella en el Capitulo 6.



Es importante mencionar también que antes de este estudio, la conformacion del
Grupo furvus entre las especies del Género Peromyscus era incierta (Bradley et al.
2007, Platt et al. 2015). Aqui se usaron como Grupos externos para la reconstruccion
filogenética (Capitulos 2-5) algunas especies congenéricas que alguna vez fueron
colocadas dentro de este grupo (e. g., P. ochraventer, Carleton 1989; Peromyscus
melanocarpus, Musser y Carleton 2005), asi como a Peromyscus mexicanus, ya que
P. furvus fue considerado dentro del Grupo mexicanus (Hooper 1968). A estas tres
especies de Peromyscus, se afladieron Osgoodomys banderanus y Megadontomys
cryophilus. Por cuanto a los tres Peromyscus del grupo externo, Robert D. Bradley y
sus colegas (Bradley et al. 2007, Platt et al. 2015), descubrieron que, a diferencia de
M. cryophilus, no estaban en el mismo clado que P. furvus sensu stricto, mientras
gue O. banderanus siempre fue basal en los cladogramas y estuvo muy alejada de
las especies del Género Peromyscus sensu lato (e. g., incluyendo Géneros que
fueron elevados desde Subgéneros). Los analisis de esta tesis evidencian que las
poblaciones consideradas dentro de P. furvus desde San Luis Potosi y hasta
Oaxaca, la definen sélo sensu lato y, por ende, las entidades especificas

mencionadas en el parrafo anterior conforman propiamente al Grupo furvus.

Estructura de la Tesis

El formato de esta tesis obedece las indicaciones del Manual de Operacion de la
Maestria en Biologia 2015, pero debido a la cantidad de informacion derivada de los
analisis filogenéticos simples por tipo de caracter e integrados (filogenias

multicaracter), se decidié separar los respectivos métodos, resultados, discusion y



conclusiones en por Capitulos. Por ende, en general, la estructura y contenido de

esta tesis es como sigue:

Aspectos Generales. Incluye la presente Introduccion; Antecedentes vy
justificacion; Preguntas de investigacion; Hipotesis y Objetivos (general y

particulares).

Capitulo 1. Caracteres Moleculares. Se definen y caracterizan genéticamente los
cinco Grupos Genéticos (GG1-5) del Grupo Interno, asi como los cinco taxa del
Grupo Externo incluidos en todas las filogenias de la tesis. Se obtienen y
estandarizan las secuencias de los genes mitocondriales usados tanto del GenBank
como de la literatura todas las Unidades Taxondmicas Operativas (OTUS, inglés) en
los Grupos Interno y Externo. Se desarrolla la construccion de filogenéticos
moleculares simples con Maxima Parsimonia, Maxima Verosimilitud e Inferencia
Bayesiana. Ademas se analiza la variacion genética intra e interpoblacional de cada
OTU en el GI, mediante el analisis de diversidad y distancias genéticas, asi como de
analisis de las redes de haplotipos. Los resultados de este capitulo conforman la

base para la interpretacion de los resultados con otros caracteres (Capitulos 2-5).

Capitulo 2. Caracteres Morfométricos Tradicionales (Tamafo). Se analizan 18
medidas craneales lineales que fueron tomadas de una base de datos provista por la
Dra. Zamira A. Avila-Valle. Primeros se analiza la influencia de la edad y el sexo
sobre el tamafio craneal dentro de los Grupos Genéticos y Grupos Externos.

Ademas, se buscoé reducir el niUmero de variables de tamafio mediante técnicas de



exploracion multivariadas. Las medidas fueron tratadas como caracteres sistematicos
a partir de analisis filogenéticos simples, usando Maxima Parsimonia. Primero fueron
incorporadas a los analisis filogenéticos como caracteres continuos (sin transformar)
y luego como caracteres discretizados, a partir de su transformacion previa sensu
Guerrero et alii (2003). Estos ultimos andlisis se hicieron con todas las medidas y con

aquellas que resultaron ser mas informativas en los analisis multivariados.

Capitulo 3. Caracteres Morfogeométricos (Forma). La forma de las estructuras
presentes en la cara ventral del craneo fue analizada a partir de cinco caracteres
sistematicos, mediante Morfometria Geométrica. Para conocer la influencia del sexo
y la edad en cada caracter crdneoventral morfogeométrico, se exploré previamente la
variacion intrapoblacional (sexo y edad). De la misma manera que en el tamafo, los
caracteres de forma fueron primero tratados como continuos en la construccion de la
correspondiente filogenias por Maxima Parsimonia. Posteriormente, fueron
discretizados mediante una transformacién ad hoc, adecuando el método propuesto

por Ramirez-Sanchez et al. (2015).

Capitulo 4. Filogenias Integradas (Multicaracter). Primero se integraron y
analizaron los caracteres segun su tipo, en moleculares (Cyt-b y ND3-ND4L-ND4) y
morfométricos con todas las medidas para el tamafio o con el numero reducido, y las
medidas para la forma; en las filogenias integradas de tamafio y forma, ademas se
usé el tamafo del centroide para cada rasgo craneoventral utilizado y con los
caracteres sin o con transformacion (discretizados). Posteriormente, se generd una

filogenia con datos moleculares (genes) y morfométricos (tamafio y forma), siguiendo



los mismos criterios; e. g., todas las medidas o con medidas reducidas; caracteres
sin transformar o discretizados. Estos resultados son la base para la interpretacion
taxonomica de las entidades resultantes en las filogenias. Asimismo, se discute el
estado del Grupo furvus, incluyendo a las especies de Peromyscus y de

Megadontomys en el Grupo Externo.

Capitulo 5. Tratado Taxondmico y Corolario. Primero se hace la descripcion de las
entidades taxonOmicas resultantes en los Capitulos 2-5 dentro del Tratado
Taxondmico, incluyendo los rasgos morfologicos propuestos en la literatura para
distinguir a los taxa. Se realiza un analisis con estadistica multivariada para las
condiciones cuantitativas del habitat con 19 variables climaticas y la altitud de cada
localidad especifica de colecta. Esto y el uso de mapas de vegetaciéon, clima,
hidrografia, entre otros, permite delimitar la distribucion geogréfica de cada entidad y
coadyuva a soportar las decisiones taxonémicas. Finalmente, en el Corolario del
capitulo (y de la tesis), mediante un andlisis de cambios en la vegetacion, ocurridos
en 20 afos, junto con la revision de literatura que maneja datos en las primeras dos
décadas del S. XXI, se hacen comentarios sobre el estado de conservacion de las
especies en el Grupo furvus, asi como de los estudios que deben realizarse para
dilucidar: a) cudl es el estado de los Peromyscus del GG5 (La Esperanza, Oaxaca);
b) si existen mas subentidades en P. f. angustirotris; ¢) como es el estado de

conservacion actualizado de los Peromyscus en el Grupo furvus.



Finalmente, después de la Literatura Citada, la tesis incluye una serie de
Anexos en donde se detalla informacion geografica, morfométrica, estadistica y del

habitat de las especies, asi como sobre las abreviaturas utilizadas.

ANTECEDENTES

J. A. Allen y Chapman (1897) describieron a Peromyscus furvus, usando ejemplares
de Xalapa, Veracruz, como una especie de tamafio grande dentro del género
(media, valores extremos; 263, 248-282; 131, 123-145; 27.9, 26-29; 21.9, 20-23), la
cual se distinguia por: un crdneo muy grande, fuerte y pesado; color dorsal del
pelaje (cabeza a rabadilla), marron a negruzco hasta completamente melanico
(Huckaby 1980); dorsos de manos y pies, blancos; partes inferiores gris
blanquecino; en ocasiones los adultos poseen la punta de la cola blanca (Rogers y

Eskoy 2011).

P. furvus sufri6 dos cambios taxondémicos internos importantes, ya que su
sinonimia incluyé dos especies descubiertas después de la descripcién original. En
1950, Dalquest describe a Peromyscus latirostris con ejemplares de Apetzco, San
Luis Potosi, la cual diferia de P. furvus por tener mayor tamafio corporal, pelaje
ligeramente mas palido, craneo mas ancho y nasales con mayor expansion anterior
(“forma de campana”). Luego, a partir de ejemplares de Zacualpan en Veracruz, Hall
y Alvarez (1961) nombraron a Peromyscus angustirostris que presentaba una
coloracibn mas blanquecina, menor amplitud cigomatica y nasales estrechos,

comparada con P. furvus.
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Més tarde, cuando Musser (1964) revis6 ejemplares de Hidalgo, Veracruz y
Puebla, encontr6 que varias caracteristicas distintivas de P. angustirostris se
presentaban también en muchos ejemplares de P. furvus (e. g., cola mas larga que
la cabeza y el cuerpo; contorno dorsal del craneo convexo desde la region anterior y
a través de region interorbitaria, en lugar de casi recto; primer pliegue primario del
M3 prominente), ademas de que otras caracteristicas craneales como la variacion
en la forma de los nasales y el tamafio de las bullas auditivas, también se
superponian. Por ende, Musser (1964) coloc6 a P. angustirostris en sinénima con P.
furvus y también recomendo revisar ejemplares de P. latirostris que no incluyé en su
estudio. Hall (1968) analiz6 ejemplares de los tres taxa y también encontré cierto
grado de superposicidon en varios caracteres morfolégicos, por lo que supeditd
formalmente en sinonimia a P. angustirostris y a P. latirostris bajo el nombre de P.

furvus, aun cuando no fue muy claro en las caracteristicas revisadas.

Sin embargo, la monotipia de P. furvus ha sido cuestionada por diferentes
autores. Harris y Rogers (1999) examinaron diferentes poblaciones a lo largo de su
distribucion geografica, mediante frecuencias alélicas de 24 loci polimorficos de
aloenzimas en siete poblaciones: P. angustirostris: 1. Tlanchinol, 2. El Potrero,
Hidalgo; 4. Zacualpan, Veracruz. P. furvus: 3. Huauchinango, Puebla; 6. Xalapa,
Veracruz; 7. Puerto de la Soledad, Oaxaca. P. latirostris: 5. Xilitla, San Luis Potosi).
A partir de un enfoque fenético construyeron un dendrograma, usando un analisis de
agrupamiento con UPGMA vy distancias cuerda de Cavalli-Sforza y Edwards;

asimismo, mediante un enfoque filogenético, obtuvieron un cladograma de maxima
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parsimonia (MP), usando en ambos casos, individuos de P. mexicanus (Pm,
Zongolica, Veracruz) y de P. zahrynchus (Pz, Rayon, Chiapas) como grupos
externos. Encontraron segregaciéon de P latirostris contra la mayoria de los
ejemplares atribuibles a P furvus, excepto por los de Xalapa, Veracruz, asi como
contra todos los ejemplares atribuibles P. angustirostris, pero concluyeron que sus
distancias genéticas no garantizaban un nuevo status taxonémico para la primera y

mantuvieron a P. furvus como monotipica.

Luego, Harris et al. (2000) publicaron los resultados de un analisis
filogeografico bajo un enfoque cladistico con 52 ejemplares (nUmeros de acceso en
GenBank AF270980-AF271032), usando 650 pares de bases (pb) del gen
mitocondrial Cyt-b para buscar arboles con maxima parsimonia (MP) y otro con
maxima verosimilitud (MV), considerando ahora ocho poblaciones en ambos
arboles. Al confirmar la segregacion de las poblaciones atribuibles a P. latirostris de
la mayoria de las de P. furvus y P. angustirostris, especialmente de los individuos de
Oaxaca, Harris et al. (2000) sugirieron que el tiempo de divergencia mas basal
correspondia tanto a las poblaciones de Puerto de la Soledad, Oaxaca, como a las
de Xilitla, San Luis Potosi (P. latirostris); sin embargo, mantuvieron a P. furvus como

monotipica, debido a los criterios para distinguir a una especie filogenética.

De manera independiente, Avila Valle, dirigida por las Dras. Le6n Paniagua y
Castro Campillo, abord6 el problema del estado sistematico de P. furvus con
morfometria tradicional y un enfoque fenético en su tesis de licenciatura (Avila-Valle

et al. 2002), mientras que en su tesis de maestria (Avila-Valle et al. 2005) realiz6
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ademas un analisis cladistico con los genes mitocondriales ND3-ND4,
respectivamente. Para sus analisis morfométricos Avila-Valle et alii (2002)
examinaron 19 medidas craneales de 557 ejemplares adultos, procedentes de 166
localidades especificas (LE), desde San Luis Potosi hasta Oaxaca, incluyendo la
mejor representacion geografica conocida de la especie con base en ejemplares de
14 colecciones cientificas nacionales (5) y extranjeras (9); estas 166 LE fueron
arregladas dentro de 19 localidades grupo (LG). Para los analisis moleculares Avila-
Valle et alii (2005) también obtuvieron una mayor representacion geografica que los
trabajos anteriores, pues utilizé 74 ejemplares de 15 localidades selectas, dentro de
ocho LG para representar a los tres taxa historicos. Parte de los resultados de las

dos tesis se publicaron en conjunto (Avila Valle et al. 2012).

Por cuanto a la variacion del tamafio craneal, aunque Avila-Valle et al. (2012)
encontraron amplia superposicién en todas las medidas craneales entre todas las LG
dentro de sus andlisis discriminantes, también hallaron cierto grado de diferenciacion
en la longitud maxima del craneo, la longitud de los nasales, la amplitud posterior del
arco zigomatico, la anchura del hueso frontal y la profundidad de la caja craneana. A
partir de estos resultados, Avila-Valle et al. (2012) verificaron mayores dimensiones
en P. latirostris y también sugirieron la existencia de variacion al nivel subespecifico

entre P. furvus y P. angustirostris.

Respecto a sus analisis moleculares con los genes mitocondriales ND3-ND4,
Avila-Valle et al. (2012:169, 171) incluyeron poblaciones selectas de P. furvus,

considerando cinco grupos genéticos (GG I-V), a través de su distribucion NW-SE,
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usando maxima parsimonia (MP), maxima verosimilitud (MV) e Inferenia Bayesiana
(IB). En todas sus filogenias, sin importar el método utilizado, encontraron
reacomodos, especialmente entre las secuencias del centro y sur de la distribucion.
Con la IB, el GGI al extremo NW (Xilitta en San Luis Potosi y Santa Inés en
Querétaro), se separd de todo lo demas en el centro-sur (GGII-V). Dentro de ese
clado hermano el GGIV se separd primero de los demas, reuniendo a Mesa de la
Yerba con Xico, ambas en Veracruz, en la parte central media. Sigue la separacion
de solo cuatro de las siete secuencias de El Salto, Puebla (GGIIl), las cuales forman
un clado hermano con lo que resta de secuencias. En éste ultimo, el GGV que sélo
incluyé a Puerto de la Soledad, Oaxaca al SE de la distribucion, se separa primero.
Finalmente, todas las demas secuencias de distintas localidades en el GGlll, se
unieron con las secuencias asignadas al GGIl, conformando el grupo GGII-lII
(Otongo, Tlanchinol y Tenango de Doria, Hidalgo; Zacualpan, Veracruz; El Salto y
Huazalingo en Puebla). Finalmente, las cortas distancias genéticas que observaron
entre los ejemplares, tanto en su arbol de méaxima parsimonia (MP) como en el de
IB, llevaron a Avila-Valle et al. (2012) a reagrupar a los cinco GG en dos grandes
clados principales: a) un clado nortefio correspondiente a P. latirostris con
ejemplares de San Luis Potosi y Querétaro y b) un clado centro-sur con el resto de
los ejemplares, incluyendo a P. furvus, P. angustirostris y a los ejemplares de

Oaxaca.

Por ende, con base en la divergencia genética encontrada, Avila-Valle et al.

(2012) sugirieron que las poblaciones nortefias, asignables a P. latirostris,
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correspondian a una especie valida y que las poblaciones centro-surefias incluian a
P. furvus, a P. angustirostris, asi como a las poblaciones de Puerto de la Soledad,
Oaxaca. Lo ultimo, no obstante que Harris et al. (2000) sugerian que las ultimas
podrian representar una especie nueva, diferente de lo que hoy se conoce como P.
furvus. Aunque Avila-Valle et al. (2012) tampoco llegaron a establecer formalmente
el estado sistematico y taxonémico de todas las poblaciones, actualmente
reconocidas dentro de P. furvus, su trabajo fue considerado como base para

revalidar a P. latirostris como especie valida por Ramirez-Pulido et al. (2014).

JUSTIFICACION

Peromyscus furvus es una especie endémica de Meéxico, cuyo actual estado
sistematico y taxonémico como especie monotipica, podria estar enmascarando la
presencia de entidades reconocidas en el pasado y/o desconocidas para la ciencia.
De hecho, su estado permanece en tela de juicio, debido a que los caracteres
utilizados no se examinaron bajo un mismo enfoque epistemolégico. Por eso, la
construccion y analisis de la filogenia, mediante métodos cladisticos, entre las
poblaciones consideradas como P. furvus actualmente (grupo interno), a partir del
uso de grupos externos para enraizar las topologias, garantiza poder dilucidar la
historia entre dichas poblaciones y establecer su posible distincién. En su caso, esto
permitira tomar las medidas necesarias para actualizar el estado taxonémico formal
de dichas poblaciones sensu la Comision Internacional de Nomenclatura Zooldgica

(ICZN 1999).
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La reconstruccion filogenética es el método ontolégico y epistemoldgicamente
mas robusto para establecer las relaciones de ancestro-descendencia entre los taxa,
siendo los métodos cladisticos los mas adecuados (De Luna 1995, De Luna y Mishler
1996, Mishler y De Luna 1997, De Luna et al. 2005). La construccion de una filogenia
integrada con caracteres moleculares y morfométricos, ha probado ser muy util para
problemas como este (Torres-Pérez et al. 2005, Clouse et al. 2010, Huang et al.

2014, Carrizo y Catalano 2015).

Ademas del Cyt-b (Bradley y Baker 2001), los genes mitocondriales ND3-ND4
son marcadores muy utiles en la reconstruccion de filogenias robustas (Nachman et
al. 1994, Pastorini et al. 2001, Avila-Valle et al. 2005, 2012, Takacs et al. 2005, Ledn-

Paniagua et al. 2007, Castafieda-Rico et al. 2014).

El estudio morfométrico craneal (tamafio y forma) asegura informacion
relevante que permite determinar la variacion intrapoblacional y discriminarla de
aguella que es producto de las relaciones interpoblacionales (i. e., disparidad;
Bookstein 1991, Rohlf y Marcus 1993, Adams et al. 2004, Zelditch et al. 2004). Por
un lado es posible analizar el tamafio mediante métodos morfométricos tradicionales,
mientras que para el analisis de la forma (i. e., aspecto y tamafio) se hace una nueva
contribucion, ya que la morfometria geométrica puede generar diferente informacion
acerca de las posibles causas de la variacion intra e interpoblacional (Guerrero et al.

2003, Morgan, 2009, Mitteroecker et al. 2013).

PREGUNTAS DE INVESTIGACION
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Pregunta 1: ¢Cual es el estado sistematico y taxondmico actual de las poblaciones
reconocidas dentro de Peromyscus furvus a lo largo de su distribucion geogréfica; es
decir, se trata de una especie monotipica, politipica 0 hay mas de una especie

dentro de ella?

Pregunta 2: ¢Es posible resolver el estado sistematico y taxondémico de las
poblaciones actualmente asignadas a P. furvus a lo largo de su distribucion
geografica en la Sierra Madre Oriental, Faja Transvolcanica Mexicana y Sierra Norte
de Oaxaca, mediante la construccién de filogenias simples y/o multicaracter que
contemplen la variacién bioquimica de genes mitocondriales, asi como el analisis
cuantitativo del tamafio (morfometria tradicional) y de la forma (morfometria

geométrica)?

Pregunta 3: Si lo anterior es positivo, ¢pueden replantearse caracteres

morfométricos para la determinacién taxonémica de las entidades resultantes?

OBJETIVO GENERAL

Esclarecer el estado sistematico y taxondémico del mayor namero posible de
poblaciones actualmente reconocidas dentro de Peromyscus furvus, mediante un

enfoque filogenético.

OBJETIVOS PARTICULARES

e Analizar el mayor numero posible de poblaciones actualmente circunscritas a P.

furvus a lo largo de su distribucion geogréfica, de acuerdo con los caracteres
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genéticos (genes mitocondriales) y morfométricos (tamafo, forma del craneo)

considerados en este trabajo.

Conformar el grupo interno (Gl) con las poblaciones de P. furvus arregladas en

grupos genéticos y taxonémicos, a lo largo de su distribucién geogréfica.

Seleccionar lo taxa que conformaran los grupos externos (GE), de acuerdo a su

cercania filogenética con el Gl.

Construir filogenias simples con cada tipo de caracteres, incluyendo distintos
criterios (i. e., Maxima Parsimonia, Méxima Verosimilitud y/o Inferencia

Bayesiana).

Utilizar las filogenias construidas con distintos tipos de genes mitocondriales (Cyt-
b; ND3-ND4) como referencia base para interpretar las relaciones filogenéticas
entre los componentes del Gl y para interpretar los resultados de las filogenias

construidas con otros caracteres.

Construir la filogenia del tamafio craneal con base en 18 medidas lineares,

mediante métodos multivariados y cladisticos.

Construir la filogenia de la forma craneal con suficientes configuraciones de

marcas, mediante andlisis de morfometria geométrica, multivariados y cladisticos.

Integrar filogenias multicaracter (diferente tipo de caracteres) que permitan

dilucidar el estado sistemético de las poblaciones asignadas a P. furvus.

En caso de encontrar suficientes evidencias, proponer la descripcion taxonémica

formal de las entidades autbnomas que resulten, incluyendo caracteres distintivos.
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HIPOTESIS

Ho: Si Peromyscus furvus es una entidad monotipica, tanto el grado de divergencia
genética como de disparidad en el tamafio y la forma del craneo de sus poblaciones,
no garantizaran el reconocimiento de entidades distintas dentro de ella a ningun

nivel (e. g., subespecie, especie), a lo largo de su distribucidon geografica.

Ha: Si Peromyscus furvus contiene mas de una entidad o es un especie politipica,
tanto el grado de divergencia genética como de disparidad en el tamafio y la forma
del craneo de sus poblaciones, garantizaran el reconocimiento de entidades y/o

subentidades distintas dentro de ella, a lo largo de su distribucion geogréfica.
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CAPITULO 1. CARACTERES MOLECULARES

INTRODUCCION

La construccion de hipotesis filogenéticas con caracteres moleculares se vale de la
ubicacion de las bases nitrogenadas en el DNA y sus trasformaciones a través del
tiempo para inferir relaciones de ancestro-descendencia (Simon et al. 1994). Entre
las ventajas de usar caracteres moleculares para la construccion de filogenias, esta
su amplia representatividad, pues cada posicion en una secuencia de bases,
corresponde con un caracter o rasgo, por lo que un solo gen puede contener gran
namero de caracteres (Hillis 1987). Asimismo, los Unicos cuatro estados (ATCG) en
los caracteres moleculares son inambiguos, discretos y homologos, propiedades
requeridas en la construccion de filogenias con caracteres cladisticos (De Luna y
Mishler 1996).

Por su parte, entre las caracteristicas ventajosas del DNA mitocondrial (DNAmM)
para inferir relaciones filogenéticas a nivel de especie, destaca su tasa de mutacién
elevada (Gibson et al. 2004), que no es influenciado por la hibridacién y que las
diferencias encontradas entre secuencias se deben Unicamente a mutaciones y no a
procesos de recombinacion (Doyle 1992). En particular, se ha comprobado que el
gen Citocromo-b--el cual constituye la subunidad principal de los complejos
transmembrana b6f y bcl que forman parte de la cadena respiratoria de eucariotas y
procariotas aerobios--tiene un alto grado de correspondencia con la delimitacién de

especies en estudios taxonomicos clasicos de mamiferos (Johns y Avise 1998, Avise
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y Walker 1999), ademas de que provee un punto de referencia para la definicion de
categorias de intraespecificas (Bradley y Baker 2001).

Asimismo, los genes ND3-ND4—que forman parte de la coenzima nicotin adenin
dinucledtido deshidrogenasa (NADH')—tienen una funcion analoga al Cyt-b para
definir relaciones inter e intrapoblacionales, ya que también han probado ser Utiles en
la construccion de filogenias robustas para resoluciones taxonémicas (Nachman et
al. 1994, Wade 1999; Pastorini et al. 2001, Avila-Valle et al. 2005, Takacs, et al.

2005, Leon-Paniagua et al. 2007, Avila-Valle et al. 2012; Castafieda-Rico et al.

2014).
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Figura 1.1. Ubicacion de los genes Cyt-b (elipse verde) y ND3-ND4 (rectangulo naranja) dentro del
genoma mitocondrial. Nétese la interregion R entre el gen ND3 y el ND4L. Tomado de Fonseca et
alii 2008.

En el caso de Peromyscus furvus, precisamente han sido estos genes, Cyt-b
(Harris et al. 2000) y ND3-ND4 (Avila-Valle et al. 2012), los que se han usado para
intentar dilucidar su estado sistematico. Por ende, en esta tesis se retoma y

reinterpreta la construccion de hipoétesis filogenéticas, es decir, las topologias
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generadas con estos genes. La figura 1.1 muestra la ubicacion de los genes Cyt-b y

ND3-ND4 dentro del genoma mitocondrial de mamiferos.

METODOLOGIA.

Obtencién de Secuencias Genéticas: En esta seccion las secuencias genéticas
son los ejemplares y, por ende, son referidas como Unidades Taxondmicas
Operativas (OTUs en inglés). Las OTUs de los taxa usados como Grupos Externos
(GE) son las especies y se las refiere por su abreviatura (Cuadro 2.1), mientras que
en el Grupo Interno (Gl) se usa el Grupo Genético, siguiendo a Avila-Vale et alii
(2012), pero modificado para esta tesis con su abreviatura (GG1-4), asi como la
designacion taxondémica corriente o histdrica o su abreviatura como sigue: GG1 =
latirostris, Pl; GG2 = angustirostris, Pa; GG3 = furvus, Pf;, GG4 = Puerto de la
Soledad, Oaxaca, Oax18 y GG5 = La Esperanza, Oaxaca, Oax19, el cual no se
analiza en este capitulo por no contar con las secuencias mitocondriales analizadas

(Cuadro 12).

La mayor parte de las secuencias genéticas se obtuvieron a partir del
GenBank® (Genetic Sequence Database, https://www.ncbi.nim.nih.gov/genbank,
EUA, National Center of Biotechnology Information, NCBI; National Institutes of
Health, NIH), el cual forma parte de la International Nucleotide Sequence Database
Collaboration (Benson et al. 2013). De cada secuencia se recabd el numero de
acceso en el GenBank (NGB), la referencia publicada cuando la tenia, asi como el

namero de bases (nb, Cuadros 1.1y 1.2).
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Grupo externo (GE). ElI Cuadro 1.1 muestra las 15 especies propuestas en la
literatura como GE para analizar las poblaciones asignadas a P. furvus. Los GE se
presentan arreglados aqui por su tipo en: Hermanos (mismo grupo de especies en el
género Peromyscus), Cercanos (Peromyscus de otros grupos de especies) y Lejanos
(diferente género). Sin embargo, solo nueve de los 15 GE (marcados con un
asterisco, *, en el Cuadro 1.1), contaban con ejemplares accesibles en las dos
colecciones mastozooldgicas con el mayor numero de ejemplares del Gl (Museo de
Zoologia "Alfonso L. Herrera", Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Autbnoma
de México, acronimo MZFC-M; Coleccion de Mamiferos de la Universidad Autbnoma
Metropolitana, Unidad lztapalapa, acronimo UAMI), lo cual era indispensable para

poder analizar caracteres morfométricos.

En el Cuadro 1.1, al nombre cientifico, siguen las citas de la literatura por cada
tipo de gen mitocondrial. Gen Cyt-b: a, Bradley et alii (2007); b, Light et alii (2016); c,
Miller y Engstrom (2008); d, Rogers et alii (2007); e, Pérez-Consuegra et alii (2015).
Genes ND3-ND4L-ND4: f, Avila-Valle (2005); g, Avila-Valle et alii (2012); h, Ledn-
Paniagua et alii (2007); i, Wade (1999). Luego se mencionan los respectivos
nameros de acceso en el GenBank (NGB, las secuencias faltantes en esa base, se
transcribieron desde Wade 1999) y el nimero de bases (nb) para cada secuencia y

el cédigo taxondmico que identifica cada secuencia.
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Cuadro 1.1. Especies usadas como Grupos Externos (GE), segun su tipo, en analisis
filogenéticos con o para Peromyscus furvus con secuencias de los genes Cyt-b y ND3-ND4-
ND4L, obtenidas de la literatura y del GenBank.

OTU Citocromo-b ND3-ND4L-ND4

Especie, subespecie Cita NGB nb Cod Cita NGB nb Cod
Grupos Externos Hermanos

Peromyscus mayensis* c EF989987 1056 Pmyl i -- 1294 Pmyl
C EF989988 1056 Pmy2 i -- 1294 Pmy2

P. melanocarpus* a EF028173 1143 Pmil g JN885472 1042 Pmll
a CMC29192 1143 Pml2 g JN885473 1042 Pmli2

P. ochraventer* b JX910119 1143 Pocl i -- 1294 Poc
a DQ973106 1143 Poc2
Grupos Externos Cercanos

P. mexicanus totontepecus* a AY376425 1143 Pmtl f U83862 1334 Pmtl
a EF028174 1143 Pmt2 f JN885471 1043 Pmt2
e TTU82759 1143 Pmt3 --
e CNMA34309 1143 Pmt4 -

P. eremicus a AY322503 1143 Perl f u83861 1334 Perl
a AY195799 1143 Per2 --

P. maniculatus a DQ000484 1143 Pmnl f AF374578 1436 Pmnl
a AY322508 1143 Pmn2 --

P. boylii a AF155388 1143 Pbyl g U83864 1334 Pbyl
a AF155392 1143 Pby2 g JN885470 1043 Pby2

P. zarhynchus* a AY195800 1143 Pzrl i -- 1294 Pzrl
a EF028169 1143 Pzr2 i -- 1294  Pzr2

Grupos Externos Lejanos

Podomys floridanus a DQ973110 1143  Pof g u83865 1334  Pof

Neotomodon alstoni a AY195796 1143 Nall g JN885474, 1021 Nall
a AY195797 1143 Nal2 g JN885475 1021 Nal2

Megadontomys cryophilus* a DQ861373 1143 Mcrl g DQ793119 1062 Mecrl
a BYU16076 1143 Mcr2 --

Osgoodomys banderanus* a DQO000473 1143 Obal g U83860 1335 Obal
a TK45952 1143 Oba2 -
a EF98985, 1040 Oba3 --

Habromys ixtlani* a DQ973099 1143 Hix1 h DQ793101, 1326 Hixl
a DQ861395 1143 Hix2 h DQ793100. 1326 Hix2

H. lophurus d DQ861398 1143 Hiol g U83863 1333 Hilol
d DQ861397 1143 Hlo2 --

Baiomys taylori* b KU299004 1443 Btyl f u83829 1332 Btyl

b KU299003 1443 Bty2 --
* = Nueve especies analizadas aqui; en negritas las cinco especies que quedaron para todos los
andlisis filogenéticos con caracteres morfométricos. Las fuentes a-i en los genes se citan en el texto (--
, Sin cita). NGB, nimero del GenBank; nb, nimero de bases.
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Grupo interno (GI). ElI Cuadro 1.2 resume la informacién sobre las secuencias para
el gen Cyt-b (n = 49) desde Hatrris et alii (2000) y para los genes ND3-ND4L-ND4 (n
= 58) desde Avila-Valle et alii (2012). Como antes, de cada OTU en el Gl (GG,
entidad taxondmica o poblacion), se muestra la informacion obtenida para las
secuencias; i. e., numero en el GenBank (NGB), niumero de bases (nb) y el codigo
que identifica las secuencias, de acuerdo a las localidades grupo (LG) de

procedencia y el nimero progresivo de cada ejemplar en ellas.

Cuadro 1.2. Relacidon de secuencias con su humero de GenBank (NGB) para el GlI.

Entidad Citocromo-b* ND3-ND4L-ND4’
Especie o Poblacion NGB Nb Cadigo NGB Nb Cadigo
Grupo Genético 1, GG1
latirostris AF270981, AF270987, 719 Xilil-8 JN885476 a JN885488 1044 Xili1-13
AF271001, AF271004,
AF271006, AF271015,
AF271016, AF271020
latirostris JN885489 a, 1044  Salnl-3,5
JN885491, JN885493
Grupo Genético 2, GG2
angustirostris AF270989, AF270998, 719 Tlan1-7 JN885501 a JN885503 1043 Oton1-3
AF270999, AF271002,
AF271008, AF271023,
AF271028
angustirostris AF271014, AF271026 719 Metpl-2 JN885494 1043 Tlanl
angustirostris AF270991, AF271003, 719 TeDo1-8 JN885495 a, 1043 Tlan2-5
AF271005, AF2710009, JN885498
AF271010, AF271019,
AF271024, AF271028
angustirostris AF270982 a AF270984, 719 Huaul-9  JN885499 a JN885500 1043 Tlan6-7
AF270986, AF270988,
AF270990, AF271018,
AF271022, AF271025
angustirostris AF270985, AF270993, 719 Zacul-3 JN885515 a, 1044 XiJul-7
AF271021 JN885521
angustirostris JN885504 a, 1044 Zacul-7
JN885510;
Grupo Genético 3, GG3
furvus AF270980, AF271030 a 719 Xalp1-4 JN885522 a, 1043 MsYb1-6
AF271032 JN885527
furvus JN885528 a, 1043 Xalpl-5
JN885532
Grupo Genético 4, GG4
Puerto de la Soledad, AF270992, AF270994 a 719 PtSI1-12 JN885533, JN885534, 1043 PtSI1-5

Oax18

AF270997, AF271000,

AF271007, AF271011 a

AF271013, AF271017,
AF271027

JN885535, JN885536,
JN885537

Usadas por Harris et al. (2000)" y por Avila Valle et al. (2012)°. Ver el Cuadro 1.3 para las

abreviaturas.
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Ajuste del numero de bases en las secuencias genéticas. Para homologar
discrepancias de la longitud de las secuencias para ambos genes entre los nueve GE
(Cuadro 0.1) con ejemplares en las colecciones UAMI y MZFC-M y las secuencias
para los cinco Gl (Cuadro 1.2), fue necesario ajustar el niUmero de bases (nb) en los
primeros. Para ello, todas las secuencias para cada gen se alinearon por separado, a
partir del codon de inicio, con la opcién ClustalW de la paqueteria MEGA7 (Molecular
Evolutionary Genetics Analysis, Ver. 7.0-7.2, https://www. megasoftware.net, Kumar
et al. 2016) y luego se editaron para excluir los nucleétidos sobrantes, procurando
que: a) el inicio y término coincidieran entre los miembros de los GE y del GI; b) se
obtuviese un minimo de 700 nb. Las secuencias ya editadas para cada gen, fueron
almacenadas por separado en archivos FASTA y de texto (ASCII). Con estos ajustes,
se construyeron las respectivas matrices de caracteres moleculares para los analisis
filogenéticos, las cuales contienen el nimero de bases (nb) en las columnas y el

namero de ejemplares del GE y del Gl en las filas (OTUSs), de acuerdo por su OTU .

En general, las secuencias obtenidas para los GE contaban con un nimero
total de bases cercano al que compone al gen Citocromo-b (nb = 1,140-1,143,
Cuadro 1.1). Sin embargo, como todas las secuencias del Gl sélo se tenian 719
bases (Cuadro 1.2), todas las secuencias del GE se ajustaron a esa misma longitud.

Por su parte, la longitud entre las regiones analizadas de los genes ND3-ND4
en el Gl fue de 1040-1044 nb (Figura 1.1, Cuadro 1.2), mientras que esa misma
longitud vari6 de 1042-1336 nb entre los cinco taxa del GE (Cuadro 1.1). Al respecto,

la longitud de la region ND3, tanto en las secuencias del Gl como del GE, fue de 306
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nb y la region ND4L fue de 293 nb. En cambio, la region ND4 varié de 372-623 nb,
por lo que fue ajustada a 372 nb. Ademas, aunque la interregiéon tRNA-Arg fue de 65
nb para todos los otros taxa (R en Fig. 1.1), excepto para P. melanocarpus (GE
hermano) en donde no habia sido secuenciada, se decidié eliminarla tanto en los Gl
como en los GE. Como resultado de todos estos ajustes, la longitud final de todas las

secuencias fue de 971 nb, comprendiendo los genes ND3-ND4L-NDA4.

Ajuste del numero de GE. Se construyd una filogenia preliminar simple, usando las
respectivas matrices de caracteres con las secuencias para cada gen, mediante
Méaxima Parsimonia (MP) para probar el efecto de ir eliminando los GE sobre la
topologia resultante sensu Luo et alii (2010). Para ello se realiz6 un andlisis
heuristico en donde se mantuvieron 100 arboles con 1000 réplicas y la opcion de
busqueda TBR+TBR con el programa WinClada (Ver. 1.00,
http://www.diversityoflife.org/winclada, Nixon 2002); asimismo, se obtuvieron los
soportes para las ramas a partir de 1000 réplicas bootstrap (muestreo con
reemplazo. Primero se corrieron los analisis con los nueve GE (Cuadro 1.2) con
ejemplares en las colecciones UAMI y, MZFC-M. Posteriormente, se fueron
eliminando especies de los GE por remuestreo sin reemplazo (jackknife), hasta que
solo quedd un nimero minimo de especies, a partir de las cuales se recupero la

misma topologia.

Luego, para validar los minimos GE obtenidos por el procedimiento anterior,
se generd un nuevo analisis para cada gen en el programa filogenético de acceso

libre TNT (Tree analysis using New Technology, Ver. 1.1, Fundacion Miguel Lilo,
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Ministerio de Educacion, Ticuman, Argentina, The Willy Henning Society, WHS,
http://www.lillo.org.ar/phylogeny/tnt, Goloboff et al. 2008) y el algoritmo de nuevas
tecnologias (NTS), usando las opciones ratchet, drift y tree fusing para buscar los
arboles, bajo los parametros estandar. De ser necesario, se obtuvo un solo
cladograma mediante consenso estricto a partir de los arboles generados para cada
gen (Kitching et al. 2000); luego, para estimar los soportes de las ramas se realizd un
remuestreo con reemplazo (bootstrap) con 100 réplicas, los cuales fueron dibujados
como porcentajes en los arboles finales de los respectivos genes. A partir de la
verificacion, cada tipo de GE (e. g., hermano, n = 2; cercano, n = 1; lejano = 2) quedd
representado en todos los andlisis filogenéticos subsecuentes por cinco especies, las

cuales aparecen en negritas dentro del Cuadro 1.1.

Representacion geogréafica de los caracteres moleculares. La procedencia
geografica de las secuencias en las OTUs se tomé del GenBank, de la literatura o de
las etiquetas de los ejemplares, segun fuese el caso. A partir del analisis para
obtener el minimo nimero de GE, las cinco OTUs seleccionadas, de acuerdo con su
tipo y sus respectivas abreviaturas (Cuadro 1.1) fueron: Grupos Externos Hermanos:
Peromyscus melanocarpus, Pml; P. ochraventer, Poc. Grupo externo cercano: P.
mexicanus totontepecus, Pmt. Grupos Externos Lejanos: Megadontomys cryophilus,

Mcr; Osgoodomys banderanus, Oba.

En el Cuadro 1.3 se resume la representacion geografica de cada OTU con las
poblaciones arregladas en direccion NW-SE, dentro los genes mitocondriales

analizados, incluyendo los datos de las OTUs y los datos geograficos. Para las OTUs
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del GI, se muestra la abreviatura de la OTU con la entidad taxondmica (GG y taxa) y
su procedencia, incluyendo el Estado, el nombre de la localidad grupo (LG) y el
namero de la localidad especifica de colecta (nLEC), seguido de los datos de la
misma y el codigo de identificacion de las secuencias genéticas (LEC (Codigo)). En
las OTUs de los GE se incluye la especie con su abreviatura, el Estado y la LEC con
el Cddigo para las secuencias respectivas. A partir del ultimo namero del cédigo,
también se deriva el numero total de secuencias analizadas por OTU; asimismo, los
codigos permiten ligar la informacion de las secuencias con los Cuadros 1.1y 1.2. En
general, se encontré un numero suficiente de secuencias genéticas para representar
las OTUs analizadas en esta tesis (Cuadros 1.1-3) con la Unica excepcion de La
Esperanza, Oaxaca (GG5, Oax19) por carecer de secuencias genéticas publicadas

para Cyt-b y para ND3-ND4L-ND4, por lo que fue excluida de los analisis genéticos.

Cuadro 1.3. Representacion taxondmica y geografica de las entidades bajo estudio en el
Grupo Interno (Gl), mostrando los Grupos Genéticos (GG1-4), asignacion taxonémica
(Taxon), ubicacion (Estado, Poblacion con su Clave) y el nimero de secuencias en los genes

analizados, respectivamente.

Entidad Taxon6émica Datos geograficos y el Cédigo de las Secuencias

Gen Citocromo-b, Cyt-b

Grupo Interno(Gl, Peromyscus)

. Localidad Grupo* nLEC. Localidad Especifica de Colecta,
OTU, abreviatura Estado (LG) Codigo

GGl1, latirostris, PI San Luis Potosi  Xilitla (LG1) 3. Ejido Aguayo. 6.2 km N Xilitla, Xili1-8
GG2, angustirostris, Pa Hidalgo Tlanchinol (LG2) 35. 3 km E Tlanchinol, Tlan1-7
GG2, angustirostris, Pa Veracruz Zacualpan(LG6) 62. La Colonia, 6.5 km W Zacualpan,Zacul-3
GG2, angustirostris, Pa Hidalgo Metepec (LG8) 74. 21.8 km NE Metepec,Metp1-2

. . . Tenango de Doria 80. El Potrero, 10 km SW Tenango de Doria,
GG2, angustirostris, Pa Hidalgo (LG7) TeDo1-8
GG2, angustirostris, Pa Puebla Huauchinango (LG10) 82. Rancho El Paralso, 6 km SW

Huauchinango,Huaul-9
GGS3, furvus, Pf Veracruz Xalapa(LG13) 115. Banderillas, 6 km NW Xalapa, Xalp1-4
Puerto de la Soledad

GG4, No tiene, Oax18 Oaxaca (LG18) 157. 1.5 km S Puerto de la Soledad, PtSI1-12
Grupos Externos (GE)
OTU, abreviatura Estado Localidad Especifica de Colecta, Cddigo
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P. ochraventer, Poc

San Luis Potosi

0.8 Km E Las Abritas, Poc1-2

Municipio Santiago Comaltepec, La Esperanza, 11 km SW Hacienda San

P. melanocarpus, Pml Oaxaca .
Isidro, Pmi1
P. m. totontepecus Veracruz 10 km SE (por carretera) Zongolica, 1,850 m, Pmt1-2
P. m. totontepecus Veracruz Manuel Gutiérrez Najera, Misantla, 878 m, Pmt3-4
Megad_ontomys Oaxaca Municipio Teotitlan, 1.5 km S Puerto de la Soledad, 2,600 m, Mcr1-2
cryophilus, Mcr
8zgoodomys banderanus, Michoacan Coalcoman, Tehuantepec, 17.5 km WSW Coalcoman, Obal-2
8zgoodomys banderanus, Michoacan La Mira, 8 km N of La Mira, Oba3
Genes ND3-ND4L-ND4
Grupo Interno (Peromyscus)
. Localidad Grupo* nLEC. Localidad Especifica de Colecta,
OTU, abreviatura Estado (LG) Codiao
GGl1, latirostris, Pl San Luis Potosi  Xilitla (LG1) 3. Ejido Aguayo, 6.2km N Xilitla, Xili1-13

GG1, latirostris, PI Querétaro Santa Inés (LG2) 15. El Pemoche, Salnl
GG1, latirostris, Pl Querétaro Santa Inés (LG2) 22. Santa Inés, 2.5 Km NW, Saln2-3
GG1, latirostris, PI Querétaro Santa Inés (LG2) 23. Santa Inés, 2 Km W, Saln4-5
GG2, angustirostris, Pa Hidalgo Tlanchinol (LG4) 37. 4 Km E Tlanchinol, Tlan1-4
. . . Tenango de Doria 43. Carr. Tehuatlan-Huazalingo 10km NW
GG2, angustirostris, Pa Hidalgo (LG7) Tenango de Doria, TeDo1-2
GG2, angustirostris, Pa Hidalgo Otongo (LG3) 45.1.5km S, 3.8 km W Otongo, Oton1-3
GG2, angustirostris, Pa Veracruz Zacualpan (LG6) 63. 3.2 E km Zacualpan, Zacul-7
GG2, angustirostris, Pa Puebla zichOE;t)apec de Juarez 83. El Salto, XiJul-7
GGS3, furvus, Pf Veracruz ?{l_‘és%?e la Yerba 120. Mesa de la Yerba, MsYb1-6
GGS3, furvus, Pf Veracruz Xalapa (LG13) 126. Xico, Xalp1-5
GG4, No tiene, Oax18 Oaxaca (PLuGeitg)de la Soledad 150. Puerto de la Soledad, PtSI1-5
Grupos Externos (GE)**
OTU, abreviatura Estado Localidad Especifica de Colecta, Coédigo

P. ochraventer,Poc

P. melanocarpus, Pml
P. m. totontepecus
M. cryophilus, Mcr

0. banderanus, Oba

San Luis Potosi

Oaxaca

Santa Isabel
Avila—VaIIe 2011**
Avila-Valle 2011**

Puerto de la Soledad, Cuicatlan

Avila-Valle 2011**

*= En italicas las localidades cercanas a la localidad tipo o de donde se recolectaron por primera vez.
** = No hay datos sobre la localidad, se indica el nombre de quien subi6 las secuencias al GenBank y
el afio en que lo hizo. Ver Cuadros 1.1-2 para las fuentes.

Se construy6 un mapa (Fig. 1.2) con la ubicacion geogréfica de las localidades
grupo (LG) para para el GlI, junto con las LEC para los GE con el programa QGIS
Wien (ver. 2.080-2.93, 02-20-2015, QGIS Development Team, Viena, Austria,
https://qgis.org/es/site/forusers/download.html). En él mapa se muestra en cudles de
las LG se tienen datos moleculares (DNA mitocondrial, DNAM) para el Gl (simbolos
negros: rombos ambos tipos de genes; triAngulos, sélo ND3-ND4L-ND4; cuadros,

solo Cyt-b) o no (circulos abiertos, LG usadas en los analisis morfomeétricos);
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mientras que todos los GE cuentan con datos moleculares (circulos rojos). En el
mapa también aparece el cddigo de color que agrupa las LG del Gl dentro de Grupos
Genéticos (GG1-5) y que se usa a lo largo de la tesis: GG1, verde; GG2, azul; GG3,
rosa; GG4, naranja; GG5, morado. Notese que se ha incluido al GG5 sélo como

referencia, pues no se analiza en este capitulo por carecer de datos moleculares. Las

abreviaturas de mapa aparecen en el Cuadro 1.3.

A A e

2 @ ND3-NDAL-ND4y Cyt-b
4 A ND3-ND4L-ND4 SAN LUIS POTOS

s
M cyto \
QO sin datos bioquimicos GG1
GGH1, latirostris Pl
GG2, angustirostris 2
—~ GG3, furvus
A BAQ
GG4, Oax18, Puerto de la Soledad ()
o 5
GG5*, Oax19, La Esperanza (83, O
@ Grupos Externos 0\3 6
HIDALGO "N
GG2 1
10 O Pmt \
[ J
12

o
ce ~ K
OXOV‘ e 15 3
N\ |
e Oba PUEBLA %
Oba
T~ e
= R
N OAXACA

Figura 1.2. Ubicacién de las localidades con datos genéticos (simbolos rellenos) y de otro tipo

(circulos abiertos) para cada OTU analizada. Abreviaturas como en el Cuadro 1.3.

Las distancias espaciales (Km) entre las coordenadas geograficas de cada par

de LGen los GG, también se calcularon con el programa QGIS Wien y se muestran

en el Cuadro 1.4.
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Cuadro 1.4. Distancias geogréficas entre las LG de los Grupos Genéticos (GG1-5) en el

Grupo Interno.

GG* ET Estado Localidad Grupo* DNAmM Codigo* nLG
GG1 PI San Luis Potosi Xilitla Ambos Xili LG1
GG1 PI Querétaro Santa Inés ND3-ND4L-ND4 Stin LG2
GG2 Pa Hidalgo Otongo ND3-ND4L-ND4 Oton LG3
GG2 Pa Tlanchinol Ambos Tlan LG4
GG2 Pa Molango Ninguno Mola LG5
GG2 Pa Veracruz Zacualpan Ambos Zacu LG6
GG2 Pa Hidalgo Tenango de Doria Ambos TeDo LG7
GG2 Pa Metepec Citocromo-b Metp LG8
GG2 Pa Puebla Xicotepec de Juarez ND3-ND4L-ND4 XiJu LG9
GG2 Pa Huauchinango Citocromo-b Huau LG10
GG2 Pa Zacapoaxtla Ninguno Zaca LG11
GG3 Pf Veracruz Naolinco Ninguno Naol LG12
GG3 Pf Xalapa Ambos Xlpa LG13
GG3 Pf Ixhuacén de los Reyes Ninguno IXRy LG14
GG3 pf Coscomatepec Ninguno Cosc LG15
GG4 ninguna  Oaxaca Puerto de la Soledad Ambos PtSo LG18
GG5 ninguna La Esperanza Ninguno LaEs LG19
LG1 LG2 LG3 LG4 LG5 LG6 LG7 LG8 LG9

LG1 0

LG2 21.86 0

LG3 58.62 46.76 0

LG4 65.17 58.29 17.51 0

LG5 85.71 71.17 27.28 31.44 0

LG6 137.18 124.61 78.83 74.08 53.76 0

LG7 147.53 136.07 82.88 82.93 66.12 14.65 0

LG8 158.52 144.79 99.66 95.83 73.61 21.41 19.93 0

LG9 175.43 165.70 118.76 117.07 97.07 46.46 32.10 38.62 0
LG10 182.87 169.60 123.58 166.99 98.93 45.24 34.38 27.99 22.3
LG11 238.35 227.79 181.38 172.76 157.85 104.40 91.82 87.48 63.38
LG12 317.60 309.17 262.78 252.17 240.95 188.44 174.98 172.74 144.01
LG13 322.11 312.87 266.55 256.61 243.58 190.24 177.45 173.64 147.10
LG14 322.80 311.61 265.09 257.30 241.00 187.25 175.58 168.39 148.03
LG15 353.68 341.98 295.91 288.34 271.08 217.39 206.18 197.93 179.40
LG18 447.53 429.32 386.75 380.72 358.45 306.96 298.48 292.28 276.55
LG19 536.47 522.55 a477.77 472.33 451.51 399.02 389.62 378.10 365.77

LG10 LG11 LG12 LG13 LG14 LG15 LG18 LG19

LG10 0

LG11 59.88 0

LG12 144.96 85.53 0

LG13 146.03 86.15 14.91 0

LG14 142.15 84.65 44.60 30.31 0

LG15 172.38 116.12 65.55 51.07 32.02 0

LG18 271.31 216.58 175.81 161.77 140.55 111.07 0

LG19 355.37 303.6 246.92 235.91 221.39 189.44 95.66 0

* = En negritas, GG, LG y distancias geograficas que tienen representacion con secuencias de DNA
mitocondrial (DNAm). ET, entidad taxondmica. Ver Cuadros 1.1-3).
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Construccion de filogenias moleculares simples por distinto método. Para
construir las respectivas filogenias simples para cada gen (Cyt-b y ND3-ND4L-ND4),
se siguié una metodologia como la propuesta por Avila-Valle et alii (2012) para
caracteres moleculares, contemplandolas opciones que se indican a continuacion en

TNT y el algoritmo de NTS:

a. Inferencia por Maxima Parsimonia (MP). En TNT (y en WinClada), la opcion por
omisién o defecto en la construccion de los arboles es la optimizacion de Farris
(1970) para determinar a priori el numero de pasos en los arboles de Wagner. Esta
optimizacién corresponde con el modelo evolutivo por defecto y en ella se asume
gue los estados un caracter multiestado tienen la misma probabilidad de suceder en
un orden que en otro. Es decir, que en cada posicion las cuatro bases (A, T, C, G)
pueden cambiar de una hacia otra en cualquier direccion (e. g., sin penalizar
posibles reversiones) y cada cambio se cuenta como un solo paso. La busqueda de
los arboles méas parsimoniosos fue sectorial con 20 cambios por sector, arboles de
Wagner (ratchet) con 100 sustituciones, drift con 100 sustituciones y fusionando
cinco arboles por replicacion. Cuando el andlisis resulté en mas de un arbol, se
construyé un cladograma por consenso estricto. Finalmente, para estimar el soporte

de las ramas, se hizo un remuestreo bootstrap con 1,000 repeticiones.

b. Inferencia Probabilistica.

b.1. Modelos evolutivos para métodos de inferencia probabilistica: Se busco el

modelo evolutivo mas adecuado para cada gen, mediante el programa Jmodeltest
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(ver. 2.0, https://github.com/ddarriba/jmodeltest, Guindon y Gascuel 2003;
Felsenstein 2005; Posada 2008). En la busqueda se usaron los Criterios de
Informacion Bayesiana (BIC) y de Akaike, (AIC), guardandose los parametros del
modelo 6ptimo para cada gen. Los modelos resultantes se describen conforme a la

literatura en los resultados.

Citocromo-b: El modelo evolutivo més adecuado para las bases de este gen fue el
cédigo para gen mitocondrial de vertebrados GTR 1+G (BIC, -InL = 2729.4782; AIC
= -InL 2725.6744). El modelo GTR (general de tiempo reversible, Tavare 1986)
implica que el cambio de un nucledtido tiene una tasa de sustitucion igual que ese
mismo cambio a la inversa (i. e., sustituciébn simétrica en la matriz). Cada par de
sustituciones nucleotidicas tienen distinta tasa y las bases pueden presentarse con
diferente frecuencia. Ademas, integra posibilidad de que exista una proporciéon de
sitios invariables (I), pero cuando existe variacion, las tasas de sustitucion siguen la

distribucién gamma (+G).

ND3-ND4-ND4L: El modelo evolutivo mas adecuado para las beses en estos genes
fue el codigo para gen mitocondrial de vertebrados TPM 2uf + G (BIC, -InL =
5860.0478; AIC, -InL = 5860.0478), el cual consiste en un modelo de tres
parametros (3 -parameter model- TMP), ya que contempla tres formas de
sustitucion entre bases (AC=AT, AG=CT, CG=GT). Le da peso a la disparidad entre
frecuencias (2u), asi como a las frecuencias en los pares de sustituciones en la
matriz (f). La sustitucion entre nucleétidos sigue a la distribucion gamma (+G).

Posada (2008) menciona que el TPM uf + G tiene propiedades analogas al modelo
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K81 de Kimura (1981), pero se diferencia del mismo porque las frecuencias de las

bases son desiguales.

b.1.1. Inferencia Bayesiana (IB): Se desarroll6 para cada gen con los parametros
del modelo evolutivo seleccionado, usando cuatro Cadenas Markov e incorporando la
rutina de Metrépolis en el software MrBayes (Ver. 3.2.6, Vetenskasradet, Estocolmo,
Suecia; National Institutes of Health y National Science Foundation, EUA;
http://mrbayes.sourceforge.net; Ronquist et al. 2012). Para la busqueda del arbol
mas probable, se usaron dos corridas con 1,000,000 de generaciones para Cyt-b y
dos corridas con 2,000,000 de generaciones para ND3-ND4L-ND4. En cada caso, la
temperatura fue de 0.01, se descart6 el 0.25% de los datos y se separaronlos arboles
mas verosimiles enlas corridas, a partir de los cuales se seleccion6 el mas probable.
Los dos arboles de cada corrida en cada gen se conjuntaron en un cladograma de
consenso estricto.

b.1.2. Maxima Verosimilitud (MV): Este analisis se solicitd en la pagina de CIPRES
(Cyber - Infrastructure for Phylogenetic Research, https://www.phylo.org), para lo cual
se cargaron las matrices de datos correspondientes y se pididla busqueda del arbol
mas verosimil. En ambos casos, se solicitaron las medidas de las ramas, junto consu
respectivo soporte por bootstrap estandarizado (i. e., 1,000 réplicas). Al finalizar, se

descargaron los mejores arboles resultantes.

Variacion genética interpoblacional en el Gl. Estos analisis se corrieron a partir de
las poblaciones con representacion genética para los genes Cyt-b y las secuencias

ND3-ND4L-ND4, respectivamente (Cuadros 1.1-3), en cada uno de los cuatro
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Grupos Genéticos (GG1-4) del Gl para coadyuvar a la interpretacion de las
topologias obtenidas en los analisis filogenéticos poder proponer el nivel de
reconocimiento taxondémico de las entidades genéticas resultantes, se consideraron
los siguientes fines:

a) Entender como era la diversidad genética del Gl dentro y entre las entidades

genéticas propuestas.

b) Establecer las distancias genéticas entre y dentro de los cuatro Grupos Genéticos

(GG1-4) del GI.

c) Reconocer si esa diversidad y distancias eran evidencia de segregacion genética

entre los GG.

Calculo y analisis de distancias genéticas por AMOVA: Para cada tipo de gen se
construyeron las respectivas matrices de distancias genéticas de Tamura y Nei
(1993) entre y dentro de los GG, usando el programa libore ARLEQUIN (Ver. 3,
Institute of Ecology and Evolution, University of Bern, Bern, Suiza
http://cmpg.unibe.ch/software/arlequin35, Excoffier et al. 2005). Las matrices se
sometieron a un analisis de varianza molecular (AMOVA, Analysis of Molecular
Variance, Excoffier et al. 1992, 2005) para obtenerla variacion genética intra e
interpoblacional, las distancias genéticas entre pares de entidades y la probabilidad
de diferencias estadisticamente significativas entre ellas a un nivel de p < 0.0.05.
Para la variacion genética, se calculé el indice de diversidad genética Phiy su
desviacion estandar (DE) en las poblaciones representativas de los GG del GlI; este

indice indica la diferencia promedio entre pares por nucleétido, o sea, el promedio de
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todas las diferencias entre pares dentro de una muestra poblacional. Asimismo, se
calcularon los estadisticos relacionados que permiten resumir el grado de
diferenciacion entre las divisiones de una poblacién (componentes de la varianza,
Excoffier et al. 1992): Theta Phi, con su DE, que es la probabilidad de que dos
haplotipos escogidos al azar sean diferentes entre si y, por ende, se refiere a la tasa
de mutacion. También se obtuvo la frecuencia o numero de mutaciones, de acuerdo
con su tipo (transiciones, ts; transversiones, tv; substituciones, sb; indels, in), junto
con los respectivos promedios y DE por GG. Los andlisis se repitieron cada vez que
se encontraron diferencias significativas dentro de un mismo GG para probar los

subgrupos obtenidos.

Redes de haplotipos. Se obtuvieron los haplotipos de las secuencias de cada gen
para las poblaciones con representacion genética en el Gl, usando el programa libre
DNAsp (Ver. 5.10.01, Universidad de Barcelona, Espafia, http://www.ub.edu/dnasp,
Librado y Rozas 2009) para construir la red correspondiente, mediante Network (Ver.
5.0.01, www.fluxus-engeneering.com). Cada red fue editada, usando un color cédigo
para ubicar cada haplotipo en el GG asignado y, asimismo, se indico el nimero de
mutaciones en las separaciones entre los haplotipos. El nimero de mutaciones entre
haplotipos se interpreté como un indicativo de divergencia genética (Excoffier et al.
1992). Para poder presentar las redes correspondientes, se hicieron las respectivas

capturas en pantalla.

Distancias genéticas en el gen Citocromo-b con MEGA7. Para poder comparar

nuestros resultados con lo publicado anteriormente para P. furvus (Harris et al. 2000,
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Bradley y Baker 2001) y para decidir el nivel que daba la separacion genética entre
las OTUs del GlI, se calcularon las distancias genéticas bajo el modelo de Tamura y
Nei con una distribucibn gama, usando el menu de Distance y la opcion Compute
Between Group Mean Distance en MEGA7. En una primera comparacion se
calcularon las distancias solo entre y dentro de los GG, mientras que enuna segunda
comparacién se calcularon las distancias genéticas solo entre las diez OTUs (e. g.,
se incluyeron los GE). Los datos de las respectivas matrices de distancia obtenidas
fueron transformados en porcentajes, multiplicando cada uno por cien.

Como MEGAT7 no calcula el valor de p entre cada par de distancias, se sigui6é a
Bradley y Baker (2001: 963) para interpretar las distancias genéticas en el gen Cyt-b

en términos del nivel taxonédmico como sigue:

Representa Distancia genética

Tipo de Variacion ;
P muestras de: promedio (%)

Intervalo (%)

a. Variaciéon dentro de una misma especie:

a.2. Intrasubespecifica  Misma subespecie 1.04 0-4.21
a.3 Intraespecifica Misma especie 2.49 0-8.70

b. Variacién dentro de un mismo Género:

b.1. Entre especies

Especies hermanas 8.13 2.50 - 19.23
hermanas

b.2. Intragenérica Mismo género 11.46 2.23-21.97

En resumen (Bradley y Baker 2001: 960), mientras mayor es el porcentaje de la
distancia genética entre dos entidades, mayor es la probabilidad de que sean
distintas: a) una distancia < 2% es indicativa de variacion intraespecifica

(intrapoblacional y subespecifica); b) los valores entre 2 y 11% son fuertes
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indicadores de variacion entre poblaciones conespecificas, o entre especies validas,
especialmente si son mas altos, por lo que es importante realizar estudios
adicionales que respalden las conclusiones; c¢) un valor > 11% sefala variacion
especifica (intragenérica) o reconocimiento de especies diferentes. Evidentemente,
como estos valores son una referencia solo para el Cyt-b, no son aplicables a
cualquier otro gen mitocondrial, hasta no realizar un estudio ad hoc y, por ende, no

se usaron para interpretar los resultados de los genes ND4-ND4L-ND4.

RESULTADOS

Ajustes en el numero de GE.

Para el gen Cyt-b, se obtuvieron seis arboles, tanto con nueve GE (longitud o nimero
de pasos, L = 566; indice de consistencia, IC = 51; indice de retencion, IR = 80)
como con cinco GE (L = 374; IC = 60; IR = 87). En cambio, para los genes ND3-
ND4L-ND4, se obtuvieron 91 arboles (L = 1311, IC = 48; IR = 68) con nueve GE, los
cuales se redujeron a 64 arboles con cinco GE (L = 969; IC = 54; IR = 74). La
reduccion del nimero de GE (Cuadros 1.1, 1.3), mejoré la longitud de los arboles,
pues el numero de pasos en las filogenias fue menor con cinco GE, mientras que los
indices resultaron ser mas altos. En la figura 1.3 se muestran los cladogramas de
consenso estricto para cada gen (Cyt-b, Fig. 2.3A; ND3-ND4L-ND4, 1.3C), en donde
se aprecia que los cambios so6lo abarcaron rearreglos internos de las secuencias en

los GE, pero eso no afecto la topologia de las OTUs en el GlI.
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En la validacion de los cinco GE, mediante la construccion de filogenias
simples por tipo de gen con TNT y NTS, se obtuvo un solo arbol (L = 500; IC = 0.704;
IR = 0.806) para el gen Cyt-b (Fig. 1.3B) y seis arboles para los genes ND3-NDA4L-

ND4 (Fig. 1.3D) que se integraron por consenso estricto en uno solo (L = 963; IC =

0.565; IR = 0.746).
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Gen Citocromo-b

— Grupos Externos

GG4, Oax18

GG1, PI

GG3, Pf

—  Grupo Interno

GG2, Pa

—  Grupos Externos

GG4, Oax18

GG1, P/

GG3, Pr

i~  Grupo Interno

GG2,

C. WinClada

Figura 1.3.Consensos estrictos para validar cinco Grupos Externos con Maxima Parsimonia
(MP). Los numeros sobre las ramas son el soporte de 1000 (A, C) y 100 (B, D) réplicas bootstrap,
respectivamente. Ver Cuadro 1.3 para abreviaturas de las OTUs, Cuadro 1.4 para el cédigo de

colores en los Grupos Genéticos; figura 1.2 para ubicacion de todas las OTUs.
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Filogenias moleculares simples, conforme al método.

Méaxima Parsimonia (MP). Los soportes de los arboles con TNT y NTS mejoraron
tanto en el Unico arbol con el Cyt-b (L = 500, IC= 0.704, IR= 0.876, Fig. 1.4A) como

en el consenso estricto desde 41 arboles en los genes ND3-ND4L-ND4 (L = 963, IC=
0.565, IR=0.746, Fig. 1.4B).
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B. Maxima Parsimonia ND3-ND4L-ND4
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Tiang
Tians/
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Figura 1.4. Filogenias moleculares simplescon Maxima Parsimonia, usando la optimizacion de Farris.

A. Arbol Unico para Citocromo-b. B. Consenso estricto para 41 arboles para ND3-ND4L-ND4.Los

nameros en los nodos corresponden al soporte de las ramas por 1000 réplicasbootstrap. Ver

abreviaturas y codigo de colores en Cuadros 1.3-4.
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Métodos Probabilisticos

Parametros de los modelos evolutivos. Los parametros del modelo evolutivo GTR
I+G para Cyt-b fueron como sigue: Frecuencia de las bases: A = 0.3302, C = 0.2874,
G = 0.1347, T = 0.2478. Forma (shape) fija = 1.2190; i.e., existe una tasa baja de
variacion con sitios de nucleotidos evolucionando lentamente (Lio y Goldman 1998).
Cero sitios invariables. Tasa fija de transversiones y transiciones: AC = 5.1938; AG =
18.6338; AT = 8.3552; CG = 1.2041; CT= 92.4518; GT= 1.0. Numero de
sustituciones tipo 6, o sea, que todas las tasas de sustitucion por transicion y
reversion pueden ser diferentes; con distribucion gamma de sustitucion entre
nucleotidos.

Por su parte, para los genes ND3-ND4L-ND4, los pardmetros del modelo
evolutivo TPM 2uf + G incluyeron: Frecuencia de las bases: A = 0.3492, C = 0.2685,
G =0.0788, T = 0.3035. Forma (shape), fija = 0.3350; i.e., existen diferentes tasas de
cambio, donde hay nucleétidos que se transforman con gran rapidez, mientras que
otros lo hacen con menor intensidad. Cero sitios invariables, tasa fijja de
transversiones y transiciones; AC = 0.6516; AG = 5.3993; AT = 0.6516; CG = 1.0000;
CT = 5.3993; GT = 1.0. Numero de sustituciones tipo 6, pues todas las tasas de
sustitucion de transicién y de reversién pueden ser diferentes; con distribucion

gamma de sustitucion entre bases.

Arboles probabilisticos: La figura 1.5 muestra las topologias obtenidas por
métodos probabilisticos (Maxima Verosimilitud, MV; Inferencia Bayesiana, IB), de

acuerdo con el los respectivos modelos para la evolucion de las bases en cada tipo
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de genes mitocondriales. Nuevamente, los GE estan completamente separados del
Gl. Para el gen Cyt-b, bajo el modelo evolutivo GTR I+G, el arbol obtenido por MV
tuvo una probabilidad de -In = 2728.05 (Fig. 1.5A), mientras que el cladograma de
consenso estricto, obtenido a partir de cada uno de los dos arboles mas probables en
las dos corridas realizadas con IB, tuvo una probabilidad de -In = 3139.2 (Fig. 2.5B).
Para los genes ND3-ND4L-ND4, bajo el modelo evolutivo TPM 2uf + G, el &rbol por
MV tuvo una probabilidad de -In = 2728.05 (Fig. 1.5C) y el cladograma de consenso

estricto por IB, -In = 3139.2 (Fig. 1.5D).

Descripcién de las Topologias en las Filogenias Moleculares Simples

Citocromo-b. En todas las topologias generadas con MP y la optimizacion de Farris,
incluyendo las que se corrieron para obtener el nimero minimo de GE en Winclada y
TNT (Fig. 1.3A-B) con el gen Cyt-b, se recupera la misma relacion entre las OTUs
qgue en la obtenida en la figura 1.4A. Esto es, en todas las topologias con MP, el
Grupo interno (Gl) se separa de todos los Grupos Externos (GE) y la relacion entre
las OTUs de los GE es la misma. Asi, el grupo hermano al Gl lo conforma unclado
bien soportado que agrupa a Peromyscus melanocarpus (Pml) y a P. mexicanus
totontepecus (Pmt). Mientras que P. ochraventer (Poc) y Megadontomys criophylus
(Mcr) se asocian con el clado mencionado, en un clado mas lejano al Gl, pero con
soporte moderado a bajo. Finalmente, destaca la importancia de Osgoodomys
banderanus (Oba) para enraizar los arboles como GE lejano y basa, siempre con un

buen porcentaje de soporte en las ramas (Fig. 1.5A y B).
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B. Inferencia Bayesiana Cyt-b
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C. Maxima Verosimilitud ND3-ND4L-ND4
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D. Inferencia Bayesiana ND3-ND4L-ND4
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Figura 1.5. Filogenias moleculares simples pormétodos probabilisticos, usando la los modelos
evolutivos més adecuados a cada tipo de genes. Los niumeros en los nodos corresponden al
soporte de las ramas por 1000 réplicas bootstrap. Ver abreviaturas y codigo de colores en
Cuadros 1.3-4.

Al usar el método probabilistico MV con el modelo GTR 1+G (Fig. 1.5A), Oba se
ubica ahora junto con Mcr en el clado hermano a los GI, pero con un soporte es
minimo. En la base del cladograma quedan los tres Peromyscus del GE, dentro de

un clado con soporte alto, en donde Poc se separa del par Pmt-Pml; éstos ultimos
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tienen un alto soporte. Con la implementacion del mismo modelo evolutivo en IB (Fig.
1.5B), el arreglo de los GE en el cladograma de consenso estricto basicamente se
mantiene como en las topologias construidas MP (Figs. 1.3A-B, 1.4A), aunque en
una politomia que no permite definir claramente las OTUs hermanas al Gl. Oba se
ubica sola al extremo con probabilidad total, seguida por un clado intermedio con
buena probabilidad que agrupa al resto de los GE, arreglados en los mismos pares
qgue en MP y con probabilidad total. Finalmente, en el otro extremo se ubica el clado

con las secuencias del Gl.

El clado del Gl con los GG1-4, esta muy bien soportado en todas las topologias
generadas con MP (Figs. 1.3A-B, 1.4A). Por cuanto al arreglo general de los Grupos
Genéticos (GG1-4) dentro del Gl, en todas las topologias las secuencias de Puerto
de la Soledad, Oaxaca (GG4, Oax18), son las primeras en separarse, quedando en
un clado completamente soportado. En el clado siguiente con los GG1-3, las
secuencias de Xilitla, San Luis Potosi (GGL1, latirostris, Pl) se separan de las demas
en un clado con alto o total soporte. Posteriormente, un ultimo clado quedan como
los dos grupos hermanos cercanos, mas derivados, las secuencias de Xalapa
(Banderillas), Veracruz, del GG3 (furvus, Pf), junto con las de los estados de Hidalgo,
Puebla y Veracruz para el GG2 (angustirostris, Pa), aunque el soporte varia de 71-
91%. ElI GG3 (Pf) como tal esta bien soportado (87-93%) y todas sus secuencias se
separan claramente de las secuencias referidas al GG2 (Pa). Por su parte el GG2
(Pa) como tal, tiene un soporte bajo a moderado (29-54) y muestra diferentes

subgrupos internos con diferentes soportes. Las secuencias de Huauchinango,
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Pueblase separan y tienen soportes altos. El resto de las secuencias esta mas
mezclado en un clado con soporte alto que incluye: un clado muy bien soportado con
dos ejemplares de Zacualpan, Veracruz, junto con un individuo de Metepec y otro de
Tenango de Doria, ambos de Hidalgo; ademas, otros subgrupos bien definidos los
conforman ejemplares de Hidalgo procedentes de Tlanchinol (30-54%) y la mayoria
de los de Tenango de Doria (84-94%), salvo la excepcidn ya mencionada; estos dos
subclados se unen al resto del GG2 por el segundo ejemplar de Metepec, Hidalgo

(36-60%), seguido por otro de Zacualpan, Veracruz (36-43%).

Los Unicos cambios entre las tres topologias con MP, es que en el de TNT con
valores por defecto y 100 réplicas (Fig. 1.3B), el ejemplar de Metepec precede al de
Zacualpan; asimismo, ocurren ligeros cambios en las asociaciones entre individuos
solos que no afectan los clados descritos. Los soportes de las ramas aumentaron al
hacer una mayor cantidad de réplicascon TNT (Figs. 1.3B y 1.4A). Mas aun, tanto el
orden en que se separan como la manera en que se conforman los clados y
subclados descritos anteriormente para los GG, se mantienen en la busqueda de
topologias con métodos probabilisticos (Fig. 1.5C, MV; 1.4D, IB), aunque con la
diferencia de que en las ramas internas que conforman a cada cladoy que

representan a cada GG, se presentan politomias.

ND3-ND4L-ND4. Con las secuencias de los genes ND3-ND4L-ND4 en las tres
topologias con MP (Fig. 1.3C-D) y la optimizacién de Farris, Oba se mantiene como
la raiz y es la OTU mas alejada del GI, mientras que los otros GE cambian su

posicion relativa. Dentro de un siguiente clado (28-95%), Mcr es basal a los tres
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Peromyscus del GE, mientras éstos ultimos se arreglan de distinta manera (42-97%).
En la figura 1.3 los tres Peromyscus conforman una politomia y se arreglan segun los
arboles (C: Pml, Poc y Pmt, D: Pmt, Poc, Pml), mientras que en la figura 1.4B Poc
precede al clado conformado por Pmt-Pml, lo cual es mas parecido a el arreglo
obtenido con Cyt-b (Fig. 1.4B). Por ende, en las secuencias ND3-ND4L-ND4, los tres
Peromyscus del GE (con politomiao no), junto con Mcr basal a ellos, permanecen
como los GE mas cercanos a los GG del Gl. A diferencia de esto, con ambos
métodos probabilisticos (Fig. 1.4C-D), Oba es el GE hermano al Gl; mientras que los
deméas GE comprenden un clado basal que enraiza Mcr, seguido por Poc, el cual
precede al conjunto de Pml con Pmt; en ambos casos con un soporte o probabilidad

moderados.

Nuevamente, el clado con todos los GG esta alta o totalmente soportado (93-
100) en los analisis de MP para los genes ND3-ND4L-ND4 y la relacion de los GG1-4
del Gl en las ramas internas delas topologias con MP es como la encontrada para
Cyt-b con ese mismo método (Figs. 1.3A-D; Fig.1.4C). El clado de Puerto de la
Soledad (GG4, Oax18, 66-100%), precede al clado conformado por los demas GG
(32-90%). Dentro de ese ultimo clado, Xilitta en San Luis Potosi, y Santa Inés en
Querétaro (GG1, Pl 90-100%) se separan del resto de las secuencias de Veracruz
para el GG3 (Pf 20-94%) y las de Puebla, Hidalgo y Veracruz para el GG2 (Pa 76-
92%) se mantienen en un ultimo clado, pero separadas claramente entre si (20-

94%).
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Cabe mencionar que dentro de las secuencias del GG3 (Pf), casi todas las de
Mesa de la Yerba forman un clado separado (4-97%) con la excepcidon uno solo
(MeYb2) que se une al clado de todos los ejemplares de Xalapa (Xico 21-61%).
Asimismo, entre las secuencias del clado del GG2 (Pa), los ejemplares de una
misma localidad se acoplan entre si 0 con otros de distinta localidad o estado, pero
con cierta cercania geografica (Figs. 1.3C-D, 2.4-B). Los de Tenango de Doria,
Hidalgo, pueden unirse entre si o a ejemplares de Tlanchinol en el mismo estado y a
ejemplares de Xicotepec de Juérez, Puebla. Algunos ejemplares de Xicotepec de
Juarez, Puebla (XiJul, 2, 4 y 6) también se unen entre si y otro mas media entre
resto de los ejemplares en el GG2 y el clado mas derivado, el cual estd conformado
por ejemplares de Zacualpan, Veracruz, y de Tlanchinol, Hidalgo. Asimismo, algunos
ejemplares de Zacualpan, Veracruz, la localidad tipica de angustirostris se asocian
entre si (Zacu2 y 3, Zacu6 y 7) y con otros de Tlanchinol, Hidalgo (Tlan 2-4, Tlan 5-
7). Por dltimo, también se distingue un subgrupo con todos los ejemplares de
Otongo, Hidalgo, entre ejemplares de Zacualpan, Veracruz, y el resto de Hidalgo y
Puebla. Los cambios mas conspicuos, en comparacién con la topologia A de la figura
2.3, implican las misma politomias en los arboles B y C, asi como la posicion que
toman los ejemplares Tlan2-4 con los TeDol, 3, 4. Los soportes varian entre los

cladogramas desde bajo a moderado.

En cambio, en ambos métodos probabilisticos (1B, MV) con el modelo evolutivo
TMP 2uf + G para los genes ND3-ND4L-ND4, se obtiene un rearreglo notoriamente

diferente entre los GG1-4 (Fig. 1.5C-D) al que se habia obtenido por MP para estos
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genes y para el gen Cyt-b con cualquier método, aunque se corrobora el soporte o la
probabilidad total para el clado del GI. Las diferencias entre ambos métodos
probabilisticos corresponden a la conformacion interna de las politomias que
presentan, las cuales parecen parcialmente mejor resueltas en el arbol con MV (Fig.
1.5C). En ambas topologias probabilisticas, los ejemplares de San Luis Potosi y
Querétaro (GG1, PIl), mezclados entre si en politomias, son los primeros en
segregarsede los deméas Gl (GG2-4) en un solo clado altamente recuperado (89%,
0.99). Los GG2-4 se reunen en el clado hermano en una politomia que asocia tres
clados distintos (93%, 0.66): a) la mayoria de los ejemplares de Xicotepec de Juarez,
Puebla (GG2, Pa; 34%, 0.99); b) Mesa de la Yerba y Xalapa, Veracruz (todo el GG3,
Pf; 55%, 0.85); c) un clado conformado por dos subclados (11%, 0.95), o sea, un
subclado con todas las secuencias de Puerto de la Soledad, Oaxaca (todo el GG4,
Oax18; 98%, 1.0) y otro subclado con el resto de las localidades del GG2 (Pa; 64%,
0.95) en Hidalgo, Puebla y Veracruz. Este es el orden dela politomia en el clado con
los GG2-4 para la topologia bayesiana, mientras que en la mas verosimil, el GG3

precede a Xicotepec de Juarez, Puebla (parte del GG2).

Cabe mencionar que en el clado del GG3 (Pf), la mayoria de las secuencias de
Mesa de la Yerba, se separan de las de Xalapa, excepto por MsYr2 y Xlpal y que
cuentan con soporte y probabilidades moderados a altos. Asimismo, en el subclado
con la mayoria de las secuencias del GG2 (Pa), éstas también se separan en dos
agregados con politomias (64%, 0.94). El primero de los agregados (59%, 0.98)

contiene a la mayor parte de las secuencias de Zacualpan, Veracruz, junto con una
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sola secuencia de Tlanchinol y todas las secuencias de Otongo (ambas localidades
de Hidalgo); el segundo (60%, 0.93), asocia las secuencias de Hidalgo (Tenango de
Doria, Tlanchinol) con las restantes de Puebla (XiJu3, 4, 7) y Veracruz (Zacu2, 3),
incluyendo unos cuantos ejemplares provenientes de la misma localidad y estado
gue se asocian juntos. Algunos ejemplares de la misma LG corresponden a Otongo

(84%, 0.99) y Zacualpan (74%, 0.55-1.0).
Variacion interpoblacional del GI.

Distancias genéticas y pruebas para Citocromo-b. El calculo de la varianza
genética dentro y entre poblaciones (AMOVA) para el gen Cyt-b se resume en el
Cuadro 1.5 en donde el AMOVA revela diferencias significativas entre los GG, asi
como dentro de las poblaciones que componen cada GG. En este gen, todos los
indices de fijacidbn genética tienen hacia la heterocigosidad, especialmente el que
indica la variacion entre poblaciones dentro de los GG (FST); los otros dos, se
refieren a la heterocigosidad entre los GG (FCT) y dentro de las poblaciones (FSC).
Es decir, el AMOVA mostré6 que hay variacion genética tanto entre los GG como

dentro de ellos.

Cuadro 1.5. AMOVA para el gen Cyt-b.

Fuente de variacién g.l. SC CVv % de V IF*
Entre grupos 3 603.68 16.80 78.25 FCT =0.78
Entre Poblaciones 7 129.96 3.62 16.86 FSC =0.77
Dentro de Poblaciones 42 44.06 1.04 4.89 FST =0.95
Total 52 777.71 21.47

Abreviaturas: g. |., grados de libertad; SC, suma de cuadrados; CV, componentes de la varianza; %V,
porcentaje de variacion; IF, indice de fijacion, * = todos los valores de p fueron significativos.
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El Cuadro 1.6 muestra la divergencia genética, por medio de las distancias de
Tamura y Nei, entre las poblaciones de los GG1-4 para el gen Citocromo-b. Con la
excepcion de Metepec que no difiere de Zacualpan y solo un poco con Xalapa, todas
las demas localidades fueron estadisticamente diferentes entre si, lo que puede

afectar su asignacion previa a los GG1-4, especialmente dentro de los GG2 y GG3.

Cuadro 1.6. Divergencia genética entre las poblaciones (Pobl) para el gen Citocromo-b

dentro de cada grupo genético (GG1-4) del GI.

GG Pobl Xili Tlan Zacu TeDo Metp Huau Xalp PtSI
GG1 Xili 0 a a A o a A a
GG2 Tlan 0.96 0 b A c a A a
GG2 Zacu 0.92 0.73 0 C 0.51+0.01 a C a
GG2 TeDo 0.93 0.53 0.55 0 a a A c
GG2 Metp 0.91 0.69 0.28 0.48 0 c 0.07+0.00 b
GG2 Huau 0.97 0.97 0.93 0.92 0.92 0 A a
GG3 Xlpa 0.89 0.86 0.73 0.82 0.65 0.90 0 a
GG4  PtSl 0.97 0.98 0.96 0.96 0.96 0.98 0.96 0

Las distancias genéticas de Tamura y Nei entre las poblaciones por debajo de la diagonal; por arriba
de la misma, el valor significativo de p + una desviacién estandar como sigue: a = 0.00+0.00, b=
0.01+0.00 y ¢ = 0.02+0.00. Abreviaturas como en el Cuadro 1.3.

Por cuanto al GG1 (P. latirostris) en la porcion nortefia de la distribucion, Xilitla,
San Luis Potosi, mantiene su estado aislado de las demas poblaciones (X+DE =
0.94+0.03; min 0.89; max.0.97), presentando diferencias significativas con todas ellas
(0.02+0.003 a 0.00+0.00). Asimismo, el GG4 (sin designacion taxonOmica) en la
porcién surefia de la distribucion, correspondiente a Puerto de la Soledad, Oaxaca,
tampoco se puede agrupar con ninguna otra de las localidades, pues muestra
grandes distancias (0.97+0.01, min0.96, max0.98) y diferencias significativas con

todas ellas (0.01+£0.00 a 0.00+0.00).

En la parte centro de la distribucion que contiene al GG2 (angustirostris) y al

GG3 (furvus), es en donde se advierten los mayores cambios. En el GG2, solamente
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se agrupan Metepec de Hidalgo con Zacualpan de Veracruz, ya que entre ellas se da
la distancia mas corta (0.28) y, por ende, no tienen diferencias significativas
(0.51+0.01); por otro lado, esa misma localidad de Hidalgo, a pesar de su tener una
distancia genética de 0.65, no tiene diferencia estadisticamente significativa con
Xalapa en Veracruz (0.07+0.00). Huachinango, Puebla, muestra diferencias
significativas con todas las poblaciones (X*DE, 0.94+0.03); es decir, es una
poblacion aislada. Tenango de Doriay Tlanchinol, ambas en Hidalgo, no se agrupan
entre si (0.53, 0.00+0.00) ni con las otras poblaciones del GG2, ya que éstas son
estadisticamente significativas. Finalmente, Metepec, Hidalgo (GG2), también se
agrupa con la localidad de Xalapa, Veracruz (GG3), pues no hay diferencias

significativas entre ellas (0.65, 0.07+0.00).

En resumen, con el gen Citocromo-b se confirma la identidad de las
poblaciones de Puerto de la Soledad en Oaxaca y de Xilitla en San Luis Potosi
(Cuadro 1.3) como grupos significativamente aislados de las poblaciones en el GG3
y el GG2. Pero en el andlisis con todos los GG (Cuadro 1.6), se obtiene una
conformacion distinta de la esperada para los grupos taxonémicos en cuanto a las

localidades asignadas dentro de los GG2 y GG3 (Cuadro 1.3).

El andlisis para las distancias genéticas de Tamura y Nei entre el GG2 y el GG3
se muestra en el Cuadro 1.7, en donde las diferencias entre poblaciones del GG2 se
mantienen como en el Cuadro 1.6, con la excepcién de Tenango de Doria y de
Metepec, ambas en Hidalgo, que ya no difieren entre si. Asimismo, ahora también se

observan diferencias significativas del GG3 contra todas las localidades asignadas al
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GG2, por lo que se confirma que para el gen Cyt-b, el GG3 es una entidad aislada

del GG2.

Cuadro 1.7. Divergencia genética entre las poblaciones del GG2 y GG3 para el gen

Citocromo-b.

GG Pobl Tlan Zacu TeDo Metp Huau Xalp
GG2 Tlan 0 0.00+0.00 0.00+0.00 0.02+0.01 0.00+0.00 0.00+0.00
GG2 Zacu 0.55 0 0.01+0.01 0.54+0.05 0.00+0.00 0.03+0.01
GG2 TeDo 0.53 0.55 0 0.09+0.01 0.00+0.00 0.00+0.00
GG2 Metp 0.69 -0.28 0.48 0 0.00+0.00 0.04+0.01
GG2 Huau 0.97 0.93 0.92 0.92 0 0.00+0.00
GG3 Xalp 0.86 0.73 0.82 0.65 0.90 0

Debajo de la diagonal, distancias genéticas de Tamura y Nei entre las poblaciones; arriba de la
diagonal, el valor significativo de p para que la distancia entre poblaciones, mas menos una desviacion
estandar; en negritas valores no significativos de p. Abreviaturas como en el Cuadro 1.3.

En el Cuadro 1.8 se resume informacion sobre el indice de diversidad genética
(Pi) del gen Citocromo-b, los estadisticos que explican la variacion genética entre las
secuencias de las poblaciones representativas de los GG, asi como el nimero y tipo

de mutaciones en cada GG, respectivamente.

Cuadro 1.8. indices de diversidad genética (Pi) en las poblaciones representativas de los
grupos genéticos en el Gl, indicando los estadisticos relacionados (Theta Pi con su
desviacion estandar, DE), asi como el numero (No.) de mutaciones por tipo, junto con la

media y DE respectivas, para el gen Citocromo-b.

Grupos Genéticos (GG)

GGl GG2 GG2 GG2 GG2 GG2 GG3 GG4
Estadistico Xili ~ Tlan Zacu TeDo Metp Huau Xlpa PtSI Media DE
Diversidad genética
Pi 143 086 533 300 1000 0.22 6150 144 10.47 19.50
Theta Pi 143 086 533 3.00 1000 0.22 6150 1.44 10.47 19.50
DE Theta Pi 110 078 440 199 1049 033 4056 106 7.59 12.80
Mutaciones, numero de:
transiciones, ts 5 2 7 11 10 0 8 6 6.13 3.50
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transversiones, tv 0 0 1 1 0 1 1 1 0.63 0.50
sustituciones, sb 5 2 8 12 10 1 9 7 6.75 3.60
indels, in 0 0 0 0 0 0 114 0 14.25 37.70
Suma 10 4 16 24 20 2 132 14

No. de sitios ts 5 2 7 11 10 0 8 6 6.13 3.52
No. de sitios tv 5 2 7 11 10 0 8 6 0.63 0.48
No. de sitios sb 5 2 8 12 10 1 9 7 6.75 3.60
No. de sitios in 0 0 0 0 0 0 114 0 14.25 37.70
Suma 15 6 22 34 30 1 139 19

Tanto Puerto de la Soledad en Oaxaca (GG4) como Xilitla en San Luis Potosi
(GG1), son poblaciones con indices de diversidad genética relativamente bajos y con
pocas mutaciones en sus secuencias para el gen Citocromo-b, de lo cual puede

interpretarse que son poblaciones genéticamente conservadas.

Por otro lado, Huauchinango, Puebla (GG2), tiene el indice de diversidad mas
bajo para este gen y las mutaciones que presenta son casi ausentes, lo que la
caracteriza como la localidad mas conservada para el gen Citocromo-b. Tlanchinol,
Hidalgo (GGZ2), presenta el siguiente indice de diversidad mas bajo, junto con un
escaso numero de mutaciones, asi que esta poblacion también esta genéticamente

muy conservada.

Tenango de Doria, Hidalgo; Zacualpan, Veracruz y Metepec, Hidalgo (GG2)
aumentan en diversidad genética con respecto de las poblaciones ya mencionadas;
asimismo, con la excepcién de la segunda que tiene una frecuencia de mutaciones
mas semejante a la de Xilitla, son poblaciones con casi el doble de mutaciones. Por
ello, estas tres poblaciones estan en un nivel intermedio de divergencia genética,

mostrando ya mas cambios genéticos.
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La poblacion con mayor divergencia genética es Xalapa, Veracruz (GG3), pero
este indice alto de diversidad puede estar influenciado por el nimero de sitios
faltantes en las secuencias, o indels (Cuadro 1.8). Los indels son nucleétidos que se
desconocen en las secuencias, debido ya sea a mutaciones o0 a que son sitios que
no se obtuvieron durante el proceso de secuenciacion. Por ello su interpretacion es
compleja. Sin tomar en cuenta los indels, Xalapa tendria una diversidad genética y

cantidad de mutaciones mas semejante a Tenango de Doria.

Distancias genéticas y pruebas para ND3-ND4L-NDL. Para los genes ND3-NDA4L-
ND4 el calculo de la varianza genética dentro y entre poblaciones (AMOVA) se
resume en el Cuadro 1.9. Similar al gen Cyt-b, también existen diferencias
significativas tanto entre como dentro de los GG con estos genes. Como es de
esperarse, la variacion entre grupos (FCT) es la mayor, pero a ella le sigue la
variacion entre las poblaciones dentro de los grupos (FST), lo cual resalta la
heterocigosidad genética de las ultimas. En cambio, la variacién dentro de las

poblaciones (FSC) es cercana a la homocigosidad (cercana a 0).

Cuadro 1.9. AMOVA de los genes ND3-ND4L-ND4.

Fuente de Variacion g.l. SC CVv % de Variacion IF*
Entre Grupos 3 803.43 17.73 63.24 FCT =0.63
Entre Poblaciones 7 158.11 2.98 10.63 FSC =0.28
Dentro de Poblaciones 50  366.43 7.32 26.13 FST=0.73
Total 60 1327.98 28.04

Abreviaturas: Abreviaturas: g. |., grados de libertad; SC, suma de cuadrados; CV, componentes de la
varianza; %V, porcentaje de variacion; IF, indice de fijacion, * = todos los valores de p fueron
significativos.

El Cuadro 1.10 muestra las distancias genéticas de Tamura y Nei, junto con su

significancia, para los genes ND3-ND4L-ND4 entre las poblaciones del GI.

60



Cuadro 1.10. Divergencia genética entre las poblaciones para los genes ND3-ND4L-ND4

dentro de cada grupo genético (GG1-4) del Gl.

GG Pobl Xili Saln Oton Tlan Zacu TeDo XiJu MsYb Xlpa PtSI
GG1  Xili 0 0.10+0.01 a a a A a a a a
GGl Saln 0.1 0 d a a B a a a a
GG2 Oton 0.81 0.71 0 c a C a a b a
GG2 Tlan 0.80 0.75 0.36 0 b 0.23+0.01 d a a a
GG2 Zacu 0.75 0.66 0.20 0.16 0 B a a a a
GG2 TeDo 0.83 0.80 0.39 0.04 0.22 0 0.11+0.00 a a b
GG2 XiJu 0.75 0.66 0.43 0.28 0.30 0.29 0 a a a
GG3 MsYb 0.84 0.83 0.68 0.65 0.53 0.76 0.44 0 a a
GG3 Xlpa 0.79 0.74 0.64 0.65 0.56 0.71 0.46 0.26 0 a
GG4 PtSI 0.84 0.76 0.72 0.78 0.72 0.78 0.73 0.83 0.77 0

Debajo de la diagonal, distancias genéticas de Tamura y Nei entre las poblaciones. Arriba de la
diagonal, el valor significativo de p mas y menos una desviacidn estandar es como sigue: a
=0.00%0.00, b =0.01+0.00, ¢ =0.02+0.00yd =0.03+0.01; en negritas, valores de p no significativos.

Se encontraron diferencias entre la asignacion previa y las distancias genéticas
de Tamura y Nei calculadas para los genes ND3-ND4L-ND4 (Cuadro 1.10). Xilitla en
San Luis Potosi (GG1) y Puerto de la Soledad en Oaxaca (GG4), estan aisladas

entre si y de las localidades en los GG2 y GG3.

Las poblaciones de Xilitta en San Luis Potosi y de Santa Inés en Querétaro
(GG1), mantienen una distancia genética de 0.1 con una p = 0.1 entre ellas,
confirmando su integridad como una sola entidad (latirostris, Cuadro 2.10).
Asimismo, los ejemplares de Puerto de la Soledad, Oaxaca (GG4), se distinguen

genéticamente de todos los otros GG.

En cambio, nuevamente como en los andlisis para el Citocromo-b, la matriz de
distancias genéticas para los genes ND3-ND4L-ND4, muestra que el GG2 que se
consideraba como una sola entidad (angustirostris, Cuadro 1.10), contiene en
realidad poblaciones que son significativamente divergentes a nivel genético. Asi,

Tlanchinol, Hidalgo, es diferente de Otongo, Hidalgo (0.36, p = 0.02), de Zacualpan,
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Veracruz (0.16, p = 0.01) y de Xicotepec de Juarez, Puebla (0.28, p = 0.03).A su vez,
Otongo también es diferente de Zacualpan (0.20, p = 0.00), de Tenango de Doria
(0.39., p = 0.03) y de Xicotepec de Juérez (0.43, p =0.00). Es decir, dentro del GG2
se pueden distinguir al menos tres subentidades divergentes, conforme a los genes
ND3-ND4L-ND4 que deben tratarse de forma aislada. En contraparte, Tenango de
Doria no difiere de Tlanchinol en el mismo estado, ni de Xicotepec de Juarez en

Puebla.

Dentro del GG3 (furvus, Cuadro 1.10) también se encontraron diferencias
significativas entre Mesa de la Yerba (GG3f) y Xalapa (GG3g), las dos poblaciones
gue se asignaron a este grupo en Veracruz (0.26, p =0.00), lo que sugiere una
posible divergencia genética dentro de esta entidad. Lo cual, como entre los

ejemplares del GG2, implicaria separarlos en dos grupos.

Las distancias genéticas, junto con su significancia, entre las poblaciones que

integran los GG2 y GG3 se muestran en el Cuadro 1.11.

Cuadro 1.11. Divergencia genética entre las poblaciones del GG2 y el GG3 para los genes
ND3-ND4L-ND4.

GG Pobl Oton Tlan Zacu TeDo XiJu MeYr Xalp
GG2 Oton 0 b d e b E c
GG2 Tlan 0.36 0 a 0.20+0.02 0.06+0.01 A a
GG2 Zacu 0.18 0.12 0 a d A c
GG2 TeDo 0.39 0.04 0.16 0 0.13+0.02 D b
GG2 XiJu 0.43 0.28 0.18 0.29 0 A a
GG3 MeYr 0.66 0.69 0.40 0.78 0.49 0 a
GG3 Xalp 0.67 0.65 0.30 0.78 0.43 0.4 0

Debajo de la diagonal, distancias genéticas de Tamura y Nei entre las poblaciones; arriba de la
diagonal, el valor significativo de p mas y menos una desviacién estdndar corresponde a: a =
0.00+0.00, b = 0.01+0.01, ¢ = 0.02+0.01, d = 0.03+0.01 y e = 0.03+£0.02; en negritas, valores de p no
significativos.
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Al comparar Unicamente las distancias genéticas entre las poblaciones del GG2
y del GG3, se mantienen las diferencias significativas entre ellas; i .e., las localidades
asignadas al GG3, son genética y estadisticamente diferentes de las
correspondientes al GG2. En este ultimo GG, Tlanchinol, Tenango de Doria y
Xicotepec de Juarez no difieren entre ellas, pero si lo hacen con Otongo y

Zacualpan, mientras que estas ultimas también difieren entre ellas.

El indice de diversidad genética (Pi) y otros estadisticos que explican la
variacion genética, asi como el numero y tipo de mutaciones representativas para

cada GG, se muestran en el Cuadro 1.12.

Cuadro 1.12. indice de diversidad genética (Pi) para los genes ND3-ND4L-ND4en las
poblaciones representativas de los grupos genéticos en el Gl, indicando los estadisticos
relacionados (Theta Pi con su desviacion estandar, DE), asi como el nidmero (no.) de

mutaciones por tipo, junto con la media y DE respectivas.

Grupos Genéticos (GG)
GGl GGl GG2 GG2 GG2 GG2 GG2 GG3 GG3 GG4

Estadistico Xili Saln Oton Tlan Zacu TeDo XiJu MsYb Xlpa PtSI Media DE
Diversidad genética
Pi 7.90 9.83 28.67 13.05 23.29 9.00 18.19 6.33 12.00 228 15.11 7.26
Theta pi 7.90 9.83 28.67 13.05 23.29 9.00 18.19 6.33 12.00 228 15.11 7.26
DE Theta pi 442 6.83 2181 7.68 1340 6.28 1055 404 7.67 1421 9.69 5.19
Mutaciones, numero de

Transiciones, ts 9 11 30 27 39 11 28 10 25 34 22.4 10.6
Transversiones, tv 18 8 13 11 27 6 8 5 4 19 11.9 7.02
Sustituciones, sb 27 19 43 38 66 17 36 15 29 53 34.3 156
lindels, in 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.1 0.3
Suma 30 38 86 76 132 34 70 30 58 106
No. de sitios ts 9 11 30 27 39 11 28 10 25 34 22.4 10.6
No. de sitios tv 9 11 30 27 39 11 28 10 25 34 11.9 7.02
No. de sitios sb 27 19 43 38 64 17 36 15 29 53 341 15.2
No. de sitios in 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.1 0.3
Suma 46 41 103 92 142 39 92 35 79 121

Xilitla, San Luis Potosi, tiene el segundo indice de diversidad mas bajo para los

genes y la localidad con la que se agrupa, Santa Inés en Querétaro, dentro del GG1,
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también cuenta con un indice de diversidad conservador. Ambas localidades
muestran un namero relativamente bajo de mutaciones, por lo que conforman una

entidad conservada.

Entre las localidades asignadas al GG2, Tenango de Doria, Hidalgo (GG?2) tiene
una diversidad genética y numero de mutaciones ligeramente menores a las
localidades del GG1, por lo que se le consideraria conservada. Le siguen Tlanchinol,
Hidalgo asi como Xicotepec de Juarez, Puebla (GG2), con una diversidad genética
intermedia, pero con doble nimero de mutaciones, por lo que estarian entre las
poblaciones que ya muestran un patron divergente. Ademas, en el GG2, Zacualpan
en Veracruz (GG2) y Otongo en Hidalgo (GG2), son las dos poblaciones que cuentan
con la mayor diversidad genética, asi como con el mayor nUmero de mutaciones en

las secuencias ND3-ND4L-ND4, por los que serian las mas divergentes.

Por su parte, en el GG3, Mesa de la Yerba, Veracruz (GG3), cuenta con el
indice de diversidad genética mas bajo y el menor nUmero de mutaciones para el gen
ND3-ND4L-ND4, por lo que para estos genes, es la poblacion mas conservada. En
contraste, Xalapa, Veracruz (GG3), tiene casi el doble de diversidad genética y de
mutaciones, por lo que ya es una poblacién que muestra derivacion genética con
diversidad semejante a la de Tlanchinol, Hidalgo (GG2), pero con un nimero menor
de mutaciones.

Finalmente, Puerto de la Soledad, Oaxaca (GG4), tiene un nivel de diversidad
genética semejante al de Zacualpan, Veracruz (GG2), pero con menor numero de

mutaciones, lo que la ubica como una de las poblaciones mas divergentes.
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En resumen, los andlisis de distancias genéticas confirman, tanto en las
secuencias de Citocromo-b como de ND3-ND4L-ND4, que las dos localidades mas
nortefas, (Xilitla, San Luis Potosi y Santa Inés Querétaro) comprenden una entidad
(GG1, latirostris) y lo mismo sucede con la poblacion més surefia en Puerto de la
Soledad, Oaxaca (GG4, sin nombre). También se confirma que el GG3 es una
entidad reconocible, aun cuando haya variacion significativa entre las dos
poblaciones representadas para los genes ND3-ND4L-ND4. En cambio, las
localidades se reagrupan, o no, de diferente manera conforme al tipo de gen
especialmente en el GG2. Por ende, un analisis mas profundo con la construccion de
redes de haplotipos permitié analizar posibles reasignaciones para las poblaciones

dentro del GG2 y del GG3 en nuevos subgrupos genéticos.

Redes de haplotipos en el Grupo Interno. Para el Cyt-b, se obtuvieron 23
haplotipos a partir de las 49 secuencias analizadas (Cuadro 1.13), los cuales se
agrupan distintivamente dentro de las ocho localidades grupo con la Unica excepcion
del H4, el cual es comun a un ejemplar de Metepec y a otro de Tenango de Doria, las
dos localidades en Hidalgo con la distancia mas corta entre ellas (19.93 Km, Cuadro

2.4).

En los genes ND3-ND4L-ND4 se obtuvieron 57 haplotipos con las 58
secuencias analizadas, los cuales se pudieron asociar claramente con las ocho LG.
El Cuadro 1.13 muestra la correspondencia de los haplotipos con cada GG, su
asignacion taxondémica original y ubicacion geogréafica, mientras que en la figura 1.6

se presentan las correspondientes redes de haplotipos para cada gen.
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Cuadro 1.13. Relacion de haplotipos (H#) por gen (Cyt-b, ND3-ND4L-ND4) con su
respectiva asignacion genética (GG), taxondémica (Taxa) y geogréfica (Ubicacion).

Ubicacion Haplotipos
GG Taxa L.
Estado Poblacion* Clave Cyt-b ND3-ND4L-ND4
H1, H2, H3, H4,
GGl Pl SanLuisPotosi Xilitla* il 1> 0% s, He, H, H8,
' H9, H10
GG1 Pl Querétaro Santa Inés Saln Eﬂ H12, H13,
GG2 Pa Hidalgo Otongo Oton H22, H23, H24
H15, H16, H17,
GG2 Pa Hidalgo Tlanchinol Tlan H12, H13, H14 H18, H19, H20,
H21
GG2 H25, H26, H27,
Pa Veracruz Zacualpan* Zacu H22,H23 H28, H29, H30,
H31
GG2 Pa Hidalgo Tenango de Doria TeDo H4, H10, H11 Egé H33, H34,
GG2 Pa Hidalgo Metepec Metp H3, H4
GG2 H36, H37, H38,
Pa Puebla Xicotepec de Juéarez XiJu H39, H40, H41,
H42
GG2 Pa Puebla Huauchinango Huau H1, H2
H43, H44, H45,
GG3 pf Veracruz Mesa de la Yerba MsYb H46, H47, H48
GG3 pf Veracruz Xalapa* Xlpa H19, H20, H21 Egg HS0, H5L,
H5, H6, H7, H53, H54, H55,
GG4 POax18 Oaxaca Puerto de la Soledad PtSI H8. H9 H56. H57

* = |ocalidad tipo.

En el Cyt-b, la divergencia dada por el numero de mutaciones, va en general de

una y hasta 29, entre las separaciones de los GG2-4 de 3 y hasta 29, pero dentro de

los GG1-4 hay diferente comportamiento: en el GG1 y en el GG4 van de 1-2,

indicando que son mas bien conservados; en el GG2 aumentan de 1-4 y en el GG3

de 1 o de 6, lo cual lo hace el mas divergente en este gen. En los genes ND3-NDA4L-

ND4 las mutaciones en general van de 1-31, entre las separaciones de los GG1-4,

de 13 a 31 y dentro de los GG, en el GG1 incluyen 1-2, 4-5, 7; en el GG2, 1-8, 12,
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30-31; en el GG3, 1-4, 6, 9,12; en el GG4, 1, 4, 11, 15, 23. Es, decir en el Cyt-b hay

menor divergencia genética que en los genes ND3-ND4L-NDA4.

GG1
GG2
GG3
GG4

A. CITOCROMO-b
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GG1
GG2
GG3
GG4

B. ND3-ND4L-ND4

Figura 1.6. Redes de haplotipos para los grupos genéticos del Gl en las secuencias analizadas. El
haplotipo H_4 subrayado, proviene de dos localidades cercanas en Hidalgo. En ambas redes, los
rombos rojos significan mutaciones faltantes. Cédigo de color: verde =GG1, latirostris; azul =
GG2, angustirostris; rosa = GG3, furvus; m) y GG4 a la poblaciéon de Puerto de la Soledad,
Oaxaca, sin determinacion taxondmica. Los digitos en las lineas que unen a cada haplotipo
indican nimero de mutaciones (divergencia genética). Ver Cuadro 1.13 para procedencia de los
haplotipos (H_#).
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En el gen Citocromo-b (Fig. 1.6A) hay una clara divergencia haplotipica entre
las secuencias del GG1 (elipse verde) y las correspondientes al GG3 (elipse rosa),
dada por 15 mutaciones. En cambio, aunque la red representa una clara separacion
entre los grupos que conforman la distribucion central del Gl (GG2 y GG3), solo hay
un par de mutaciones entre ellos, a las que se agregan otras tres que caracterizan al
GG3. En el GG2 (elipse azul) Huauchinango, Puebla (H1 y H2) se destaca del resto
por al menos cuatro mutaciones (Fig.1.6A, Cuadro 1.13). Entre los demas haplotipos,
los de Tlanchinol (H4, H12-14) se asocian con Tenango de Doria (H10-11) y éstos
altimos por un lado con Metepec (H3-H4), mientras que por el otro lo hacen con
Zacualpan (H22-23). No6tese que el haplotipo H4 esta presente tanto en Tenango de
Doria como Metepec (Cuadro 1.13). Entre todos estos haplotipos, la divergencia
genética es < 4 mutaciones, salvo por la rama que asocia Zacualpan (H22) con
Metepec o Tenango de Doria (4 mutaciones). En el otro extremo, 29 mutaciones
entre el GG4 (Puerto de la Soledad, Oaxaca) y el GG2, demuestran la lejania y el
aislamiento del primero, siendo esta la mayor divergencia genética entre los

haplotipos del Gl con el Citocromo-b.

De manera similar, en los genes ND3-ND4L-ND4 (Fig. 1.7B), las poblaciones en
los extremos de la distribucion divergen de las del Centro. Al Norte, las poblaciones
de San Luis Potosi (H1-10) y Querétaro (H11-14) del GG1 mantienen su aislamiento
del resto de los haplotipos en el Gl por 23 mutaciones con el GG3, sin diferir entre
ellas. Por su parte, nuevamente el GG4, al Sur, es el que se encuentra mas alejado

del GG2 por 31 mutaciones. Al centro de la distribucion y dentro del GG3, Xalapa y
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Mesa de la Yerba, ambas en Veracruz, no parecen tener divergencia genética entre
ellas (mutaciones < 3), salvo por los haplotipos de que divergen a partir de
mutaciones desconocidas (Xalapa, H49 y H50; Mesa de la Yerbas H48). El GG3
diverge del GG2 en dos direcciones. Una de ellas a través de 14 mutaciones entre
haplotipos desconocidos para ligar con Zacualpan (H31). La segunda parte de 13
mutaciones entre haplotipos desconocidos para ligar con Xicotepec de Juarez (H36-
37, 39, 41). Los subgrupos en el GG2 no son tan claros, ya que hay haplotipos
procedentes de diferentes localidades entremezclados. Asi, aparte de los
mencionados, H38, H40 y H42 de Xicotepec de Juéarez, Puebla, se ligan con
haplotipos de Tlanchinol (H19-21) y Tenango de Doria (H32, H33), pero la
informacion es incompleta, ya que entre ellos hay mutaciones faltantes. Todos los
haplotipos de Otongo se separan y se asocian solo con Tlanchinol. La mayoria de los
haplotipos de Zacualpan (H25, 28-31) se asocian entre si, salvo por un par H26-27) y

esta localidad también se liga con Tlanchinol (H15).

Distancias genéticas dentro del Gl y entre todas las OTUs para Citocromo-b.

Dentro del GI. Las distancias genéticas de Tamura y Nei para Citocromo-b,
modificadas en porcentajes sensu Bradley y Baker (2001) entre y dentro de todas las
poblaciones y GG, para determinar su status taxondmico se muestra en el Cuadro

1.14.
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Cuadro 1.14. Divergencia genética entre las poblaciones para el gen Citocromo-b dentro de

cada grupo genético (GG1-4) del Gl expresadas en porcentajes sensu Bradley yBaker.

(2001).

GG Pobl Xili Tlan Zacu TeDo Mepc Huac Xalp PtSI
GG1 Xili 0.0

GG2 Tlan 4.4 0.0

GG2 Zacu 4.5 1.1 0.0

GG2 Tebo 5.0 0.7 1.2 0.0

GG2 Metp 4.1 1.2 0.7 1.2 0.01

GG2 Huac 4.9 2.4 25 2.7 2.6 0.0

GG3 Xalp 3.8 2.4 2.8 3.0 2.7 2.5 0.01

GG4 PtSl 7.8 7.2 7.3 6.7 1.2 6.6 7.6 0.0

La divergencia genética dentro de la poblacion se muestra sobre la diagonal y por debajo de ella, las
distancias genéticas de Tamura y Nei (%) entre las poblaciones. Abreviaturas como en el Cuadro 1.3.

Las distancias entre el GG4 (Puerto de la Soledad, Oaxaca) y los otros GG son
las mas largas y fluctian entre 6.6% y 7.8% contra todas las otras localidades, por lo
que indican variacién intragenérica conespecifica; la Unica excepcion, la constituye
Metepec, Hidalgo, atribuida al GG2, con la cual tiene una distancia <2%
(intraespecifica). EI GG1 (latirostris de Xilitla, San Luis Potosi) también tiene
distancias genéticas que denotan variacion intragenérica conespecifica con todas las

demas localidades, aun cuando sean menos amplias que las del GG4 (3.8-7.8%).

El GG3 (furvus de Xalapa, Veracruz), como se dijo, tiene variacion intragenérica
conespecifica con los dos GG mencionados, mientras que el rango de valores con
respecto al GG2 (angustirostris, resto de las localidades en Hidalgo, Puebla y
Veracruz) es mas corto (2.4-3.0%) y puede corresponder con variacion
intraespecifica. La variacion entre las localidades asignadas al GG2, corresponde
definitivamente a variacion intraespecifica (0.7-2.7%). Finalmente, nétese que el
analisis arroja una distancia genética minima aun entre los individuos procedentes de

una misma localidad (Metepec, Hidalgo del GG2; Xalapa, Veracruz, del GG3).
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Entre todas las OTUs. El Cuadro 1.15 muestra las distancias de Tamura y Nei

calculadas entre OTUs como porcentajes.

Cuadro 1.15. Divergencia genética por distancias de Tamura y Nei, expresadas en

porcentajes sensu Bradley yBaker (2001), para el gen Citocromo-b entre las diez OTUs.

Oba Mcr Pml Pmt Poc GGl GG2 GG3 GG4
Oba
Mcr 16.70
Pml 17.90 14.10

Pmt 18.90 13.50 12.50

Poc 20.30 15.90 22.90 21.70

GG1 15.80 13.70 15.00 14.00 16.90

GG2 16.90 13.30 16.80 13.80 19.10 5.00

GG3 16.10 13.10 15.60 14.10 19.80 4.00 2.80

GG4 16.80 11.80 17.10 14.90 17.80 8.40 7.30 8.10

Por debajo de la diagonal se muestran las distancias genéticas de Tamura y Nei (%) entre OTUs.
Abreviaturas como en el Cuadro 1.3.

La OTU en el GE con mayor divergencia genética en relacion con los GG1-4, es
Poc con un distancia de 18.4% en promedio. O. banderanus a y Peromyscus
melanocarpus tienen lejania similar al Gl con 16.4% y 16.1 % de distancia genética
promedio, respectivamente. P. mexicanus totontepecus se aleja genéticamente en
promedio de los GG1-4 por 14.2%. Por su parte, el GE mas cercano a los GG1-4 es

M. cryophilus con 13.0% de divergencia genética en promedio.

Entre los GG, GG4 (Oax18, Puerto de la Soledad) tiene una distancia genética
promedio de 7.9% desde losGG1-3. El GG1 (latirostris) difiere de los GG2-4 por 5.8%
y de los GG2 (angustirostris) y GG3 (furvus) por 4.9%. La menor distancia genética

promedio se encuentra entre el GG2 y GG3 (2.8%).

72



DiscusiON

Relaciones topologicas entre los Gl dentro de las filogenias moleculares
simples. En todas las filogenias generadas con MP para ambos genes y en las
filogenias para de Cyt-b con métodos probabilisticos (IB, MV), es evidente la
separacion de las poblaciones del Sur sin designacion taxondmica (GG4, Puerto de
la Soledad, Oaxaca), asi como la separaciéon de las poblaciones mas nortefias
(GG1), referibles a latirostris. Asimismo, en estas filogenias destaca otro grupo
conformado por las localidades en el centro de la distribucidn, las cuales se
subdividen en dos subgrupos reconocibles y asignados a angustirostris (GG2) y a
furvus (GG3), respectivamente. Aunque este arreglo coincide con el que encuentran
Harris et alii (2000), tanto con MV como con MP, estos autores deciden no cambiar el
estado monotipico de furvus, como tampoco lo hacen Rogers y Skoy (2011) en una
descripcion revisada posterior, aun cuando enfatizan la distincion genética y

alozimica del GGA4.

Por lo contrario, en las dos filogenias para los genes ND3-ND4L-ND4 con
ambos métodos probabilisticos (1B, MV), el Unico GG que se separa claramente de
los otros tres es el GG1, integrado por Xilitla, San Luis Potosi y Santa Inés,
Querétaro (latirostris). En el clado conformado por el resto de los GG, también hay
subgrupos distintivos que se mantienen y que cuentan con buenos soportes: e. g.,
Xicotepec de Juarez, Puebla (GG2); las localidades en Veracruz para el GG3
(furvus), incluidos los alrededores de la localidad tipica; Puerto de la Soledad,

Oaxaca, para el GG4; asi como el resto de las localidades en Hidalgo y Veracruz del
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GG2 (P. angustirostris), incluyendo la localidad tipica. Este arreglo de los GG
mediante IB y MV corresponde con el encontrado por Avila-Valle et alii (2012), cuya
localidad de El Salto, Puebla, aqui se refiere como Xicotepec de Juarez.

Las diferencias entre las topologias de los arboles probabilisticos de los genes
ND3-ND4L-ND4 contra las de todos los demas arboles, podrian deberse al método
(no-paramétrico o MP vs. paramétrico o probabilistico; e. g., IB y MV) de construccion
como se ha mencionado en la literatura (Steel y Penny 2001, Sober 2004),
especialmente por cuanto a la manera en que se calcula la longitud de las ramas en
los respectivos arboles (e. g., nUmero de cambios 0 pasos vs. sustituciones de bases
por sitio entre la longitud de la secuencia, respectivamente) y a que se tienen
supuestos ontolégicos y epistemoldgicos distintos (MP vs. probabilidad, De Luna et

alii 2005).

Otra posible causa de las diferencias entre las topologias podria ser el modelo
evolucién genética utilizado en los métodos probabilisticos y su relaciéon con las
asunciones evolutivas en MP. Con Cyt-b se us6 aqui un modelo mas realista (GTR |
+ G), aunque también mas complejo y con mayor probabilidad de error, porque
contempla seis pardmetros (tipos de sustitucién). En cambio, para los genes ND3-
ND4L-ND4 se usé uno mas simple (TMP2 uf+ G) porque solo tiene tres parametros
(Posadas 2008). Cabe observar que el modelo evolutivo mas usado para Cyt-b es el
GTR con o sin sitios invariables (Harris et al. 2000; Bradley et al. 2007, Bradley et al.
2014, Platt et al. 2015). En cambio, se ha explorado el uso de mas de un modelo

evolutivo para los genes ND3, ND4L y ND4 (Ledn-Paniagua et al. 2007; Walker
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2006; Avila-Valle et al. 2012, Castafieda-Rico et al. 2014), lo que hace méas complejo
estimar su comportamiento en la reconstruccion de filogenias.Comparando ambos
modelos usados aqui, el GTR le da la misma probabilidad a los cambios de una base
a otra y viceversa, por lo que cualquier sustitucion tiene importancia. Esto resulta ser
mas parecido a lo que se propone bajo la optimizacion de Farris (1970, Lipscomb
1998); sin embargo, a diferencia de ello, el modelo GTR considera diferente
probabilidad para los distintos tipos de mutaciones (Tavare 1986); e. g., le da cierto
valor de cambio a determinado tipo de mutacion. Por su parte el modelo TPM2 uf + G
acepta y evalia Unicamente tres formas de sustitucidbn de bases sensu (Kimura
1981), por lo que deja fuera mutaciones que también podrian ser informativas para
los analisis filogenéticos, a diferencia de la posicidbn mas abierta que se asume en la

optimizacién de Farris (1970).

Cabe resaltar que Avila-Valle et alii (2012) usaron el modelo GTR | + G en su
estudio y obtuvieron la misma topologia que aqui para los genes ND3-ND4L-ND4,
aun cuando usaron las secuencias ND3-ND4 con 1043 bases. Por lo tanto, méas
seguramente, las diferencias se pueden deber a que la tasa evolutiva de sustitucion
nucleotidica, tanto sinénima como no-sinénima es mas rapida en el Cyt-b que en los
genes ND3, ND4Ly ND4, como lo encontraron para primates, carnivoros,
perisodactilos y cetaceos Pesole et alii (1999). En otras palabras, la velocidad de
cambio en las mutaciones no-sinénimas, el Cyt-b es hasta dos veces mas rapida que
cualquiera de los genes analizados para la NDAH, mientras que en las mutaciones

sinbnimas, el ritmo de cambio en el ND3 disminuye a la mitad del que tienen el ND4
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y el Cyt-b, para el NDA4L, la velocidad de cambio es un 25% menor a los dos genes
mencionados. Esto podria explicar que es por los genes ND3 y ND4L, que el GG4
siguié agrupado con el GG2 y el GG3, mientras que con el Cyt-b, se separa
claramente de los otros GG. La tasa de cambio del Cyt-b, como se dijo, ha probado
ser adecuada para discernir tanto la variacion intraespecifica (intrapoblacional,
intrasubespecifica, intraespecifica) como intragenérica (especies hermanas,
interespecifica) sensu Bradley y Baker (2001). Un argumento es que el ajuste en el
namero de bases entre el Gl y el GE en los genes ND3-ND4L-ND4, permitié evitar
posibles inconsistencias entre las secuencias recuperadas de la literatura y del
GenBank, debido a los indels, ya que la interregion R (Fig. 1.1) es muy variable (Dra.

Avila Valle, com. pers., sept. 2016).

Caracterizacion genética de los GG1-4 al nivel poblacional. Las redes de
haplotipos, junto con los AMOVA para las distancias genéticas y la caracterizacioén de
la diversidad genética entre las LG, confirman las dos topologias descritas,
dependiendo del gen o genes mitocondriales. Asi la red de haplotipos para el Cyt-b
arroja luz sobre las relaciones entre los GG1-4 con respecto de la topologia
resultante de los métodos probabilisticos con este gen y de MP en ambos genes. En
cambio la red de haplotipos de ND3-ND4L-ND4, explica las relaciones de la
topologia encontrada con métodos probabilisticos (MV, IB), especialmente con

respecto de las localidades del GG2 (Xicotepec de Juarez, Puebla vs. las demas).

En las redes de haplotipos el numero de mutaciones es un indicador de la

divergencia de linajes (Arteaga et al. 2012), mientras que los AMOVA vy los analisis
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de diversidad genética intrapoblacional (Excoffier et al. 1992), permiten entender los
arreglos en esas redes, a través de los patrones de diversificacion o conservacion
genética que se observan al interior de los GG1-4. La divergencia genética por un
mayor numero de mutaciones en ambos genes en las redes de haplotipos, confirma
como entidades aisladas de los dos grupos centrales (GG2 y GG3), al GG4 en el S
de la distribucidon y al GG1 al norte de la distribucion. La diversidad genética en el
GG4 para la poblacién en Puerto de la Soledad, Oaxaca, es intermedia con el Cyt-b y
la segunda mas variable con los genes analizados de la coenzima NADH. En el GG1,
Xilitla, San Luis Potosi, es la tercera mas conservada con Cyt-b y la mas conservada
con ND3-ND4L-ND4, mientras que Santa Inés, Querétaro, ocupa el cuarto lugar
entre las secuencias mas conservadas, lo que explica la ausencia de diferencias

genéticas significativas entre estas localidades dos al N de la distribucion.

En las redes de haplotipos, de acuerdo al nimero de mutaciones con el Cyt-b,
las tres mutaciones entre el GG2 y el GG3 son claras, aunque representen una
divergencia genética menor a la separacion en el GG2 de los haplotipos de
Huauchinango en Puebla y de un haplotipo (H22) de Zacualpan en Veracruz, ambos
con cuatro mutaciones. Asimismo los cambios entre otros haplotipos de localidades
internas del GG3 y del GG2, respectivamente nunca sobrepasan seis mutaciones
(H21, Xalapa, Veracruz). De manera similar, en las secuencias de ND3-ND4L-ND4,
el GG3 y el GG2 tienen nueve o diez mutaciones menos que las que hay entre el
GG3 y el GG1, o bien, 17 y 18 mutaciones menos que entre el GG2 y el GG4. La

diversidad genética de Xalapa (GG3) esta medianamente conservada en ambos
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genes analizados, aun cuando fue la Unica localidad con un alto numero de indels en
el Cyt-b; por su parte, Mesa de la Yerba es la segunda poblacion mas conservada en
el ND3-ND4L-ND4. Dentro del GG2, un par de haplotipos tienen mayor nimero de
mutaciones: H29, Zacualpan, Veracruz con 31 cambios; H24, Otongo, Hidalgo con
30 cambios. Como poblacién, Zacualpan tiene una diversidad genética intermedia y
estd medianamente conservada en el Cyt-b, mientras que con los genes de la

coenzima NADH analizados, es la que tiene mayor diversidad genética.

En ambos GG3 y GG2, hay haplotipos individuales entremezclados con los de
localidades diferentes a la de ellos, los cuales explican la ausencia de diferencias
significativas entre las localidades involucradas vy justifica su agrupacién. En el Cyt-b
esta el caso para el GG2 del H4 de Metepec y de Tenango de Doria, Hidalgo, que se
cohesionan con el H22 de Zacualpan, Veracruz. En los haplotipos de los genes de la
coenzima NADH, para el GG3 esta el H49 de Xalapa con los haplotipos de Mesa de
la Yerba y para el GG2 estan el H15 de Tlanchinol entre haplotipos de Otongo,
Hidalgo, junto con haplotipos de Zacualpan, Veracruz; el H40 de Xicotepec de
Juérez, Puebla, con haplotipos de Tlanchinol, Hidalgo; H32 de Tenango de Doria,
Hidalgo, con el H42 de Xicotepec de Juarez y el H33 de Tenango de Doria con

haplotipos de Tlanchinol.

También existen subgrupos conformados por haplotipos de una misma
localidad que la hacen genéticamente distintivas y justifican las diferencias
significativas en las distancias genéticas, especialmente dentro del GG2, pero

también en el GG3. En el Cyt-b se perfilan alrededor de tres subgrupos de haplotipos
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en la region central, correspondientes a: a) la zona de Xalapa, Veracruz en el GG3,
de la que ya se menciond su grado de conservacion genética; b) Huauchinango al
norte de Puebla en el GG2 que es la poblacién genéticamente mas conservada; c) el
resto de las localidades del GG2: en Veracruz, la localidad tipica de Zacualpan; en
Hidalgo, Tlanchinol que es la segunda poblacion genéticamente mas conservada vy,
por ultimo, dos poblaciones geograficamente cercanas al SE de Zacualpan, Metepec
y de Tenango de Doria que a su vez son las dos poblaciones genéticamente mas

diversificadas por su alto nimero de mutaciones en el Cyt-b.

Los subgrupos no son tan claros en los genes ND3-ND4L-ND4 porque los
haplotipos de diferentes localidades estdn mas entremezclados como ya se
menciond. Sin embargo, dentro del GG2 las localidades méas nortefias (Otongo y
Tlanchinol en Hidalgo, junto con Zacualpan en Veracruz) estdn mas cercanas entre
si y se conectan con algunas secuencias de Xicotepec de Juarez al NE de Puebla,
mientras que las otras secuencias de esa misma localidad, al SE de la localidad
tipica, se conectan con Mesa de la Yerba, Veracruz (GG3) y no con otras secuencias
en el GG2. En las secuencias de la coenzima NADH analizadas, las poblaciones de
Tenango de Doria tienen una diversidad genética conservada, mientras que las
poblaciones de Hidalgo, al N de Zacualpan, Otongo y Tlanchinol, junto con la
poblacion de Xicotepec de Juarez en Puebla, al SE de la localidad tipica, tienen una

diversidad genética intermedia.

Finalmente, la falta de informaciéon sobre las mutaciones ocurridas en las redes

de haplotipos, se debe a la ausencia de secuencias para ambos genes en areas
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geograficas intermedias, o que seguramente dificultan una comparacion y consenso
entre las dos filogenias moleculares simples. Para tener en claro los pulsos y
momentos de origen de las entidades que componen los GG1-4, se recomienda un
estudio que haga uso de relojes evolutivos (Salazar-Bravo et al. 2001, Gutiérrez-
Garcia y Vazquez-Dominguez 2013). De esta manera, se podria reconstruir como y
cuando se fueron dando las divergencias filogeograficas entre ellos. Sin embargo, las
localidades faltantes en la representacion de la distribucion para caracteres
moleculares, se tienen mejor representados con caracteres morfométricos, por lo que
es posible que las filogenias con este tipo de caracteres pueda arrojar mas luz sobre

las designaciones taxondmicas que pueden proponerse desde este capitulo.

Consideraciones taxonomicas para el Gl a partir de las filogenias moleculares
simples y las distancias genéticas. El soporte para los clados correspondientes a
los GG1-4 son mas altos con: a) 1000 que con 100 réplicas bootstrap, b) en
WinClada que en TNT, c) en las topologias que siguen un modelo de evolucién con
cambio de una base hacia cualquier otra (GTR, optimizacion de Farris) y d) en el
método de IB. En las topologias con MP para los tres genes de la coenzima NDAH y
en todas las topologias del gen Cyt-b, independientemente del modelo evolutivo, los
soportes por 1000 réplicas bootstrap para los GG4, GG1 y GG3 (Figs. 1.3A y C,
1.4A-B y 1.5A-B) son muy robustos en su mayoria (MP y MV = 87-100%, IB = 1.0).
Las unicas excepciones son para ND3-ND4L-ND4 son con MP para el GG4 que es
moderado (66%) y para el GG3 que es bajo (31%). En cambio, para el GG2 que es el

MAs numeroso y esta representado con mas poblaciones, los soportes van de bajo a
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moderado alto con MP (Cyt-b, 29%; ND3-ND4L-ND4 78%), aunque hay subclados
con secuencias de las misma localidad muy bien soportados (>80%-100%), como es
el caso de Huauchinango, Puebla; Tlanchinol, Otongo y Tenango de Doria, Hidalgo;

Zacualpan, Veracruz.

Por su parte, los soportes de los GG1-4 en las topologias construidas para
ND3-ND4L-ND4, bajo el modelo TPM2 uf + G, siguen siendo altas para todos los GG
con IB y aunque son un poco mas bajos con MV, siguen siendo robustos para el
GG1 (89%) y muy robustos para el GG4 (98%). Con MV, los soportes son bajos para
las poblaciones de Puebla del GG2 (34%) y moderados para el resto de las
poblaciones en ese GG (64%). También los soportes con MV bajan en el GG3 a
moderados (55%), aunque como en las otras topologias, algunos subgrupos de
secuencias de las mismas (e. g., Otongo, Hidalgo, 84%, GG2; Mesa de la Yerba,
Veracruz, 68%, GG3) o diferentes localidades tienen soportes moderados altos

(Tanchinol con Zacualpan, 70%, GG2).

Ahora bien, considerando los intervalos en porcentajes para las distancias
genéticas, sensu Bradley y Baker (2001), cuando se calcularon s6lo entre los GG1-4
como entre las diez OTUs, hay evidencias en el Cyt-b suficientes para proponer que
la poblacién de Puerto de la Soledad, Oaxaca (GG4), es una entidad diferente de los
GG1-3 al nivel especifico, la cual estd muy bien soportada en las topologias v,
aunque es basal a los demas Gl, tiene una diversidad genética mayor que el GGl y
semejante a la de poblaciones en los GG3 y GG2. Con respecto de los GG1-3, el

GG4 tiene una distancia genética promedio de 7.5%, cuando solo se valoran los
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GG1-4, o de 7.9%, cuando se usan las 10 OTUs. Ambas distancias son suficientes
para consignarla como una especie genética (Bradley y Baker 2001, Baker y Bradley
2006) valida y diferente de los otros GG1-3. Al respecto, ya sehan usado distancias
de 7-8% con Cyt-b en el Grupo boylii (Tiemann-Boege et al. 2000, Bradley et al.
2004a P. schmidlyi de P. beatae, 3.25%) y el Grupo aztecus (Durish et al. 2004) de

Peromyscus para designar especies.

Por su parte, el GG1 (latirostris) precede y se separa del clado conformado por
el GG3 (P. furvus) y el GG2 (angustirostris) con una distancia de genética promedio
de 4.19% cuando solo se usan los GG1-4 y de 4.9% con las diez OTUs. Si bien
Baker y Bradley (2006) refieren un intervalo de distancia de 2.8%a 10.8% para
validar especies dentro de Peromyscus, varios autores han usado una distancia
menor a 7%. Sin embargo, también se ha resaltado que para designar una entidad
dentro de este género al nivel especifico, es necesario respaldar con evidencias
morfologicas (Bradley y Baker 2001, Bradley et al. 2014). Ademas de P. schmidlyi
con respecto de otras entidades del grupo boylii (Bradley et al. 2004b), Bradley et al.
(2016) describen a Peromyscus kilpatricki con base en una divergencia genética > al
5% y datos morfométricos. Lorenzo et alii (2016) describen a Peromyscus gardneri
dentro del Grupo mexicanus con una distancia de 3.66-4.27%, reforzando su
identidad mediante rasgo morfométricos. Si bien la distancia del GG1 (latirostris) esta
por debajo de 7%, tiene un nivel =2 4.21% que corresponde al limite extremo superior
para la variacion intrasubespecifica. Cabe sefialar que en esta tesis también se

analizan tanto medidas lineales (tamafio) como morfogeométricas (forma) en los
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siguientes capitulos, por lo que es posible que con ese tipo de evidencias se pueda
dilucidar si el GG1 (latirostris) es una entidad especifica sensu Bradley et alii (2004a)

y Lorenzo et alii (2016).

Finalmente, la distancia genética promedio entre el GG3 y el GG2 es de 2.68%
cuando se calcula sélo entre ellos y de 2.8% con las 10 OTUs, lo cual es superior
tanto a lo que se considera como promedio para la variacion intrasubespecifica
(1.04%) como al promedio de la variacion intraespecifica (2.49%); de hecho el limite
inferior de la variacion entre especies hermanas se calcul6 en 2.5% (Bradley y Baker
2001). Todo esto lo cual parece sefialar que el GG3 (furvus de los alrededores de
Xalapa, Veracruz), esta en el intervalo propuesto para una variacion subespecifica
con el GG2 (angustirostris desde Hidalgo, Puebla y localidades mas al NW en
Veracruz). Por otro lado, se ha destacado antes que hay poblaciones en el GG2,
como Huauchinango al N de Puebla, que se separan claramente de las otras, por lo
que es posible que dada la extension geografica ocupada, haya todavia mas
entidades subespecificas por descubrir. Los porcentajes mencionados caben son
semejantes a los que también se han usado en la literatura para definir nuevas
subespecies. En su analisis de P. pectoralis, Bradley et alii (2015) reportan distancias
genéticas entre algunas subespecies que van de 1.77% (P.p. laceianus) a 2.21% (P.
p. pectoralis). Por su parte, Lorenzo et alii (2016) usan una distancia genética de
2.08-3.65% para definir dos subespecies de P. zarhynchus en Chiapas (la nominal y

P. z. cristobalensis).
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En general, los analisis filogenéticos y de la variacibn genética intra e
interpoblacional en este trabajo, garantizan el reconocimiento de entidades a
diferente nivel (especie, subespecie) entre las poblaciones de los GG1-4 y, por ende,
su asignacion dentro de Peromyscus furvus debe concebirse como sensu lato. Bajo
el concepto genético de especie sensu Bradley y Baker (2001), las topologias para
Cyt-b con todos los métodos o para ND3-ND4L-ND4 con MP, indican una
divergencia genética de la poblacion al Sur de la distribucion, representada por
Puerto de la Soledad Oaxaca (GG4, Oax18), que corresponderia con una species
novo distinta de Peromyscus furvus, lo cual concuerda con las distancias genéticas
encontradas por Harris y Rogers (1999) en la alozima PGDH y con la topologia y los
comentarios sobre las posibles causas biogeograficas de Harris et alii (2000). Las
poblaciones del Norte, Xilitla en San Luis Potosi y de Santa Inés en Querétaro (GG1,
latirostris) pueden corresponder con una subespecie de furvus 0 a una especie
hermana, lo que la revalidaria a ese nivel. Por Gltimo, las poblaciones centrales en
donde se encuentran el GG2 (angustirostris) y el GG3 (furvus), podrian corresponder
a distintas subespecies dentro de lo que podria quedar como P. furvus sensu stricto.
Existen mas evidencias de subentidades a nivel subespecifico de acuerdo con
Bradley y Baker (2001) dentro esta tercera entidad en la topologia como en las redes
de haplotipos, especialmente entre las poblaciones que aqui se asignaron dentro del
GG2 enel N de Puebla (Huauchinango), en Hidalgo por arriba y debajo de la
localidad tipo (Tlanchinol y Tenango de Doria con sus respectivos haplotipos,
excepto por uno); y en Veracruz con las localidades en Hidalgo al SE de la localidad

tipo (Zacualpan con el Haplotipo H4 de Tenango de Doria y de Metepec, con el otro
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haplotipo de esta ultima localidad). Estos subgrupos de localidades en el GG2 que
también son evidentes en las topologias probabilisticas con ND3-ND4L-ND4 con las

respectivas localidades utilizadas.

Distancias genéticas entre el Gl y los GE con respecto de la conformacion del
Grupo furvus. Las relaciones del Gl con las especies usadas aqui como sus GE
hermanos, cercanos y lejanos, fue un aspecto importante que debié abordarse en
esta tesis y que se convirtio, a la postre, en un aporte con derivaciones interesantes,
tanto para la filogenia misma del género Peromyscus, como para su nomenclatura y
clasificacion taxondmicas (Géneros, Subgéneros, Grupos de especies). Este punto
se fundamenta en que en todas las filogenias moleculares construidas,
independientemente del método de construccion, el modelo evolutivo para las bases
y el tipo de genes mitocondriales, los componentes del Gl siempre quedaron
separados del GE. Sin embargo, cabe mencionar que tanto el arreglo dentro delos
GE en las topologias como en la magnitud de los porcentajes promedio de sus
distancias genéticas con respecto de los GG1-4, refutan parcial o totalmente la

conformacion de los tres tipos de grupo externos propuestas en esta tesis:

a) Grupos externos hermanos (GEH) con especies consideradas dentro del Grupo
furvus, i. e., P. ochraventer (Carleton 1989) y P. melanocarpus (Musser y Carleton
2005)

b) Grupos externos cercanos (GEC) por ser del mismo género, pero en diferente

grupo de especies como Peromyscus mexicanus totontepecus.
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c) Grupos externos lejanos (GEL) por ser de un género distinto como Osgoodomys
banderanus y Megadontomys cryophilus.

Por sus los promedios de sus porcentajes de distancias genéticas, los GE con
respecto de los GG1-4, quedan arreglados en un orden de mayor a menor en:
Peromyscus ochraventer (Poc, 18.40%) > Osgoodomys banderanus (Oba, 16.40%) >
P. melanocarpus (Pml, 16.12%) > P. mexicanus totontepecus (Pmt, 14.20%) >

Megadontomys cryophilus (Mcr, 12.97%).

La revision de los promedios de las distancias genéticas en porcentajes para el
Cyt-b sensu Bradley y Baker (2001) entre los Gl y los GE, también contribuye a
refutarla pertenencia de los tres Peromyscus en el GE como especies del Grupo
furvus. Asimismo, el andlisis de las distancias genéticas promedio contribuye con los
trabajos que han estado revisando los Géneros y Subgéneros asociados con

Peromyscus (Bradley et al., 2004b, 2007, Reeder y Bradley 2004, Platt et al. 2015).

La distancia de O. banderanus como el segundo GE mas lejano al Gl del Gl,
aungque es mayor, es congruente con la distancia de 15.1% que Platt et alii (2015),
reportan entre Osgoodomys y Peromyscus (sensu stricto). En esta tesis O.
banderanus, se comporta como grupo basal en tres de las seis topologias finales con
TNT (MP para ambos tipos de genes mitocondriales y la de IB para el Cyt-b). Por
otro lado, en ambos métodos probabilisticos con los genes de la NDAH, O.
banderanus es el Unico grupo hermano del Gl, mientras que en MV para Cyt-b es el
grupo hermano, junto con M. cryophilus. La posicibn basal de O. banderanus

concuerda con los analisis de Bradley et alii (2007) para el Género Peromyscus y de
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Platt et alii (2015) para la tribu de los Reithrodontomyini. En el trabajo de Platt et alii
(2015) con Cyt-b y tres genes nucleares, se someten a consideracion tres hipotesis
de clasificacion para las relaciones entre los Reithrodontomyini, en donde se
proponen crear nuevos géneros (Taxonomia Genérica) y nuevos Subgéneros
(Taxonomia subgenérica) o reintegrar los Géneros diferentes a Peromyscus bajo un
Grupo de especies (Taxonomia de Grupos de especies) dentro de un Subgénero. En
estos escenarios, O. banderanus queda colocada de manera conservadora como
Género o Subgénero validos, respectivamente, o bien, en su propio grupo de
especies dentro del Género y Subgénero Peromyscus. Sin embargo, enanalisis
anteriorespara dilucidar el status de los Géneros asociados con Peromyscus (Bradley
et al. 2004b, Reeder y Bradley 2004), O. banderanus siempre se une a especies de
Peromyscus en el Subgénero Haplomylomys (e. g., P. californicus, P. eremicus,
Bradley et al. 2004b, Reeder y Bradley 2004), el cual es mas antiguo que el

Subgénero Peromyscus (Hibbard 1968, Glazier 1980, Dawson 2005).

La distancia genética promedio de M. cryophilus con respecto de los GG1-4,
es la menor comparada con la de otros GE, siendo méas corta con el GG4 (Puerto de
la Soledad, Oaxaca) y mas larga con el GG1 (latirostris). La distancia obtenida aqui
es incluso menor que la obtenida por Platt et al. (14.4%, 2015) entre Megadontomys
(especie thomasi) y Peromyscus. Aunque actualmente Megadontomys es
considerado como un género diferente a Peromyscus (Carleton 1980), M. cryophilus,
s6lo se comporté como GEL en las dos topologias probabilisticas para los genes de

la NDAH. En las otras filogenias, se mantuvo relacionado con P. ochraventer (Poc en
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MP e IB de Cyt-b) o basal a un clado con todos los Peromyscus (en MP y ambos
meétodos probabilisticos ND3-ND4L-ND4), o como ya se menciond, en un clado
hermano al GlI, junto con O. banderanus. Al respecto, cabe mencionar que la
posicion de Megadontomys como género, se ha puesto en tela de juicio
recientemente, ya que entra dentro de grupos de especies de Peromyscus en las
filogenias obtenidas por Bradley et al. (2004b, 2007). En un analisis de las relaciones
entre los Neotominii y los Peromiscini, Megadontomys es basal al clado con
Peromyscus del Subgénero Haplomylomys y O. banderanus en la topologia con
meétodos probabilisticos, mientras que con MP queda asociado con especies de
Peromyscus (Bradley et al. 2004b). Ademas, es interesante sefialar que
Megadontomys quedd asociado con “furvus” procedentes de Zacualpan (GG3,
angustirostris) y Xalapa (GG2, furvus), Veracruz, asi como de Puerto de la Soledad,
Oaxaca (GG4, sin denominacién), en la topologia con MP y la optimizacion de Farris,
mientras que con métodos probabilisticos y el modelo evolutivo GTR 1+G, quedd
basal para grupos de especies de Peromyscus y de otros géneros asociados, en un
clado mas derivado que el de O. banderanus (Bradley et al. 2007). Mas
recientemente, Platt et al. (2015) han propuesto retomar la posicion de
Megadontomys como Subgénero (Hooper 1968), o bien, que se conforme un grupo
de especies dentro de Peromyscus que contendria todas las actualmente son

reconocidas dentro de Megadontomys, incluida M. cryophilus.

P. ochraventer (Poc) resulté ser el GE con la mayor distancia genética promedio

respecto de los G1-5 (mayor contra el GG3, furvus; menor contra el GG1, latirostris).
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En las topologias, P. ochraventer nunca se comporté como el grupo hermano al Gl,
sino s6lo en combinacion con otros GE y siendo basal a un dado conjunto. Ya se
menciond la relacion cercana entre P. ochraventer y M. cryophilus para MP e IB con
Cyt-b, pero con referencia a los clados formados por los tres Peromyscus del GE, P.
ochraventer siempre queddé basal a los otros dos (e. g., todos los métodos para los
genes de la NDAH analizados; MV para Cyt-b). Cuando definié al Grupo furvus,
Carleton (1989) incluy6 a P. ochraventer, junto con P. mayensis (Pmy) y la especie
nominal, pero Wade (1999), mediante un enfoque molecular usando genes ND3-
ND4L-ND4 y Cyt-b, demostr6 que ninguna de las dos estaba cercanamente
relacionada con P. furvus. En consecuencia, Bradley et alii (2007) la consideran con
Grupo de Especies Indeterminado (ISG), pero encuentran que tanto con MP como
con probabilidad, P. ochraventer esta entre las especies mas derivadas, asocidndose
con el Grupo truei. Esta relacién también se revela con Cyt-b y genes nucleares en el
trabajo de Platt et alii (2015), en donde P. ochraventer se reiine con P. gratus en un
clado hermano a otro conformado por P. furvus (de Xalapa, Veracruz, GG3, furvus) y
P. attwateri. Por ende, en sus propuestas para nuevas clasificaciones, P. ochaventer
gueda asociada con P. attwateri, P. furvus y P. gratus bajo un nuevo Género C, un

nuevo Subgénero C, o dentro del Grupo de especies truei.

Las distancias genéticas promedio de P. melanocarpus (Pml) respecto del Gl,
fueron las terceras mas largas (maxima vs. el GG4 de Oaxaca; minima vs. el GG1,
latirostris). Musser y Carleton (2005) propusieron a P. melanocarpus y a P. furvus

como el Grupo furvus, pero esto no de sostuvo en los analisis de Bradley et alii
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(2007), ya que P. melanocarpus se asocid muy cercanamente con P. mayensis y
luego con otras especies del Grupo mexicanus y del Grupo megalops, en un clado
diferente y mas basal que el clado en donde entraron Megadontomys, P. furvus y P.
ochraventer. Esto confirmaria su afinidad con el Grupo mexicanus como se proponia
en los 1960s (Hooper y Musser 1964, Hooper 1968). Aunque desafortunadamente,
Platt et alii (2015) no incluyeron a Pml en sus analisis, tanto P. melanocarpus como
P. ochraventer no formarian parte del Grupo furvus, ya que sus distancias genética

promedio son mayores a 16%.

P. m. tototnepecus (Pmt), la subespecie representativa de P. mexicanus en este
trabajo por tener su distribucién en condiciones semejantes las del Gl en Veracruz y
Oaxaca, fue el segundo GE con distancias genéticas promedio mas cercanas al Gl
(maxima vs. el GG4 de Oaxaca; minima vs. el GG1, latirostris). Hooper y Musser
(1964) incluyeron a P. angustirostris, P. furvus y a P. latirostris dentro del grupo
mexicanus, lo cual fue seguido por Huckaby (1980), debido a la similitud de su
morfologia y de su hébitat. En virtud de esta asociacion historica con el grupo
mexicanus, se han usado especies como P. mexicanus y P. zarrynchus en los
analisis filogenéticos de P. furvus (Harris y Rogers 1999; Harris et al. 2000). Harris y
Rogers (1999), obtienen a P. mexicanus, P. zarrynchus como un grupo monofilético
hermano a P. furvus en su analisis de aloenzimas. Asimismo, en concordancia con
los casos mencionados en esta tesis, Harris et alii (2000) en sus de MP y MV,
obtienen que el grupo directamente cercano a furvus es P. mexicanus, el cual queda

en un clado monofilético con P. ochraventer y P. melanocarpus; éstos dos aunque
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tambiénse muestran cercanos a furvus, no se agrupan como taxa hermanos. Avila-
Valle (2005) en su construccion de filogenias también usa a P. mexicanus, P.
eremicus y a P. maniculatus como especies mas cercanas por ser congeneéricas,
mientras que considera a Baiomys taylori como grupo lejano por no serlo. En sus
resultados obtiene que la especie cercana a P. furvus es P. mexicanus. Esos
estudios y la distancia genética promedio encontrada en esta tesis, colocan a P.
mexicanus, representado por la subespecie P. m. tototepecus, como el grupo mas

cercano a P. furvus sensu lato (GG1-4).

Por dltimo, si se consideran los promedios en porcentajes de las distancias
genéticas, en un orden de mayor a menor con respecto de los GE, los GG1-4 se
arreglan asi: GG2 (15.98%) > GG3 (15.74%) > GG4 (15.68%) > GG1 (15.08%), lo
cual parece coincidir en general con la topologia encontrada para los genes de la

NADH usados aqui y por Avila-Valle et alii (2012) con métodos probabilisticos.

CONCLUSIONES

e En todas las topologias moleculares simples, los Grupos Genéticos (GG1-4) del
Grupo Interno siempre se separan claramente de los Grupos Externos (GE).

e Los GG1-4 se separan de dos maneras entre si en las seis topologias resultantes,
las cuales son reforzadas por los analisis de variacién genética y mutaciones, de

distancias genéticas y las redes de haplotipos:

a) Todos los andlisis con Cyt-b y los de ND3-ND4L-ND4 con Maxima Parsimonia

(MP, n = 4): El GG4 (Puerto de la Soledad, Oaxaca), al S de la distribucion, se
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separa de los GG1-3. En el clado con los GG1-3, el GG1 (latirostris) al N de la
distribucion, se separa de las localidades al centro de la distribucién, arregladas en

un clado con el GG2 (angustirostris) y el GG3 (furvus).

b) Los andlisis probabilisticos para ND3-ND4L-ND4 (n = 2). Las localidades al N
de la distribucién (GGL1, latirostris) se separan del resto. En el clado con los demés
GG, quedan en politomia pero separadas, las poblaciones del N de Puebla (GG2),
las del GG3 (furvus, Xalapa y sus alrededores, Veracruz) y un clado con las
poblaciones mas surefias (Puerto de la Soledad, Oaxaca) y el resto de las

poblaciones en Hidalgo y Veracruz del GG2 (angustirostris).

En general, los GG tienen soportes altos y se separan entre si por distancias
genéticas estadisticamente significativas. Las excepciones son los soportes para
el total de las localidades incluidas en el GG2 (Hidalgo, Puebla y Veracruz,
angustirostris)

Todos los andlisis moleculares y de variacion genética interpoblacional, validan la
hipoétesis alternativa de que Peromyscus furvus no es una entidad monotipica, la

cual en este punto, a reserva de evidencias morfométricas, incluye dos opciones:

a) Una species novo de Puerto de la Soledad (GG4) + P. furvus que incluye como

subespecies a latirostris (GG1), furvus (GG3) y a angustirostris (GG2), o

b) Una species novo de Puerto de la Soledad (GG4)+ P. latirostris + P. furvus que

incluye como subespecies furvus (GG3) y a angustirostris (GG2).
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e Las evidencias obtenidas en este Capitulo permiten consideraren términos
generales, que el Grupo furvus estaria conformado por dos o mas entidades a
nivel especifico que implicarian las especies mencionadas arriba entre los GG1-4.

e Las evidencias encontradas para los GE, contribuyen a:

a) confirmar la exclusion de P. ochraventer y P. melanocarpus del Grupo furvus

b) establecer el papel de Megadontomys cryophilus y confirmar el de P. mexicanus
como grupos hermanos de los GG1-4.

c) soportar la pertenencia sensu lato de Osgoodomys y de Megadontomys dentro
de Peromyscus sensu lato.

d) corroborar la posicién basal de O. banderanus para los siguientes analisis de

esta tesis.
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CAPITULO 2. CARACTERES MORFOMETRICOS TRADICIONALES (TAMARO)

INTRODUCCION.

A diferentes escalas geogréaficas, el tamafio del craneo puede reflejar patrones
implicados con procesos selectivos dentro de la microevolucion y la macroevolucion
(Simpson 1984, Mayr y Ashlock 1991) de un taxén. La variacién intrapoblacional, o
no-geogréfica, del tamafio del craneo incluye, entre otros, su dimorfismo sexual y
variacion etaria (Xia y Millar 1987, Levenson 1990, Mayr y Ashlock 1991); esta
variacion esta implicada en procesos microevolutivos (e. g., Pergams y Ashley 2001,
Pergams y Lacy 2008). Por otro lado, la variacion interpoblacional, o geografica,
puede ser el resultado de procesos macroevolutivos (Dos Reis et al. 1990) como la
adaptacién a condiciones locales junto con aislamiento geografico, provocados a su
vez, por la fragmentacion del habitat (Lorenzo et al. 2006), o bien, por la dispersion
del taxdén en el espacio tiempo (Dice 1940, Blair 1950). Este tipo de variacion
geografica, que tiene importancia taxonémica (Caumul y Polly 2005), es relevante

para dilucidar relaciones de ancestro-descendencia.

Para analizar la variacion del tamafio del craneo en analisis filogenéticos, pueden
tomarse medidas lineares del craneo y cada una de ellas corresponde a un carcter.
Sin embargo, dada su naturaleza continua, se ha manifestado reserva en el uso de
las medidas lineares como caracteres cladisticos en los andlisis filogenéticos, debido
a que su variacion no es discreta y por ende, exhiben superposicion, lo cual dificulta

poder tratarlos y codificarlos (De Luna y Mishler 1996). Al respecto, aunque se han
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hecho diferentes esfuerzos, los métodos para discretizar caracteres continuos
pueden ser arbitrarios y, por ende, los atributos seleccionados tienen gran
ambigiedad (Rae 1998). Otra reserva para el uso de medidas de magnitud en la
construccion filogenias, es la correlacion que se produce entre ellos, debido a que las
diferentes estructuras que componen el craneo, corresponden a entidades genéticas
y morfofuncionales (Cheverud 1996), lo cual desfavorece la independencia entre

estos caracteres(De Luna y Mishler 1996).

Por otro lado, se acepta que los caracteres para analizar el tamafio contienen
informacion filogenética (McLeod 2002, Jarrin-V. 2005a y b), por lo que no son
descartables (Sosa y de Luna 1998, Guerrero et al. 2003). De hecho, con base en
andlisis multivariados y programas como TNT (Goloboffet al. 2006), actualmente es
posible incorporarlos en la reconstruccion de filogenias sin discretizarlos (Ramirez-

Sanchez et al. 2016).

En éstos caracteres cuantitativos, dados por medidas craneales tradicionales, la
variacion del tamafio esconde la variacion de la forma, la cual muchas veces es dificil
de delimitar y aislar (Dobson 1985, Gittleman1991), por loque aqui son considerados
como caracteristicas cuantitativas de magnitud (tamafio) y como un componente mas
de la forma (form) del craneo. Es decir, la forma se compone por el aspecto o
conformaciéon (shape) y por el tamafio (size), de acuerdo con la morfometria
geométrica (Zelditch et al. 2004); siendo ambos conceptualizaciones matematicas

para definir esta variaciéon bioldgica (DuJardin 2001, Jarrin-V. 2005b).
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METODOLOGIA

Obtencion de medidas lineares para tamafio. Se retomaron las 19 medidas de la
base de datos de Avila-Valle et alii (2002) para Peromyscus furvus sensu lato (Fig.
3.1), pero se elimin6 la anchura entre los terceros molares de la maxila (M3M3),
debido a que fue tomada de dos maneras diferentes. Se midieron craneos de
ejemplares adultos del Grupo Interno (GI) que no se habian medido en estudios
previos por la Dra. Avila ni la Dra. Castro (i. e., Avila-Valle et al. 2002), asi como
todos los ejemplares del Grupo Externo (GE) para obtener un mayor nimero de
muestra (n = 15) en las colecciones de mamiferos UAMI y MZFC-M. Para evitar el
error por variacion intermedidor, la Dra. Castro consigné todas las medidas con un
calibrador mecéanico digital (Helios) con puntas, hasta el 0.01 mm mas cercano,
después de repetir las mediciones de 15 ejemplares recabadas por Avila-Valle et alii
(2002) en una hoja de registro, hasta que la variacion intermedidor fue menor al
0.05% (promedio con su desviacién estandar, 0.04+0.01). En el Cuadro 2.1 se
muestran las abreviaturas de esas18 variables craneales, seguidas por sus nombres,

mientras que en la figura 2.1 se ilustra como fueron consignadas.

Cuadro 2.1. Relacion de las 18 medidas usadas para analizar la variacion del tamafio

craneal, sensu Avila-Valle et alii (2012), con su respectiva abreviatura y descripcion.

1. Cara dorsal 2. Cara ventral 3. Cara lateral

LOCR, Longitud craneal ANCI, Anchura cigomatica ALAR, Altura anterior rostral
LONA, Longitud nasal ANBU, Anchura bular ALMR, Anchura media rostral
LOFR, Longitud frontal LOBU, Longitud bular HMXD, [IO_Igrr]\tg;ud]Hllera mavilar
AANA, Anchura anterior nasal ALCR, Altura craneal

HMAD, [Longitud] Hilera
mandibular dental

ANIN, Anchura interorbitaria ALMA, Altura mandibular

ANFO, Anchura frontal LOMA, Longitud mandibular

APNA, Anchura posterior nasal
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ANCC, Anchura de caja
craneana

Figura 2.1. Ubicacion de los 18 caracteres lineales (tamafio) craneales utilizados, sensu Avila-
Valle et alii (2012).

Seleccién de ejemplares y su representatividad geogréafica. Los datos de los
ejemplares medidos por la Dra. Castro Campillo se incorporaron por sus siete
localidades especificas de colecta (LEC) en un archivo Excel (ver. 2010, Microsoft),
junto con los de los ejemplares de P. furvus sensu lato proporcionados por la Dra.
Avila-Valle (e. g., 166 LEC a lo largo de su distribucion geografica, Avila-Valle 2002).
Esa base con 173 LEC se depurd para dejar sélo a los ejemplares adultos de cada
LEC que tuviesen las 18 medidas craneales, o que solo careciesen de una o dos de
ellas, en cuyo caso se us6 el promedio correspondiente. Las 129 LEC remanentes
para el Gl, incluyeron 593 ejemplares, los cuales fueron arreglados dentro de cinco
Grupos Genéticos (GG1-5) con base en Avila-Valle et alii (2012), pero modificados
para este trabajo (Fig. 2.2, Anexo 2.1). Por su parte, los 116 ejemplares adultos de

las cinco Unidades TaxonOmicas Operativas (OTUs, en inglés) en el GE fueron
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obtenidos de 11 LEC: una para Peromyscus ochraventer (Poc) y P. melanocarpus
(Pml), dos para Megadontomys cryophilus (Mcr), tres para Osgoodomys banderanus
(Oba) y cuatro para P. mexicanus totontepecus (Pmt) respectivamente (Fig. 2.2,
Anexo 2.1). Todos los ejemplares fueron arreglados por sexo (desde las etiquetas
curatoriales) y por categoria etaria (sensu Hoffmeister 1951) dentro de su respectiva

OTU.

@ Poc l

Tamaulipas d

San Luis Potosi

7 Michoacan ‘ GG3

Oba

)

Puebla

Oaxaca  GG5 E Mcr

Figura 2.2. Distribucion de las localidades especificas de colecta (LEC) para el grupo interno (Gl)

dentro de Grupos Genéticos (GG1-5, rombos blancos dentro de cuadros boleados con codigo de
color) y para los grupos externos (GE, triAngulos negros dentro de circulos). Abreviaturas como
en Cuadro 2.2.
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En la base se incorpor6 ademas la georreferenciacion de las LEC, mediante
QGIS Wien (Ver. 2.080-2.93, 02-20-2015, QGIS Development Team, Viena, Austria).
Este software también utilizO para mapearlas LEC del GI en mapas, arregladas
dentro de los GG. Los cinco GG, junto con los cinco taxa de los GE, constituyen las
diez OTUs, en inglés que se usaron en este trabajo. En el Anexo 2.1 se desglosa la
informacion sobre la procedencia geografica (LEC, entidad federativa) de los
ejemplares examinados, asi como la coleccibn mastozoolégica en donde se

encuentran alojados.

De las diez OTUs, se obtuvieron réplicas representativas (n = 15) cuando se

consideran todos los ejemplares, excepto para Mcr (n = 14).

Andlisis estadisticos. Todos los analisis estadisticos se corrieron con el programa
PAST (PAleontological STatistics, Ver. 3.15, Hammer et al. 2001) a un nivel de

significancia de a = 0.05.

Estadistica descriptiva. Se calculd la estadistica descriptiva (media, desviacidn
estandar, valores minimo, méaximo y coeficiente de variacion) de cada una de las 18
medidas craneales para cada una de las 10 OTUs con los ejemplares arreglados por
sexo y edad (Anexo 2.2). También se corrieron pruebas ad hoc sobre la normalidad
de las 18 variables de tamafio del craneo, de acuerdo con la agrupacién de los

ejemplares en analisis subsecuentes.

Variacion intrapoblacional. Se exploro la influencia de la variacion etaria y del

dimorfismo sexual sobre el tamafio del craneo en cada una de las diez OTUs,
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mediante un analisis de varianza (ANOVA) de dos vias seguidos, en su caso, por

pruebas post hoc de Bonferroni para pares de medias.

Exploracion de las tendencias del tamafio entre las OTUs. El grado de
superposicion de las medidas craneales entre las diez OTUs, se determiné mediante
un analisis de varianza multiple (MANOVA), usando las 18 medidas de tamafo. Las
pruebas post hoc de Bonferroni permitieron ubicar cuéles OTUs diferian
estadisticamente entre si. Para lo cual se calcularon los respectivos centroides de
cada OTU (promedios entre todas las medidas de cada una), asi como las distancias

de Mahalanobis entre ellos.

Luego, para explorar tendencias del tamafo craneal entre las OTUs, se
desarroll6 un andlisis de agrupamiento con las distancias entre los centroides,
mediante la opcion de pares no ponderados, utilizando la media aritmética (AA-
UPGMA). Lo cual permitié considerar tanto la correlacion como la covarianza entre
las 18 medidas. La precision del ajuste en el dendrograma se valido calculando su

coeficiente de correlacioén, r, asi como por 1000 bootstraps.

La contribucion de las medidas craneales a la variacién del tamafio craneal se
explor6 en cada OTU, mediante Andlisis de Componentes Principales (ACP), usando
aguellos componentes que fuesen relevantes, tanto porque explicaran el mayor
porcentaje de la varianza total (mayor eigenvalor, A) como que fuesen significativos.
La seleccion de los componentes principales (CP) se hizo mediante dos métodos
heuristicos, uno de los cuales consistid en el grafico de sedimentacién (screeplot)

con los eigenvalores de cada CP para cada OTU, junto con su respectivo intervalo de
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confianza al 95% (1C95%), construido a partir de 1000 réplicas bootstrap. En el otro
se agrego un modelo heuristico de “rama partida” (brokenstick) sensu Frontier (1976
in Jackson 1993), la cual es una linea de distribucion construida con los eigenvalores
al azar y representa los valores esperados. Los CP que quedan por arriba de la linea
son considerados como interpretables y significativos, si se toma en cuenta su

IC95%, mientras se pueden descartar los CP que quedan por debajo de ella.

En cada OTU las variables de magnitud fueron arregladas conforme al valor
absoluto de sus pesos en el CP1 y también se graficaron esos valores junto con los
alcanzados en el CP2. Para seleccionar las variables mas importantes en cada CP,
se siguieron dos criterios, el primero de los cuales utiliza la formula (1/n)*100, donde
n es el numero de componentes y el resultado es un porcentaje esperado si todas las
variables contribuyeran de manera uniforme al A del componente (Kassambara
2017). Ademas, se buscaron aquellas variables que tuviesen la siguiente mayor
importancia encada CP por medio de una inspeccion visual de sus pesos. Las
variables que se encontraron con mayor frecuencia entre las mas importantes por su
valor absoluto en el CP1, se usaron para representar el comportamiento general del
tamafio del craneo entre las OTU, mediante diagramas de caja (media y una
desviacién estdndar a cada lado de la misma) y bigotes (valores minimo y maximo),
los cuales fueron construidos con la estadistica descriptiva en cada una de esas

variables.

Construccion de la filogenia simple, usando el tamafio. Los analisis de esta

seccion se corrieron bajo la supervision de la Dra. Marcia Ramirez Sanchez.
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Filogenias con estados continuos. Para evitar algun efecto de la variacion etaria
en el GI, solo se usaron ejemplares machos y hembras de la categoria etaria 4
(adultos de mediana edad) para construir una matriz de datos con los caracteres de
tamafo. Como se mostro en la variacion intrapoblacional, los ejemplares de la edad
3 (adultos jévenes), aunque fueron los mejor representados en la base de datos,
también fueron los mas variables y los que mas frecuentemente se segregaron de los

otros.

Para los GE, se usaron asimismo ejemplares de edad 4 cuando se encontraron
diferencias debidas a la edad. Por ende, en Oba y Pml se usé el total de las
respectivas muestras. En Pmt, Poc y Mcr sélo se mantuvieron los individuos de la

edad 4 de ambos sexos.

En estos analisis se agruparon las LEC de los Gl dentro de Grupos Genéticos,
las cuales sumaron diez OTUs junto con los GE. Estas OTUs conformaron las filas (f)
en la matriz de caracteres, mientras que en sus columnas (c) se usaron los
promedios de las medidas craneales sin discretizar en cada una de las OTUs. La
matriz se llevd a TNT (Tree analysis using New Technology, Ver. 1.1, Fundacion
Miguel Lilo, Ministerio de Educacion, Ticuman, Argentina, The Willy Henning Society,
WHS, http://www.lillo.org.ar/phylogeny/tnt, Goloboff et al. 2008), ya que el programa
incorpora los caracteres continuos en su estado original, para hacer una busqueda
sectorial con 20 cambios por sector, arboles de Wagner (Ratchet) con 100
sustituciones, drift con 100 sustituciones y fusionando cinco arboles por replicacion.

El soporte de las ramas se evalué con 1000 réplicas bootstrap. Este procedimiento
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se desarrollo dos veces, primero con todas las medidas (n = 18) y luego solo con las
medidas relevantes por su mayor peso en los respectivos PC1, pero siempre usando

el método de Maxima Parsimonia (MP) para la construccion de los cladogramas.

Filogenias con estados discretos. Para incluir caracteres de tamafio como se
requiere en los analisis cladisticos para la construccion de filogenias (De Luna y
Mishler, 1996), se transformaron sus estados continuos en estado discretos,
siguiendo a Guerrero et alii (2003). Este método consiste en correr un ANOVA con
sus respectivas pruebas post hoc de Tukey sobre cada una de las variables

continuas, usando los GG como variable de respuesta.

Se hicieron varias de estas pruebas aumentando progresivamente el nimero de
ejemplares de cada una de las diez OTU. Para comenzar, se usaron diez ejemplares
tomados de las localidades tipo (LT) para el Gl (Xilitla, SLP; latirostris. 3 Km W
Zacualpan, VER; angustirostris. Xalapa, Ver; furvus. Puerto de la Soledad, OAX;
Oax18 y La esperanza, OAX; Oax19) y diez ejemplares por cada GE. Luego se
incorporaron ejemplares de las zonas adyacentes a las LT (n = 16, 24, 26, 33, 60)

hasta reunir toda la muestra.

Para la codificacion de los estados de caracter definitiva y para asignar el
estado ancestral del tamafio entre las OTUs, con base en el capitulo anterior, se
exploré la hipétesis de que dentro de los GE, Oba contenia el estado de tamafio mas
ancestral, seguido por Mcr. Dentro de los Peromyscus del GE, Pmt fue considerado
como el mas alejado, mientras que Pml y Poc fueron vistos como taxa hermanos de

furvus en ese orden. Dentro del Gl, se examiné la hipotesis de que las poblaciones
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de Oaxaca (GG4, Puerto de la Soledad; GG5, La Esperanza), eran las mas
ancestrales. EI GG4 se consideré6 como grupo hermano de la poblacién de Xilitla,
San Luis Potosi, que corresponde con latirostris (GG1). Los taxa estimados como los
mas derivados fueron lo correspondientes a angustirostris (GG2) y a furvus (GG3),

en ese orden.

En cada medida, las comparaciones entre las medias poblacionales de los
andlisis post hoc se usaron para conformar grupos de medias con magnitud
estadisticamente similar (sin diferencia significativa entre ellas), los cuales se
utilizaron para categorizarlas en un mismo estado de caracter. Como las medias de
los GE se tomaron como ancestrales en forma consecutiva, al incluirse entre ellas la
de algun GG, se consider6 que éste mantenia el estado ancestral para ese caracter.
Por ejemplo, cuando una OTU del GI compartia el mismo promedio que Oba, se le
asigno el estado mas ancestral del caracter. El siguiente estado consecutivo
correspondiéo a las OTU del Gl que compartieran su promedio con Mcr y asi
sucesivamente conforme al parrafo anterior. Cabe mencionar que, cuando un taxon
podia ser asignado a dos o tres estados de caracter, se le asigné un signo de
interrogacion (?) en la matriz de caracteres. Esta logica se siguid para todos

caracteres.

Una vez realizada la discretizacion de los caracteres continuos para ubicar los
correspondientes estados de caracter en cada variable del tamafio, se conformé la
matriz de caracteres discretos correspondiente, para construir y analizar una filogenia

simple del tamafio entre las diez OTUs. Como en los caracteres continuos, también
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se hizo una primera busqueda de arboles con 18 caracteres y otra con las variables

mas importantes en el PC1, usando los criterios ya descritos.

RESULTADOS.

Dimorfismo sexual y polimorfismo etario en cada OTU. En el Cuadro 2.2 se
muestran los resultados de los ANOVA de dos vias, junto con las correspondientes
pruebas post hoc de Bonferroni, para las variables de tamafio que presentaron
diferencias estadisticamente significativas dentro de cada GG, ya fuese debido a la

categoria etaria y/o al dimorfismo sexual.

Cuadro 2.2 Medidas lineares con variacién etaria o dimorfismo sexual estadisticamente

significativo en cada OTU.

ANOVA Bonferroni Bonferroni
Variable F Variacion etaria Pr>F Dimorfismo sexual Pr>F
Grupo Genético 1 (latirostris, PI)
LOFR 2.13 Hembras >Machos 0.005
LOCR 2.13 Hembras >Machos 0.025
APNA 2.28 34<5 0.016
HMAD 1.84 3<5 0.005
AANA 2.61 Hembras >Machos 0.029
ALAR 0.17 Hembras >Machos 0.015
ALMR 0.16 Hembras >Machos 0.049
LOMA 0.12 Hembras >Machos 0.036
Grupo Genético 2 (angustirostris, Pa)
LOCR 8.24 3<45 0.001
LONA 3.20 3<45 0.001
AANA 5.12 3<45 0.042
APNA 4,24 3<5 0.000
ANCC 2.40 3<45 0.037
ALAR 5.50 3<45 0.006
ALMR 476 3<45 0.000
ALCR 5.48 3<45 0.000
LOMA 6.26 3<45 0.036
ALMA 7.70 3<45 0.000
Grupo Genético 3 (furvus, Pf)
LOCR 6.52 3<45 0.003
LONA 2.44 3<45 0.006
LOFR 2.84 34<5 0.011
AANA 5.57 3<45 0.028
ANCI 1.94 3<5 0.009
ALAR 5.18 34 <5 0.004
ALMR 7.29 3>4>5 0.001
ALCR 2.89 3<5 0.018 Hembras <Machos 0.034
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LOMA 5.87 3<45 0.000

ALMA 7.54 34<5 < 0.000
Grupo Genético 4 (Peromyscus de Puerto de la Soledad, Oaxaca, Oax18)
LOCR 3.03 3<5 0.000
LONA 1.68 3<5 0.015
ANIN 2.85 34<5 0.011
ALAR 3.81 3<5 0.014
ALMR 3.44 3<5 0.018
LOMA 3.76 3<5 0.020
Grupo Genético 5 (Peromyscus de la Esperanza, Oaxaca, Oax19)

ANFO 3.60 3<5 0.018

Peromyscus melanocarpus (Pml)
ALAR 5.77 3<45 0.001
ALMR 4.69 Hembras > Machos 0.039
LOBU 3.36 3<45 0.018

Peromyscus ochraventer (Poc)
ANBU 5.190 3<45 0.004

Peromyscus mexicanus totontepecus (Pmt)

LONA 2.70 3<5 0.005
AANA 6.06 3<45 0.000
ALAR 2.99 3<45 0.003
ALMA 11.16 3<45 0.042 Hembras <Machos 0.002

Megadontomys cryophilus (Mcr)
LOCR 6.57 3<45 0.018
LONA 4.94 3<45 0.022
ANIN 5.82 34<5 0.003
ANCI 12.93 3<45 0.006
ALAR 14.59 3<45 0.001
ALCR 4.50 3<5 0.026

Osgoodomys banderanus (Oba)
LONA 1.40 Hembras < Machos 0.039
APNA 2.20 3<5 0.028
LOMA 3.86 3<5 0.019
HMAD 3.07 Hembras < Machos 0.010

Estadistico F para los analisis de varianza de dos vias, ANOVA. Pruebas post hoc de Bonferroni con
los respectivos niveles de significancia (Pr>F); las edades o sexos se ordenan de acuerdo con su
menor (<) o mayor (>) valor promedio; las edades indistinguibles entre si se mencionan juntas.

En general, tanto entre los GI como entre los GE, la variacion etaria fue mas
relevante que el dimorfismo sexual, abarcando entre el 5.55% (n = 1) y el 55.55% (n
= 10) de las variables entre todas las OTUs, pero siempre hubo un patrén de
aumento de tamafio entre las edades. Por su parte, el dimorfismo sexual fue
basicamente deleznable, pues soélo cinco de las diez OTUs lo presentaron y en
cuatro de ellas con solo una (5.55%) o dos (11.00%) variables. La Unica excepcion

fue el GG1 con seis variables (33.33%). Entre las 11 variables con dimorfismo sexual

106



en las cinco OTUs que las presentaron, las hembras promediaron mas grandes que

los machos en el 63.63% de ellas.

En el GG1, las hembras siempre fueron estadisticamente mas grandes que los
machos en longitudes y anchuras craneales, especialmente del esplecnocraneo. En
las dos Unicas variables con variacion etaria del GG1, los adultos viejos (edad 5) se
distinguieron de los adultos jovenes (edad 3) y en una de ellas, también fueron

diferentes de los adultos maduros (edad 4).

En los GG2 y GG3 se encontraron diez medidas (55.55%) con deferencias
etarias estadisticamente significativas, respectivamente. En el GG2, la edad 3
siempre fue significativamente mas pequefia que las edades 4 y 5 en nueve variables
y menor que la edad 5 en una variable; este GG no present6 dimorfismo sexual. En
el GG3, la edad 3 fue significativamente mas pequefia que las otras dos edades en
cuatro medidas y mas corta que en la edad 5 en dos medidas mas; una de estas
Ultimas ademas presentdé dimorfismo sexual, siendo que los machos tienen un
crdneo mas alto que las hembras. La edad 5 es més larga que las edades 3y 4 en
tres medidas. Finalmente, el GG3 presenté diferencias estadisticamente

significativas entre las tres edades en una sola medida.

En los dos Gl de Oaxaca no hubo dimorfismo sexual. En el GG4 nuevamente la
edad 3 fue significativamente de menor tamafo que la edad 5 en cinco medidas,
mientras que la edad 5 fue diferente de las otras dos en otra mas. En el GG5, sélo
una variable mostro diferencias estadisticamente significativas debidas a la edad,

siendo que la edad 3 se distingue de la edad 5.
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En Oba las hembras promediaron significativamente més grandes que los
machos en dos medidas relacionadas con el rostro y en otras dos, hubo aumento de
tamarfo desde la edad 3, siendo ésta significativamente méas corta que la edad 5. Pml
s6lo tuvo dos medidas con la segregacion de la edad 3 por ser significativamente
mas corta y las hembras tuvieron un rostro medio estadisticamente mas alto que los
machos. En Poc, la edad 3 sélo se segreg6 por ser mas pequefia en una variable y
no tuvo ningun dimorfismo sexual. Pmt tuvo tres con segregacion de la edad 3 por
ser mas corta y una mas en donde esta edad solo se distingue de la edad 5; en una
de esas variables, la altura mandibular, las hembras fueron mas cortas que los

machos.

Finalmente, el GE con mayor variacion debida a la edad fue Mcr, con cuatro
medidas que segregan a la edad 3, otra distingue la edad 3 de la 5 y otra mas que
segrega a la edad 5, siendo que estas diferencias siempre fueron estadisticamente

significativas para las magnitudes menores. Este GE no mostr6 dimorfismo sexual.

Estos resultados destacaron que en todas las OTUs, los adultos jévenes (edad
3) se segregaron mas que los adultos viejos (edad 5) y los adultos maduros (edad 4).
De hecho, como los adultos maduros (edad 4) tuvieron un comportamiento mas
homogéneo con las otras dos edades y como también fueron los que siempre
tuvieron réplicas en todas las OTUs (Anexo 2.1), se usaron en los analisis

filogenéticos.

Exploracion de las tendencias del tamafo entre las OTUs. El MANOVA arrojo

diferencias estadisticamente significativas entre los centroides poblacionales de las
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OTUs (Lambda de Wilks = 0.00229; gl1 = 162, gl2 = 5541; F = 38.25; p = 0.00),
calculados a partir de las 18medidas lineales de magnitud. Por su parte, las pruebas
post hoc de Bonferroni descubrieron diferencias estadisticamente significativas entre

las distancias de Mahalanobis de todos los pares de OTUs (Cuadro 2.3).

Cuadro 2.3. Distancias de Mahalanobis (abajo de la diagonal) entre los centroides de las

diez OTUs, junto con la significancia de las pruebas pareadas post hoc de Bonferroni (arriba
de la diagonal).

Unidades Taxondmicas Operacionales (OTUs)

GG1

GG3

Grupos Genéticos en el Grupo Interno (Gl)
GG2

Taxa en el Grupo Externo

GG4 GG5 Poc Pmt Pml Mcr
GG1 ~— T 1.68E-22 8.02E-26 4.98E-17 8.93E-11 2.14E-24 5.54E-26 8.91E-16 1.47E-19
GG2 43 2.16E-36 3.41E-24 8.35E-23 1.86E-56 5.52E-64 1.26E-31 1.66E-55
GG3 6.0 2.9 5.54E-19 1.90E-18 3.31E-44 2.91E-52 2.39E-32 7.74E-48
GG4 8.3 43 4.1 5.22E-10 1.93E-16 1.15E-17 7.58E-09 4.28E-22
GG5 9.5 75 7.3 8.2 8.76E-12 5.20E-14 9.09E-07 3.82E-10
Pml 40.1 276 26.3 18.7 30.2 4.36E-10 9.36E-05 6.26E-09
Poc 295 24.1 247 145 245 209 7.28E-07 3.79E-12
Pmt 235 15.5 20.1 10.7 17.8 17.0 16.0 2.80E-05
Mcr 574 49.6 555 62.1 62.8 95.9 71.2 60.0
Oba 682.4 688.5 677.8 667.0 700.3 649.2 663.8 713.6 842.5

Grupos Genéticos (Grupo Interno): GG1, latirostris Pl; GG2, angustirostris, Pa; GG3, furvus, Pf; GG4,
Peromyscus de Puerto de la Soledad, Oaxaca, Oax18; GG5, Peromyscus de La Esperanza, Oaxaca,
Oax19. GE: Poc, P. ochraventer, Poc; Pmt, P. mexicanus totontepecus; Pml, P. melanocarpus; Mcr,
Megadontomys cryophilus; Oba, Osgoodomys banderanus.

La agrupacion de los taxa por su tamafio general, a partir de esas distancias de
Mahalanobis entre las OTUs, se muestra en el dendrogramas de la figura 2.3, cuyo

coeficiente de correlacioén es muy alto (r = 0.99).
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Figura 2.3. Agrupaciones entre las diez OTUs, de acuerdo con su tamafio craneal. Los numeros

cercanos a los nodos corresponden a porcentajes de recuperacién, después de 1000 réplicas

bootstrap y la r es el coeficiente de correlacion para el dendrograma. Ver Cuadro 2.2 para
abreviaturas.

Como se puede observar (Fig. 2.3), las cinco OTUs del GE se separan a
diferente nivel de los cinco GG (OTUs) del GI. Primero se distinguen
consecutivamente Oba y Mcr, por separado, dejando a todos los Peromyscus del GE
y el Gl en un gran conglomerado. En ese conglomerado, los tres Peromyscus del GE
se separan de todos los GG (Gl), siendo que Poc se asocia con Pml, mientras que
ambos lo hacen con Pmt. Por su parte, los Gl se subdividen en dos conjuntos, el
primero con el GG1 (latirostris) y el GG5 (La Esperanza, Oaxaca), mientras que en el

segundo, el GG4 (Puerto de la Soledad, Oaxaca) se separa del par formado por el

GG2 (angustirostris) y el GG3 (P. furvus). En general, el dendrograma tuvo buenos
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soportes de remuestreo con reemplazo (Fig. 2.3), salvo por dos excepciones. Una es
el soporte para el nodo que agrupa a los tres Peromyscus en el GE de los del Gl
(61%) y la otra es el soporte correspondiente al nodo en el Gl que agrupa las
poblaciones de Puerto de la Soledad, Oaxaca (GG4) con el par que conforman el

GG2y el GG3 (55%).

Los ACP por variable para cada OTU, arrojaron claridad sobre el arreglo de las
mismas en el AA-UPGMA, ya que permitieron ver la importancia de las variables
entre los componentes principales (CP) que explicaron mayor porcentaje de la
varianza total (altos A) y que resultaron ser significativos. En el Cuadro 2.4 se resume
cudles fueron estos CP por OTU, junto con el porcentaje individual y acumulado de la
varianza total, asi como su significancia por el método heuristico de “rama partida”;
asimismo, también se muestran ahi los pesos de las variables en esos componentes.
Los pesos en negritas y sombreados son los que superan el valor esperado si las 18
variables contribuyesen de manera uniforme al A del CP, luego estan soélo en
negritas, aquellos pesos que fueron mas altos después de los mencionados. Los
eigenvalores (M) resaltados con negritas indican que el CP fue significativo por el
método heuristico de “rama partida”. Las variables se arreglan por direccion
(longitud, anchura y altura craneales) y de mayor a menor magnitud (pero ver Anexo
2.3). En la figura 2.4, se representan los pesos de las variables en cada uno de los
dos primeros CP de cada OTU, junto con el valor (linea roja punteada) que tendrian
si todas ellas pesaran lo mismo. Tanto en el Cuadro 2.4 como en la figura 2.4, las

OTUs se arreglan como en el dendrograma de la similitud del tamafio (Fig. 2.3).
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Cuadro 2.4. Caracteristicas de los dos primeros Componentes Principales (CP1-2), junto

con los pesos de las 18 variables (Var.) usadas para analizar el tamafio en diez OTUSs.

oTU Mcr Pmt Poc Pmi
CP CP1 CP2 CP1 CP2 CP1 CP2 CP1 CP2 CP1 CP2
A 2.02 0.64 2.91 0.49 1.30 0.30 1.43 0.55 1.55 0.40
% o2 54.98 17.36 63.80 10.70  48.15 1124 49.91 19.06  54.15 13.97
% o2acumulado 745 59.39 68.97 68.12
VAR Pesos para longitudes craneales
LOCR 0.68 0.11 0.65 -0.04 0.74 -0.28 0.76 -0.10 0.79 0.09
LONA 0.08 0.79 0.37 -0.04 0.33 -0.10 0.09 0.09 0.35 -0.20
LOMA 0.37 -0.19 0.33 0.07 0.25 0.08 0.25 -0.08 0.26 0.22
LOFR 0.41 -0.39 0.15 0.25 0.24 0.04 0.26 0.01 0.04 0.20
LOBU 0.08 -0.03 0.11 0.83 0.02 0.08 0.10 -0.05 0.01 0.07
HMAD 0.04 0.06 0.01 -0.02 0.00 -0.07 0.01 -0.02 0.06 -0.08
HMXD -0.03 0.03 0.06 -0.03 0.01 -0.06 0.03 0.03 0.06 -0.01
Pesos para anchuras craneales
ANCI 0.22 0.10 0.37 -0.14 0.22 0.24 0.23 -0.07 0.24 -0.24
ANCC 0.16 0.21 0.06 -0.36 0.10 0.60 0.25 -0.06 0.00 0.81
ANFO -0.02 -0.07 -0.02 -0.11 0.17 0.54 0.10 0.96 -0.01 -0.10
ANIN 0.1 0.19 0.01 0.06 0.1 0.33 0.06 0.07 0.12 0.03
ANBU 0.06 0.03 0.02 -0.12 -0.04 0.02 -0.03 0.12 -0.03 -0.12
AANA 0.10 -0.07 0.19 0.15 0.07 0.05 0.09 0.04 0.08 -0.12
APNA 0.1 -0.01 0.02 -0.06 0.08 -0.10 0.05 0.01 0.02 -0.09
Pesos para altura craneales
ALCR 0.13 0.01 0.10 -0.08 0.18 0.1 0.14 0.02 0.12 -0.04
ALMA 0.19 -0.08 0.21 -0.15 0.16 0.02 0.22 -0.05 0.16 0.23
ALAR 0.07 0.21 0.23 -0.05 0.21 -0.18 0.22 0.13 0.19 -0.07
ALMR 0.22 0.09 0.14 -0.11 0.08 -0.09 0.14 0.00 0.13 -0.19
OoTU GG1 GG4 GG3 GG2
CcP CP1 CP2 CP1 CP2 CP1 CP2 CP1 CP2 CP1 CP2
A 1.53 0.50 4.65 2.09 1.89 0.77 3.26 1.46 2.97 1.90
% o2 4743 15.52 48.31 21.71 43.64 17.70 4918 2202 4115  26.34
% o2acumulado 70.02 61.34 71.2 67.49
VAR Pesos para longitudes craneales
LOCR 0.56 0.36 0.62 0.16 0.54 0.32 0.64 0.23 0.67 0.08
LOMA 0.30 0.25 0.37 -0.06 0.39 0.09 0.32 0.06 0.35 0.09
LONA 0.38 -0.06 0.43 -0.31 0.49 -0.48 0.37 -0.04 0.39 0.05
LOFR 0.22 0.08 0.06 0.1 0.14 0.46 0.19 -0.01 0.14 0.10
LOBU 0.02 -0.11 0.12 0.02 0.12 0.06 0.07 0.08 0.12 -0.04
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HMAD 0.03 -0.03 0.04 -0.09 0.1 -0.07 0.04 -0.00 0.07 -0.01

HMXD 0.09 -0.03 0.03 -0.13 0.10 -0.09 0.05 0.02 0.05 -0.01
Pesos para anchuras craneales
ANCI 0.50 -0.34 0.29 -0.37 0.25 0.25 0.40 -0.55 0.19 0.52
ANCC -0.15 0.69 0.09 0.73 0.09 0.14 0.01 0.70 0.28 -0.82
ANFO 0.07 -0.16 -0.05 0.01 -0.12 0.42 0.05 0.22 -0.05 0.02
ANIN 0.18 -0.09 0.05 0.02 0.10 0.02 0.09 -0.04 0.04 0.08
ANBU 0.11 -0.18 0.12 -0.10 0.14 -0.13 0.04 -0.07 0.08 -0.02
AANA 0.09 0.24 0.16 0.09 0.10 0.02 0.12 0.07 0.12 0.06
APNA 0.07 -0.13 -0.04 0.01 -0.10 0.11 0.03 0.01 -0.00 0.06
Pesos para alturas craneales
ALCR 0.09 0.13 0.03 0.28 -0.12 0.35 0.08 0.28 0.02 -0.01
ALMA 0.05 0.16 0.23 0.25 0.15 0.14 0.18 0.12 0.20 -0.02
ALAR 0.19 0.04 0.22 0.06 0.22 -0.01 0.22 -0.02 0.17 0.09
ALMR 0.12 0.08 0.18 0.05 0.20 -0.01 0.16 0.01 0.14 -0.01

Ver Anexo 3.1 para abreviaturas.

Los dos primeros componentes principales (CP1 y CP2) explicaron entre el
59.4% y el 74.5% del toda la varianza del tamafio, dependiendo de la OTU. El CP1
por si solo, aporta del 41% al 64% de esa variacién, mientras que en los taxa con un
CP2 significativo, y éste ultimo solo explico entre el 17.4% y el 26.3%. Ambos CP
fueron significativos en cuatro GG del Gl (GG1-4) y en dos GE (Poc y, Oba);
mientras que soélo el CP1 estuvo por encima de la linea de “rama partida” en el GG5

del Gl y en los tres restantes GE (Pml, Pmt y Mcr).
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Figura 2.4. Importancia de las variables de tamafio en los primeros dos componentes principales (CP1 y CP2) en cada una de las diez OTUs
analizadas, de acuerdo con sus pesos. La magnitud de las barras sefiala los valores absolutos de los pesos; en blanco son valores
negativos y en gris, positivos. Las lineas punteadas rojas indican el valor de corte si todos los pesos fuesen iguales, por lo que encima de

ellas quedan aquellas variables con mayor relevancia para el CP.
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Conforme al criterio de un corte de 0.55 (1/18 variables) en el peso para
establecer cuales variables tuvieron mayor importancia en cada CP (Cuadro 2.4, Fig.
2.4), la longitud del craneo (LOCR) fue la Unica variable con un peso mayor en el

CP1 de las diez OTUs (entre 1.8% y 44% mas alto).

En el CP2, este mismo criterio implico: a) ninguna variable en el GG4; b) una
sola variable: longitud de los nasales, LONA, en Oba; longitud de la bula, LOBU, en
Mcr; anchura del frontal, ANFO, en Poc y la anchura de la caja craneana, ANCC, en
Pml, Pmt, GG5, GG1 y en GG2; o c) dos variables: ANCC y anchura del cigomético,
ANCI, en el GG3. En el CP2, éstas variables corresponden a la mayor longitud
craneal en el CP1 y a las mayores anchuras craneales en el CP2, junto con la mayor
longitud de la bula. Ninguna altura craneal llend este criterio en el craneo de las

OTUs.

Si a las variables anteriores se suman las que tienen los siguientes pesos mas
altos en el CP1 (pesos en negritas sin sombreado en el Cuadro 2.4), LOCR, LOMA,
LONA y ANCI siguen siendo las variables que mas se repiten por su importancia. En
la figura 2.5 se muestran los diagramas de caja y bigotes con las medias *
desviaciones estandar y los valores extremos para cada una de estas cuatro

variables con las diez OTUs arregladas por tamafio en orden descendente.
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Figura 2.5. Tamafio de las OTU en las cuatro medidas que alcanzaron pesos mas altos en el CP1,

arregladas de mayor a menor magnitud.
En el Cuadro 2.5 se resume la estadistica descriptiva para las cuatro variables
con las OTUs arregladas de menor a mayor tamafio.

Cuadro 2.5. Estadistica descriptiva para las cuatro variables que tuvieron con mayor

frecuencia los pesos mas altos en el CP1 de las diez OTUs analizadas.

oTU Longitud del craneo, LOCR Longitud de la mandibula, LOMA

n Media DE Min Max cv Media DE Min Max cv
Oba 18 3148 1.00 2960 3310 3.18 14.85 0.63 13.30 15.60 4.27
Poc 26 3025 092 2700 3160 3.04 14.09 0.38 13.20 15.00 2.73
Pml 22 32.88 1.01 3030 3430 3.06 15.14 043 14.20 15.70 2.86
Pmt 36 3328 088 3130 3510 266 15.42 0.42 14.50 16.30 2.73
GG4 65 33.20 0.86 3140 3490 258 15.76 0.64 13.70 17.20 4.05
GG5 33 33.53 076 3120 3490 2.28 16.43 0.49 15.10 17.40 2.96
GG2 179 3373 123 2740 3640 3.65 16.33 0.65 13.40 17.50 3.97
GG3 256  34.10 121 2900 3720 3.56 16.37 0.70 14.40 18.30 4.27
GG1 60 35.25 111 3250 3740 3.14 17.01 0.70 15.30 18.60 4.09
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Mcr 14 3569 111 3380 36.80 3.10 17.25 0.61 16.10 18.00 3.53

OTU Longitud del nasal, LONA Anchura del cigomético, ANCI

n Media DE Min Max cv Media DE Min Max cv
Oba 18 1132 068  9.80 1245 599 14.88 0.41 1420 1550 2.78
Poc 26 1083 038 10.00 1170 348 14.66 0.35 13.70 1525 240
Pml 22 1252 055 1090 1330 439 15.56 0.45 15.00  17.00 2.87
Pmt 36 1303 054 11.60 1430 4.15 16.11 0.37 1540  16.70 2.30
GG4 65 1358 085 1180 1550 6.23 15.90 0.54 1470 17.30 3.40
GG5 33 1356 056 11.60 1440 413 15.68 0.71 1360  16.80 4.50
GG2 179 1376 080 1060 1550 579 15.69 1.04 13.00  17.90 6.62
GG3 256 1401 082 1070 1580 582 15.77 0.91 1380  17.80 5.78
GG1 60 1485 089 1200 16.80 6.00 16.74 0.77 1460  18.30 459
Mcr 14 1414 067 13.05 1510 473 17.79 0.66 16.60  18.50 3.70

Ver Anexo 2.1 para abreviaturas.

Filogenias simples del tamaiio.
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Figura 2.6. Filogenias simples obtenidas con 18 (izquierda) y cuatro (derecha) medidas de tamafio
craneal. Los numeros indican soporte por 1000 réplicas bootstrap. Ver Anexo 2.1 para

abreviaturas.
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Caracteres con estados continuos. En las respectivas busquedas con los GG del
Gl y los GE, con 18 o cuatro medidas de tamafio craneal, respectivamente, (Fig. 2.6),
se obtuvo un solo arbol con MP y ambos cladogramas compartieron la misma
topologia. Las caracteristicas del unico arbol resultante para las 18 medidas fueron L
=57.549, IC = 0.768, IR = 0.719. Todos estos valores mejoraron cuando se redujo el
namero de caracteres de magnitud con estados continuos, ya que el arbol fue mas
corto, tuvo menor homoplasia y mayor retencion de apomorfias (L = 16.62, IC
=0.945, IR = 0.955), asi como mejores soportes de bootstrap.

En ambos cladogramas, las OTUs se van separando individual vy
consecutivamente, con la excepcion del ultimo y Unico par conformado por Mcr y el
GG1 (PI). En la base, y por ende en la posicibn mas ancestral, se ubica Oba, el cual
es seguido por los tres Peromyscus del GE (Poc, Pml y Pmt), de tal manera que con
la excepcién mencionada, cuatro de los cinco GE anteceden a las OTUs del Gl. En el
Gl, las poblaciones de Oaxaca, anteceden a los demas GG, separandose primero
Puerto de la Soledad (GG4) y luego La Esperanza (GG5), a los cuales le siguen el
GG3 (furvus) y el GG2 (angustirostis), respectivamente. Ambos cladogramas terminan
con el unico par de OTUs mencionado al principio, cuyo tamafio craneal es el mas

grande y mas derivado.

Caracteres con estados discretos. En el Cuadro 2.6 se resumen los resultados de
los ANOVA para las medias de cada variable, arregladas por longitud, anchura y
altura. En todas las variables de tamafio craneal, los valores de F fueron altos y

resultaron en diferencias estadisticas altamente significativas entre las OTUs.
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Cuadro 2.6. Valores de F con su significancia p en los ANOVASs para asignar las diez OTUs

bajo estudio en grupos de medias (discretizar) dentro de cada una de las 18 medidas para el

tamano craneal.

VAR F p VAR F P VAR F p
LOCR 5946 0.0001  ANFO 32.85 0.0001 ALCR  157.65 0.0001
LONA 8753 0.0001  ANCI 25.94 0.0001 LOBU 49.43 0.0001
LOFR 1321 0.0001  ANCC 14.51 0.0001 ANBU 40.69 0.0001
AANA  60.17 0.0001  HMXD 121.98 0.0001 LOMA  73.90 0.0001
APNA 2390 0.0001  ALAR 302.67 0.0001 HMAD  93.06 0.0001
ANIN 2529 0.0001 ALMR 23.63 0.0001 ALMA 28.13 0.0001

El Cuadro 2.7 muestra los grupos de medias similares en las pruebas post hoc

de Tukey para las 18 medidas de magnitud craneal con letras comunes, lo que

permite asociar a las OTUs en grupos con el mismo estado de caracter.

Cuadro 2.7. Pruebas post hoc de Tukey para discretizar estados en 18 caracteres continuos

para el crdneo de las diez OTUs usadas en la filogenia simple para el tamafio craneal. Ver

Anexo 2.1 para abreviaturas.

OTU LOCR OTU LONA OTU LOFR OTU LOMA OTU LOBU OTU HMAD OTU HMXD
Longitudes craneales
Poc a Poc a Poc a Poc a Poc a Oba a Oba a
Oba b Oba b Pmi ab Oba b Oba a Poc b Poc b
Pmi c Pmi c GG2 ab Pmt c Pmi ab Pmt b Pmt b
Pmt c Pmt d GG4 ab Pml bc Pmt ab Pml c Pmi c
GG4 c GG4 e GG3 bc GG4 d Mcr bc GG4 d GG4 c
GG5 cd GG5 e GG1 cd GG5 e GG4 c GG5 d GG5 d
GG3 d GG3 ef Pmt cd GG3 e GG3 d GG3 e GG3 d
GG2 e GG2 f Oba cd GG2 e GG5 de GG2 e GG2 d
GG1 f Mcr f GG5 d GG1 f GG2 e GG1 e GG1 d
Mcr f GG1 g Mcr e Mcr f GG1 f Mcr f Mcr e
OTU ANCI OTU ANCC OTU ANFO OTU ANIN OTU ANBU OTU AANA OTU APNA
Anchuras craneales
Poc a Poc a GG1 a Poc a Poc a Poc a Poc a
Oba a Oba ab GG2 a Oba b Pmi a Oba a GG4 a
Pml b Pmt ab Poc ab Pmt bc Mecr ab Pml a GG5 a
GG5 b Pmi bc Pmi ab GG2 cd Oba b Pmt a GG3 a
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GG3 b GG4 bc GG3
GG2 b GG5 cd GG4
GG4 bc GG1 cd GG5 GG3 e GG2
Pmt c Mcr cd Mcr Mcr ef GG3
GG1 d GG3 d Oba cd GG5 f GG1
Mcr e GG2 d Pmt d GG1 f GG5

Pml de Pmt
GG4 de GG4

GG4 b GG2
GG5 b Oba
Mcr bc Pmi
GG2 c Pmt
GG3 d GG1
GG1 e Mcr

o T T T
-~ ®d d QO O T
o O O o o T

OTU ALCR OTU ALMA OTU ALAR OTU ALMR

Alturas craneales

Oba a Poc a Poc a Poc a
GG5 ab GG5 bc Pmi b Pmi

GG1 b GG4 c Pmt c GG4

Poc c Oba d GG5 c GG5 bcd
GG4 c Pmi d GG4 c Pmt cd
GG3 c Pmt d GG2 c GG2 cde
GG2 c GG3 d GG3 c Mcr cde
Pmt d GG2 d Mcr c GG3 de
Pmi de GG1 e GG1 d Oba ef
Mcr e Mcr f Oba e GG1 f

Ver Anexo 2.1 para abreviaturas.

La matriz de caracteres con sus estados discretos ya codificados en cada una
de las 18 medidas craneales para construir la filogenia simple del tamafio entre las

diez OTUs (cinco GlI; cinco GE) se muestra en el Cuadro 2.8.

Cuadro 2.8. Matriz de 18 caracteres de magnitud craneal con la respectiva codificacion para

sus estados discretos (nUmeros) en diez OTUs.

OoTuU Magnitudes craneales
LOCR LONA LOMA LOFR LOBU ANCI ANCC ANFO ANIN

Oba 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Mcr 2 2 2 2 ? 2 2 2 2
Pmt 4 3 3 1 2 3 1 2 3
Poc 3 4 4 3 1 1 3 3 4
PmlI 4 5 ? 4 2 4 4 3 5
GG1 2 7 2 1 6 5 2 5 6
GG2 6 2 6 4 5 4 5 5 8
GG3 5 ? 6 5 4 4 5 4 7
GG4 4 6 5 4 3 ? 4 4 5
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GG5 ? 6 6 6 ? 4 2 4 6

HMAD HMXD ANBU AANA APNA ALCR ALMA ALAR ALMR

Oba 1 1 1 1 1 1 1 1 ?
Mcr 2 2 ? ? 2 2 2 2 1
Pmt 3 3 1 1 1 3 1 2 ?
Poc 3 3 2 1 3 4 3 3 2
PmI 4 4 2 1 1 ? 1 4 2
GG1 6 5 5 5 1 5 5 5 4
GG2 6 5 6 3 4 4 1 2 1
GG3 6 5 5 4 3 4 1 2 ?
GG4 5 4 4 2 3 4 4 2 3
GG5 5 5 3 2 3 ? ? 2 ?

Las italicas indican cuatro caracteres que con mayor frecuencia alcanzaron pesos altos en el PC1 de
los PCA por variable. Los nimeros también indican cuantos estados tuvo cada caracter y los signos
de interrogacion (?), implican que en esos taxa se presentaron dos o tres estados en ese caracter.

Oba

Oba

Poc —  cGs

Pmt I cca

— 100 — —

Pml I cG3

L— 26 GG4 —— GG2

23 GGS L1000 1 cg1

18 GG3 I— Pm1l

GG2 —— Poc
11 —

GG1 —— Pmt

L— 33 —]

Mcr Mcr

Figura 2.7. Topologias obtenidas por consenso estricto en la construccion de una filogenia simple con
el tamafio craneal de diez OTUs, usando todas las medidas analizadas (n = 18, izquierda) o sélo
las que se destacaron en el PC1 de los PCA por variable (n = 4, derecha). Las cifras refieren

porcentajes en 1000 réplicas bootstrap. Ver Anexo 2.1 para abreviaturas.
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Cuando se usaron los 18 caracteres con sus estados discretizados, se
obtuvieron cuatro topologias, a partir de las cuales se construyo el cladograma por
consenso estricto (L =87, IC = 0.931, IR = 0.760) que se muestra a la izquierda en la
figura 3.7. En cambio, al reducir el nUmero de caracteres a los de mayor peso en los
PC1 de los PCA por variable, se obtuvieron 91 arboles mas cortos (L = 20.0, IC =
1.00; IR = 1.00) y el cladograma de consenso estricto se muestra a la derecha en la
figura 3.7.

Al discretizar los estados de los caracteres se produjeron politomias en ambos
cladogramas de consenso. Con los 18 caracteres, la secuencia de las OUS en la
topologia fue similar a la obtenida por los caracteres con estados continuos pero los
soportes de las ramas son muy bajos y hay dos politomias. En la primera no se
puede definir la relacion entre Po, Pmt y el resto de las OTUs, mientras que la
segunda no permite distinguir entre el GG3, el GG2 y el par formado por el GGl y
Mcr. Con la reduccién a cuatro caracteres de tamafio, de la gran cantidad de arboles
igualmente parsimoniosos obtenidos (23% mas cortos que los obtenidos con
18carcateres), no se puede reconocer ninguna relacion filogenética entre los grupos,
ya que al construir el cladograma de consenso estricto, mostré una politomia en su la
topologia mas el clado de Oba, Es decir, con la excepcion de Oba como OTU
ancestral, todas las demas OTUs quedan en una sola politomia, aunque dentro de
ella, los cinco GG del Gl juntos y separados de los cinco GE.

En resumen, salvo por el cladograma de consenso estricto con solo cuatro
caracteres discretizados que ya se describig, la similitud general entre las topologia

de los tres cladogramas obtenidos en TNT con caracteres con estados continuos o
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discretos (Figs. 2.6 y 2.7) corresponde a la secuencia con que se arreglan las OTUSs.
Esta secuencia ubica en la base de los arboles a Oba con el tamafio ancestral,
seguido por los tres Peromyscus en el GE, luego por los GG2-5 del Gl y termina con
el par de OTUs mas derivado, compuesto por el GG1 y Mcr. En ambos casos, la
longitud del arbol se acorta cuando se usa un menor nimero de caracteres, mientras
gue también aumentan los indices IC e IR.

Por cuanto a las diferencias entre los cladogramas (Figs. 2.6 y 2.7), destaca la
secuencia de los Peromyscus en el GE, ya que en los dos arboles con caracteres
continuos, independientemente del nUmero de caracteres, Poc precede a Pml, el cual
precede a Pmt, mientras que en el arbol con caracteres discretos y 18 caracteres,
sélo es clara la posicion antecedente al GI de Pml. Otras diferencias entre los arboles
obtenidos en TNT con caracteres con estados continuos o discretos, es que en los
primeros no hay politomias, son mas parsimoniosos (menor longitud) y tienen

menores indices IC e IR.

DISCUSION.

Dimorfismo sexual. Uno de los primeros pasos para el reconocimiento de unidades
geogréficas es el entendimiento de los niveles de variacion dentro de las poblaciones
debido al dimorfismo sexual y a la variacion etaria en los caracteres que fueron
implementados en las filogenias (Patton y Rogers 1983). Para ello se analizo la
influencia de estos factores dentro de las medidas craneales a nivel de los Grupos

Genéticos (GG) que trata esta tesis.
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El GG1 fue el grupo con mayor dimorfismo sexual secundario, ya que las OTUs
restantes, incluidos los GE, no presentaron realmente este tipo de variacion
intrapoblacional. En el GG1, las hembras tuvieron un craneo mas alargado y con un
morro mas alto que los machos, conforme a las medidas craneales que presentaron
variacion sexual estadisticamente significativa (LOFR, LOCR, AANA, ALAR, ALMR,
LOMA). En concordancia con esto, Avila-Valle et alii (2002) s6lo encuentra que las
hembras tienen una frente significativamente mas larga (LOFR), en la localidad grupo
de Xilitla, San Luis Potosi, dentro del GG1 en esta tesis; asimismo, encuentra una
tendencia no estadisticamente significativa de los machos a ser de menor tamafio
que la hembras. En contraposicién, Martinez-Coronel et alii (1997) s6lo encontraron
la tendencia de los machos a ser mas grandes que las hembras, entre los grupos
etarios 3 y 4, tanto en el tamafio craneal como del cuerpo (medidas somaticas
estandar), pero como estas diferencias no fueron estadisticamente significativas,
propusieron que Peromyscus furvus carecia en general de dimorfismo sexual. Cabe
mencionar que aungue estos autores analizaron la variacion intrapoblacional de P.
furvus a lo largo de su distribucion, no conformaron grupos de localidades o
Unidades Geograficas Operativas (OGUs). Entre otras razones mas para la
discordancia entre su trabajo y el presente, se pueden citar un menor nimero de
muestra, diferente interpretacion de los criterios para asignar individuos a cierta
categoria etaria y la variacion intermedidor, por lo que las tendencias de dimorfismo
sexual que mencionan estos autores no coinciden con los analisis de esta tesis. Por
ende y a partir de la concordancia de los resultados de esta tesis con los

encontrados por Avila-Valle et alii (2002), se puede generalizar que en este grupo
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(GG1) de distribucion nortefia, hay una tendencia general a que los machos tengan
una menor longitud craneal y, particularmente, una cara mas corta con un morro

menos alto.

La mayor profundidad craneal (ALCR) de los machos sobre las hembras, entre
los ejemplares de Xalapa, Veracruz, del GG3, también la encontré Avila-Valle et alii
(2002), quien también encontré un craneo significativamente mas ancho (ANCC) en
los machos, dandoles en conjunto un mayor tamafio de la caja craneal. También
hubo congruencia entre los resultados encontrados aqui y los de Avila-Valle et alii
(2002) sobre la una tendencia de los machos a tener un craneo de mayor tamario,
pero al no ser significativa, no confirma dimorfismo sexual en GG3. Fuera de lo
mencionado para el GG1 y GG3, en ningun otro GG se encontro dimorfismo sexual y

en estas poblaciones no ha sido analizado el dimorfismo sexual por otros autores.

Entre los GE, Peromyscus ochraventer (Poc) y Megadontomys cryophilus (Mcr)
ninguna medida tuvo variacién debida al sexo. En P. ochraventer no se ha publicado
algun trabajo que se refiera a su variacién intrapoblacional. Por su parte, en M.
cryophilus, Vallejo et alii (2017) reportaron, a través de métodos morfogeoméricos,
qgue el tamafo de los centroides de las configuraciones craneales que usaron eran
mas grandes para los machos que para las hembras, pero no hallaron diferencias
significativas. Tanto en P. melanocarpus (Pml) como en P. mexicanus (Pmt) la Unica
variable con dimorfismo sexual se refiri6 a la profundidad del morro. En P.
melanocarpus fue la altura media del rostro (ALMR), significativamente mas profunda

en los machos. Cervantes et alii (1993) tampoco encontraron dimorfismo sexual en
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esta especie. En P. m. totontepecus, las hembras tuvieron una mayor profundidad en
la altura anterior del rostro (ALAR) que los machos. En concordancia con esto
Zaragoza (2005) tampoco encontré dimorfismo sexual significativo en esta
subespecie, aunque las hembras tendieron a ser de menor tamafio que los machos
como en el presente estudio. En el Unico GE que se encontraron dos medidas
dimoérficas (LONA y HMAD) entre los sexos fue en Osgoodomys banderanus (Oba),
en las cuales las hembras tienen un morro mas corto que los machos. Gardufio

(2000) tampoco encuentra variacion debida sexo en esta especie.

Variacion etaria. Los adultos viejos en el GG1 solo tienen la anchura posterior nasal
(APNA) mas grande que los otros adultos, asi como la longitud de la hilera
mandibular de dientes (HMAD) mas grande que los adultos jovenes. Avila-Valle et alii
(2000) tampoco encuentra un patrén consistente para separar las edades entre los
ejemplares de Xilitla, San Luis Potosi. Dado que el GG2 es el grupo de mayor
amplitud de distribucién y representacion, se esperaria que la separacién de las
edades fuera similar a lo encontrado por Martinez-Coronel et alii (1997), quienes
proponen que los adultos viejos (edad 5) son los que se diferencian mas de las otras
edades. En cambio, las diez medidas encontradas aqui, separan a los adultos
jovenes (edad 3) de los restantes. También en el GG3 diez medidas presentaron
diferencias significativas debidas a la edad, pero a diferencia del GG2, en diferentes
combinaciones de variacion que coinciden con Avila-Valle et alii (2002). Entre los
restantes Gl, las diferencias en el GG4 basicamente segregan a los adultos jovenes

en seis medidas por ser mas pequefios, lo cual sucede con la Unica medida
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encontrada para el GG5. Por la falta de patrones consistentes en la variacion etaria
entre los GlI, en la exploracion de tendencias en el tamafio se trabajo con todos los
ejemplares para evitar sesgos debido al tamafio de muestra. Sin embargo, las
diferencias etarias se tomaron en cuenta para los analisis filogenéticos en donde

prevalecio el uso de la edad 4.

Las comparaciones para la busqueda de variacion ligada al sexo y a la edad
dentro de los GE se hicieron en el mismo sentido que en los Gl con el fin de excluirla
de los analisis filogenéticos, ya que para los analisis filogenéticos es necesario tener
una mayor variacion entre grupos que dentro de los grupos (De Luna y Mishler
1996). Como en la mayoria de los casos en Gl, cuando se presentd variacion etaria
dentro de los GE, los adultos jovenes fueron los que se segregaron por su menor

tamano.

Las diferencias entre los grupos etarios se han interpretado en términos de la
edad a la que se alcanza el tamafio tipico de la especie bajo estudio, pero
considerando ejemplares juveniles (edad 1) y subadultos (edad 2). En algunos de
estos estudios, se ha propuesto que es a partir de los adultos jévenes (edad 3) como
en P. furvus (Martinez-Coronel et al. 1997; Avila Valle et al. 2002) y en O.
banderanus (Gardufio 2000), o bien en los adultos maduros (edad 4) como en P.

melanocarpus (Cervantes et al. 1993) y en P. truei (Hoffmeister 1951).

Exploracion de las tendencias del tamafo entre las OTUs. EI MANOVA con las
pruebas post hoc de Bonferroni para este analisis y para las distancias de

Mahalanobis en el AA-UPGMA, indicaron que todas las OTUs difieren entre si por
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cuanto al tamafo craneal. Es decir, aun cuando en el dendrograma hubo
conglomerados de OTUs por la similitud del comportamiento entre las 18 variables
de tamafio craneal, la significancia en las distancias de Mahalanobis remarca la

distincion entre las OTUSs.

Esos conglomerados destacan tendencias en el tamafio entre las OTUs, a
partir de las relaciones similares de correlacion y covarianza entre las variables.
Estas relaciones son respaldadas por la estadistica descriptiva de las variables como
se puede ver en el Anexo 2.3. Asi, por ejemplo, los tres Peromyscus del GE estan
mas cercanos entre si y luego con los congéneres del Gl, mientras que los GE con
distinto género, O. banderanus y M. cryophilus, se separan de todos los Peromyscus

y entre si.

Avila-Valle et alii (2002, 2012), encontraron que la LG1 tuvo tamafio craneal mas
grande, tanto en las poblaciones de Xilitla, San Luis Potosi como de Santa Inés,
Querétaro, la cuales corresponden al GG1 y a latirostris. Al respecto, cuando
Dalquest (1950) describe a P. latirostris, también menciona que por sus dimensiones
se parece a P. furvus, mientras que Allen and Chapman (1897) indican que esta
especie se encuentra entre los Peromyscus mas grandes dentro del género y que es
similar por su tamafio al género Megadontomys, el cual también es de dimensiones
grandes. Huckaby (1973, 1980), también reconoce que hay una diferenciacion leve
entre localidades dispersas en los ejemplares de San Luis Potosi, los cuales
histéricamente corresponden con latirostris y con GG1 en esta tesis, por la expansion

de los nasales (AANA). Rogers y Eskoy (2011), con base en lo establecido por Hall
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(1968), mencionan que las poblaciones nortefias (Xilitta, San Luis Potosi y Santa
Inés, Querétaro) son de mayor tamarfio, lo cual es congruente con Avila Valle et alii

(2002, 2012) y este estudio.

Avila-Valle et alii (2002, 2012), documentan mayor tamafio de LOCR, LONA y
LOMA en las localidades Xilitla (LG1) y Santa Inés (LG2) del GG1. También Otongo,
Hidalgo (LG4) y Zacapoaxtla, Puebla (LG10) tienden a ser de craneo grande, pero
menor que en el GG1, ademas de que estas localidades pertenecen al GG2
(angustirostris). Con una magnitud craneal un poco menor estan las localidades de
Naolinco (LG12), Ixhuacan de los Reyes (LG14) y Coscametepec (LG15), todas en
Veracruz, las cuales corresponden al GG3 (furvus), asi como Tenango de Doria,
Hidalgo (LG7) del GG2. Con un craneo de tamafio todavia menor, estan las
poblaciones de Xalapa, Veracruz (LG13 y GG3), Puerto de la Soledad (LG18 y GG4)
y la Esperanza (LG19 y GG5), pero las poblaciones con el craneo mas pequefio
fueron Tlanchinol (LG4) y Molango (LG5) ambas en Hidalgo y del GG2; Zacualpan
(LG6) y las Minas en Veracruz (LG11), ambas en Veracruz y del GG3, asi como
Xicotepec de Juéarez, Puebla (LG8) del GG2. En esta tesis se comprueba que existe
una tendencia de agrupacion por tamafio del craneo entre las OTUs del Gl: los GG
que promedian de mas pequefios a intermedios (GG2-4) se reunen entre si y se

separan de los GG que van de intermedios a mas grandes (GG1 y GG5).

Por su parte, Goodwin (1969) revisando cuatro ejemplares subadultos de
Huehuetlan, Mpio Teotitlan, en Oaxaca (que también refiere a Portillo de la Soledad

[SIC], 20 mi E Teotitlhin en su gacetero), los asign6 a P. melanocarpus. Pero
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Huckaby (1973, 1980) revisé esos ejemplares y dado su patrén dental y la carencia
de una repisa supraorbital, los reasign6 dentro de P. furvus, mencionado que si bien
sus proporciones eran similares a las de esta especie, también mostraban una
tendencia a ser ligeramente mas pequefos, sin que por ello se garantizara un
reconocimiento al nivel de subespecie. Esta descripcion es congruente con que los
ejemplares de Puerto de la Soledad, Oaxaca (GG4), tengan un craneo de tamafio un
poco mas grande que los de ejemplares en los GG3 vy, especialmente que los del
GG2, asi como que sean significativamente diferentes de las demas OTUs del Gl.
Como se hizo en esta tesis, Harris y Rogers (1999) y Harris et alii (2000) tomaron a
los ejemplares de Puerto de la Soledad como parte de P. furvus y esta localidad esta
alejada 6.33 km en linea recta de Hueuetlan, Oaxaca, la localidad en el Estado de
donde Goodwin (1969) obtuvo los primeros ejemplares referibles a P. furvus sensu
Huckaby (1973, 1980); para Harris y Rogers (1999) y Harris et alii (2000), Puerto de
la Soledad es la poblacién genéticamente mas alejada dentro del “complejo furvus”.
Por otro lado, como Avila-Valle et alii (2002, 2012), en esta tesis se considero a los
ejemplares de La Esperanza, Oaxaca (GG5), como pertenecientes a P. furvus, pero
dado su distinto comportamiento para el tamafio y la lejania de 89.40 km con la LG
mas cercana (Puerto de la Soledad), es necesario aportar evidencia genética que
respalde esta asignacion; de hecho, La Esperanza también estd muy alejada de

Huehuetlan por 88.47 km.

En los CP con eigenvalores mas altos, que explican el mayor porcentaje de

variacion multivariada y que resultaron significativos, las medidas con mayor
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importancia fueron las mayores longitudes y anchuras, especialmente cuando se
asocian al esplecnocraneo de los GG en el Gl. De hecho, en el CP1, las cuatro
medidas que con mayor frecuencia tienen el mayor peso dentro de la variacion en el
tamafo del craneo entre las diez OTUs, fueron la longitud craneal (LOCR), la
longitud nasal (LONA), la longitud mandibular (LOMA) y la anchura cigomatica
(ANCI). Avila-Valle et alii (2002, 2012) coinciden con la anchura del cigomatico, pero
difieren en que encontraron que la profundidad de la caja craneana (ALCR) y la
anchura entre los molares maxilares (M3M3, eliminada aqui) eran las variables con
mayor importancia en los CP significativos. En ese trabajo se explor6 la variacion
entre las LG como OTUs, mientras que aqui las OTUs fueron los GG, por lo que eso
pudo dar lugar a las diferencias entre los resultados. Sin embargo, cabe mencionar
qgue la anchura y altura de la caja craneana, especialmente la primera, también
destacaron en el CP2 en este trabajo, lo cual pone atencién sobre las mayores

magnitudes para el neurocraneo.

Dentro de Peromyscus Yy otros cricétidos, ya se han mencionado la importancia
de estas medidas para distinguir entre entidades. ANCI fue importante para resumir
la variacion interpoblacional del tamafio en poblaciones de O. banderanus (Gardufio
2000). LOCR se encuentra entre las variables que fueron importantes para distinguir
entre poblaciones de P. zarhynchus (Lorenzo et al. 2016), mientras que esa variable,
ANCI y ANCC fueron utiles para distinguir entre poblaciones de P. mexicanus (Pérez-
Consuegra y Vazquez-Dominguez 2017). Las caracteristicas que distinguen las

especies de Peromyscus en un ambiente tropical (Ordofiez-Garza et al. 2012) fueron
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ALCR, HMXD, ANCI y la longitud de la diastema superior, no consignada aqui. Las
especies mencionadas son cercanas a P. furvus o tienen una distribucién en
ambientes similares. En contraste, otros grupos como boylii han tenido otras
variables craneales, siendo constante la ALCR (Bradley et al. 2014; Bradley et al.

2015).
Filogenia con tamafo.

Mantenimiento de la misma topologia para el tamafo. Las dos filogenias
obtenidas sin transformar las medidas de tamafio (caracteres con estados
continuos), muestran topologias idénticas en las cuales no hay politomias, lo cual
garantiza el uso de TNT (Goloboff et al. 2006) para incorporar caracteres con
estados continuos en analisis filogenéticos (Prevosti 2010, Carrasco et al. 2012
Carrizo y Catalano 2015, Ramirez-Sanchez et al. 2016). Las dos filogenias, sin
embargo, difieren por los soportes de las ramas, siendo mejores con soélo el 22% de
los caracteres originales. Al respecto, se ha mencionado que el aumento de
caracteres, favorece las medidas de soporte (Scotland 2003), pero contrariamente,
en este trabajo los indices se mejoraron al reducir los 18 caracteres a los cuatro
extraidos del CP1 en los ACP. No obstante y como ya se dijo, esos caracteres han
sido eficientes para caracterizar grupos en este y otros analisis, por lo que se les
reconoce su informacion filogenética. Entonces, en este caso el mejoramiento de los
soportes cuando se reducen caracteres no se debe al numero de atributos, sino la
importancia de los mismos (Wiens 2004). Lo anterior, ligado al aumentar el nimero

de muestra con un menor nimero de caracteres, favorece la precision de la filogenia,
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ya que las topologias Optimas se forman con la inclusién de caracteres que estén

lejos de ser ambiguos Wiens (1998, 2004).

A diferencia de los caracteres con estados continuos, de las topologias
obtenidas con caracteres cuyos estados fueron discretizados se obtuvieron arboles
menos cortos y con politomias. La topologia con 18 medidas basicamente mostro el
mismo arreglo de los taxa que con los caracteres sin modificar, pero presentd dos
colapsos parciales de las ramas. La disminucidén de caracteres comprometio mucho
mas la topologia, ya que el arbol sufrié un colapso generalizado y, salvo por la raiz,

las demas OTUs no se arreglaron como en los tres analisis previos.

Al respecto, cabe mencionar que se enfrentd cierta ambigiiedad al asignar
codigos a los estados de caracter, después de agrupar las medias sin diferencias
significativas entre si, cuando una media podia ser incluida en dos o tres grupos,
usando el método para discretizar estados (Guerrero et al. 2003). La codificacién de
estados ambiguos como gaps (Sosa y De Luna 1998; Guerrero et al. 2003) que se
us6 para abordar esta problematica en los analisis no tuvo una buena resolucién
posiblemente porque fueron varios atributos los involucrados, diez medidas y siete
OTUs (Cuadro 3.8). La altura media del rostro (ALMR) fue ambigua en cuatro OTUs
(O. banderanus, Oba; P. m. totontepecus (Pmt); GG2, angustirostris; GG5, La
Esperanza, Oaxaca); tanto la longitud de la bula (LOBU: M. cryophilus, y GG5) como
la altura del craneo (ALCR: P. melanocarpus, Pml; GG5) lo fueron en dos OTUs.
Finalmente, la anchura bular (ANBU) y la anterior de los nasales (AANA) fueron

ambiguas para M. cryophilus; la longitud de la mandibula (LOMA) para P.
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melanocarpus; la longitud nasal (LONA) para el GG3 (furvus); la anchura cigomética
(ANCI) para el GG4 (Puerto de la Soledad, Oaxaca) y tanto la longitud craneal

(LOCR) como la altura de la mandibula (ALMA) para GG5.

Stevens (1991) menciona que este tipo de ambigiedad es resultado de
sobrestimar la variacion del rasgo y, por ende, se le debe de excluir. Este seria el
caso de ALMR y quizd de LOBU y ALCR. Por su parte, Guerrero et alii (2003)
adjudican la ambigledad en la asignaciéon de estados a la ambigiiedad en la eleccion
de GE, ya que el comportamiento de las medias en esas OTUs define la
superposicion de las medidas en el Gl. Al respecto, O. banderanus sélo tiene la
medida con ambiguedad entre las OTUs y P. ochraventer ninguna, pero los GE con
mayor nimero de caracteres ambiguos fueron M. cryophilus por el pequefio tamafio
de sus bulas auditivas y por la relativa estrechez de su nariz, asi como P.
melanocarpus por su longitud mandibular y la altura de su craneo, lo que la cambia
de lugar en las topologias. Por otro lado, entre los GI, los ejemplares de la
Esperanza, Oaxaca, son los que tienen el mayor numero de medidas ambiguas (n =

5), el GG3 tiene dos y el GG4 una.

Finalmente, aunque se sugiere no usar caracteres continuos en la construccion
de filogenias, debido a que no son independientes dada la correlacion que se puede
encontrar entre ellos (Atchley et al. 1981), estos atributos contienen informacién
filogenética que es util para el descubrimiento y caracterizacion de entidades (Sosa y
De luna 1998, Guerrero et al. 2003). Como lo afirman Goloboff et alii (2006), en

concordancia con lo hallado en este trabajo, implementar los caracteres con estados
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continuos en analisis cladisticos para la formacion de topologias sin modificarlos, los
enriquece por la informacion filogenética que conllevan, en contraposicién a cuando

son discretizados.

Informacion que aporta la filogenia simple del tamafio. Debido a la falta de un
andlisis filogenético ad hoc del tamafio, se carece de una idea exacta sobre la
evolucion de este caracter que tiene gran plasticidad en Peromyscus, pero existen
datos sobre el tamafio de especies fosiles (Hibbard 1968, Dawson 2005), junto con
propuestas sobre la diversificacion del Género en América (Glazier 1980), lo que
aunado a la filogenia de Bradley et alii (2007), permite derivar hipétesis acerca del
cambio evolutivo del tamafio: desde un tamafio plesiomdrfico pequefio a su
derivacién en tamafio intermedio o grande, o bien, desde un estado plesiomorfico de

tamafo intermedio hacia su derivacion en un tamafio pequefio o grande.

Al respecto, los fosiles mas tempranos conocidos de los peromyscinos,
corresponden a yacimientos del Plioceno medio (Hibbard 1968, Dawson 2005). Las
ocho especies fosiles que se han descubierto desde entonces hasta el Pleistoceno
medio, corresponden al Subgénero Haplomylomys (Dawson 2005) y su tamafio
fluctia (Hibbard 1968) entre pequefio (P. dentalis, P. baumgarteneri P. cragini) y
mediano (P. antiquus, P. kansasensis, P. hagermanensis y P. irvingtonensis). Sélo P.
pliocenicus era de tamafio grande, pero fue asignado como la especie tipo del nuevo
Género Basiperomys (Korth y De Blieux 2010; Korth 2011). A estas especies se
suman otras seis encontradas del Pleistoceno medio al tardio, las cuales son

consideradas en un Subgénero incierto o transitorio y en donde predomina el tamafio
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pequefio semejante al de P. maniculatus o P. leucopus (Hibbard 1968) con las dos
excepciones de P. nesodytes y de P. anayapahensis que son especies grandes,
debido al efecto insular (Case 1978, Lawlor 1982, Lomolino 2005, Durst y Roth
2015). Finalmente, P. cochrani el fésil del Pleistoceno tardio que ya corresponde sin
duda al Subgénero Peromyscus, igual que los Peromyscus incluidos en esta tesis,

tenia un tamafio como el de P. leucopus noveboracensis (Hibbard 1968).

En una revisién no publicada del tamafio para 50 especies de Peromyscus con
distribucién en México (no se habia descrito P. schmidleyi), como parte de mi servicio
social (Cruz Gémez et al. 2014), se establecieron tres categorias de tamafio corporal
(longitud de la cabeza y el cuerpo, sin considerar la cola): pequefio (76.5 - 100 mm),
mediano (100.5 y 122 mm) y grande (125 - 148 mm). Al considerar estos tamafios
sobre la topologia del cladograma de consenso estricto de Bradley et alii (2007), el
tamafio pequefio es basal y esta representado por los Grupos de especies
maniculatus y leucopus que pertenecen, como los Peromyscus analizados, al
Subgénero homoénimo. El siguiente tamafio predominante en derivarse es el
intermedio (Grupos boylii, truei y melanophrys), al que le sigue como mas derivado,
el tamafio grande, representado por miembros del Grupo mexicanus (P. zarhynchus

y P. guatemalensis) y el Grupo furvus (P. furvus).

Cabe mencionar que dentro de las OTUs analizadas en este trabajo, no se
incluyeron peromyscinos de tamafo pequefo (e. g., Grupo maniculatus) conforme a
los criterios mencionados. De hecho, los GE O. banderanus, P. melanocapus, P.

mexicanus, P. ochraventer son de tamafio mediano, junto con los GG2-5 en el Gl y
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sélo el GG1-5 y M. cryophilus corresponden al tamafio grande. Sin embargo, dentro
de la filogenia de tamafio con caracteres no transformados (estados continuos) con
18 o cuatro variables, el arreglo de las OTUs corresponde con la hipotesis de que el
tamafio mas pequefio es plesiomorfico, mientras que las tallas grandes son las
masapomorficas. Por ejemplo, si se considera la longitud del craneo (LOCR), en el
cladograma, O. banderanus y P. ochraventer que son los grupos méas ancestrales,
también son los que promedian mas pequefios dentro de las OTUs analizadas.
Luego siguen en un arreglo para alcanzar los mayores tamafios P. melanocarpus y
P. m. totontepecus, GG4, GG5, GG3 y GG2, mientras que las OTUs mas derivadas y
también con del tamafio grande son GG1 y M. cryophilus. En conjunto, todo esto
apoya que el tamafio grande es una respuesta derivada entre los GG y M cryophilus.
Finalmente, cabe mencionar que la separacion por tamafio de los GG también
concuerda con el arreglo encontrado en los AA-UPGMA de Avila-Valle et alii (2012) y

de este trabajo.

Comparaciéon de la informacién aportada por las filogenias moleculares y la
filogenia del tamafio para los Gl. Los dos cladogramas generados con medidas
tradicionales sin modificar y el cladograma usando 18 caracteres con estados
discretizados, carecen parcialmente de congruencia con los cladogramas generados
con caracteres moleculares en esta tesis (con diferentes métodos y secuencias
genéticas), asi como con los de Harris et alii (2000) y de Avila-Valle et alii (2012). Lo
cual se debe basicamente a que entre las filogenias por tamafio un GE se integra

con un GI (M. cryophilus con el GG1 o latirostris) y a que, a diferencia de las
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filogenias moleculares, se toma en cuenta la poblacion de La Esperanza, Oaxaca
(GG5) que se ubica entre Puerto de la Soledad y el GG3 (furvus). De hecho, la
topologia de las filogenias con genes y las del tamafio craneal involucran ciertas
caracteristicas en comun con la generada para el Cyt-b con cualquier método y con
las generadas con MP para los genes de la NDAH analizados por cuanto al Gl, ya
gue la posicion relativa de los GG2-4 no cambid: en ambos casos, el GG4 (Puerto de
la Soledad, Oaxaca) se separa primero (seguido por el GG5, ausente en las
filogenias moleculares simples); el GG3 (furvus) y el GG2 (angustirostris), mantienen
Su cercania, aunque a la inversa, aun cuando no se agrupan en las filogenias por

tamanfo.

Quitando la introduccion de la poblacion en La Esperanza, Oaxaca, que no ha
sido analizada mediante sus genes (GG5), se encontré que los caracteres de tamafio
también arrojan informacion filogenética entre las OTUs a partir de la evolucion del
tamafo, desde pequefio a grande, en Peromyscus y Géneros afines (Bradley et al.
2007, Platt et al. 2015). Es decir, las OTUs con craneos mas pequefios se ubican
hacia la base del cladograma del tamafio, mientras que van resultando cada vez mas
derivadas, a medida que su crdneo aumenta de tamafio. Esto confirma que entre los
Peromyscus, el tamafio pequefio es ancestral y el tamafio grande es derivado. Al
respecto, en las filogenias mas recientes para el género Peromyscus con Cyt-b
(Bradley et al. 2007) y para peromyscinos-neotominos (Platt et al. 2015), las especies
mas pequeias son las basales, mientras que las mas grandes estan entre las formas

mas derivadas. Esta generalizacion, también aplica al caso particular de los GG en el
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Gl, ya que en los cladogramas de tamafio resueltos, la secuencia GG4, GG5, GG3,
GG2 y GG1 corresponde al aumento del tamafio craneal en el caso de la mayor

longitud craneal (LOCR), la variable con mayor peso en el PC1 de los ACP.

Como bien lo menciona Jenner (2004), la veracidad de una filogenia solamente
se puede verificar cuando se conoce la filogenia real de un grupo y lo mas cercano a
eso son las filogenias moleculares congruentes entre si. Sin embargo, cuando se
tienen atributos de diferente origen (molecular y morfométrico), la comparacion de los
arboles generados (Wiens 2004) provee una mayor informacion debido a la
identificacion de las areas de mayor congruencia y/o menor grado de ambigiedad.
Para resolver las incongruencias entre las topologias con caracteres moleculares y
los caracteres de tamafio con estados continuos o de tamafio con 18 variables y
estados discretizados, es necesario integrar los caracteres de tamafio con caracteres

moleculares en una sola filogenia.

CONCLUSIONES.

e El dimorfismo sexual debido al tamafio del craneo, fue escaso o nulo entre las
diez Unidades Taxondmicas Operativas (OTUs), pero en el primer Grupo
Genético (GG1, latirostris), las hembras promediaron estadisticamente mas

grandes que los machos en un tercio de las variables examinadas.

e Hubo mayor incidencia de variacion etaria que dimorfismo sexual en las OTUs,
siendo que los adultos jovenes (edad 3) se segregaron mas de las otras dos

categorias. Los adultos viejos (edad 5) no siempre estuvieron bien
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representados en todas las OTUs. Los adultos maduros (edad 4) tuvieron
menos diferencias con las otras categorias etarias, estuvieron presentes en
ambos sexos en todas las OTUs y, por ende, fueron los que se usaron para

las comparaciones interpoblacionales (disparidad).

Las cuatro medidas craneales con las que se pudo resumir la variacion del
tamafio craneal en el Componente Principal 1 (CP1) de los analisis de
componentes principales (PCA) incluyeron: longitud craneal (LOCR), longitud

nasal (LONA), longitud mandibular (LOMA) y anchura cigomatica (ANCI).

Por la correlacion y covarianza de sus medidas de magnitud, los craneos de
las OTUs se agruparon por similitud en: 1) los miembros del Grupo Interno
(Gl) y 2) los Peromyscus del Grupo Externo (GE), mientras que Osgoodomys

banderanus y Megadontomys cryophilus quedaron cada uno por separado.

El uso de caracteres con estados continuos para construir la filogenia simple
del tamafio valid6 informacion filogenética y resulté en una topologia con altos
soportes de remuestreo y buenos indices. Estas caracteristicas mejoraron al

reducir los caracteres al 22% (LOCR, LONA, LOMA y ANCI).

A un nivel general, la informacion filogenética que aporta el tamafo del
craneo, no es totalmente congruente con la encontrada con caracteres

moleculares.

Las topologias del tamafio confirman que las OTUs con menor tamario craneal

son ancestrales a las de mayor tamafio, tanto entre los GE como en los GlI.
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Asi O. banderanus es basal, seguida por los Peromyscus del GE arreglados
de menos a mayor tamafo (P. ochraventer, P. melanocarpus, P. mexicanus
totontepecus) y luego por los GG2-5, arreglados de esa misma forma: GG4
(Puerto de la Soledad, Oaxaca), GG5 (La Esperanza, Oaxaca), GG2
(angustirostris), GG3 (furvus), para terminar con el par de OTUs con el mayor
tamafio, GG1 (P. latirostris) y M. cryophilus, y por ende, las mas derivadas por

cuanto a este caracter.

La topologia revelada por la filogenia simple del tamafio, coincide mas con la
topologia simple para Cyt-b obtenida con cualquier método y para los genes

de la NDAH con maxima parsimonia (MP).
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CAPITULO 3. CARACTERES MORFOGEOMETRICOS (FORMA)

INTRODUCCION

Por sus importantes funciones y respuestas adaptativas, asi como por tratarse de
una estructura duradera y recuperable, el craneo ha sido estudiado desde hace
mucho tiempo en los mamiferos (Cheverud 1982, Lieberman et al. 2000a,
Hallgrimsson et al. 2007, Grieco y Rizk 2010). El craneo de los mamiferos tiene dos
subregiones, el rostro (esplecnocraneo) y la bdéveda craneal (neurocraneo), las
cuales provienen de diferente origen histomorfolégico (Moore 1981, Maga et al.
2015). Células derivadas de la cresta neural participan en la formacién de los huesos
nasales, cigomaticos, maxilares y la porciéon escamosa del hueso temporal (hueso
escamoso) del esplecnocraneo (Shira y Marroig 2010). Por su parte, el mesodermo
paraxial da lugar a los huesos occipital, basioccipital, interparietal y esfenoides del
neurocraneo (Trainor et al. 1994, Cheverud 1995, Quarto et al. 2009, Barbeito-
Andrés et al. 2016). Las dos regiones representan dos médulos craneales distintos y
se ven afectadas por diferentes factores de crecimiento (Cheverud 1995, Pallares et
al. 2015), por lo que pueden considerarse como entidades independientes. Estas dos
entidades craneales estdn sometidas a diferentes procesos ontogenéticos. El
neurocraneo se ve afectado en gran medida por el desarrollo del cerebro en estados
tempranos de la maduracion, pero llega a una fase estable en la madurez (Moriss-
Kay y Wilkie 2005, Quarto et al. 2009, Spassov et al. 2017), mientras que el
esplecnocraneo estd mas afectado por diferentes presiones ambientales, ya que esta

zona incorpora los sistemas de alimentacion y respiracion (Cardini y Elton 2008,
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Martinez-Abadias et al. 2012). Es por todo esto que si se considera al crAneo como
una sola unidad, se puede subestimar la informacion filogenética que las estructuras
independientes pueden contener en estudios de ancestro-descendencia (Cardini y

Elton 2008).

La Morfometria Geométrica (MG), hace posible abordar el estudio evolutivo de
la variacion en la forma craneal, a través de caracteres morfogeométricos. En estos
caracteres, la forma (“form” o “morphology”) incluye el aspecto o conformacién
(“shape”), asi como el tamafo (“size”) sensu Zelditch et alii (2004). Los métodos
morfogeométricos permiten remover los efectos respectivos de la posicion y la
orientacion de los ejemplares sobre la forma, mediante métodos de superposicion;
asimismo, si se requiere, también es posible remover el efecto del tamafio y estudiar
exclusivamente la conformacién o aspecto (Zelditch et al. 2004, Mitteroecker y Gunz

2009).

La conformacién de un objeto (Slice 2007), en el caso de la presente tesis, de
estructuras craneoventrales, puede ser descrita a partir de las propiedades
geomeétricas que son invariables a cambios en la posicion (traslacion) y la orientacion
(rotacién), siendo isométricas a diferencias en el tamafio (escalamiento,
reduccidon/magnificacion global). Estas propiedades se encuentran en las
dimensiones, o coordenadas (X, y; X, Yy, z), de cada marca (landmark o hito) que
forma parte de una configuracion para rescatar el aspecto, la cual permite el analisis

multivariado de patrones de homologia (Zelditch et al. 2004).
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Bookstein (1991) propone una clasificacion en tres tipos marcas en, segun su
ubicacion y facilidad de reconocimiento, también asociada con el diferente nivel de
informacion que aportan (Zelditch et al. 2004). Las marcas Tipo 1 se ubican
intersecciones de tejidos o puntos anatdmicos discretos; estan completamente
definidas en todas direcciones; por ende, permiten identificar la orientacion y
magnitud de las fuerzas que afectan y distorsionan la forma de una estructura. Las
marcas Tipo 2, estan ubicadas al final o al extremo de una estructura, sobre su
maxima curvatura; carecen de definicion en esa sola direccién por lo que no es
posible distinguir completamente la direccion de las fuerzas aplicables sobre la
estructura. Las marcas Tipo 3 estan definidas mas bien por constructos matematicos
extrinsecos al objeto (e. g., extremos o centro de la estructura) que por las
estructuras circundantes cercanas; no es posible ubicar la orientacién de las fuerzas
desde ellas solas, pero si cuando estan integradas en una sola estructura, como en

un contorno.

Cuando en algunas estructuras no hay suficientes sitios discretos donde ubicar
marcas y sus contornos son de interés por si mismos, se les puede describir
mediante semimarcas (semilandmarks, semihitos, Zelditch et al. 2004). Las
semimarcas tienen las mismas propiedades matematicas que las marcas pero son
de Tipo 3, para ubicarlas, pueden superponerse plantillas consistentes en un nimero
de lineas organizadas en peines 0 abanicos sobre las fotografias, hecho lo cual, las
semimarcas se colocan en la interseccion de dichas lineas con el contorno de

interés. Pueden ser necesarias varias semimarcas para describir un contorno o
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superficie, por lo que es preciso someterlas a un método de ajuste adicional a la
superposicion, de manera que se evite sobreestimar la variacion dada por este tipo

de marcas (Barciova 2009, Morgan 2009, Gunz y Mitteroecker 2013).

Tanto las marcas como las estructuras definidas con semimarcas se consideran
homologas entre todos los ejemplares siempre que estén presentes en todos ellos,
pues asi representan las mismas ubicaciones bioldgicas en cada individuo (Zelditch
et al. 2004). Es importante restringir el nimero de marcas y semimarcas al numero
minimo posible que permita recuperar la conformacion (i. e., un ndmero igual o

ligeramente mayor al nimero de ejemplares) para evitar redundancia.

Diferentes estudios de la forma del craneo en mamiferos han mostrado que las
estructuras craneoventrales son las que contienen mayor sefial filogenética (Cardini y
Elton 2008; Pérez et al. 2009; Gilbert. 2011). En roedores, la vista craneoventral
aporta suficiente variacion y contiene mayor informacion para realizar analisis
filogenéticos con MG (Martinez y Di Cola 2010, Gutiérrez Blando 2015). En
consecuencia, en este trabajo solamente se analiza la forma craneoventral, a partir

de cinco estructuras provenientes de dos origenes histomorfoldgicos diferentes.

METODOLOGIA

Representatividad geografica de las OTUs. De la base de datos proporcionada por
la Dra. Avila Valle se cotej6 que los Grupos Genéticos (GG 1-5) del Grupo Interno
(GI) estuviesen geograficamente bien representados por sus respectivas localidades

especificas de colecta (LEC) en las dos colecciones nacionales que tienen alojada
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una mayor cantidad de ejemplares de Peromyscus furvus sensu lato (Coleccion de
Mamiferos del Museo de Zoologia “Alfonso L. Herrera”, MZFC-M; Coleccion de
Mamiferos de la Universidad Autdbnoma Metropolitana Iztapalapa, UAMI). Para las
cinco OTUs en los GE, también se consultaron estas colecciones y se seleccionaron
LEC que tuviesen condiciones ambientales similares (clima con precipitacion y
temperatura, altitud y tipo de vegetacion) a las LEC del Gl. Las LEC de los Gl fueron
arregladas dentro de los GG de NW-SE, procurando hacer lo mismo con las LEC de
los Grupos Externos (GE) y esta informacion fue recabada en una base de datos
Excel (Ver. 2010, Microsoft). En la base se menciona la abreviatura del estado (EDO:
TAM, Tamaulipas; SLP, San Luis Potosi; QRO, Querétaro; MICH, Michoacan; HGO,
Hidalgo; PUE, Puebla; VER, Veracruz y OAX, Oaxaca); el acronimo de la coleccién
(COL) de procedencia y el numero de ejemplares machos (NM) y hembras (NH)
adultos. Todas las LEC fueron georreferenciadas y representadas en un mapa con
Sofware QGIS Wien (ver. 2.080-2.93, 02-20-2015, QGIS Development Team, Viena,

Austria). Las LEC de los Gl ademas fueron agrupadas en los cinco GG.

El mapa de la figura 3.1 muestra la ubicacion de todas las LECs. Entre las 51
LECs del GI, se incluyeron ocho para el GG1 (latirostris), 27 para el GG2
(angustirostris), diez para el GG3 (furvus) y cuatro para el GG4 (Puerto de la
Soledad, Oaxaca) y dos para el GG5 (La Esperanza, Oaxaca). Las 11 LEC en los
taxa de los GE, involucran una para Peromyscus melanocarpus y P. ochraventer
LEC; cuatro para P. mexicanus totontepecus; dos para Megadontomys cryophilus y

tres para Osgoodomys banderanus.
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Figura 3.1. Distribucion de las localidades especificas de colecta (LEC) dentro de cada OTU con los
Gl (GG1-5) dentro de cuadros y los GE (Oba, Poc, Pmt y Mc) dentro de circulos rojos. Ver
Cuadro 3.1 para abreviaturas.

El Cuadro 3.1 resume la informacién geografica sobre las LEC, indicando el
namero de ejemplares por OTU y la coleccién de procedencia; las OTUs del Gl se
arreglan por GG: GG1, latirostris, Pl; GG2, angustirostris, Pa; GG3, furvus, Pf; GG4,
poblacién de Puerto de la Soledad, Oax18; GG5, poblacion de La Esperanza, Oax19;

ambos en Oaxaca. Las OTUs del Grupo Externo GE, corresponden a: P.

ochraventer; Poc; P. mexicanus totontepecus Pmt; P. melanocarpus, Pml;
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Osgoodomys banderanus, Oba; Megadontomys cryophilus, Mrc. En adelante se

usaran las respectivas abreviaturas para las OTUs.

Cuadro 3.1. Representacién geografica NW-SE para cada unidad taxonomica operacional
(OTU) con su determinacion taxonémica por Estado, numero clave de las localidades
especificas de colecta (#LECs), coleccion cientifica de procedencia (COL) y numero de
ejemplares (n).

Determinacién

OoTuU L Estado #LECs COL n
Taxonomica
GG1 . . San Luis
(Pl) latirostris Potosi 8 UAMI 9
16 MZFC 7
Querétaro 15, 21-3 MZFC 14
Hidalgo 20, 25 UAMI 2
Totales 8 32
GG2 . . .
(Pa) angustirostris Hidalgo 29, 31-3, 35-6, 45-8, 52,69 UAMI 37
43-4, 70, 76, 78, 80 MZFC 38
Puebla 54, 93 MZFC 9
82,84,95-6 UAMI 9
Veracruz 61-62 MZFC 10
Totales 27 103
C(;PGf)?’ furvus Puebla 132 UAMI 5
Veracruz 103-4, 106, 108,112,116, 43
129-30, 138
Totales 10 48
GG4 Puerto de la Soledad Oaxaca 148 UAMI 2
Oax18
151-2, 166 MZFC 24
Totales 4 26
GG5 La Esperanza Oaxaca 169-170 UAMI 19
Oax19 P
Poc  Peromyscus ochraventer Tamaulipas 174 UAMI 26
Pml P. melanocarpus Oaxaca 182 UAMI 22

Pmt P. mexicanus Oaxaca 177-8, 180, 183 UAMI 36
totontepecus

Mcr  Megadontomys cryophilus Oaxaca 176, 184 UAMI 13
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Oba Osgoodomys banderanus Michoacan 175,179, 181 MZFC 18

En los GG se mencionan las abreviaturas entre paréntesis de su designacion taxonomica. Las LECs
para los GG muy cercanas a sus localidades tipo (GG1, latirostris; GG2, angustirostris y GG3, furvus)
0 a las localidades de donde se reportaron por primera vez en Oaxaca (GG4 y GGb5), se indican
italicas.

Las LEC en cursivas del Cuadro 3.1 estan muy cercanas a las localidades tipo
(LT), consideradas en las descripciones originales (ver Antecedentes). Para el GG1
(Pl) es la LEC 8 (Apetzco, 0.5 Km N, 2 Km W Xilitla) y para el GG2 (Pa) la LEC 62 (1
Km E Zacualpan), ambas son de Bosque Mesdfilo de Montafia (BMM). En el caso del
GG3 (Pf), la LEC 116 (1.5 Km SE Banderillas) se encuentra a s6lo 4.2 Km de la LT
original, ya que actualmente la urbanizacién de la Ciudad Xalapa de Enriquez ha
extirpado a la especie de ahi; de hecho, los ejemplares de la LEC 116 fueron
recolectados en 1988 en agricultura de temporal donde habia BMM. En el GG4
(Oax18), los de la LEC 151 (Teotitlan, Puerto de la Soledad, Huehuetlan, Oaxaca,
1666m) con BMM, son los méas proximos a la primera localidad reportada para
Oaxaca. Las dos localidades alrededor de La Esperanza, Oaxaca, correspondientes
al GG5, no tienen representatividad genética, se encuentran alejadas de Puerto de la
Soledad, Oaxaca, por 93.2 km en linea recta y estan separadas de ellas por los rios
Grande, o Piedra Parada, y Santo Domingo (ambos afluentes del rio Papaloapan),
por lo que no se puede asumir que tengan flujo genético entre ellas. En este caso se
considera como referencia la LEC 170 (2.5 Km N, 1 Km E La Esperanza, 1850 m)
con BMM, por la misma razén que en el GG4. Los GG con una representacion
geografica > 30 son el GGI (n = 32), el GG2 (n = 103) y el GG3 (n = 48),

suficientemente adecuada para las comparaciones entre entidades (disparidad). Por
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su parte, evidentemente los GG4 (n = 24) y GG5 (n = 19) tuvieron una menor

representacion, pero suficiente para las comparaciones morfogeométricas.

Entre los GE (Cuadro 3.1), los Pmt proceden de los alrededores de Huautla,
Oaxaca, cercanas a Puerto de la Soledad, con BMM; entre ellas, las LEC 148 y 183
y las LEC 152 y 178, solo difieren por la altura y de ahi también se obtuvieron
ejemplares del GG4. Asimismo, los Pml provienen del bosque de pino (BP) en la
LEC 182 (3.5 Km S Santa Maria Papalo, 2500 m), la cual esta a 19.5 Km al W en
linea recta de la LEC 166 (San Juan Bautista, Cuicatlan. ElI Venado) del GG4 en
Oaxaca. Tanto los ejemplares de Mcr, como de Pmt, provienen de las mismas dos
localidades que los ejemplares del GG5 en los alrededores de La Esperanza,
Oaxaca, aungque con diferente altura (LECs 169 y 176 y LECs 170 y 184), pero
siempre en BMM. Los ultimos dos GE estan fuera de la distribucién de los GG, pero
en condiciones semejantes a las LEC del GI. Los Poc provienen de un bosque
tropical subcaducifolio (BTSC), a 8 Km NW de Gomez Farias, Tamaulipas (LEC
174). Por su parte, los Oba son de Michoacan en una localidad en bosque tropical
caducifolio (BTC, LEC 175, Charco del Toro, Mpio. Arteaga, 873 m) y dos mas en
BTSC (LEC 179, El Habillo, 130 m; LEC 181 “La Bonetera”, 103 m, ambas en el

Mpio. Lazaro Cardenas), todas las cuales estan en promedio a 19.4 km entre si.

Seleccion de ejemplares. Se consultaron las colecciones MZFC y UAMI para
seleccionar ejemplares que estuvieran disponibles y cumplieran con dos criterios de
inclusion: a) ejemplares adultos; b) craneos en 6ptimas condiciones (e. g., completos

en todas sus partes y totalmente limpios). También se procuré alcanzar un namero
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representativo de ejemplares adultos para cada uno de los GG que permitiera
analizar la variacion debida al dimorfismo y a la edad (n = 30, idealmente: 15 por
sexo; cinco para cada categoria etaria). Dado el menor nimero de ejemplares que
cumplieron los criterios mencionados en las colecciones UAMI y MZFC, para los GE
se procuré obtener, al menos = 10 individuos por sexo y tres por categorias etarias

en cada OTU.

El sexo del ejemplar se obtuvo de las etiquetas curatoriales y los craneos.
Para la seleccion de individuos adultos, se separaron los ejemplares con un patrén
de coloracion del pelaje tipico de la especie y su asignacion a una de tres categorias
etarias (adulto joven, edad 3; adulto maduro, edad 4; adulto viejo, edad 5), se hizo
conforme al desgaste de la superficie oclusal de sus molares (Avila-Valle 2002). En
total, 343 ejemplares cumplieron con los criterios de inclusién entre el Gl (n = 227) y

el GE (n = 116) en las dos colecciones consultadas (Cuadro 3.2).

Cuadro 3.2. Numero de ejemplares adultos fotografiados en cada OTU (GG 1 10), de

acuerdo con su sexo y categoria etaria (3-5).

HEMBRAS MACHOS
OoTU~* 3 4 5 TH 3 4 5 ™ TGD
GG1 4 7 1 12 9 8 3 20 32
GG2 20 14 10 44 22 21 16 59 103
GG3 8 13 4 25 7 10 6 23 48
GG4 8 2 1 11 4 8 2 15 25
GG5 6 4 1 11 4 4 8 19
Pml 4 4 3 11 4 3 3 11 22
Poc 1 4 8 13 7 6 13 26
Pmt 5 4 10 19 1 10 6 17 36
Mcr 1 3 1 5 4 2 3 9 14
Oba 2 3 5 10 2 2 4 8 18
TSE 59 58 44 161 53 75 53 183 343

Abreviaturas: TSE, total por sexo y edad; TH, total hembras; TM, total machos; TGD, total por grupo y
designacion. Ver Cuadro 3.1.
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Los 343 ejemplares adultos se presentan por su denominacion taxonomica, en
uso corriente, o histérica, dentro del Grupo Interno (Gl) y el Grupo Externo (GE),
respectivamente. Los del Gl también se arreglan por Grupo Genético (GG1-5) para
este trabajo. Para la informacion geografica de procedencia, se citan los estados y
los nimeros en negritas de las 62 localidades especificas de colecta (LEC),
arregladas de NW-SE en el GI. Finalmente, se indica el nimero de ejemplares por
sexo (M machos y H, hembras) que se revisaron en distintas colecciones
mastozooldgicas (indicadas por sus acronimos). Los acronimos de colecciones
corresponden a: UAMI, Coleccion de Mamiferos de la Universidad Autonoma
Metropolitana, Unidad Iztapalapa. MZFC-M, Coleccién de Mamiferos del Museo de

Zoologia “Alfonso L. Herrera”.

Grupo Interno.

latirostris, Pl, GG1 (32): San Luis Potosi (16).- 8. Apetzco, 0.5 Km N, 2 Km W
Xilitla, 3M 2H UAMI. 16. Km 241 Carretera, San Rio, Xilitla el Rizal, 5M 2H MZFC.
19. 11 Km S, 8 Km W Xilitla, 1M 3H UAMI. Querétaro (14).- 15. El Pemoche, 3M 1H
MZFC. 21. Santa Inés, 2.8 Km NW, 2M 1H MZFC. 22. Santa Inés, 2 Km W, 2H
MZFC. 23. Santa Inés, 2.5 Km NW, 5M MZFC. Hidalgo (2).- 20. 13.5 Km SE
Pisaflores, 1M MZFC. 25. 3 km S Santa Ana de Allende, 1H UAMI.

angustirostris, Pa, GG2 (103): Hidalgo. (75) - 29. 1.5 Km N Chilijapa, 2M 3H UAMI.
31. 4 Km N, 2 km E Tlachinol, 1M 4H UAMI. 32. 4 Km N, 1.5 Km E Tlanchinol, 1M
UAMI. 33. 4 km N Tepehuacan de Guerrero, 1M UAMI. 35. 3 Km N 1 Km E Tlachinol,
IM 1H UAMI. 36. 2.5 Km N, 1.5 O Tlachinol, 2M 1H UAMI. 43. 10 km N Catrr.
Tehuatlan-Huazalingo, 3M 1H MZFC. 44. 10 Km NW Tehuatlan, Car. Tehuatlan-
Huazalingo, 1H MZFC.45. 1.5 Km S, 3.8 Km W Tlachinol, 5M 1H UAMI.46. 1 Km S,
3.5 Km W Otongo, 1M 1H UAMI. 47. 2 Km S, 3 Km W Tlanchinol, 3M 3H UAMI. 48. 1
Km S, 6 Km W Otongo, 2M 1H UAMI. 52. Tianguistengo, 1M UAMI. Veracruz. (10) -
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61. 9 Km W Zacualpan, 5M 1H MZFC.62. 1 Km E Zacualpan, 1M 3H
MZFC.Hidalgo.-69. San Bartolo, Tutotepec, 1H MZFC. 70. San Bartolo, Cueva El
Cirio, 3M 3H MZFC. 76. El Texmé, 1M 1H MZFC. 78. Tenango de Doria, 16M 4H
MZFC. 80. Tenango de Doria, el Potrero, 3M 2H MZFC. Puebla.-(18): 77. Xicotepec
de Juarez, El Salto, 2M 3H MZFC. 82. 8 Km N Huauchinango, 1H UAMI. 84. 0.2 Km
N Honey, 1M UAMI. 93. 5.6 KM SW Huachinango, 2M 2H MZFC.95. 55 Km N
Zacapoaxtla, 5M 1H UAMI.96. 5 Km N Zacapoaxtla, 1H UAMI.

furvus, Pf, GG3 (48): Veracruz. (48) - 103. 4 Km N Naolinco, 2M UAMI. 104. 1 Km
W Tlacolulan, 1M 5H UAMI.106. 1 Km S Tlacolulan, 3M 2H UAMI. 108. 4 Km N
Jilotepec, 2H UAMI. 112. 8 Km SW Naolinco, 4M 5H UAMI. 116. 1.5 Km SE
Banderillas, 1M 3H UAMI. 129. 2 Km NO Ixhuacan de los Reyes, 3M 2H UAMI. 130.
1 Km W Ixhuacan de los Reyes, 4M 3H UAMI. 132. 1.5 Km SE Quimixtlan, 3M 2H
UAMI. 138. 5.5 km N, 6 km E Coscomatepec, 2M 1H UAMI.

Peromyscus sin determinaciéon, Oax18, GG4 (24): Oaxaca (24)- 148. 5 Km N, 1
Km W Huautla, 2H UAMI. 151. Teotitlan, Puerto de la Soledad, Huehuetlan, 13M 9H
MZFC. 152. 3 km N, 1 Km Huautla, 1M UAMI. 166. San Juan Bautista, Cuicatlan. El
Venado, 1M MZFC.

Peromyscus sin determinacion, Oax19, GG5 (19): Oaxaca.-169. 5 Km S, 3 Km W
La Esperanza, 6M 3H UAMI. 170. 2.5 Km N, 1 Km E La Esperanza, 5M 5H UAMI, 4H
5H UV.

Grupos Externos

Peromyscus melanocarpus, Pml (22): Oaxaca.- 182. 3.5 Km Santa Maria Péapalo,
2500 m, 11M 11H UAMILI.

Peromyscus ochraventer, Poc (26): Tamaulipas.- 174. 8 KM NW Gomez Farias,
14M 12H UAMI.

Peromyscus mexicanus totontepecus, Pmt (36): Oaxaca.- 177. 8 Km NW Huatla,
1150 m, 3M 3H UAMI. 178. 3 km N, 1 Km W Huautla, 1140 m, 6M 10H UAMI. 180.
Huatla, 1130 m, 3M 3H UAMI. 183. 5 Km N, 1 Km W Huautla, 1120 m, 5M 3H UAMI.
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Megadontomys cryophilus, Mcr (14): Oaxaca.-176. 5 Km S, 3 Km W La
Esperanza, 1950 m, 3M 1H UAMI. 184. 2.5 Km N, 1 Km E La Esperanza, 1850, 4M
5H UAMI.

Osgoodomys banderanus, Oba (18): Michoacan.- 175. Arteaga "Charco del Toro",
4M 4H MZFC. 179. Lazaro Cardenas "El Habillo", 2M 3H MZFC. 181. L&zaro
Cardenas "La Bonetera", 2M 3H MZFC.

Obtencion de imagenes del material biolégico. Se consulté informacion tedrico-
practica para fotografia macro en diferentes fuentes documentales y electronicas
(Zelditch et al. 2004); curso "Fotografia 2007”, tomado por la Dra. Castro; blog
http://christiancisternasfotografo.blogspotmx/2012/05/saludos-terricolas-este-blog-

tiene-por.html del fotografo chileno Christian Fernando Cisternas Smith; blog espafiol
dZoomhttp://www.dzoom.org.es/). Con Christian Cisternas, ademas se sostuvieron
consultas personales por correo electrénico. También se revisé informacion
compilada por la Dra. Alondra Castro (UAMI) y el Dr. De Luna (INECOL) sobre
fotografia y fotografiado de ejemplares para analisis morfogeométricos, generada
para los cursos 2008 y 2010 de Morfometria Geométrica, impartidos en la UAMI (blog
http://morfometriageometrica. blogspot.mx/) por ellos y el Dr. Antonio Guerrero

(UAEMOor).

Equipo y condiciones de fotografiado. Las fotografias se obtuvieron con una
camara Reflex (Nikon D3300) con un lente macro (AF-S VR Zoom-Nikkor, 70-300mm
f/4.5-5.6G IF-ED) y un disparador digital a distancia (Nikon ML-L3), la cual estuvo
montada sobre un tripode (Prostaff Nikon) a 19.5 cm del craneo para encuadre

cenital. A este equipo se sumé el uso de un estuche portatil para iluminacion

155



fotografica (Digital Concepts PS-101 Portable Lighting Studio-continuous light Kkit,
Sakar International, Inc., Edison NJ, USA) que contiene dos lamparas (15 cm, VL-23,
110v, 20w) y una pantalla de fibra nylon (43 x 43 cm) ad hoc. Los aspectos técnicos
(Fig. 3.2) incluyeron: distancia focal, 85 mm; apertura diafragma, f/40; velocidad
disparo, 5 s; llenado de campo visual, 80%; luz indirecta a través de las pantallas
desde dos lamparas laterales con focos LED de 3 W y luz nebn blanca
incandescente, cenital, directa (UAMI). En la MZFC-M el equipo fue colocado en el
area de computadoras de la coleccion que recibe luz natural desde una ventana y

también luz nedén desde el techo.

Figura 3.2. Colocacién del equipo para el fotografiado de craneos. Nétese el uso del tripode para
estandarizar la distancia de la camara al objeto y la posicién cenital del encuadre; asimismo, el
uso de las ldmparas junto con las pantallas de nylon para el flujo indirecto de la luz.

Colocacién y alineacion del craneo. Sobre una tabla de madera pintada de negro,

totalmente exenta de alabeo en toda su superficie, se traz6 una linea horizontal
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blanca a 4 cm desde el borde de la mesa hacia adentro, para alinear un craneo
siempre orientado con el rostro hacia la izquierda y usando como puntos de
referencia la porcion mas distal de la sutura naso-nasal y el punto medio de la
maxima curvatura en el extremo distal externo del hueso occipital (Fig. 3.3A). El
craneo se fijo, con la vista ventral hacia arriba, sobre la tabla usando un poco de
pasta Play-Doh color negro (Hasbro Inc., CDMX, México) y para alinearlo
paralelamente con el plano fotografico de la lente de la camara, eliminando cualquier
grado de inclinacién, se uso6 un nivel de bolsillo genérico (Level Dest Light, modelo
06-29696, China), primero en direccibn antero-posterior (longitudinal; giros
adelante/atras) y luego lateral-lateral (transversal; giros izquierda/derecha). Ademas
se colocaron sobre la tabla, alineados horizontalmente arriba y abajo del rostro,
respectivamente, un recorte de papel milimétrico de 5 mm (escala) y una etiqueta

con el numero del ejemplar impreso (Fig. 3.3A).

Almacenamiento de imagenes. Cada fotografia fue almacenada dentro de carpetas
digitales como archivo de imagen digital en formatos TIFF y JPG, respectivamente,
conforme a su OTU y el sexo del ejemplar (macho, M; hembra, H). En los GI, a cada
fotografia digital, se le asigné una clave de ocho digitos compuesta por la coleccion
de procedencia (un caracter: UAMI, |; MZFC, Z), el GG (un caracter: 1-5), el sexo (un
caracter: H, hembra; M, macho) y el nimero de catdlogo (5 caracteres); e. g., el
archivo del ejemplar en la figura 3.3 corresponde a 12H03334. Las imagenes de los
GE se identificaron también con una clave de ocho digitos: nombre del taxon (2

digitos: Oba, OB; Mcr, MC; Poc, PO; Pmt, PT; Pml, PM); sexo (1 digito); nimero de
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catalogo (5 digitos); e. g., para un ejemplar hembra de Oba, la clave seria

OBH10203.
Medicidén de ejemplares (marcas y semimarcas).

Seleccidén de marcas y semimarcas. Se usaron marcas y semimarcas para analizar
el craneo de roedores con morfometria geométrica, obtenidas de la literatura (Myers
et al. 1996, Cordeiro-Estreia et al. 2007, Grieco y Rizk 2010, Cordero y Epps 2012,
Holmes et al. 2016). Del examen directo de los craneos del Gl depositados en UAMI,
se eligieron estructuras craneoventrales con diferente origen histomorfolégico. En
conjunto, eso derivdO en cinco caracteres morfogeométricos para los analisis
cladisticos de la conformacion craneoventral: tres provenientes de la cresta neural y

dos del mesodermo paraxial (Fig. 3.3, Cuadro 3.3).

La figura 3.3 incluye las fotografias craneoventrales con las marcas y
semimarcas que definen cada caracter de forma que se compar6é en el analisis
morfogeométrico, asi como las estructuras que contienen (nimeros arabigos y letras
sobre las gradillas de deformacion). En el Cuadro 3.3 se menciona la morfofuncion
de dichos caracteres, las marcas que contienen y las abreviaturas con que se
designé a cada uno, las cuales se utilizardn en adelante. En el Anexo 3.2 se
describen todas las marcas y semimarcas usadas, conforme a la numeracion de las

fotografias en la figura 3.3, indicando su tipo segun Bookstein (1991).
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A. BASICRANEO ROSTRAL, BCRL

B. CONTORNO DEL ARCO CIGOMATICO
ANTERIOR, CAAC
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C. CONTORNO POSTERIOR DEL ARCO D. CONTORNO POSTERIOR DE LA CAJA CRANEAL, CPCC
CIGOMATICO, CPAC
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E. BASICRANEO NEURAL, BCNL

Figura 3.3. Marcas y semimarcas (contornos) utilizadas para analizar la informacion filogenética de la forma craneoventral en cinco caracteres.
B-D muestra los peines y abanicos usados para contornos. Las estructuras en las gradillas no estan a escala. Ver Cuadro 4.3 para

descripcio
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Cuadro 3.3. Caracteres craneoventrales usados en el analisis de la forma, conforme a su
origen histomorfologico y morfofuncion, junto con las estructuras (ver gradillas en figura 4.3)
gue contienen y las marcas (ver fotografias en figura 3.3) que los delimitan.

Estructuras provenientes de la cresta neural (Fig. 3.3A-C):

A. Basicréneo rostral, BCRL (Fig. 3.3A):

Morfofuncion: Implica la nariz y el techo de la cavidad bucal (hocico), lo cual incorpora olfato, gusto,
capacidad para manejar y mantener alimentos en la boca, masticacion, regulacion de la temperatura
interna del morro y deglucién. Se usaron 20 marcas (Fig. 3.3A).

No. Estructura marcas No. Estructura marcas
1 Hocico la?20 b NACA - posterior 13
2 Morro lalo 7 Hilera maxilar de dientes 12,14,16
3 Fosa nasal la3 8 Proceso pterigoideo exterior 18
4 Foramen palatino anterior 5,6,8,11 9 Fosa pter!gmdea 17,19,20
(presfenoides)
5 Protubeyanma d.e sutura 7,9,10 10 Placa palatina 11a1l7
premaxilar-maxilar
Nacimiento del arco . .
6 cigomatico anterior 10a13 11  Foramen palatino posterior 15
a NACA — anterior 10

B. Contorno anterior del arco cigomatico, CAAC(Fig. 3.3B)

Morfofuncién: Involucra estructuras 6seas para la insercién y fijacién de musculos para la masticacion
y el M1; soporte de la cuenca orbitaria; puede referirse a la amplitud pomular. Incluye ocho marcas y
cinco pares de semimarcas para el contorno del cigomatico
Protuberancia de sutura Contorno maxilar latero-
1 . . 1-3 5 ) 15a18
premaxilar-maxilar posterior

Nacimiento del Arco

2 . . . 3,14 c Maxilar 16
Cigomatico Anterior

a NACA - anterior 3 d Paracono del M2 17

b NACA - posterior 14 e )Ifr;tlrtl\a/lllos metaconos del M2 18

3 Contorno anterior del ACA 4a9 6 Distancia M2M1 al PPE 15a18

4 Contorno posterior del ACA 10a 15 f Proceso Pterigoideo Exterior 19

C. Contorno posterior del arco cigomatico, CPAC (Fig. 3.3C)

Morfofuncién: Misma funcioén que el cigomatico anterior, excepto por el soporte orbital y porque incluye
al M1. Incluye cuatro marcas y 14 semimarcas para los contornos del escamoso y del cigomatico.

Distancia del M3 al borde del

1 1,2 C NACP - posterior 17
€scamoso

a Borde posterior alveolo el M3 1 4 Contorno anterior del ACP  9all

2 Contorno latero-ventral del 2a8 5 Contorno posterior del ACP 12 a 17
€scamoso

3 Ngmm@nto Posterior del Arco 8al7 6 Contorno lateral del occipital 17 a 18
Cigomatico

Interseccion occipital —

b NACP - anterior 8 d . .
meato auditivo anterior

18
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Estructuras provenientes del mesodermo paraxial (Fig. 3.3D-E).

D. Contorno posterior de la caja craneal, CPCC (Fig. 3.3D).

Morfofuncion: Se relaciona con la capacidad de la caja craneana e insercion de musculos del cuello.
Se usaron ocho marcas y ocho semimarcas para el contorno.

1 Anchura del Basicraneo neural 16, 1, 2 3 Cor!t‘?mo posterior del 4aillla
occipital 13
a NACP — posterior 16, 2 4 Anchyra_del borde posterior 7,8y 10,
del céndilo 11
Punto medio sutura Abertura latero-lateral del
b S X . 1 5 8al0
basioccipital-basiesfenoides foramen magno
Contorno latero-posterior del 2ad4ylda Interseccion condilo-
2 e > 8, 10
escamoso 16 occipital
c Interseccidn occipital — meato 414 f Punto medio exterior 9

auditivo anterior foramen magno

E. Basicraneo neural, BCNL (Fig. 3.3E).

Morfofuncién: Involucra la base posterior del craneo y también se relaciona con el piso de la
capacidad de la caja craneana para albergar el SNC, asi como con la irrigacién y conduccion nerviosa
de los tejidos blandos hacia el cerebro. La configuracién no toma en cuenta las bulas auditivas ni su
funcién. Se consideraron 12 marcas.

1 Fose_l pterlgc_ndea 1.26.7 5 Contqrno lateral del hueso 8 11
(basiesfenoides) occipital

2 Canal aliesfenoideo 4 6 Borde del foramen magnum 11, 10

3 I\!aC|m[e_nto del arco 3,5 d Proceso paraoccipital 11
cigomatico posterior

a NACP - anterior 3 e Condilo occipital 10

b NACP - posterior 5 7 Foramen magno 9,10, 12
Contorno posterior del hueso Punto medio anterior del

4 58 f 9
escamoso Foramen Magnum

c Interseccidn occipital con 8 g Punto medio posterior del 12

meato auditivo externo
Ver descripcion de marcas en el Anexo 3.2.

Foramen Magnum

Digitalizacién de marcas y semimarcas sobre las imagenes. En la fotografia de
cada ejemplar se colocaron las marcas Tipo 1y 2 (Anexo 3.1), mediante el programa
de acceso libre para digitalizacién TpsDig2 de la serie TPS (Thin plates pline) creada
por F. James Rohlf (Ver 2.31, http://life.bio.sunysb.edu/morph/ ...html). Este proceso
se repitié para cada uno de los cinco caracteres de forma (Fig. 3.3).

Las semimarcas para definir y analizar los contornos de los caracteres CAAC,

CPAC y CPCC (Fig. 3.3), se colocaron con la ayuda de los abanicos y peines
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superpuestos a las fotografias de los ejemplares (Anexo 3.2), mediante el software
libre MakeFan8 de la serie IMP8 (Integrated Morphometic Package) creada por H.
David Sheets (Ver. 8.0 Canisius College, Buffalo, NY,

http://www3.canisius.edu/~sheets /morphsoft.ntml, Sheets 2002).

Conversion de puntos en marcas y semimarcas. Usando un archivo de texto en
ASCII (protocolo), se generdé una columna con un identificador para los pares de
coordenadas que serian tratados como marcas y semimarcas en el archivo TPS
(caracteres con contornos, Fig. 3.3B-D). El archivo TPS se importé en Coordgen8
(IMP8) para generar una superposicion Procrustes en donde se abrio también el
archivo del (identificador de las marcas y semimarcas) mediante la herramienta Semi

LandMark Aligment.

Las semimarcas del contorno fueron ajustadas por minimizacion de la distancia
Procrustes, a partir de una curva de referencia (e. g., la de la forma promedio que se
toma como base, Sheets et al. 2004), mediante la opcién Use distance aligment
(IMP8). Este ajuste de semimarcas consiste en calcular la diferencia entre cada una
de las semimarcas con su punto homélogo sobre la curva de referencia en la
configuracion promedio, estimando la tangente sobre la curva en cada punto y
removiendo esa diferencia matematicamente. Como resultado, cada punto mantiene
su posiciéon relativa en el contorno, lograndose que las posiciones de todos los
puntos sean homologas y que se reduzcan los grados de libertad adicionales
aportados por las semimarcas (Adams et al. 2004; Sheets et al. 2006; Mitteroecker y

Gunz 2009).
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Almacenamiento de ejemplares y datos para MG. Los archivos de imagenes con
las coordenadas TPS de marcas/semimarcas, se guardaron nuevamente en
diferentes carpetas por caracter y OTU, tanto en formato TIFF como JPEG. En
adelante, las fotografias de la cara ventral del crdneo con sus marcas/semimarcas
digitalizadas, corresponden a los ejemplares medidos, mientras que las coordenadas
TPS constituyen los datos (configuraciones de puntos de cada ejemplar en cada

caracter) que fueron sometidos a los analisis de la forma.

Revision de la variaciéon en los datos. Para corroborar que las configuraciones no
tuvieran marcas/semimarcas atipicas (outliers), debidas a la digitalizacion en cada
caracter, primero se hizo una superposicion Procrustes en CoordGen8 (IMP8) y con
la herramienta Quick Diagnostic PCA, donde se muestran los ejemplares, y se reviso
cudles de ellos quedaban fuera de la variacion general de la configuracion.
Asimismo, se utiliz6 la herramienta Match Maker en CoordGen8 (IMP8) para
comparar cada ejemplar contra la media calculada a partir de todas las
marcas/semimarcas y corregir las de aquellos que las tuvieran muy desviadas por
estar mal ubicadas en las estructuras (error de medicion). Las configuraciones de
estos ejemplares fueron proyectadas y revisadas visualmente para corregir la
ubicacion de las marcas/semimarcas atipicas, repitiendo el proceso para asegurar

que no hubiese variacion debida a errores de medicion.

Variacion intrapoblacional. Se contdé con un numero minimo de 15 ejemplares
adultos por sexo para analizar el dimorfismo sexual en las OTUs (Cuadro 3.2), con

las excepciones del GG5 (La Esperanza, Oaxaca), de los machos en Oba y de
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ambos sexos en Mcr. Para la variacion etaria (Cuadro 3.2), al sumarse las tres
categorias etarias, solamente se obtuvo un tamafio de muestra adecuado para las
poblaciones asignadas al GG2 (Pa). Por ello, mediante un Analisis de Procustes
Generalizado (GPA) se obtuvieron las respectivas coordenadas Procrustes, las
cuales se llevaron a PAST (PAleontological STatistics, Ver. 3.15, Hammer et al.
2001) en donde para integrar y resumir la informacion de la variacion intrapoblacional
de cada OTU en cada caracter de forma, se realiz6 un Analisis de Componentes
Principales (ACP), seleccionado solo los componentes principales (PC) que

explicaran = 95 % de la variacion acumulada.

Para analizar posibles diferencias debidas al sexo (dimorfismo sexual) y/o la
edad (variacion etaria) sobre la forma craneoventral de los ejemplares dentro de
cada OTU y por cada caracter, la informacion de los PC seleccionados se sometié a
pruebas de MANOVA. Cuando se encontraron diferencias significativas, se uso la
prueba post hoc de F de Goodall para comparaciones pareadas entre los sexos y
edades, mediante el software TwoGroup8 (IMP8). Luego se proyectd la gradilla de
deformacion correspondiente entre un par de formas promedio con diferencias
confirmadas; el cambio de forma se visualizé imprimiendo la gradilla y uniendo las
marcas (forma base) y los extremos de los vectores (forma divergente),
respectivamente. En estos analisis la forma promedio base para el dimorfismo sexual
siempre fue la de las hembras, mientras que entre las categorias etarias fue la forma

promedio de los adultos de menor edad en una serie.
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Filogenia simple de la forma. Segun fuera el caso para construir las filogenias
simples o integradas, los archivos TPS con las coordenadas Procrustes de cada uno
de los cinco caracteres de cada OTU o los archivos de todos los caracteres se
reunieron en una sola base de datos, para obtener un solo archivo de datos para el

analisis de la forma, usando la rutina Append files de TpsDig (TPS).

Filogenia con estados de caracter continuos. Se construyé una primera filogenia
con los cinco caracteres de forma sin transformar los datos (“estados continuos”) en
el programa para analisis filogenéticos libre, TNT (Tree analysis using New
Technology, Ver. 1.1, Fundacién Miguel Lilo, Ministerio de Educacion, Ticuman,
Argentina, The Willy Henning Society, WHS, http://www. lillo.org.ar/phylogeny/tnt,
Goloboff et al. 2008), usando Maxima Parsimonia (MP). La matriz de caracteres (10r
X 5c) estuvo compuesta por las diez OTU arregladas en los renglones y por las
coordenadas (X, Y) de cada marca o semimarca en las respectivas configuraciones
promedio para cada uno de los cinco caracteres en las columnas. La busqueda de
los arboles se hizo, usando el algoritmo NTS, busqueda sectorial con 20 cambios por
sector, arboles de Wagner (Ratchet) con 100 sustituciones, drift con 100
sustituciones y fusionando cinco arboles por réplica. Al finalizar, se hizo un

remuestreo bootstrap con 1000 repeticiones.

Mapeo de caracteres sobre la filogenia. Los cambios de forma se mapearon sobre
la filogenia con la opcion Map Landmarks de TNT, la cual esquematiza gradillas de
deformacion sobre los nodos internos y terminales. Sin embargo, el programa no

polariza las comparaciones, por lo que no se alcanzan a visualizar los cambios de
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forma; e. g., la gradilla no muestra alabeo (deformacion) ni se alcanzan a visualizar
vectores. Asimismo, TNT tampoco produce archivos con las sinapomorfias, ni con los
pasos de los caracteres con caracteres continuos. Por ello, a partir de los cinco
respectivos archivos TPS de TNT para cada caracter que incluyen todas las OTUs y
los nodos de la topologia (configuraciones promedio), se extrajo cada configuracion
promedio, la cual se copid diez veces en hojas de calculo, guardando un nuevo
archivo para cada configuracién promedio. Luego, siguiendo la raiz de la topologia
hasta los taxa mas derivados, se hicieron comparaciones pareadas entre nodos
(estado ancestral de los caracteres) o entre nodo y OTU con TwoGrups8 (IMP8), el
cual proyecta la gradilla de deformacion entre pares de formas promedio. Para
visualizar el cambio de forma, se imprimié cada una de esas gradillas y sobre ellas
se unieron las marcas (base) y puntas de vectores (divergencia), correspondientes a
las dos formas comparadas, respectivamente. Este procedimiento se hizo 90 veces
(18 comparaciones x 5 caracteres) para abarcar las correspondientes comparaciones
entre nueve nodos y diez OTUSs.

La informacion sobre las comparaciones se resumidé sobre el mapeo de
caracteres en TNT, indicando el tipo de cambio y su intensidad con base en las

marcas que produjeron mayor distorsién en las gradillas de deformacion como sigue:

a) Tipo de cambio.- Plesiomorfico, P = predominan vectores 0-3. Apomorfico, A,

predominan 3-4, o hay vectores 4y 5.

b) Niumero de cambios.- Corresponde al conjunto de marcas que presentaron, 0 no,

deformacion (presencia, o no, de vectores, respectivamente).
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c) Intensidad global del cambio.- Conforme al tipo de vector y sus partes (punta =
direccién del cambio; longitud, magnitud de la intensidad) como sigue:

0 = punto - punto en donde no se ve la punta del vector (se asumié que no hubo
cambio, no hubo vector).

1 = punta del vector encima del punto (sélo dos lineas convergentes) o sobresale
solo una pequefia punta sin que se vean las lineas (indicios de cambio en cierta
direccidn).

2 = sobresale la punta del vector sobre el punto, se ven las lineas convergentes y
la central — punta encima del vector, pero incompleta (cambio débil en cierta
direccidn).

3 = punta completa junto al punto — longitud < 3 mm (cambio moderado en cierta
direccidn).

4 = vector con magnitud 4-6 mm (cambio notorio en cierta direccion).

5 = vector con magnitud = 7-11 mm (cambio muy notorio en cierta direccion.

La predominancia de vectores 0-1 no se sefiala (estado plesiomorfico o no
modificado); la de vectores 2-3 se sefiala con un asterisco (*, estados levemente
apomorficos); la de vectores 3-4 se sefiala con dos asteriscos (** estado
moderadamente apomorfico) y la predominancia o presencia de vectores 4-5 se
sefala con tres asteriscos (***, estado muy derivado). En las comparaciones, se

consideran como cambios de forma notorios a los que incluyen dos y tres asteriscos.

Filogenia con estados de caracter discretos. Para discretizar los estados en cada

caracter morfogeomeétrico, se desarrolld un Analisis de Variantes Canodnicas (CVA,
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en inglés) en CVAgen (IMP8) sobre las coordenadas Procustes correspondientes
(Ramirez Sanchez et al. 2016), lo cual permitid obtener una matriz con el porcentaje
de agrupacion correcta con y sin remuestreo; los centroides de cada OTU (forma
promedio) con sus puntuaciones y las de las configuraciones de cada ejemplar
dentro de cada eje, asi como las distancias de Mahalanobis entre ellos. A partir de un
MANOVA, también se obtuvieron la diferencia entre las distancias de los centroides y
su significancia, los ejes discriminantes (o variantes canonicas, CV en inglés) con su

significancia.

Con las distancias de Mahalanobis entre los centroides de cada OTU, se
construy6 un dendrograma, mediante un AA-UPGMA y para conocer el ajuste de los
datos al mismo, se calcul6 su coeficiente cofenético, cc. Por otro lado, se importaron
las puntuaciones individuales a XLSTAT (Ver. 2013, complementos estadisticos para
Excel, desarrollados por Addinsoft, New York, NY) para correr ANOVAs simples por
cada caracter morfogeométrico, usando las OTUs (grupos a priori) como variable
respuesta sobre las puntuaciones individuales en cada CV significativa de cada
caracter, seguidos por pruebas post hoc de Tukey para ubicar cuales formas
promedio eran diferentes 0 no entre si. Luego, se graficaron los promedios de las
puntuaciones para cada OTU en el eje de las abscisas contra cada una de las CV
significativas de cada caracter en el eje de las ordenadas y considerando una linea
imaginaria horizontal sobre el origen a la ordenada, se encontré visualmente cuales
OTUs quedaban separadas de las demas, ya fuese individualmente o en grupos.

Hecho esto y con base en su contribucion para discriminar entre las formas promedio
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de las OTUs en esos graficos, las respectivas CV se ubicaron en los

correspondientes nodos del dendrograma, de acuerdo al caracter de forma.

Para la construccion de la matriz de datos con los caracteres y sus estados
discretos, se siguié a Ramirez-Sanchez et alii (2016), asi como la asesoria directa de
la Dra. Marcia Ramirez-Sanchez (Tema Selecto 1ll). La metodologia para transformar
los estados continuos a discretos en caracteres morfogeométricos lleva implicita una
hipétesis de transformaciéon de caracteres, en donde los estados ancestrales
encontrados por las primeras CVs coinciden en este caso con la posicion de los
grupos externos (e. g., distinguen estados ancestrales), mientras que la
discriminacion proporcionada por las ultimas CVs coincide con los Gl (estados mas
derivados). Por ende, se asignaron los estados conservados (plesiomérficos) a las
CVs responsables de las primeras discriminaciones y los estados mas derivados
(apomorficos) a las CVs para las ultimas discriminaciones. La matriz de caracteres
multiestado resultante (10r x 5c¢), incluyé las diez OTUs en los renglones y los cinco
caracteres morfogeométricos en las columnas, pero considerando siempre a Oba
como la OTU ancestral.

Esta segunda filogenia de la forma con estados discretos en cada caracter
morfogeométrico por superposicion de formas, también se construyé en TNT con

MP, siguiendo el mismo protocolo para la busqueda de los arboles.
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RESULTADOS.

Variacion intrapoblacional. Los analisis multivariados para el dimorfismo sexual y la

variacion etaria sobre cada OTU y caracter de forma, se resumen en el Cuadro 3.4,

incluyendo el numero de CP significativos (nCP) con los que se recupera un

porcentaje de variacion = 95%, generados por los PCA; la Lamda de Wilk (A), el valor

de Fy la significancia, p, de los MANOVA.

Cuadro 3.4. Numero de componentes principales que recuperaron = 95% de la variacion

total (%Var. acum.) para analizar el dimorfismo sexual y la variacion etaria en cada caracter

de forma en las diez OTUs.

ACP Dimorfismo sexual Variacién etaria

OoTuU nCP % Var. acum. A F p* A F p*
Basicraneo Rostral, BCRL

GG1 16 95.17 0.24 2.96 0.02" 0.20 1.20 0.30
GG2 16 95.65 0.57 1.16 0.28 0.28 1.31 0.08
GG3 16 95.40 0.64 0.87 0.61 0.21 1.78 0.02
GG4 15 95.48 0.29 1.44 0.29 0.22 1.20 0.32
GG5 13 96.66 0.19 1.57 0.32 0.35 0.70 0.71
Pml 13 95.34 0.54 0.50 0.86 0.10 1.15 0.40
Poc 13 95.82 0.29 2.20 0.09 0.30 2.15 0.09
Pmt 16 95.16 0.57 0.98 0.50 0.22 1.38 0.16
Mcr 9 96.11 0.05 7.55 0.03 0.00 9.23 0.00
Oba 11 95.85 0.18 2.48 0.13 0.18 0.6 0.84

Contorno Anterior del Arco Cigomatico, CAAC
GG1 11 95.83 0.76 0.55 0.84 0.35 1.16 0.33
GG2 12 95.61 0.67 0.80 0.76 0.31 1.28 0.11
GG3 10 95.29 0.64 1.63 0.12 0.41 1.56 0.07
GG4 10 95.63 0.40 1.45 0.26 0.24 0.94 0.55
GG5 9 95.61 0.77 0.29 0.96 0.37 1.67 0.22
Pml 8 95.94 0.66 0.56 0.81 0.20 1.21 0.33
Poc 10 96.01 0.38 2.44 0.05 0.50 1.49 0.23
Pmt 6 99.30 0.83 0.95 0.47 0.56 1.53 0.14
Mcr 8 95.76 0.42 1.15 0.43 0.10 1.50 0.26
Oba 9 95.48 0.41 1.24 0.38 0.25 0.76 0.71

Contorno Posterior del Arco Cigomatico, CPAC
GG1 10 95.82 0.34 3.97 0.00 0.50 0.84 0.66
GG2 12 95.80 0.93 0.51 0.90 0.70 1.44 0.91
GG3 13 95.62 0.68 1.20 0.31 0.26 2.38 0.00
GG4 4 98.56 0.94 0.27 0.89 0.46 2.23 0.04
GG5 9 96.24 0.86 0.19 0.98 0.71 0.51 0.82
Pml 7 95.18 0.49 2.01 0.12 0.37 1.17 0.34
Poc 10 95.44 0.76 0.64 0.72 0.68 0.99 0.47
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Pmt
Mcr
Oba

GGl
GG2
GG3
GG4
GG5
Pml
Poc
Pmt
Mcr

Oba

GGl
GG2
GG3
GG4
GG5
Pml

Poc

Pmt
Mcr

Oba

95.18 0.72 1.18 0.38
96.83 0.26 2.37 0.15
96.70 0.59 0.60 0.76
Contorno Posterior de la Caja Craneal, CPCC
95.11 0.58 1.29 0.29
95.79 0.89 0.70 0.76
99.42 0.71 1.49 0.18
95.33 0.74 0.48 0.87
99.66 0.74 0.67 0.67
98.06 0.58 1.14 0.39
99.99 0.85 0.52 0.78
96.01 0.65 1.33 0.26
96.16 0.22 2.12 0.21
96.06 0.51 1.06 0.45
Basicraneo Neural, BCNL
95.41 0.69 0.79 0.64
96.15 0.69 1.41 0.13
95.25 0.60 1.94 0.06
95.88 0.33 1.98 0.12
96.05 0.42 0.86 0.60
96.54 0.27 1.98 0.15
95.88 0.60 0.84 0.60
25.92 0.68 0.90 0.55
96.84 0.28 1.58 0.31
96.74 0.31 1.94 0.18

0.38
0.02

0.21

0.41
0.68
0.56
0.42
0.47
0.45
0.81
0.42
0.00

0.34

0.00
0.49
0.38
0.12
0.54
0.10
0.75
0.47
0.01
0.28

1.67
3.74

1.14

0.95
1.29
1.18
0.69
221
0.73
0.74
1.27
22.93

0.92

3.99
1.33
1.73
2.01
0.52
1.39
0.40
0.83
3.82
0.68

0.07
0.52

0.02

0.53
0.16
0.29
0.79
0.11
0.73
0.62
0.24
0.00

0.55

0.00
0.09
0.04
0.04
0.83
0.24
0.92
0.68
0.03
0.77

* Los valores de p en negritas son estadisticamente significativos. Abreviaturas en Cuadro 3.1.

Las muy escasas diferencias encontradas entre los sexos dentro de las OTUSs,

muestran que en general no hay formas propias para machos ni hembras

(dimorfismo sexual).

De hecho,

las Unicas

instancias de dimorfismo sexual

sefialadas por los MANOVA, incluyen el Basicraneo Rostral (BCRL) en el GG1y en

Mcr, asi como también el Contorno Posterior del Arco cigomatico (CPAC) en el

primero (Cuadro 3.4). Por su parte, las pruebas post hoc de Goodall confirmaron el

dimorfismo sexual en el BCRL de Mcr (F= 2.17, p = 0.00), pero no el del GG1 (F=

1.31, p = 0.112) y, por ende; en el GG1 sd6lo se confirmd dimorfismo sexual en el

CPAC (F= 2.02, p = 0.00).
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Figura 3.4 Gradillas de deformacion (TPS) con las diferencias significativas entre la forma promedio
de los machos (vectores) con respecto de la forma promedio de las hembras
(marcas/semimarcas). A. Basicraneo Rostral (BCRL) en M. cryophilus. B. Contorno posterior del
arco cigomatico (CPAC) en el GG1 (latirostris). El extremo anterior del craneo esta a la izquierda.
Ver configuraciones en la figura 3.3.

Las correspondientes gradillas de deformacién se muestran en la figura 3.4. En
el BCRL (Fig. 3.4A) de Mcr, los machos tienen un morro mas corto que las hembras;
la abertura nasal estd mas expandida lateralmente y es mas cerrada antero-
posteriormente; el foramen palatino anterior se recorre anteriormente, pero es mas

corto y estrecho; el hocico estda mas abultado en la sutura maxilar-premaxilar; el

nacimiento posterior del cigomatico maxilar es ligeramente mas anterior; la placa
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palatina es mas ancha lateralmente y, por ende, la hilera maxilar de dientes esta mas

exteriormente desplazada; |la fosa pterigoidea es mas corta y estrecha.

El dimorfismo en el CPAC del GG1 (P/) implica una mayor curvatura en el
nacimiento posterior de los machos con respecto de las hembras, o que ocasiona
mayor inflexién del arco hacia el craneo; se acentua la expansiéon hacia afuera del
hueso escamoso, redondeando mas su contorno y el M3 esta mas desplazado al
interior; la interseccion en el meato auditivo estd mas desplazada posteriormente

(Fig. 3.4B).

En comparacién con las halladas para el tamafio (Cuadro 2.2), en los MANOVA
(Cuadro 3.4) para la forma las diferencias por variacion etaria también fueron mas
escasas entre las OTUs, por lo que la forma ventral del crAneo es mas constante
entre los adultos de las tres categorias etarias (3-5). En los otros caracteres (Cuadro
3.4) puede verse que las diferencias etarias no ocurrieron en los mismos caracteres
entre las mismas OTUs ni edades. Asi, el Contorno Anterior Arco Cigomatico (CAAC)
no observé diferencias etarias estadisticamente significativas e ninguna OTU. El
BCRL present6 variacion etaria en dos OTUs (GG3 o Pf; Mcr); el CPAC en tres
(GG3, GG4 y Oba); el Basicraneo Neural (BCNL) en cuatro (GG1, GG3, GG4, Mcr);
el Contorno Posterior de la Caja Craneal (CPCC) solo en una (Mcr). Ademas, las
comparaciones post hoc de Goodall y a no confirmaron diferencias etarias entre
ningun par de edades en el BCRL del GG3 (3y 4: F=1.32, p=0.099; 4y 5: F =1.34,
p=0.86;3y5F=0.91,p=0.63) nienel BCNL del GG4 (3y4: F=0.81, p=0.6;4vy5:

F=1.02, p=0.33;3y5: F=1.13, p= 0.27).
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El Cuadro 3.5 resume las comparaciones post hoc de Goodall estadisticamente
significativas entre categorias de edad (Edades), junto con las distancias entre las
medias respectivas (Distancia) y la letra de la gradilla de deformacion (Gradilla)
correspondiente a las figuras 3.5 a 3.8. En las figuras 3.5-3.8, las deformaciones de
cada caracter en las respectivas OTUs se basan en la edad mas joven (circulos) con
respecto de la siguiente edad (vectores) entre los adultos, por lo que en las
descripciones de los cambios de forma, se enfatizan los ocurridos en los adultos con

mayor edad.

Cuadro 3.5. OTUs y caracteres de forma que presentaron variacion etaria estadisticamente

significativa en las pruebas post hoc de Goodall.

OoTU Edades F p Distancia Gradilla
Basicraneo Rostral, BCRL (Fig. 4.5)

Mcr 3#4 3.32 0.00 0.02 A
3#5 2.32 0.01 0.02 B
Contorno Posterior del Arco Cigomatico, CPAC (Fig. 4.6)

GG3 4+5 4.51 0.00 0.04 A
3#£5 6.18 0.03 0.05 B

GG4 3#4 2.42 0.00 0.34 C
4#5 2.5 0.00 0.05 D
3#£5 1.17 0.01 0.04 E

Oba 3#5 3.98 0.00 0.06 F

Contorno Posterior de la Caja Craneal, CPCC (Fig. 4.8)

Mcr 3#4 4.72 0.02 0.01 A
4#5 3.39 0.00 0.02 B
3#5 2.29 0.00 0.01 C
Basicraneo Neural, BCNL (Fig. 4.7)
GG1 3#4 2.59 0.00 0.02 A
GG3 3#4 3.39 0.02 0.02 B
3#5 3.47 0.00 0.03 C
Mcr 3#4 2.37 0.00 0.02 D
3#5 1.96 0.01 0.03 E

176



En el BCRL de Mcr, las diferencias entre los adultos jovenes (la edad 3) y los
adultos maduros 4 (Fig. 3.5A), se deben a que en los ultimos se prolonga el hocico,
lo que produce un ensanchamiento lateral y distal de la fosa nasal y del morro;
adelgazamiento del morro a la altura de la sutura maxilar-premaxilar; acortamiento y
engrosamiento de la hilera maxilar de dientes; desplazamiento anterior de las

estructuras en la fosa pterigoidea; desplazamiento anterior del paladar posterior.

A

Figura 3.5. Gradillas de deformacion entre pares de configuraciones por edad para la forma del
basicraneo rostral (BCRL) en Megadontomys cryophilus (Mcr). A. Adultos jévenes (edad 3) contra
adultos maduros (edad 4). B. Adultos 3 contra adultos viejos (edad 5). Los circulos muestran la
configuracion promedio de la forma en la edad méas joven, mientras que los vectores son la
deformacion hacia la configuracién promedio de la siguiente edad.

Las principales diferencias etarias en el CPAC del GG3 (Pf) implican que los

adultos viejos (edad 5) se distinguen de los adultos maduros (edad 4) y adultos

jévenes (edad 3) por una mayor separacion hacia afuera del nacimiento de esta
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estructura, lo cual produce una expansion de su curvatura; esto también contribuye,
por un lado, al acortamiento por desplazamiento antero-interior del punto de
interseccion con el meato aditivo, mientras que por el otro, también al
desplazamiento latero-exterior del borde exterior del alveolo del M3, todo lo cual es
mas intenso en entre las edades mas extremas (Fig. 3.6A y B). El CPAC de Oba,
sigue un patron similar entre los adultos jovenes y los viejos, (Fig. 3.6F), pero a
diferencia del GG3, el contorno del escamoso cambia de practicamente de liso a

ondulado y el desplazamiento del alveolo del M3 es mas notorio.

Figura 3.6. Gradillas de deformacion entre pares de configuraciones por edad para la forma del
contorno posterior del arco cigomatico (CPAC). Las comparaciones en A (edades 4 vs. 5) y B (3
vs. 5), corresponden al GG3 (furvus, Pf); en C (3 vs. 4), D (3 vs. 5) y (4 vs. 5) al GG4 (Puerto de
la Soledad, Oaxaca) y en F (3vs. 5) a Osgoodomys banderanus (Oba). Simbologia en las

gradillas como en la figura 3.5.
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Entre adultos jovenes y maduros (Fig 3.6C) del GG4 (Puerto de la Soledad,
Oaxaca), el contorno ventral del escamoso sufre retraccién interior y la interseccion
con el meato auditivo se desplaza posteriormente en el CPAC. Los adultos viejos se
segregan por la inflexion interior del CPAC, la expansion lateral del escamoso vy el
desplazamiento posterior del meato auditivo, todo lo cual es mas notorio entre las

edades extremas (Fig. 3.6D-E).

Figura 3.7. Gradillas de deformacion entre pares de configuraciones por edad para la forma del
contorno posterior de la caja craneal (CPCC) en Megadontomys cryophilus (Mcr). Las
comparaciones en A son entre adultos jévenes y maduros (3 vs. 4); en B, entre adultos jovenes y
viejos (3 vs. 5); en C, entre adultos maduros y viejos (4vs.5). Simbologia en las gradillas como en
la figura 3.5.

Por cuanto al CPCC en Mcr (Fig. 3.7), las diferencias etarias entre los adultos

jévenes (edad 3) y los otros (edades 4 y 5) tienden a conformar un contorno mas

anguloso por el crecimiento general posterior del neurocraneo con el desplazamiento
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anterior del punto medio exterior del foramen magnum, lo cual es mas notorio contra
la edad 4 porque esta mas achatada (Fig. 3.7A y B). Entre las edades 4 y 5 (Fig.
3.7C), se remarca el contorno anguloso por desplazamiento general en direccion
posterior y con mayor énfasis en el punto medio exterior del foramen magnum; la
sutura presfenoides-basiesfenoides se desplaza anteriormente y las bulas hacia

adentro.

B C
Il 1T
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D E
= Ay

] A 1 o O 7 0 1

Figura 3.8. Gradillas de deformacion entre pares de configuraciones por edad para la forma del
basicraneo neural (BCNL). Las comparaciones en A (edades 3 vs. 4) corresponden al GG1
(latirostris, Pl); en B (3 vs. 4) y C (3 vs. 5) al GG3 (furvus, Pf); en D (3 vs. 4) yE (3 vs. 5) a

Megadontomys cryophilus (Mcr). Simbologia en las gradillas como en la figura 3.5.
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Las diferencias en el BCNL entre los adultos mas jovenes (edad 3) con respecto
de los otros adultos (edades 4 y 5) en el GG1 (P, Fig. 3.8A), el GG3 (Pf, Fig. 3.8 B-
C) y en Mcr (Fig. 3.8D-E), incluyen el crecimiento del craneo en direccién anterior,
por lo que el borde lateral del neurocraneo se adelgaza; hay crecimiento posterior del
craneo y por eso las estructuras mas distales (proceso paraoccipital, extremo distal
del coéndilo occipital y el punto medio exterior del foramen magnum), pierden
curvatura entre ellas haciendo mas liso el borde; hay ensanchamiento latero-
posterior del paladar; foramen magno mas largo y menos amplio, lo cual es mas
evidente en Mcr por el acortamiento anteroposterior. Todo esto también es mas

evidente entre las edades extremas (3 vs. 5) del GG3.
Andlisis filogenético simple de la forma ventral del craneo

Filogenia de caracteres con estados continuos. De la primera busqueda para la
filogenia simple de la forma, se encontrdé un solo arbol (L = 10.142, Cl =0.73, IR =
0.52) con MP, cuya topologia obtenida con los cinco caracteres morfogeométricos se
muestra en la figura 3.9. El &rbol tiene una conformacion no balanceada o asimétrica,
mas bien pectinada, pues va separando las OTUs por la transformacion de la cara
ventral del craneo en una serie de pasos, salvo por dos excepciones. Oba es basal a
todas las deméas OTUs, reteniendo la forma ancestral. Siguen por un lado el clado
con el GG5 (La Esperanza, Oaxaca) y Pml, mientras que por el otro esta la
configuracion promedio derivada para las demas OTUs. A partir de ahi y de una serie
de configuraciones promedio hipotéticas en los respectivos nodos, van derivando las

formas promedio de Poc, Pmt, Mcr, el GG1 (Pl) y el GG4 (Puerto de la Soledad,
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Oaxaca), para terminar con la configuracion promedio mas derivada que reldne a los

GG3 (Pf) y GG2 (Pa).

En la figura 3.9 también se han colocado las fotografias de la vista
craneoventral de ejemplares representativos de las OTUs. Estos ejemplares
corresponden a adultos maduros (edad 4) en el Gl (GG1-5) que provienen de LEC
cercanas a las LT, o de aquellas en que se colectaron por primera vez. Por su parte,
los craneos de ejemplares en las OTUs del GE también son de adultos maduros que
provienen de LEC cercanas a las del Gl o que son ad hoc en Tamaulipas y
Michoacan (Cuadro 4.1); también se indican los nimeros de las diez OTUs (nodos
terminales) y de los nodos internos (estado hipotético ancestral de los caracteres),

conforme al orden que asigno TNT (digitos rojos entre paréntesis).

El mapeo de cada caracter morfogeométrico sobre la filogenia obtenida se
muestra en la figura 3.10A-E, los cambios notorios en la filogenia de la forma
craneoventral se representan en las figura 3.11A-E y se describen con detalle en el
Anexo 3.3.

Las comparaciones pareadas entre nodos y OTUs se indican con flechas en los
mapas filogenéticos de los caracteres (Fig. 3.10), con los estados plesiomorficos (P)
de los caracteres, generalmente a la izquierda, y los apomarficos (A), a la derecha,
de las bifurcaciones, seguidos por el nimero de cambios y su intensidad en toda la
rama (> numero de asteriscos, > intensidad), conforme a la magnitud de los vectores

(tipos 3 a 5, ver Métodos).

182



38

(15)

(10) |

100

(14)

9
(13)

Figura 3.9. Filogenia simple de la forma ventral del craneo con cinco caracteres sin discretizar
estados de caracter y fotografias representativas de los taxa. Digitos rojos entre paréntesis,
nameros asignados por TNT a los nodos; digitos negros, porcentaje de soporte alcanzado con
1000 réplicas bootstrap.

Por el nimero de cambios notorios que tuvieron en la filogenia de la forma
ventral (flechas rojas, Fig. 3.10), los caracteres se arreglan en BCRL (n = 8), CPAC

(n = 7), BCNL (n = 6), CAAC (n = 2) y CPCC (n = 1). Oba comparte la forma

ancestral del nodo 10. La primera modificacion notable deriva desde ese nodo en
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todos los caracteres. Otros cambios notables de forma van desde el nodo 13 hacia
Poc y desde el nodo 18 hacia el GG4 en BCRL, CPAC y BCNL, asi como desde el

nodo 11 hacia Mcr en los dos basicraneos y contornos del arco cigomatico.
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C. Contorno Posterior arco Cigomatico,
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Figura 3.10. Mapeo de caracteres y sus cambios (flechas) sobre la filogenia de la forma craneoventral, enfatizando los méas notorios (flechas
rojas). A, apomorfico; P, plesiomorfico; nimeros, cantidad de marcas cambiantes; asteriscos, intensidad del cambio (* leve, ** moderado,

*** intenso; en el Ultimo esquema se indican los nimeros de los nodos por TNT. Ver texto.
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Casi todos los nodos desde el extremo izquierdo en el BCRL (Fig. 3.10A),
sufren cambios notorios hacia las ramas de la derecha (flechas rojas), con la
excepcion del nodo 15 que es mas apomorfico en sentido contrario con respecto de
Pml; del nodo 16 hacia el GG1 (PI) y del nodo 17 hacia los GG3 (Pf) y GG2 (Pa) que
no tienen cambios notorios (solo flechas negras). Por ende, este caracter también
sufre cambios conspicuos hacia el nodo 15, Poc, Pmt, Mcr y GG4 (Puerto de la
Soledad, Oaxaca), desde sus respectivos estados ancestrales. A esto se suman en
la izquierda del arbol los dos cambios notorios desde el nodo basal 10, ya
mencionado, y desde el nodo 11 al nodo 16, respectivamente, por lo que en este
caracter los cambios notorios abarcan el 50% de los 18 posibles, a lo largo de la

filogenia.

A los tres cambios notorios ya mencionados del CPAC (Fig. 3.15C), se suman
el del nodo 14 hacia el nodo 15 y de ese hacia Pml, el del nodo 18 hacia el GG1 (PI)
y el del nodo 17 al GG4 (38.88%). El BCNL (Fig. 3.15E) tiene 33.33% de cambios,
incluidos los tres mencionados arriba, junto con los que van del nodo 15 al GG5, del
nodo 12 al nodo 11 y del nodo 17 al GG4. Finalmente, de los dos caracteres mas
conservadores, CAAC (11.11%, Fig. 3.15B) y CPCC (5.55%. Fig. 3.15D), ya se

mencionaron sus cambios notorios.
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C. BASICRANEO NEURAL, BCNL
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Figura 3.11. Cambios mas notorios (flechas rojas) entre nodos y OTUs por caracter (A-E), a lo largo
de la filogenia de la forma ventral del craneo con las coordenadas de las configuraciones
promedio (sin discretizar). Las flechas indican la direccién del cambio; los caracteres estan a la

misma escala. Ver el Anexo 3.3 para descripcién.
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Discretizacion de los estados de caracter. De los andlisis CVA, se obtuvieron los
eigenvalores (A) de las variantes candnicas (CV) significativas en los MANOVA (X? =
24.14 a 2410.28; p =2.22E-16 a 0.021; gl; = 198 — 342, gl, =2619 - 2649), a partir de
las distancias de Mahalanobis entre los centroides de las diez OTUs, asi como los
porcentajes individuales y acumulados de la varianza que explican, respectivamente
(Cuadro 3.6); en el Cuadro también se resume el nimero de Grupos reconocibles por
el analisis y los porcentajes de agrupacion correcta por verosimilitud con 1000

remuestreos sin reemplazo o jackknife.

Cuadro 3.6. Eigenvalores (A) y porcentaje discriminatorio, individual (%ID) y acumulado
(%AD), de la varianza total que explican las variantes canoénicas (CV) significativas para
cada caracter de forma; al final se indica el nUmero de grupos pueden ser discriminados,
seguidos por el porcentaje de agrupacién correcta que logran las respectivas CVs en 1000
réplicas jackknife.

Cv A % ID. % AD N % ID. % AD A % ID. % AD
BCRL CAAC CPAC
Cvl 5.00 33.95 33.95 2.50 25.45 25.45 3.63 31.43 31.43
Cv2 3.70 27.08 61.03 1.68 22.49 47.94 2.56 22.09 53.52
Cv3 2.20 12.79 73.82 1.30 16.30 64.24 1.40 14.57 68.09
Cv4 154 8.71 82.53 0.97 12.29 76.52 0.99 11.74 79.84
Cv5 154 6.43 88.96 0.42 7.84 84.37 0.72 6.90 86.73
Cve 1.01 5.27 94.23 0.38 6.13 90.49 0.59 5.36 92.09
Cv7 0.81 3.22 97.45 0.30 4.33 94.82 0.41 3.61 95.70
Cv8 0.54 1.73 99.18 0.30 3.15 97.97 0.25 2.19 97.90
Cvo 0.29 0.82 100.00 0.17 2.03 100.00 0.22 2.10 100.00
10, 75.51% 10,63.27% 10, 69.68%
CPCC BCNL
Cvl 1.85 25.45 25.45 3.08 47.29 47.29
cv2 0.77 22.49 47.94 0.83 19.89 67.19
Cv3d 0.73 16.30 64.24 0.70 12.07 79.26
Cv4  0.49 12.29 76.52 0.38 5.55 84.82
Cvs 0.24 7.84 84.37 0.25 5.11 89.93
Cve 0.19 6.13 90.49 0.20 3.31 93.25
Cv7 0.16 2.90 96.16
Cv8 0.11 2.25 98.41
CV9 0.07 1.58 100.0
7,43.73% 10, 55.59%

Ver 3.3 para abreviaturas.
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Cuatro de los cinco caracteres morfogeomeétricos fueron eficientes para
discriminar entre las OTUs y cada una puede tener forma propia, conforme los
ANOVAs y esto garantizé asignarles estados (Cuadros 3.6, 3.7). Sélo el CPCC no
permitié reconocer mas de siete grupos; e. g., al menos tres de las OTUs presentan

una forma muy similar para este caracter (Cuadros 3.6, 3.7).

La proyeccion de las formas individuales (ejemplares, simbolos pequefios) y
promedio (centroides, simbolos grandes) de las OTUs en las primeras dos variantes
canonicas (CV1-2, Fig. 3.12A-E), explicé entre el 47.94% y el 67.19% de la variacion
total en la forma craneoventral (Cuadro 3.6). Las gradillas de deformacion comparan
las formas promedio mas extremas en cada CV, contra la forma promedio global

entre todas las OTUs (coordenadas 0,0).

Los respectivos coeficientes cofenéticos (cc) para el ajuste de los datos fueron
altos (BCNL, cc de 0.88) o muy altos (0.95, BCRL - 0.98, CPACC) en los
dendrogramas sobre las distancias de Mahalanobis entre los centroides de las OTUs
(Fig. 3.12). En los nodos de los dendrogramas, se indica cuales CVs permitieron
discriminar las configuraciones en estados de caracter, de acuerdo a la inspeccion
visual de las medias de las puntuaciones en la CV1, después de los ANOVAs (Fig.
4.12). El orden de los estados de caracter inicié con el estado méas derivado (9 o 7),
de acuerdo con la tltima CV (CV9 o CV7, Cuadro 3.6) en el caracter correspondiente
y de ahi hacia a atras hasta asignar el estado mas ancestral a la OTU en la base del

dendrograma.
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D. Contorno posterior de la caja craneal, CPCC
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Figura 3.12. Proyeccién de las formas promedio individuales y centroides (simbolos mas grandes)
para cada OTU en los dos primeros ejes canodnicos (CV1-2), junto con la agrupacion de las OTUs
en las cinco variables de forma para el craneo ventral. Las gradillas ilustran la deformacion de las
formas promedio al extremo maximo de cada CV con respecto de la forma en las coordenadas
0,0. En los dendrogramas se superponen las CV que permitieron discriminar entre las OTUs, de

acuerdo a cada caracter (Cuadro 3.6).

En el CVA para el BCRL (Fig. 3.12A), la CV1 separa débilmente las OTUs
entre GE (derecha) y GI (izquierda), ya que Oba y Poc se superponen con los
primeros. Oba (arriba) y, especialmente Mcr (abajo), estdn mas aislados de otras
OTUs sobre la CV2. El dendrograma resalta la forma particular de Mcr en la CV2
gue se separa primero de todas las OTUs. Luego la CV1 distingue la forma de Oba 'y
Pmt de todas las de los GG. Sigue la CV3 separando la forma de Pml y Poc en el

GE, de las formas en los GG. La CV6 discrimina las dos formas de Oaxaca (GG4 y
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GGb5) contra los GG1-3. Las restantes cinco CV (CV5, CV4, CV9 y CV8) separan las
formas de los pares de OTUs en el dendrograma. En este caracter se asignaron las
formas mas derivadas a las dos poblaciones de Oaxaca, mientras que la forma basal

fue Mcr en la matriz de caracteres (Cuadro 3.7).

En el CAAC (Fig. 3.12B), la CV1 separa a Oba solo de manera difusa, ya que
las demas OTUs estan muy superpuestas, aunque los Gl se concentran hacia la
derecha. La CV2 nuevamente separa a Oba (arriba) y, especialmente, a Mcr (abajo).
En el dendrograma respectivo, Mcr también es el primero en separarse por su forma
caracteristica, siendo el mas divergente, seguido por Oba (CV3). La CV1 separa las
formas del CAAC en los tres Peromyscus del GE contra las formas en los GG, los
cuales se asocian como en el caracter anterior por la CV6. Las CV4, CV8 y CV9,
distinguen las formas de los respectivos pares. En la matriz de caracteres (Cuadro
4.8), el CAAC mas derivado fue asignado al GG3 y el mas ancestral a Mcr.

La CV1 del CPAC (Fig. 3.12C), separa a Oba del resto, solamente y aunque la
CV2 no alcanza a separar alguna OTU particular porque se entremezclan, hay cierta
tendencia a que los tres Peromyscus del GE se concentren abajo, mientras que los
GG y Mcr se queden arriba. En el dendrograma, Oba es la primera en separarse del
resto por la CV1, sigue Mcr, separada por la CV2. La CV4 discrimina dos grupos de
Gl entremezclados con los Peromyscus del GE. En un extremo, la CV9 separa a Poc
del par formado por Pml y el GG5. En el otro extremo la CV3 distingue a Pmt del

GG4, la CV6 a éste del GG1y la CV7 al ultimo del GG1 par formado por el GG3 con
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el GG2. Las CV8 y CV5 separan los ultimos pares. El estado mas derivado
correspondio a Poc, mientras que el mas ancestral a Oba. (Cuadro 3.7)

Solo la forma promedio de Oba se separa nuevamente del resto en la CV1y la
CV2 para el CPCC (Fig. 3.12D), aunque los tres Peromyscus del GE muestran cierta
tendencia a concentrarse sobre la parte superior izquierda, mientras que Mcr se
superpone con todos los Gl. También en el dendrograma, Oba es la Unica que no se
agrupa con ninguna otra OTU y es segregada por la CV1. Luego la CV2 conforma
dos grupos en los cuales, como en el caracter anterior, los GE se mezclan con los
Gl. En el primero de ellos, la CV3 separa a Poc del par formado por el GG5 y Pml.
En el otro grupo, la CV4 separa a Pmt y las OTUs restantes, van separandose
secuencialmente por la CV5 con el GG1, GG3, GG4 y el par de Mcr con el GG2. Es
en este caracter que la CV5 resulta en varias OTUs con estados de caracter
compartidos (Cuadro 3.6). Pml tuvo el estado mas derivado y Oba el basal (Cuadro
3.7).

En el BCNL (Fig. 3.12E), las OTUs se entremezclan y sélo Poc tiende a
separarse (izquierda). La CV2, solo tiende a separar al GG5 (abajo). En el
dendrograma, la CV1 separa a Poc del resto. La CV3 separa a Mcr y la CV2 segrega
dos grupos. En uno de ellos, la CV5 separa al GG5 del par conformado por Oba y
Pml. En el otro grupo, la CV4 aparta otros dos grupos. En uno de ellos, Pmt es
separado del GG1 por la CV8, mientras que en el otro, la CV9 separa al GG4 del par
con el GG2 y el GG3. Las CV7 y CV8 terminan por separar los pares mencionados.

El estado mas derivado correspondié al GG4 y el basal a Poc (Cuadro 3.7).
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Construccion de la filogenia con caracteres discretizados. Los estados discretos
para cada caracter morfogeomeétrico se resumen en la matriz de caracteres (10r x 5

c; Cuadro 3.7).

Cuadro 3.7. Matriz de caracteres de forma con estados discretizados, por métodos multi y

univariados.

Tax BCRL CAAC CPAC CPCC BCNL

Oba
Mcr
Pmt
Poc
Pml
GGl
GG2
GG3
GG4
GG5

©COooooO~NUTOITOoO O
CoOwoOoO~NOaOM~MB_NDW
QOO ~NUITOR~WN
OO OO WrAOIN
GQON~N00OO WO

Se obtuvieron tres arboles (L = 28; IC = 1.00 e IR = 1.00) con formas
compartidas como caracteres discretizados. En el cladograma de consenso estricto
(CE, Fig. 4.13), es clara la separacion basal de Oba y el soporte es total para separar
al clado de Pml y a Poc de otro clado con del resto de las OTUs, pero fuera de eso,
los demés soportes son mucho muy bajos. En todos los arboles (Fig. 3.13) al ubicar
a Oba en la raiz de los arboles, destaca que: a) en el siguiente clado se agregan Pml
y Poc; b) el GG5 es basal a los deméas GG; c) se presenta un clado con el GG4 vy el
GG1,; d) las diferencias entre las topologias se deben a la localizacion cambiante de

Mcr:
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Figura 3.13. Arriba, arboles (1-3) con cinco caracteres discretizados y su consenso estricto (CE); digitos negros, nodos de TNT; digitos rojos

en el CE, 1000 réplicas bootstrap. Abajo, estados de caracter (digitos negros) con sus pasos y sinapomorfias en cada caracter de forma.
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En los arboles 1 y 2 (Fig. 3.13), el clado mas derivado integra al GG3 con el
GG2; en el primero, Mcr precede a dos clados con los GG1-4, mientras que en el
segundo precede a los GG2 y GG3. En la topologia 3, Mcr se une con el GG3 en un
clado precedido por el GG2. Todo esto es lo que produce una politomia en el

cladograma de CE entre los GG1-4 con Mcr. (Fig. 3.13, CE).

A diferencia de la filogenia de forma obtenida con caracteres continuos, en
estas tres filogenias, TNT permitié visualizar la longitud de las ramas, considerando
el nimero de pasos que tuvo cada caracter (Fig. 3.13). En el Cuadro 3.8 y la figura
3.13 se muestran los cambios en cada arbol con la numeracion generada para los

nodos por TNT.

Cuadro 3.8. Cambios en los caracteres de cada nodo (OTUs y nodos internos con los
estados ancestrales de los caracteres) en tres arboles construidos con estados de caracter
discretizados.

NA NS BCRL CAAC CPAC CPCC BCNL
Nodo Nodo Nodo Cambio Nodo Cambio Nodo Cambio Nodo Cambio Nodo Cambio
Arbol 1

Oba N14 N15 6ab Pml 4a5b Poc 5a9 Poc 6a3 Poc 6a3
GG3 N17 N12 6a9 N12 4a8 Pmt 5a4 Pmt 6a4 N13 6a8

GG2 N16 Mcr 9a4 Mcr 8az2 N11 6ab GG5 8ab
GG1 9a7 GG1 8a7 GG4 8a9
N18 9a8 N18 8a9 Mcr 8a4
N18 8a7
Arbol 2

Oba N15 N16 6ab Pml 4a5b Poc 5a9 Poc 6a3 Poc 6a3
GG3 N17 N13 6a9 N13 4a8 Pmt 5a4 Pmt 6a4d N14 6a8

GG2 N11 GG1 9a7 GG1 8a7 N12 6ab GG5 8ab5b
Mcr N18 GG4 8a9
Arbol 3

Oba N16 N17 6ab N14 4a8 Poc 5a9 Poc 6a3 Pml 4ab
GG3 N18 N14 6a9 GG1 8a7 Pmt 5a4 Pmt 6a4 Poc 6a3
GG2 N11 GG1 9a7 N12 8a9 Mcr 8a3 N13 6ab N15 6a8

N12 9a8 Mcr 9a4 GG5 8ab
Mcr 8a4 GG4 8a9
N12 8a7
Mcr 7a4

NA, no autoapomorfias; NS, no sinapomorfias. N#, nodo numerado sensu la figura 3.13. Ver 3.3 para
abreviaturas de OTUs y caracteres. El sombreado indica la misma forma entre las OTUs.
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Con la excepcibn de Oba y los GG3 y GG2, las cuales no observan
autoapomorfias en ninguno de los arboles (NA en Cuadro 3.8), ya que sus formas
portan ciertos caracteres sinapomorficos, las demas OTUs tienen diferentes tipos de
cambios en esos caracteres, de acuerdo con el arbol. Algunos nodos mantienen el
estado hipotético de los caracteres y no muestran sinapomorfias (NS en Cuadro 3.8):
el nodo que va del estado ancestral en la raiz hacia el resto de las OTUs en todos los
arboles; el que asocia los GG1-4; el que asocia o separa a Mcr de los GG1-4; el que
asocia al GG4 con el GG1. En los demas cambios, solo hay cambios hacia una

sinapomorfia o hacia autoapomorfias.

Los caracteres que mostraron estados autoapomorficos en todos los arboles
(Cuadro 3.8, Fig. 3.13) fueron el BCRL para Mcr y el GG1; el CAAC para Pml, Mcr y
el GG1; el CPAC y el CPCC para Poc y Pmt; el BCRL para Poc, GG5 y GGA4.
Asimismo, los caracteres con nodos ambiguos en la raiz fueron los dos contornos del
arco cigomatico (CAAC, CPAC) y el de la caja craneal (CPCC). EI CPAC también
presenté ambigiedad en los nodos que conectan al Mcr con los GG1-4, entre todos
esos GG y entre el GG4-GG1, con la excepcion del arbol 3 que soporta la
sinapomorfia del clado del GG2 con el par formado por el GG3 y Mcr. En la figura
3.14 se muestran los cambios de forma en los caracteres, a lo largo de las tres

filogenias.

Aun cuando las topologias de los arboles fueron diferentes, notese que los
cambios en los caracteres son los mismos entre ellos, aunque la numeracion no

coincida en los pasos (Fig. 3.13). En el BCRL (Fig. 3.14A), Oba y Pmt comparten su
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estado o forma plesiomérfica, mientras que Pml-Poc, GG5-GG4 y GG3-GG2 sus
respectivas formas derivadas; la forma del GG1 siempre deriva hacia su nuevo
estado desde la forma GG4-GG5; la de Mcr surge igual que el GG1 en el &rbol 1,

desde un estado ambiguo compartido en el arbol 2 y desde la forma de los GG3-GG2

en el arbol 3 (Fig. 3.14).

A. Basicraneo rostral, BCRL

y
$ .
l .
ObaPmt ObaPmt GG5GG4 GG5GG4 GG5GG4 PmIPoc GGIGG2
PmiPoc GG5GG4 Mcr GG1 GG3IGG2 GG1 Wer
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C. Contorno posterior del Arco cigomatico, CPAC
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Figura 3.14. Secuencia de cambios en la forma dentro de la filogenia construida con cinco caracteres
craneoventrales en las diez OTUs.

En el CACC (Fig. 3.14B), las OTUs con la misma forma son Poc-Pmt, GG4-

GG5 y GG3-GG2; Oba y Pml derivan de uno de los estados ancestrales ambiguos; el
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GGl de la forma GG4-GG5; Mcr igual que GG1 en el arbol 1, desde un estado

ambiguo compartido en el arbol 2 y desde la forma de los GG3-GG2 en el arbol 3.

Las OTUs que comparten la forma del CPAC (Fig. 3.14C) son PmI-GG5 desde
uno de los estados plesiomorficos, alternativos de la raiz y los GG3-GG2; Oba tiene
el otro estado plesiomorfico de la raiz; las respectivas formas autoapomorficas de
Poc y Pmt, derivan del segundo estado de la raiz; la forma de Mcr, el GG4 y el GG5,

derivan desde la forma de PmI-GGS5.

En el CPCC (Fig. 4.14D), las OTUs que comparten las mismas formas son Pml-
GGb5, desde un estado plesiomérfico hipotético, alternativo en la raiz, asi como Mcry
los GG1-4 desde estados hipotéticos derivados, pero ambiguos; La forma de Oba es
la del otro estado hipotético plesiomorfico de la raiz; las respectivas formas
autoapomoérfica de Poc y Pmt derivan del segundo estado hipotético, del cual derivan

PmI-GG5.

Finalmente, la forma conservada del BCNL esta en Oba-Pml, mientras que Pmt
y el GG1 comparten la forma sinapomorfica derivada de ese estado y GG3-GG2 son
sinapomorficas, derivadas de la forma de los ultimos; la forma autoapomorfica de
Poc deriva del estado plesiomdérfico, mientras que las formas autoapomorficas del
GGb5, GG4 y Mcr, derivadas de la forma Pmt-GG1. Nétense los cambios de forma en
Mcr con respecto de otra OTU en las figuras 4.13 y 4.14, lo cual ocasiona la

politomia del CE.
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DISCUSION
Variacion intrapoblacional.

Dimorfismo sexual. El estudio de la forma craneoventral sélo confirma dimorfismo
sexual para el primer Grupo Genético (GG1, latirostris) en el contorno posterior del
arco cigomatico (CPAC), el cual se despliega hacia afuera y hacia adentro en los
machos, por lo que se adelgaza y se vuelve mas anguloso que en las hembras; esto
sugiere cambios en la musculatura para la masticacion (Cox et al. 2012, Baverstock
et al. 2013). Se puede concluir entonces, que en el sexo no ejerce influencia sobre la

forma ventral del craneo en los Grupos Internos (Gl).

Entre los Grupos Externos (GE), Megadontomys cryophilus presenta diferencias
significativas entre machos y hembras exclusivamente en el basicraneo neural
(BCNL), lo que podria estar relacionado con un menor volumen en el hocico del
macho y, por ende, puede indicar alguna subdivisién del nicho tréfico entre los sexos
(Shine 1989). Sin embargo, la presencia de este Unico caracter dimorfico, coincide
con la ausencia general de dimorfismo sexual en otras especies de Megadontomys

(Vallejo et al. 2017).

Variacién etaria. Aunque fueron mas los caracteres de forma que mostraron
variacion etaria, no fueron siempre los mismos ni fueron consistentes en todas las
Unidades Taxondmicas Operativa (OTUs). Entre esos caracteres, el BCNL y el
CPAC son los que tienen mayor influencia atribuible a la variacion etaria entre los Gl

y los GE.
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En el BCNL el patron es el cambio de forma estadisticamente significativo entre
los adultos jovenes (edad 3) y los adultos maduros (edad 4), mientras que su forma
se vuelve estable entre los ultimos y los adultos viejos en las tres OTUs que lo
presentaron (GG1, latirostris; GG3, furvus; M. cryophilus). En cambio para el CPAC,
la deformacion etaria es propia de cada OTU: los viejos difieren de otros adultos en
el GG3; las tres categorias de adultos difieren entre si en el GG4 (Puerto de la

Soledad, Oaxaca); los adultos jovenes y viejos difieren en Osgoodomys banderanus.

Finalmente, el cambio de forma en el contorno posterior de la caja craneal
(CPCC) unicamente ocurrié en M. cryophilus, siendo que la edad 4 difiere mas con
las otras dos porque parece reducirse. Esta tendencia puede estar influenciada por el
numero de ejemplares analizados en cada categoria etaria (n < 5), ya que con una
baja representacion, los calculos de la forma promedio se pueden sesgar por error de
muestreo (Cardini y Elton 2008), en este y los otros caracteres de M. cryophilus. Por
otra parte, si no se trata del nimero de ejemplares, la variacién etaria en diferentes
caracteres de esta especie podria sugerir cambios en los procesos moleculares
(Maga et al. 2015; Pallares et al. 2015) y hormonales (Sinnesael et al. 2011, Williams
2013) para la modelacién Osea del craneo adulto entre individuos de diferentes
cohortes dentro de la poblacion, como sucede de manera analoga en otros
mamiferos (Dechman et al. 2007), pero hace falta estudiar mas esta especie para

confirmarlo.

En general, los patrones de polimorfismo etario podrian estar indicando, aunque

con diferencias sutiles en las deformaciones para las respectivas OTUs involucradas,
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procesos asociados con el crecimiento craneal desde los adultos jévenes hacia los
maduros, en los cuales concluye, involucrando en el proceso, diferentes direcciones
e intensidades en distintas estructuras (Urban et al. 2016). Sumado a eso, una vez
qgue deja de crecer un hueso, otros procesos genéticos y hormonales producen la
subsecuente calcificacion que también cambia la forma en los adultos viejos (Boskey

y Coleman 2010, Sinnesael et al. 2011, Williams 2013, Barbeito-Andrés et al. 2016).
Filogenia simple con caracteres de forma.

Informacién evolutiva contenida en los caracteres morfogeométricos. En la
informacion filogenética que puede contener cada caracter se analiza, por un lado, si
existe suficiente variacion estadistica para reconocer entre grupos (De Luna y
Mishler 1996; Ramirez-Sanchez et al. 2016), mientras que por el otro, se verifica si el
arreglo de la topologia generada con estos caracteres es congruente con arboles
filogenéticos que sean validos para los taxa involucrados (Jenner 2004, Wiens 2004)
y en este estudio, las filogenias de referencia son las moleculares simples con Cyt-b

y con ND3-ND4L-ND4, respectivamente (Capitulo 1).

Se ha planteado que por su funcién, la regién posterior del craneo
(neurocraneo), integrada por el condrocraneo (béveda) y el basicrdneo neural (base
ventral de la béveda), tiene una variacion méas reducida en comparacion con la regién
anterior, conformada por el rostro (Lieberman et al., 2000a, 2000b; Hallgrimsson et
al. 2007). Este planteamiento de conservacion de la forma, podria explicar por qué
los dos caracteres neurocraneales, BCNL y CPCC, tuvieron un bajo porcentaje de

clasificacion correcta, en comparacion con los demas caracteres. Sin embargo, cabe
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hacer notar que el bajo porcentaje de reconocimiento de los individuos en las OTUs
por el CPCC no implicé carencia de informacién para los analisis filogenéticos y, de
hecho, fue uno de los caracteres con mayores cambios (apomorfias) entre las OTUs,
independientemente de que se transformaran o no los caracteres. Como se ha
mencionado, cualquier caracteristica variable puede usarse como caracter
sistematico, pues solamente se requiere que su variacion sea heredable y mayor
entre grupos que dentro de ellos (Mishler y De Luna 1997, Ramirez-Sanchez et al.

2016).

Por su parte, el mayor porcentaje de agrupacion correcta en los caracteres de
la region rostral (basicraneo rostral, BCRL; contornos anterior y posterior del arco
cigomatico, CAAC y CPAC, respectivamente), indica que son caracteres eficientes
para la discriminacion entre grupos. Aunque cabe mencionar que el CAAC tuvo un
comportamiento muy conservador en la filogenia de la forma craneoventral del
créneo, lo cual puede estar relacionado con la evolucion de su funcion para la fijacion
de musculos del aparato masticatorio en roedores muroideos (Satoh e lwaku 2008;

Sambasivan et al. 2011, Baverstock et al. 2013)

Los caracteres explorados en este trabajo constituyen el primer acercamiento
para incorporar diferentes estructuras que componen al crdneo con diferentes
origenes histomorfolégicos en analisis filogenéticos de la forma dentro de
Peromyscus, lo cual ya se ha hecho en otros mamiferos (Cheverud 1982, Lieberman
et al. 2000a, Cardini y Elton 2008, Hallgrimsson et al. 2007, Klingenberg 2013). El

mapeo de estos caracteres en la filogenia, también proporcion¢ informacion detallada
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sobre el cambio de estado de la forma entre las OTUs como se ha hecho en otros
estudios (Catalano et al. 2010, Catalano y Goloboff 2012, Ramirez-Sanchez et al.

2016).

Interpretacion de las filogenias simples para la forma. De acuerdo con la manera
en que se trataron los caracteres, las filogenias de la forma muestran congruencias e
incongruencias entre sus topologias generales, lo cual es importante porque de ellas
se derivan diferentes hipétesis evolutivas (Shao y Sokal 1990, Page 1993, Mooers
1995, Huelsenbeck y Kirkpatrick 1996, Salisbury 1999). Por ejemplo, en la filogenia
sin transformar las configuraciones promedio en estados de caracter, la forma
craneoventral de GG5 (La Esperanza, Oaxaca) estaria mas cercanamente
relacionada con la de Peromyscus melanocarpus, lo cual implicaria que esos
ejemplares no eran asignables a P. furvus, o bien, que por proceder de la misma
localidad, su forma sufre canalizacion ambiental (Caumul y Polly 2005). Sin embargo,
para poder verificar si el clado conformado por ambos taxa, desvela cercania
filogenética entre las formas craneo-ventrales promedio del craneo, o mas bien se
deriva de convergencia canalizante como producto de la influencia del ambiente, es
necesario secuenciar genes mitocondriales del GG5 (La Esperanza, Oaxaca). Esto
ademas permitiria introducir esta OTU en los andlisis filogenéticos para dilucidar sus
relaciones con P. melanocarpus y con los componentes de P. furvus sensu lato,
examinados aqui (Grupos Genéticos 1-4). Entre las diferencias en el arreglo de las
OTUs cuando solo se usaron las configuraciones promedio contra su discretizacion,

destaca que: a) el GG5 se ubicé entre los GE (ligado a P. melanocarpus) en
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oposicion a que precedié a M. cryophilus y a los demés Grupos Genéticosl-4 (GG1-

4); b) M. cryophilus antecede a los GG1-4 contra que se mezcla con ellos.

Goloboff et alii (2006) proponen que es mejor incorporar los caracteres
continuos sin discretizar en TNT, ya que el programa genera estados de caracter por
si mismo, al tratarlos como caracteres aditivos, sin “distorsionarlos” porque usa
algoritmos ad hoc que se basan en conformar intervalos. Estos autores resaltan que
tratar como tales a los caracteres (e. g., sin transformarlos), permite usar la
informacion filogenética atil que portan para la optimizaciéon de politomias (Goloboff
et al. 2006). Lo anterior concuerda con que la filogenia paso a paso de la forma,
producida con las configuraciones sin transformarlas en estados, no tuvo politomias y
sus indices de consistencia y retencion rechazaron las homoplasias. En la topologia
de esta filogenia sélo se unen el GG5 con Peromyscus melanocarpus y el GG3
(furvus) con el GG2 (angustirostris) en las respectivas sinapomorfias (e. g., la
superposicion de sus respectivos intervalos es igual a cero). En cambio, los demas
intervalos conformados difieren entre si, separando por eso a cada una de las demas
OTUs, lo que podria interpretarse como que cada una tiene una forma particular
(autoapomorfica) y que el arreglo que tienen entre ellas corresponderia a la

secuencia de cambios de la forma entre los GE y, especialmente entre los GG1-5.

Sin embargo, con este tipo de caracteres en donde la matriz de datos se
conforma con las respectivas coordenadas en las configuraciones de cada forma
promedio, TNT no permite visualizar los pasos con que contribuyen los cinco

caracteres, por lo gue no puede confirmarse una interpretacion (Meier y Ali 2005). En
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esta filogenia simple de la forma, salvo por el GG5, todos los GE preceden al resto
de los Gl y el orden en que estan los GG1-4, es mas acorde con la filogenia
producida con métodos probabilisticos para ND3-ND4L-ND4, asi como con la que
encontraron Avila-Valle et alii (2012) para ND3-ND4. Esta filogenia de la forma
basada en caracteres no transformados, aunque es casi tres veces mas corta que la
filogenia de forma con caracteres discretizados, tiene 27% mas homoplasia y s6lo un
poco mas de la mitad de las sinapomorfias esperadas fueron retenidas desde los

datos.

Al usar las técnicas multivariadas sensu Ramirez-Sanchez et alii (2016) y los
ANOVA (Dra. Marcia Ramirez Sanchez, durante los Temas Selectos Il y Ill) para
discretizar, no hay homoplasia en las tres mejores topologias producidas y se
retienen todas las sinapomorfias esperadas. Estas tres topologias coinciden en que
P. melanocarpus y P. ochraventer tienen una forma craneoventral sinapomorfica y
gue P. mexicanus totontepecus y el GG5 tienen una forma propia que comprende
diferentes estados en la filogenia; e. g., ahora el GG5 comparte un ancestro en
comun con los tres Peromyscus del GE, pero es mas cercano a P. m. totontepecus.
Luego, dependiendo de déonde se ubique, M. cryophilus puede ser el grupo hermano
autoapomoérfico de los pares sinapomorficos conformados por los GG4 (Puerto de la
Soledad, Oaxaca) y GG1 (latirostris), GG3 (furvus) y GG2 (angustirostris),
respectivamente, o puede ser sinapomorfico con el GG3. Es muy probable que el
bajo niumero de ejemplares del M. cryophilus, junto con su forma derivada con

respecto de los Peromyscus del GE, sea el motivo de que se mezcle entre los GG1-4
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(Cardini et al. 2015); sin embargo, también es posible que su forma derivada sea
méas afin a la de los GG. De hecho, Megadontomys se usé como referencia
comparativa para describir a P. latirostris (Dalquest 1950). El orden de los GG1-4 de
esta filogenia coincide con los resultados de maxima parsimonia (MP) para todas las
secuencias genéticas analizadas en esta tesis, asi como con los analisis

probabilisticos para Cyt-b, todo lo cual también concuerda con Harris et alii (2000).

La discretizacion de las formas como estados de caracter, produce mayor
namero de pares sinapomorficos en las topologias entre los GG1-5 y este tipo de
datos en la matriz de caracteres permite que TNT mapee los pasos con que
contribuye cada uno a la longitud del arbol (Goloboff et al. 2008). Esto tiene la
ventaja de que permitié rastrear autopomorfias, sinapomorfias y ambigledades en
los caracteres, contribuyendo asi a una interpretacion de la topologia con mas
evidencias. En este contexto, el contorno posterior de la caja craneal (CPCC) tiene el
menor numero de pasos y se mantiene tan conservado como en la otra filogenia
simple de la forma, pero a diferencia de ésta, el basicraneo rostral (BCRL) es el
siguiente caracter menos cambiante entre las OTUs. Las dos filogenias de forma
coinciden en que el contorno posterior del arco cigomatico (CPAC) es un caracter

con muchos cambios de forma entre las OTUSs.

Todos los caracteres utilizados y la filogenia de forma, contribuyeron al
entendimiento de las relaciones entre las OTUs. Como el tamafo, la forma
craneoventral tiene su propio nivel de informacion filogenética (Blomberg et al. 2003,

Klingenberg y Monteiro 2005, Adams et al. 2013) en donde aspectos ontogenéticos,

211



ecofisiolégicos y filogenéticos, pueden influir en conjunto. Entre los primeros, esta la
expresion genética (Quarto et al. 2009, Maga et al. 2015, Pallares et al. 2015,
Barbeito-Andrés et al. 2016) y hormonal (Sinnesael et al. 2011, Williams 2013) para
construir la forma del craneo durante el desarrollo (Wilson 2010); entre los segundos
la dieta y, por ende, el desarrollo de la musculatura en el aparato masticatorio (Satoh
e Ilwaku 2008, Cox et al. 2012, Baverstock et al. 2013), la cual junto con los
mecanismos de modelacion del hueso (Garland y Pomerantz 2012, Jilka 2013),
cincelan la forma en los adultos; por ultimo, las caracteristicas heredadas por
ancestro-descendencia que por un lado son comunes al género Peromyscus (e. g.,
relacion de los GG1-5 con sus congéneres en el GE), pero por el otro, son
particulares de grupos de especies (e. g., grupo mexicanus, grupo furvus), especies y
subespecies (Glazier 1980, Myers et al. 1996). En ese sentido, la forma de los GG1-
4, por un lado los separa y por otro los asocia, tanto como las secuencias genéticas y
los caracteres de tamafio analizados aqui. Mientras que aun es necesario dilucidar si
el GG5 (La Esperanza, Oaxaca) tiene mayor relacion con el GG4 (Puerto de la

Soledad, Oaxaca) o con los P. melanocarpus.

Asimismo, el analisis morfofilogenético de los caracteres confirma la distincion
de la forma en todos los GG1-5, siendo ésta una forma mas derivada en general que
la de los Peromyscus del GE. En ese sentido, comparten con M. cryophilus algunas
caracteristicas morfolégicas, lo que también concuerda con la relacion encontrada
entre este género con P. furvus por Bradley et al. (2007) a nivel genético. Es posible

entonces que en Peromyscus, las caracteristicas de la forma craneal, asociadas con
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un tamafio pequefio y plesiomorfico, sean a partir de las cuales surgen formas
derivadas con tamanos intermedios a grandes, las cuales a su vez, pueden compartir
caracteristicas entre si por procesos alométricos canalizantes como se ha visto en
roedores insulares (Pergams y Ashley 2001) y en otros, por factores ontogenéticos y
filogenéticos que definen la forma del craneo por los limites diferenciales en el
crecimiento de diversas estructuras (Lofsvold 1986, Frankino et al. 2009, Wilson
2010). Estudios sobre el particular y sobre el efecto de la funcion en la forma (Jones
y Moriarty 2012), son necesarios para contribuir al entendimiento de los cambios en

la forma del crAneo en Peromyscus y, especialmente, de los GG1-5.

CONCLUSIONES.

e Tanto en los Grupos Internos (Gl) como en los Grupos Externos (GE), el
dimorfismo sexual en la forma del craneo es deleznable por escaso e

inconsistente.

e La forma del contorno anterior del arco cigomatico (CAAC) no cambié con la
edad y los cambios en otros caracteres no fueron consistentes ni los mismos
entre todas las Unidades Taxondémicas Operativas (OTUSs). La variacion etaria
del contorno posterior del arco cigoméatico (CPAC) fue particular en cada OTU

y en el basicrAdneo neural (BCNL) se segregan los adultos jévenes (edad 3).

e SoOlo hubo escasas tendencias al cambio en la forma craneoventral por
variacion etaria, siendo mayor la fuerza deformacion entre los adultos jévenes

(edad 3) y los viejos (edad 5). Entre los Grupos Externos: en el CPAC de
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Osgoodomys banderanus, en el basicraneo rostral (BCRL), el contorno
posterior de la caja craneal (CPCC) y en el BCNL de Megadontomys
cryophilus; entre los Grupos Genéticos (GG) del Grupo Interno, sélo en el
CPAC del GG4 (Puerto de la Soledad); en el CPAC y en el BCNL del GG3

(furvus) y en el BCNL del GG1 (latirostris).

Aunque M. cryophilus, es el taxdn con mayor variacion etaria y con diferencias
entre todos los adultos, los cambios de forma encontrados pueden ser

producto del bajo nimero de ejemplares analizados.

Los caracteres analizados, tanto sin transformar como transformados, fueron

informativos en la construccion de filogenias simples de la forma.

Los caracteres de forma analizados son eficientes y garantizan el
reconocimiento de entidades dentro de los GG1-5 por métodos discriminantes,

lo cual demuestra que la forma craneoventral difiere entre ellos.

En la filogenia de forma con caracteres sin transformar, el GG5 (La
Esperanza, Oaxaca) se asocia con el Grupo Externo (GE) Peromyscus
melanocarpus, por ende, es necesario analizar esta relacién a nivel molecular;

asimismo, M. cryophilus precede a los GG1-4.

En la filogenia de forma con caracteres transformados, solo el GE M.

cryophilus, se mezcla con los GG1-4 en diferentes ubicaciones.

La filogenia de caracteres de forma confirma que los GGL1 (latirostris), GG4

(Puerto de la Soledad, Oaxaca) y GG5 (La Esperanza, Oaxaca) son
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reconocibles, es decir, que cada uno tiene forma distintiva, pero los GG2

(angustirostris) y GG3 (furvus) comparten su forma.

Dependiendo del caréacter, la forma de los GG1-5 va derivando desde estados

compartidos con O. banderanus o con los Peromyscus del GE.
La forma del GG5 es la mas cercana a la de los Peromyscus del GE.
El GG4 y el GG1 son semejantes en forma, dependiendo del caracter.

La forma de M. cryophilus es derivada como la de los GG1-4 a partir de
diferentes posibilidades, pero tiende hacia autopomorfias, lo que produce su

ubicacion en diferentes sitios y una politomia en el cladograma de consenso.

Entre los GE, el taxdn mas lejano, O. banderanus, tiene una forma derivada

en CAAC, CPAC y CPCC, pero retiene la forma de la raiz en BCRL y BCNL.

La forma de P. melanocarpus y P. ochraventer es sinapomorfica desde la raiz
e igual para el BCRL, pero la forma de P. ochraventer deriva en los otros

caracteres.

P. mexicanus totontepecus comparte el estado de la raiz (BCNL, CAAC) o
deriva del mismo (CPAC, CPCC), o es completamente derivada (BCNL) hacia
un siguiente cambio. La forma de su BCNL es compartida con el estado

ancestral del que deriva el resto de las OTUs.

Los estados de forma en los caracteres de M. cryophilus y los GG1-5,
provienen de un probable estado en la raiz (CPAC, CPCC) o de cambios mas

recientes (BCRL, CPAAC, BCNL).
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La topologia de la filogenia simple de la forma difiere de la topologia de la
filogenia del tamafio sin transformar las medidas lineares, por cuanto al orden
de los GG1-5 y es mas semejante con una de las filogenias moleculares
simples. En ambas filogenias con caracteres morfométricos, M. cryophilus se

mezcla con los GG1-5.

En general, la ubicaciéon de los GG1-4 en la topologia de la filogenia simple de
la forma con caracteres sin transformar, coincide con la topologia de la

filogenia molecular para los genes de la NDAH analizados.

La topologia de la filogenia de la forma usando caracteres discretizados, es
mas semejante a todas las topologias obtenidas con el Cyt-b y con maxima
parsimonia con los genes de la NADH usados, aunque de manera menos
evidente porque los GG4-GG1 estan juntos y, como en la mayoria de las

obtenidas hasta ahora, los GG3-GG2 permanecen juntos.
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CAPITULO 4. FILOGENIAS INTEGRADAS

INTRODUCCION

Este capitulo es el corolario de todos los andlisis filogenéticos realizados en los
Capitulos previos, junto con la comparacién de los resultados y la propuesta de
recomendaciones para el estado de las poblaciones actualmente asignadas a
Peromyscus furvus. Primero se integran los caracteres genéticos que incluyen los
pares de bases de las dos secuencias de genes analizadas en el Capitulo 1. Sigue la
integracion de los caracteres morfométricos, incluyendo las medidas lineares
utiizadas para analizar el tamafio de todo el craneo (Capitulo 2), la forma
craneoventral (Capitulo 3) y el respectivo tamafio del centroide en el espacio
morfogeométrico (este Capitulo). Para lograr esto, se ha tenido que seleccionar
nuevamente los ejemplares analizados y por la carencia de caracteres moleculares,
desafortunadamente se ha tenido que excluir al GG5 (La Esperanza, Oaxaca) de los

andlisis, pero en la discusion se le alude.

Para generar las bases teoricas de los analisis en este esta seccidn, se hizo una
revision de literatura publicada desde la década de los 70s del S. XX hasta la mas
reciente (2018) considerando, entre otros, los siguientes temas: cOmo manejar la
informacion en filogenias integradas cuando no se tienen los mismos ejemplares con
los mismos tipos de datos; comparar arboles generados a partir de diferentes
caracteres y metodos; validacion de decisiones taxonomicas, conforme al tipo de

marcador molecular (e. g. genes mitocondriales vs. nucleares); establecer una
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relacion de la forma de los arboles con modelos y modos de especiacion. Estas

bases se retoman en la discusién de la tesis.

METODOLOGIA.

Filogenias Moleculares Integradas (Genes Mitocondriales)

Seleccion de secuencias y representatividad geogréfica. Se generd un analisis

filogenético combinando la informacién de los genes mitocondriales Cyt-b y ND3-

ND4L-ND4. Para ello, se seleccionaron solo localidades especificas de colecta (LEC)

donde ambos genes fueron obtenidos o de aquellas LEC que fueran suficientemente

cercanas entre si (£ 10 Km) y que estuviesen bajo condiciones ambientales

similares. Asimismo, se ajusté el nimero de secuencias dentro de cada LEC para

que fuera el mismo en uno y otro gen (Cuadro 4.1).

Cuadro 4.1. Grupos genéticos (GG) del Gl con su designacion taxonémica (DT), mostrando

la procedencia (Estado; LEC. Localidad,) de las secuencias genéticas usadas en los analisis

filogenéticos integrados con genes mitocondriales Citocromo-b (719 nb) y ND3-ND4L-ND4

(917 nb).
Cyt-b? ND3-ND4L-ND4°
GG(DT) Estado ) )
LEC. Localidad LEC. Localidad
GG1(Pl)  San Luis Potosf 3._ _Ejldo Aguayo. 6.2 km N 3._ _EJ|do Aguayo, 6.2km N
Xilitla Xilitla
GG2 (Pa) Hidalgo 35. 3 km E Tlanchinol 42.1Km N, 2Km E
Tlanchinol
GG2 (Pa) Hidalgo 37. 4 Km E Tlanchinol
. 80.El Potrero, 10 km SW .
GG2 (Pa) Hidalgo Tenango de Doria 78. Tenango de Doria
GG2 (Pa) Veracruz 65. La Colonia, 6.5 km W 63.3.2 E km Zacualpan
Zacualpan
GG3 (Pf)  Veracruz 115. Banderillas, 6 km NW 127. Xico

Xalapa
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GG4 157. 1.5 km S Puerto de la
(Oax18) Oaxaca Soledad 150. Puerto de la Soledad

Secuencias obtenidas y modificadas de ®Harris et al. 2000 y "Avila-Valle et alii 2012. LEC, nimero de
la localidad especifica de colecta.

Las secuencias del Grupo Interno (Gl) provienen del GenBank® (Genetic Sequence
Database, https://www.ncbi.nim.nih.gov/genbank, EUA, National Center of
Biotechnology Information, NCBI; National Institutes of Health, NIH), Cuadro 4.1, pero
fueron analizadas por Harris et alii 2000 (Cyt-b) y Avila-Valle et alii 2012 (ND3-ND4),
respectivamente. En el Capitulo 2 se mencionaron los ajustes para transformar las

ultimas secuencias en secuencias ND3-ND4L-ND4.

Matriz de caracteres. Se construyd una matriz con 58 secuencias para los cuatro
Grupos Genéticos (GG1-4), las cuales provienen de trece LEC seleccionadas entre
ambos genes (Cuadros 4.1), junto con las correspondientes secuencias del Grupo
Externo (GE, n = 5), obtenidas en el GenBank y de la literatura (Cyt-b: a, Bradley et
al. 2007; b, Light et al. 2016. ND3-ND4L-DN4: c, Avila-Valle et al. 2005; d, Wade
1990; e, Avila-Valle et al. 2012) como se indica en el Cuadro 4.2. La matriz de
caracteres quedd compuesta entonces por 34 LEC en los renglones (GI, n = 29; GE,
n =5)y 1690 bases en las columnas (719 nb, Cyt-b; 971 nb, ND3-ND4L-ND4).

Cuadro 4.2. Representacion de las OTUs por 34 secuencias extraidas del3 LEC para los

GG1-4 del GI, junto con las cinco secuencias individuales obtenidas del GenBank para

representar individualmente a las respectivas OTUs del GE. Ver Cuadro 4.1.

GG Gen Citocromo-b, Cyt-b Genes ND3-ND4L-ND4
Total
0T Lec #GnBk Clave LEC* #GnBK Clave
AF270981, AF270987, JIN885476, JN885477,
GG1 , AF271001, AF271004, i ) JINB85478, JN885479, Gite 16
(P AF271006, AF271015, o JN885480, JNBB5481, "
AF271016, AF271020 JIN885482, JN885483.
GG2 35 AF270989, AF270998, Tlan1-5 42037 JIN885494, JNB85495, Tlan1-5 10
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(Pa) AF270999, AF271002, JN885496, JN885497,

AF271008. IN885498
g AT, o ML g
AF270985, AF270993,
AF270980, AF271030,
?F?f)s 18 AF271031, AF271032 Xalpl-4 127 INeossao. Negsssr, P4 4
. AF270992, AF270994, JIN885533, JN885534,
157 AF270995, AF270996, PS01-5 150 JIN885535, JN885536, PISo1-5 10
(Oax18) AF27099. IN885537
Oba a DQO00473 Oba c U83860 Oba 2
Poc b JX910119 Poc d Poc 2
Pml a EF028173 Pmi e IN885472 Pmi 2
Pmt a AY376425 Pmt c U83862 Pmt 2
Mcr a DQ861373 Mcr e DQ793119 Mcr 2

*Ver la localidad en el Cuadro 4.1 para los GG; la letra indica a los autores referidos en el texto.
Abreviaturas como en el Cuadro 1.1.

Filogenias moleculares integradas. Las busquedas de arbol(es) para los datos
genéticos combinados, se hicieron nuevamente en el programa TNT (Tree analysis
using New Technology, Ver. 1.1, Fundacion Miguel Lilo, Ministerio de Educacion,
Ticuman, Argentina, The Willy Henning Society, WHS,
http://www.lillo.org.ar/phylogeny/tnt, Goloboff et al. 2008) usando Maxima Parsimonia
(MP), de acuerdo con los protocolos mencionados en el Capitulo 2 y usando la
optimizacién de Farris (1970) para determinar a priori el nUmero de pasos en la
construccion de los arboles de Wagner en donde los estados de cualquier caracter
multiestado tienen la misma probabilidad de suceder en un orden que en otro, 0 sea,
pueden revertir; asimismo, como los caracteres multiestado se tratan como aditivos,
entonces cada cambio es un paso que se suma, dependiendo de los nimeros de los
estados involucrados, e. g., un cambio del estado 5 al estado 8, implicara tres pasos

(5a6;6a7;7a8).
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Filogenias Morfométricas Integradas (Tamafio + Forma)

Filogenias usando caracteres con estados continuos. Para construir la filogenia
integrada con los caracteres morfométricos para el tamafio craneal y la forma y
tamafo craneoventral, se realizaron dos busquedas de arboles mas parsimoniosos.
En la primera, se combinaron los promedios de las 18 medidas craneales (Tamario,
Capitulo 3) con las coordenadas correspondientes a las cinco configuraciones
promedio, generadas con Morfometria Geométrica (MG), de los cinco caracteres
morfogeométricos (Forma craneoventral, Capitulo 4) por Unidad TaxonOmica
Operativa (OTU en inglés). Ademas, en este Capitulo se agregd el tamafio promedio
de las OTUs, considerando el tamafio del centroide de cada OTU para cada
configuracion (n = 5). El centroide de una configuracion es un punto central
promedio, con respecto de todas sus marcas (Zelditch et al. 2004); por ende, para
calcular su posicién, se promedian todas las X y todas Y de cada marca en la
configuracion; luego, las distancias al cuadrado de cada marca al centro, se calculan
usando la formula estandar para una distancia cuadrada entre dos puntos (X-
X)>+(Y- Y)°. El tamafio del centroide (CS, centroid size) es una medida geométrica
de escala que se usa para definir la distancia Procrustes (e. g., la distancia entre dos
puntos dentro del espacio generado al eliminar la rotacién o espacio de Kendall, ver
Capitulo 4, Zelditch et al. 2004, Toro et al. 2010). EI CS se calcula como la raiz
cuadrada (para dar una medida linearizada del tamafio) de la suma de las distancias
al cuadrado (e. g., medida de tamafio con relacién a un area) desde cada marca en

la configuracion hacia al centroide; es la medida de tamafo usada en MG porque
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tiene la ventaja de no correlacionarse con la forma, en ausencia de alometria

(Zelditch et al. 2004).

El procedimiento para obtener el CS se hizo importando los archivos TPS a
CoordGen8 de la serie IMP8 (Canisius College, Buffalo, NY, http://wwwa3.
canisius.edu/~sheets/ morphsoft.html, Sheets 2002), en donde se proyecté la forma
promedio de cada OTU; el programa construyo la informacion de las coordenadas de
cada marca y calculé el valor del CS por defecto, como se explicO antes. Esta
informacion se guardoé en un archivo de texto (ASCII) con la opcién Save coordinates
del menu Save Procrustes, el cual se importé a una hoja de calculo (Excel ver. 2010,
Microsoft). Ahi se uso la ultima columna por ser la que contiene la informacion del CS
de cada individuo en la OTU, para obtener una estadistica descriptiva con el

promedio, la desviacion estandar y los valores minimo y maximo.

La matriz de caracteres resultante (10r x 28c¢) quedd compuesta por las diez OTUs (5
GE y 5 GI) en los renglones y por el promedio para cada una de las medidas lineares
para el tamafio + los respectivos tamafos del centroides + las configuraciones
promedio de la forma en las columnas (18+5+5). La matriz se importé a TNT para
realizar la busqueda del arbol o arboles mas parsimoniosos (MP), a partir de una
bldsqueda heuristica con arboles de Wagner y TBR + TBR con 1000 repeticiones y
manteniendo 50 arboles por repeticién. Posteriormente, se hizo un remuestreo

boostrap con 1000 repeticiones para el soporte de las ramas.

En la segunda busqueda, usando caracteres con estados continuos (sin discretizar),

la matriz anterior fue reducida a 10r x 14c (10 OTUs x 14 caracteres; 4+5+5), pues
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s6lo se dejaron las cuatro medidas de tamafo (Longitud craneal, LOCR; Longitud
Nasal, LONA; Longitud mandibular, LOMA; Anchura cigomatica, ANCI) con mayor
importancia en los analisis de componentes principales (PCA) descritos para el
tamafo (Capitulo 3). La matriz reducida se importé a TNT para repetir el método de
busqueda de arboles mas parsimoniosos descrito, junto con el remuestreo bootstrap

con 1000 repeticiones.

Filogenias usando caracteres con estados discretos. Los protocolos para la
discretizacion de caracteres morfométricos se describen en los Capitulos 3 (tamafio)
y 4 (forma), respectivamente. Otra vez se realizaron busquedas para encontrar el o
los arboles méas parsimoniosos con TNT, usando los promedios de los caracteres de
tamafo y de las configuraciones promedio para los cinco caracteres de forma con
sus estados discretizados por OTU. Asimismo, se agregaron los centroides de las
configuraciones, transformados, mediante el método utilizado por Guerrero et alii

(2003).

El método propuesto por Guerrero et alii (2003) se basa en probar si existe una
asociacion estadisticamente significativa entre cierto caracter cuantitativo (e. g., el
CS de una OTU en un caracter de forma, obtenido del promedio de todos los CS de
los individuos en ella, como estado de caracter) y ciertos grupos discretos a priori (e.
g., las OTUs, como variable respuesta), mediante comparaciones pareadas multiples
con ANOVAs de una sola via por cada caracter. Cuando se rechazo la hipoétesis de
igualdad entre al menos un par de promedios (a < 0.05), se desarrollaron pruebas

post hoc de Tukey para encontrar grupos homogéneos de promedios entre las OTUSs,
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usando el mismo nivel de significancia. Para evaluar la varianza dentro y entre las
OTUs, conforme al método de Tukey, también se construyeron los respectivos
intervalos de confianza al 95% (IC95%). Cuando el CS promedio de una OTU podia
estar ubicado en mas de un grupo, se le codificé con un “?”. Estos calculos se
hicieron con el programa XLSTAT (Ver. 2013, complementos estadisticos para Excel,

desarrollados por Addinsoft, New York, NY).

La matriz con los caracteres morfométricos transformados para la forma y el tamafio
para la primera busqueda (10r x 28c), qued6é compuesta por las diez OTUs en los
renglones y los 28 caracteres (5 configuraciones, 5 centroides y 18 medidas lineares)

en las columnas (Cuadro 4.3).

Cuadro 4.3. Matriz de caracteres de forma y tamafio del crAneo con estados discretizados

para la filogenia integrada de la morfologia.

Forma craneoventral Tamafo craneoventral Tamafio craneal
Configuraciones Tamairio del Centroide (CS) Medidas Lineares
otv | . o o o _ 3 0 3 2| < x <
o < < O Z |l ng ng W0 nz O Z L prd
(@] < o o O OO0 O« O O 00 @) e (@) <
m o @) O m m S O O m | hr | <
Oba 6 3 2 2 6 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Mcr 4 2 3 5 4 2 2 2 2 2 2 2 2 ?
Pmt 6 4 4 4 8 ? 3 3 3 3 4 3 1 1
Poc 5 4 9 3 3 3 4 4 4 4 3 4 3 1
Pml 5 5 5 6 6 4 5 3 3 5 4 5 4 1
GG1 7 7 7 5 8 7 1 5 ? 5 2 7 1 5
GG2 8 9 8 5 7 4 1 5 3 6 6 2 4 3
GG3 8 9 8 5 7 6 6 6 5 7 5 ? 5 4
GG4 9 8 6 5 9 5 ? ? 5 ? 4 6 4 2
GG5 9 8 5 6 5 ? 4 4 5 ? ? 6 6 2
Tamafio craneal
Medidas Lineares

oTuU
< — @) ) 4 014 0 ) D < &) <
: 22 %8¢z 5 = & 3 3 & 2 =
- |
< < < < <« T < < < 2 < 9 T <
Oba 1 1 1 1 1 1 1 ? 1 1 1 1 1 1
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Mcr 2 2 2 2 2 2 2 1 2 ? ? 2 2 2
Pmt 1 3 2 3 1 3 2 ? 3 2 1 3 3 1
Poc 3 4 3 1 3 3 3 2 4 1 2 4 3 3
Pml 1 5 3 4 4 4 4 2 ? 2 2 ? 4 1
GG1 1 6 5 5 2 5 5 4 5 6 5 2 6 5
GG2 4 8 5 4 5 5 2 1 4 5 6 6 6 1
GG3 3 7 4 4 5 5 2 ? 4 4 5 6 6 1
GG4 3 5 4 ? 4 4 2 3 4 3 4 5 5 4
GG5 3 6 4 4 2 5 2 ? ? ? 3 6 5 ?

Ver Cuadros 3.1, 4.1 y 4.3 para abreviaturas. ?, Indica estado ambiguo (> 1 grupo de promedios).

Como antes, en la matriz de caracteres (10r x 14f) para la segunda busqueda,
también se redujeron a cuatro las medidas lineares (LOCR, LONA, LOMA y ANCI).
Cada una de estas matrices se importé a TNT donde se hizo el analisis filogenético

utilizando el método de busqueda mencionado para las filogenias anteriores.
Filogenia con Caracteres Moleculares y Morfologia

Representacion geografica y selecciéon de ejemplares. Para llevar a cabo el
analisis filogenético usando caracteres moleculares (secuencias genéticas
mitocondriales), de todo el tamafio craneal (medidas lineares) y morfogeométricas
para la forma craneoventral y linearizadas para el tamafo (configuraciones de puntos
y sus CS, respectivamente), se usaron las mismas LEC o las LEC mas cercanas con
las mismas condiciones ambientales y que: a) estuviesen representadas por
secuencias para ambos genes; b) tuviesen ejemplares medidos tanto para todo el
tamafio craneal como para la forma y tamafio craneoventral. En el Cuadro 4.4 se
muestran las LEC seleccionadas con los ejemplares medidos para los caracteres
morfométricos en relacién con las LEC para los caracteres moleculares (Cuadros 4.1

y 4.2).
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Cuadro 4.4. Ejemplares de los GG medidos para los andlisis morfométricos con su

representacion numeérica, procedencia geogréfica y Coleccion de resguardo. Ver Cuadros 4.1

y4.2.
GG n LEC. Localidad, Estado (Coleccion) Clave
((3Pc-|-)1 3 8. Apetzco, 0.5 Km N, 2 Km O Xilitla, San Luis Potosi(UAMI) Xili1-8
3 16. Km 241 carretera Xilitla, El Rizal; San Luis Potosi(MZFC-M)
2 19.11 Km S, 8 Km O Xilitla, San Luis Potosi(UAMI)
GG2 . . Tlan1-5
(Pa) 2 45.1.5Km S, 3.8 Km O Tlanchinol, Hidalgo(UAMI)
5 47.2Km S, 3 Km W Tlanchinol, Hidalgo(UAMI
4  78. Tenango de Doria, Hidalgo(MZFC-M) Tedol-4
3 62.1Km E Zacualpan, Veracruz(MZFC-M) Zacul-3
GG3 4 116. 1.5 Km SE Banderillas, Veracruz(UAMI) XIPal-4

(Pf)

PtSI1-5
(Oi\SfS) 151. Teotitlan, Puerto de la Soledad, Huehuetlan, Oaxaca(MZFC-M)

(6]

n, niamero de ejemplares. LEC, nimero de la localidad especifica de colecta.

A partir de los adultos maduros (edad 4) seleccionados (Cuadro 4.4), se obtuvieron
en CoordGen8 (IMP8) las configuraciones promedio para cada caracter
morfogeométrico por OTU, junto con la media por OTU del respectivo CS. Con esa
informacion se construy6 un archivo de texto con las correspondientes coordenadas
de las marcas para cada caracter morfogeométrico y sus respectivos CS, el cual se
disoci6é a su vez en dos archivos de texto para obtener dos bloques de informacion
por separado (configuraciones craneoventrales y CS, respectivamente). Luego, se
construyeron otros tres nuevos bloques de informacién en el mismo formato. El
primero para el tamafio craneal, usando el promedio por OTU de cada una de las 18
medidas lineares. Los dos ultimos bloques de informacién correspondieron a los
genes mitocondriales Cyt-b y ND3-ND4L-ND4, respectivamente. A cada uno de estos

archivos se le sumo la informacion de los GE.
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Con toda esa informacién en bloques, se construy6 la matriz de caracteres, la cual
contiene: a) 719 nb del gen Cyt-b; b) 971 nb de los genes ND3-ND4L-ND4; c) 5
caracteres morfogeométricos; d) los 5CS correspondientes y e) 18 medidas lineares.
Esta matriz de 34 OTUs (29 Gl + 5 GE) x 1718 caracteres, fue importada a TNT en
donde se hizo la busqueda del arbol o arboles mas parsimoniosos, utilizando la
metodologia descrita en la seccién anterior. Al finalizar, se hizo un remuestreo

bootstrap para obtener un porcentaje de soporte para las ramas.

En una segunda busqueda, se ajustd la matriz de caracteres para dejar solo las
cuatro medidas de tamafo craneal LOCR, LONA, LOMA y ANCI. Esta nueva matriz
de 34 OTUs x1704 caracteres fue llevada a TNT para realizar la basqueda del o los

arboles mas parsimoniosos bajo el mismo protocolo.

RESULTADOS

Filogenia molecular integrada. Se obtuvieron cuatro arboles con L = 1298, IC =
0.649, IR = 0.743 y su cladograma de consenso estricto (CE), como se muestra en la
figura 4.1. Las diferencias entre los arboles se deben a la posicion relativa de los
ejemplares incluidos en el GG2 (Pa) de Tlanchinol y Tenango de Doria, Hidalgo, con

respecto de los ejemplares de Zacualpan, Veracruz (Fig. 4.1A).
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A. Filogenias moleculares integradas (Cyt-b + ND3-ND4L-ND4)

Xlpal
Xlpad
Klpa3

B. Consenso estricto para las filogenias moleculares integradas
(Cyt-b + ND3-ND4L-ND4)

—— Oba .
25 Mcr
M Poc . GE
] 85 Pml
Pmt J
—— PtS11 3
100 99 95 PtS1S
99 PtSl4 L
61 PtS13
PtS12
—— Xilil 3
100 100 Xili3
| GGl
PI
100
GG3
i
| GG2
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Figura 4.1.A. Filogenias moleculares integradas con los genes mitocondriales

Cyt-b y ND3-ND4H-

ND4.B con MP. B. Cladograma de consenso estricto MP. Los numeros sobre los nodos corresponden

al porcentaje de soporte de las ramas por 1000 réplicas bootstrap.

228



A nivel de las OTUs, en todas las topologias, Osgoodomys banderanus (Oba) es el
taxon basal en el cladograma, del cual diverge un clado conformado por
Megadontomys cryophilus (Mcr) y los Peromyscus del GE (Peromyscus ochraventer,
Poc; Peromyscus melanocarpus, Pml; Peromyscus mexicanus totontepecus, Pmt).
Este dltimo clado tiene por grupo hermano atodas las OTUs del Gl, de las cuales las
secuencias de Puerto de la Soledad, Oaxaca (GG4, Oax18) son las primeras en
separarse de otro clado que contiene el resto de los GG. Luego continda la
separacion entre las secuencias mas derivadas con las pertenecientes al GG1
(latirostris, PI), por un lado, mientras que por el otro, las secuencias de los GG3
(furvus, Pf) y GG2 (angustirostris, Pa) quedan en el clado hermano al GG1 y pero

también separadas entre si.

Las ramas que derivan hacia los subgrupos de GG tuvieron soporte completo (100%)
o muy alto (90-99%). No hubo mezcla de los GE con los Gl y dentro de los GlI, cada
GG es reconocible, siendo el GG4 basal, seguido por el GG1, el cual estad separado

de los GG3 y GG2 en el mismo un clado, pero separados entre si.
Filogenias morfométricas integradas (tamafio y forma).

Filogenias integradas con la forma y tamafio, usando caracteres con estados
continuos (Fig. 4.2). De la primera busqueda (matriz de caracteres: 10 OTUs x 28
caracteres), se obtuvo un solo arbol con una L = 346.80, Cl = 0.763 y CR = 0.779
(Fig. 4.2A) desbalanceado y so6lo simétrico en los grupos mas derivados. En cuanto a
la topologia, Oba se mantiene basal desde la raiz, mientras que por la otra rama de

la raiz derivan paso a paso, Poc y los GG4 (Oax18), GG5 (Oax19), GG3 (Pf) y GG2
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(Pa). En esta secuencia, solo la bifurcacion hacia Poc es soportada completamente,

pero luego es sumamente pobre (4%) hasta el GG3.

A. Morfologia integrada con 28 caracteres con
estados continuos

—— Oba

— —— Poc

100 GGa

4 GGS

o=
=)

o2- GG1
26-
\— Mcr
61-
—  Pml
59-
L Pmt

B. Morfologia integrada con 14 caracteres con
estados continuos

Oba

— Poc

100 Pml

93 Pmt

73 GG4

8

GG2

100

51

31

46

GG1

Figura 4.2. A. Arbol filogenético usando cinco configuraciones de forma craneoventral, el tamafio de
los cinco respectivos centroides y 18 caracteres lineares de tamafio craneal. B. Igual que en A, pero
manteniendo so6lo las variables LOCR, LONA, LOMA y ANCI entre los caracteres de tamafio craneal.

Los nimeros arriba de las ramas son los soportes luego de 1000 réplicas bootstrap.
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En esa secuencia, soélo la bifurcacion hacia Poc es soportada completamente, pero
luego el soporte hasta el GG3 es sumamente pobre (4%). Del Gltimo paso surge una
rama bien soportada (92%) entre el GG2 y un clado con los dos pares de OTUs
hermanos més derivados: por un lado estan el GG1 (Pl) con Mcr y por el otro Pml
con Pmt; todos estos clados sin embargo, estdn pobre o moderadamente soportados

(Fig. 4.2A).

Los soportes de ramas mejoraron en la segunda topologia obtenida con 14
caracteres (i.e., los caracteres para el tamafio se redujeron a LOCR, LONA, LOMA 'y
ANCI) en el unico arbol obtenido, el cual tuvo L = 32.25, Cl = 0.650 y Rl = 0.550 (Fig.
4.2B). En este arbol con forma parecida al anterior, la conformacién de los grupos del
Gl fue diferente, con la excepcion de Oba y Poc que conservan su posicion
secuencial relativa (Fig. 4.2B). Siguen paso a paso Pml, Pmt y el GG4. Luego, un
clado general agrupa a los GG3 y GG2 en un mismo clado hermano de otro clado
gue conjunta al GG5 con un subclado integrado por elGG1 y Mcr. La separacion es
completa para Poc y el clado GG1-Mcr, respectivamente; la Ultima en comparacion
con los otros soportes de la topologia interna. Este andlisis tiene el soporte mas bajo
de remuestreo para el clado con los GG2 y GG3. Pmt es el GE hermano al Gl. Entre
los GG restantes, GG4 es el basal a los demas GI, mientras que GG5 es un grupo

hermano al clado de Mcr y GG1.

Filogenias integradas con la forma y tamafio, usando caracteres con estados
discretizados (Fig. 4.3). Al utilizar la matriz integrada con 28 caracteres

discretizados para una primera busqueda, se encontraron cinco arboles mas
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parsimoniosos (Fig. 4.3A) con una L = 146, Cl = 0.925, | R = 0.718, a partir de los
cuales se construyé un cladograma de CE (Fig. 4.3B). Las diferencias entre los
arboles (Fig. 4.3A), estriban en la posicion alternativa de Poc y Pml, del GG4 (Oax18)

con respecto del GG5 (Oax19) y de si el GG3 (Pf) se asocia 0 no con el GG2 (Pa).

Aunque la topologia del CE (Fig. 4.3B) tiene bajos soportes de remuestreo, se
recupera una relacion entre OTUs similar a la hallada con caracteres continuos y
aunque presenta tres politomias. Se mantiene que Oba es basal y que sigue Pmt
como hermano a la raiz. Sigue la politomia Pml + Poc + GGs y Mcr. En ese Ultimo
clado, los GG de Oaxaca (GG4 y GGb5) son politbmicos, pero basales a los demas
GGs y a Mcr. Ya como las OTUs més derivadas, queda la politomia del GG3 (Pf) con

el GG2 (Pa) y el clado con la asociacion de Mcry el GG1 (PI).

Finalmente, al reducir la matriz integrada a 14 caracteres discretos, se obtuvo un solo
arbol (Fig. 5.3C) con L =77, IC = 0.978, IR = 0.833. Este arbol tiene una forma mas
balanceada con dos grandes clados, después de Oba, pero sus soportes son mas
bajos que en el anterior. En el primer gran clado, se asocian secuencialmente Poc y
Pml con el cladoGG5-GG4. En el siguiente gran clado Pmt es basal a otras dos
asociaciones con las OTUS que tienen el tamafio y la forma mas derivados: el GG2
es hermano del GG3, mientras que el GG1 lo es de Mcr. Cabe destacar sin embargo,

gue todas las asociaciones entre los GG carecen de soporte de remuestreo.
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A. Filogenias de Morfologia Integradas con 28 caracteres con estados discretizados :

B. Consenso estricto para las filogenias en A
— Oba

C. Filogenia de Morfologia Integrada con 14

Pmt

— caracteres con estados discretizados

- — Pml

— Oba

Pml

Poc

A N
—1=]

- ‘ GG4

Pmt

= — eez] g/ GG2

Mcr

Mcr

Figura 4.3. A. Arboles resultantes de usar cinco configuraciones de forma craneoventral, el tamafio de
los cinco respectivos centroides y 18 caracteres lineares de tamafo craneal, todos con estados
discretizados. B. Filogenia con 28 caracteres discretizados, de acuerdo al cladograma de CE para los
arboles en A. C. Arbol filogenético usando las mismas configuraciones de forma craneoventral, sus
cinco respectivos centroides y sélo las variables de magnitud craneal LOCR, LONA, LOMA y ANCI en
los caracteres de tamafio craneal. Los nimeros arriba de las ramas son los soportes luego de 1000

réplicas bootstrap.
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Filogenias integradas con caracteres moleculares y morfométricos. La filogenia
con la primera busqueda a partir de una matriz con 1718 caracteres, provenientes de
1690 datos moleculares (719 nb Cyt-b + 971 nb ND3-ND4L-ND4) y 28 morfologicos
(5 configuraciones craneoventrales + 5 CS + 18 medidas lineares craneales), resulto

en un solo arbol con L = 1546.55439, Cl= 0.590 y Rl = 0.698 (Fig. 4.4A).

A. Filogenias Molecular y Morfométricas B. Filogenias Molecular y Morfométricas
B. 1718 caracteres 1704 caracteres
Oba

Poc
86

- GE - GE

GG4
+
Oax18

L GG4
Oax18

L GG1
Pl

GG1
Pl

GG3
. of

GG3
o Pf

GG2
L
Pa

Figura 4.5. Filogenias integradas con caracteres moleculares y morfométricos para dilucidar el estado
sistematico de cuatro grupos genéticos (GG1-4), actualmente asignados a Peromyscus furvus. Los
moleculares incluyen 1636 nb mitocondriales (719 nb Cyt-b + 971 nb ND3-ND4L-ND4) y los
morfométricos cinco configuraciones (forma craneoventral) con sus respectivos CS (tamafio
craneoventral) y un total de 18 (A) o cuatro (B) medidas lineares para el tamafio de todo el craneo. Los

nameros encima de las ramas son porcentajes después de 1000 réplicas bootstrap.
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En la topologia del arbol (Fig. 4.4A), se retoman y definen muchas de las relaciones
que tuvieron conflicto entre las OTUs del GE, del Gl y entre ambas, cuando solo se
usaron los caracteres morfoldgicos integrados, ya sea sin transformar o
discretizados. De hecho, los soportes para las ramas a nivel de OTUs son altos (88-
100%). Las OTUs del GE son basales y estan separadas de todos los GG en el Gl,
los cuales son mas derivados. En la secuencia desde la base del arbol con los
estados méas conservados a nivel genético y morfoldgico, esta Oba, seguida por Poc,
un clado compartido entre Pml y Pmt y finalmente por Mcr. Sigue el Gl iniciando con
el GG4 (Oax18) que precede al clado mas derivado con el GG1 (PI), el cual precede,
a su vez, al clado conformado por el GG3 (Pf) y el GG2 (Pa). Estos dos ultimos GG
estan bien separados. En el GG2, se resuelven casi todas las ambiguedades entre
los ejemplares de Tlanchinol y Tenango de Doria (Hidalgo) con Zacualpan
(Veracruz), salvo por el ejemplar TeDo4 (gen) del segundo que queda con el clado
formado por ejemplares de Veracruz. Mientras que el soporte individual para sendos
GG3 (98%) y GG2 (88%) es alto, el soporte para su clado compartido es moderado
(53%). Los GG1, GG4 y GG5, tienen soporte total. Cabe mencionar que el soporte

entre los GG y Mcr es muy bajo.

La segunda busqueda, hecha ahora con 1704 caracteres (1636 nb +5
configuraciones craneoventrales + 5 CS + 4 variables lineares: LOCR, LONA, LOMA
y ANCI), también dio como resultado un sdlo arbol con L = 1417.59730, CI= 0.617 y
Rl = 0.719 (Fig. 4.4B). Como en el arbol anterior, los GE no se mezclan con los Gl,

pero hay cambios entre las relaciones de los GE, Oba permanece basal, pero ahora
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siguen Poc solo, luego un clado con Pml y Pmt del cual se desprenden Mcr como
grupo hermano de todos los GG, por un lado y el clado de los ultimos, por el otro. Los
soportes de las ramas para los cambios en el arreglo de los GE son mas bajos que
en el arbol con 1718 caracteres: 23% para la separacion de Pml-Pmt; 3% para la de

Mcry los GG).

En cuanto al Gl, hay cambios entre las secuencias individuales dentro de los clados,
pero los GG siguen exactamente el orden descrito en el arbol anterior. El soporte
para el GG4 (Oax18) y el GG1 (PI) sigue siendo total (100%). Para el GG3 (Pf, 98%)
y para el GG2 (Pa, 88%) mejora; mientras que para la separaciéon entre éstos dos

altimos el soporte disminuye (53%).

DiscusiON

Filogenia molecular integrada. Se obtuvieron cambios en los soportes de
remuestreo para los clados con la integracién de todos los genes en una filogenia, en
comparacion con las filogenias simples obtenidas solo con Cyt-b 0 con ND3-NDA4L-
ND4 (Capitulo 1). En contraste con los alcanzados por el Cyt-b, los indices de
retencion y consistencia disminuyeron en un 8% y un 16%, en la filogenia integrada
respectivamente. Con los genes de la NDAH analizados, se obtuvo un indice de
retencion en la filogenia integrada mejor en un 13%, mientras que el indice de

consistencia fue igual entre los dos cladogramas.

236



La longitud del cladograma con los genes integrados aumenté en comparacion con
las filogenias simples, fue 798 pasos mayor que la del gen Cyt-b, y 463 pasos mas
grande que la de los genes ND3-ND4L-ND4.

Por otra parte, la filogenia molecular integrada tiene una topologia congruente por
cuanto a las relaciones entre los GG con las filogenias moleculares simples (Capitulo
1) también obtenidas con MP y las diferencias entre ellas s6lo abarcan el arreglo de
los GE; e. g., en el cladograma simple para el Cyt-b, M. cryophilus es el grupo
hermano de P. ochraventer, pero en los andlisis tanto de genes combinados como
para las secuencias ND3-ND4L-ND4 solas, P. ochraventer es cercano al clado
conformado por P. mexicanus totontepeus y P. melanocarpus. De hecho, todos los
cladogramas generados con MP, tanto integrados como con genes solos, asi como
los cladogramas generados con métodos probabilisticos para el gen Cyt-b son
congruentes en el arreglo del Gl con los analisis filogenéticos de Harris et alii (2000),
quienes usaron MP y Maxima Verosimilitud (MV).

Aunque se trata de métodos muy diferentes respecto a sus bases ontoldgicas y
epistemoldgicas (De Luna et al. 2005), cabe mencionar que el modelo evolutivo
utilizado para Cyt-b no genera cambios en la topologia entre MP y los métodos
probabilisticos (Inferencia Bayesiana IB, Maxima Verosimilitud, MV), coincidiendo
tanto con la filogenia integrada con MP de esta tesis en la que solo se usé la
optimizacién de Farris (1970), como con los andlisis de Harris et alii (2000), quienes
usaron el mismo peso en MP y el modelo GTR + G para la evolucion de los
nucleotidos en MV. En contraste, el segundo modelo evolutivo usado en los analisis

filogenéticos simples para los genes ND3-ND4L-ND4 con IB y MV (Capitulo 1), arrojo
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un arreglo diferente para el GI que coincide con el arreglo obtenido por Avila-Valle et
alii (2012) con el mismo modelo que Harris et alii (2000); e. g., ese arreglo es

incongruente con la filogenia molecular integrada.

Los diferentes modelos para la evolucion de nucledtidos suponen una tasa de
mutacion diferente entre los genes usados, lo que se refleja en diferencias entre las
topologias simples. Pero al integrar la informacion de ambos genes y analizarlos
mediante MP, se asume en la optimizacién de Farris (1970) que ambos tienen tasas
de mutacion similares, ya que este analisis le da el mismo peso a cualquier cambio
de bases (Morrone 2013). En cambio, al usar un modelo evolutivo, se provee al
analisis de informacion acerca del cambio y transformacion de los nucleétidos, lo cual
puede afectar las sinapomorfias por las cuales se conforman los grupos vy, por lo

tanto, afecta el arreglo de las OTUs en el cladograma (Posada y Buckley 2004).

Filogenia integrada para forma y tamafio craneales. Las topologias obtenidas
resaltaron ciertas ventajas y desventajas al usar caracteres con estados continuos o
con estados discretos. Por un lado, los estados continuos generaron topologias sin
politomias, pero con bajos soportes de remuestreo en las ramas, longitud aumentada
e indices de retencion y consistencia disminuidos; i. e., con la optimizacién utilizada y
los estados de los caracteres como aditivos, aumenta la homoplasia en estas
topologias. En comparacion, al usar los caracteres con estados discretizados, los
soportes en las ramas aumentan, la longitud disminuye y el nivel de homoplasia en el

cladograma disminuye.
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El uso de 28 caracteres de tamafio discretizados entre los 28 utilizados, genera
politomias, las cuales desaparecen al reducir a 14, aunque aumenta la cantidad de
GE asociados con los GG. Esto puede deberse al predominio numérico de
caracteres de tamafo sobre los de forma, incluyendo el CS, lo que, por ende, refleja
las dificultades encontradas con la codificacion de los estados (Capitulo 2); e. g.,
puede deberse a que al correlacionarse mas medidas lineares entre si (e. g.,
problemas asociados con la redundancia producida por colinearidad y covarianza
sensu Adams y Felice 2014, Bookstein y Miteroecker 2014), aumenta la homoplasia
en los cladogramas. En cambio, cuando se reduce el nimero de caracteres de
tamafo discretizados, se llega a una cantidad similar a la de los de forma, lo que
junto con la integracion de los CS craneoventrales, resuelve mejor la topologia con

caracteres morfométricos.

Méas aun, aunque se esperaria que los cladogramas con 28 caracteres contuvieran
mayor informacién sobre el tamafio de todo el craneo y, por ende una mejor
resolucién que los cladogramas con 14 caracteres, al excluir caracteres tanto con
estados discretizados como sin transformar, la longitud del arbol se reduce, pues se
disminuye el numero de pasos y los arboles resultan ser mas parsimoniosos y con
niveles de homoplasia mas bajos. Esto es congruente con Jenner (2004) y Wiens
(2004), quienes sugieren que aumentar caracteres en una filogenia es poco favorable
si los rasgos agregados son redundantes; e. g., esto pasa con los 14 caracteres de
tamafio que fueron excluidos, aun cuando describan otras partes del craneo,

mientras que los cuatro caracteres de tamafo contienen informacion suficiente.
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La filogenia morfométrica integrada tiene mayor ramificacion y mejor balance que el
cladograma de forma por los dos clados compartidos. Sin embargo, una diferencia
mas importante es la ubicacion de dos de los Peromyscus del GE porque en la
primera P. melanocarpus y P. mexicanus totontepecus estan mas cerca de la base
del arbol, sin mezclarse con los GG, pero en el cladograma de consenso estricto de
la morfologia integrada estan entre las OTUs mas derivadas y su grupo hermano son

M. cryophilus con el GG1.

Cuando se usaron los caracteres con estados continuos, hubo una mejor resolucién
al integrar los caracteres de tamafio y forma que en las respectivas filogenias
simples, ya que se presenta un mayor numero de clados. En cambio, los
cladogramas simples de forma y tamafio presentan mejores soportes de las ramas e

indices.

La topologia con caracteres discretizados muestra mejor resolucién entre los grupos
cuando se incluye el tamafio con la forma en el andlisis filogenético que en las
topologias simples del tamafio y la forma. En los cladogramas simples del tamafio
hay presencia de politomias con bajos soportes de ramas cuando se analizan 18
caracteres que se reducen a una sola al reducir también la matriz. Por otro lado la
filogenia simple con caracteres morfogeométricos discretizados, no presento
homoplasia y produjo un arreglo evolutivamente informativo. Estas caracteristicas
fueron afectadas cuando se incluy6 al tamafio, lo cual sugiere que los caracteres de
tamano discretizados “generaron” homoplasia. Esto podria sugerir que el tamafo

aislado no genera filogenias informativas (Lee 2001, Klingenberg y Gidaszewski
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2010), pero esto puede deberse mas bien a los métodos para discretizar los estados
de los caracteres o a la codificacion (Wiens 1995, Kipling 2010). Asimismo, también
puede adjudicarse a la influencia de otros factores sobre el tamafio como la dieta y

otras condiciones ambientales (Lofsvold 1986, McPhee 2004).

En los cladogramas integrados con forma y tamafio se presentan asociaciones del
GE con el GI; e. g., el GG1 con M. cryophilus, (arboles de 28 y 14 caracteres
continuos) y P. melanocarpus con el GG5 (arbol de cinco rasgos morfogeométricos).
Como ya se menciond, Dalquest (1950) indica que P. latirostris es de dimensiones
similares a M. thomasi y a M. nelsoni y mas grande que P. furvus de Veracruz pero
indica que sus formas varian: e. g., el rostro de P. latirostris“...es mas amplio y
pesado, con nasales y premaxilares grandemente expandidos y con borde interorbital
suaves Yy sin ondulaciones” que el de un Megadontomys. La agrupacion del GG1 con
M. cryophilus es Unicamente debida a sus tamafios, ya que en el cladograma de
caracteres morfogeométricos, aunque son cercanos, no son taxa hermanos. Mas
aun, solamente en la filogenia con MV para el Cyt-b estos dos taxa fueron

genéticamente cercanos.

En el caso de P. melanocarpus y GG5, es la forma la que los agrupa, si bien esto
puede deberse a un fenbmeno de canalizacibn ambiental, ya que ambos son de
localidades muy cercanas y bajo condiciones climéticas iguales. Otra posibilidad es
que podrian compartir una relacion mas estrecha y conespecifica; sin embargo, dada
la ausencia de informacion genética del GG5 no se pudo descifrar una relacion mas

acertada entre estos taxa.
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Aunque se ha criticado el uso de caracteres morfométricos continuos en la
construccion de filogenias, al punto en que se ha llegado al extremo de recomendar
obviarlos (Scotland et al. 2003), otros autores han defendido las Ilamadas
morfofilogenias (Jenner 2004, Wiens 2004, Smith y Turner 2005) y la incorporacion
de estos caracteres en filogenias integradas con datos moleculares (e. g., Lee y
Camens 2009, Ledevin y Millien 2013). De hecho se ha propuesto que los caracteres
morfométricos multiestado son mas informativos que los binarios (Klingenberg y
Monteiro 2005, Klingenberg y Gidaszewski 2010). Entre los requisitos importantes
para evitar criticas a los caracteres morfométricos en las filogenias esta su relacion
con procesos de desarrollo que permiten medir su covarianza y con ello evitar la
colinearidad (Zelditch et al. 1992, 1993, 2004b). Otro punto es que se trate de
caracteres con probada informacién filogenética (Wortley y Scotland 2006, Pisani et
al. 2007, Polly et al. 2016) como los que se han analizado en este trabajo para el

tamafo y la forma.

Filogenias integradas con caracteres moleculares y morfométricos. Entre estas
filogenias integradas se obtienen topologias similares con 1718 y 1704 caracteres,
pero la diferencia mas importante es que al reducir caracteres M. cryophilus es el
grupo hermano a los GG, la longitud se reduce y los indices de consistencia y
retencion aumentan. La agrupacion del GI en ambos cladogramas es congruente con
los analisis por genes aislados con MP. Ademas, la filogenia con 1718 caracteres
recrea la misma topologia para los genes ND3-ND4L-ND4 con MP. Esto puede

deberse por un lado al gran nimero de caracteres moleculares (nb, nimero de
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bases), ya que estos proveen de una mayor cantidad de sinapormorfias en los

clados.

En los cladogramas integrados con todos los tipos de caracteres, los GG se
presentan en tres entidades. La mas basal esta dada por los especimenes de Puerto
de la Soledad (GG4), los cuales carecen de denominacion taxondmica formal. En un
segundo conjunto, el GG1 que corresponde con los especimenes de Xilitla, San Luis
Potosi (latirostris) es el grupo hermano de los especimenes correspondientes al GG3
(P. furvus de Xalapa, Veracruz) y al GG2 (angustirostris de Tlanchinol y Tenango de
Doria, Hidalgo; Zacualpan Veracruz), los cuales se proyectan en un clado
compartido, pero separados. De ser especificas, furvus se consideraria como el
conjunto de especies dado por P. latirostris (GG1), P. furvus (GG2+ GG3) y una
especie nueva sin denominacion taxonémica dada por el GG4, ademas dentro de P.
furvus se podrian considerar como subespecies a las entidades formadas por GG2 y
GG3 (P. furvus angustirostris, P. furvus furvus). Otra opcion posible es que GG4 sea
una nueva especie y que P. furvus se considere como una entidad politipica,
guedando subordinadas P. f. latirostris (GG1) y P. f. furvus (GG2 + GG3) dentro de
ella. Estas designaciones derivan de la distancia genética obtenida entre los GG,
donde el GG1 y GG4 tienen la divergencia genética suficiente para considerarse
como entidades diferentes del GG2 y GG3 sensu Bradley y Baker (2001) con Cyt-b

(Tieman-Boege et al. 2000; Durish et al. 2004; Ordéfiez-Garza et al. 2010).

Aunque se excluydé de estos ultimos analisis por carecer de secuencias, cabe

mencionar que el GG5 tiene diferentes asociaciones entre las filogenias simples de
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tamafio y forma, asi como en la filogenia integradas con ambos caracteres
morfométricos. Para el tamafio, GG5 es de dimensiones similares al GG4, por lo cual
son cercanos en los cladogramas de medidas lineares; sin embargo, es cercano a P.
melanocarpus en el analisis filogenético de la forma. Al combinar los caracteres
morfométricos, el GG5 es basal a los otros GG, aunque muy cercano al GG4. Estos
diferentes arreglos sugieren que, GG5 es un grupo genéticamente emparentado con
GG4, pero de forma craneoventral mas semejante a la de P. melanocarpus. Dado
que, por su distribucién geogréfica, el GG5 tiene una mayor cercania con P.
melanocarpus, la forma similar entre ellos podria tratarse de una convergencia, lo
cual es soportado por su préactica sintopia (Kalcounis-Rippell y Millar 2002, Lalis et
al. 2009, Alvarado-Serrano et al. 2013). Por su parte, es posible que el tamafo
también esté siendo canalizado por las condiciones ambientales, o bien, que el
tamafo lleve informacion hereditaria ancestro-dependiente y por ello el GG5 es de
dimensiones similares a GG4. Para discernir entre éstas y otras posibilidades, es
necesario analizar las secuencias genéticas de los ejemplares de La Esperanza,
Oaxaca, e incluirlas en los analisis filogenéticos para dilucidar las posibles relaciones

de ancestro-descendencia entre estos grupos.

El grupo externo (GE) hermano al Gl en estos analisis es M. cryophilus, lo cual
concuerda con las filogenias con Cyt-b, Bradley et al. (2007) donde M. cryophilus se
comporta como un taxén genéticamente mas cercano a P. furvus que cualquiera de

los tres Peromyscus incluidos aqui entre los GE.
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Por otro lado, P. melanocarpus y P. m. totontepecus, los cuales junto con P. furvus
formaban parte del Grupo mexicanus (Hooper 1968, Huckaby 1980), en general son
cercanos a los GG, pero no hermanos a furvus. P. ochraventer, que también fue
considerado como miembro del Grupo furvus (Carleton 1989), aqui se comporta
como un taxdén mas lejano que los dos anteriores, lo cual coincide con otros autores
en confirmar que P. maniculatus y P. ochraventer no son miembros del grupo furvus

(Wade 1999, Musser y Carleton 2005).

Cabe mencionar M. cryophilus tiene una forma derivada y diferente a los patrones
encontrados entre los caracteres usados en los GG, lo cual soporta que su forma es
autoapomoérfica con respecto de las sinapomorfias entre todos los Peromyscus
analizados aqui. En ese mismo orden de ideas, la forma de O. banderanus tiene una
combinacion de caracteres mas ancestrales con otros derivados propios o
compartidos con los Peromyscus, mientras que éstos Ultimos tienen un patrén similar
entre ellos, siendo mayores los cambios desde los que estan en los GE hacia el Gl.
Ya entre los GG del GI, los cambios mas notorios de la forma del craneoventral
ocurren entre los GG5, GG4 y GG1, mientras que ésta se mantiene mas conservada

y con pocos cambios, especialmente entre el GG2 y el GG3.

Actualmente es claro que las filogenias multicaracter (e. g., con datos de diferente
naturaleza y origen) son consideradas mas completas que las filogenias simples (e.
g., de un solo tipo de datos) porque integran diferentes niveles de informacion
evolutiva (MacLeod 2002, Wortley y Scotland 2006, Zou y Zhang 2016). También es

claro que al conjuntar distintas clases de caracteres, es necesario poder interpretar el
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tipo y nivel de informacién que aportan a la filogenia (Felsenstein 1988, 2002,
Klingenberg y Gidaszewski 2010), no solo porque estan sujetos a diferentes fuerzas
evolutivas en su propio nivel organizativo, sino porque son afectados manera distinta
por los entornos interno (e. g., procesos epigenéticos, de desarrollo; interacciones
hormonales; metabolismo (Wiens 2001, 2004, Jones y Moriarty 2012) y externo (e.
g., hicho, interacciones dentro y entre especies (Lee y Camens 2009, Martinez et al.

2014).

CONCLUSIONES

e La combinacion de genes mitocondriales generé una topologia con mejor
resolucién que los cladogramas de genes por separado. El aumentar el nimero

de caracteres provee de mejores soportes de ramas a los arboles generados.

e La filogenia con caracteres moleculares integrados tiene la misma topologia para
los Grupos Genéticos 1 a 4 (GG1-4) que la encontrada para el Cyt-b con maxima
parsimonia (MP) y métodos probabilisticos (méaxima verosimilitud, MV; inferencia

bayesiana, IB), asi como para los genes ND3-ND4L-ND4 con MP.

e Usar caracteres morfométricos (tamafio y forma), ya sea sin transformar o
transformados (discretizados), produce filogenias informativas, lo que soporta

gue los caracteres usados en este estudio también fueron informativos.

e Reducir el numero de caracteres morfométricos sin transformar (continuos),
genera mayor namero de sinapomorfias y cambia el arreglo dentro y entre los

Grupos Internos (Gl) y los Grupos Externos (GE).
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Usar caracteres morfométricos discretizados para la filogenia integrada de la
forma y el tamafio craneal, genera politomias cuando se incluyen 28 rasgos en el
cladograma, mientras que reducir a 14 los caracteres, las disminuye, aunque

también disminuye los soportes en las ramas.

Combinar todos los 28 caracteres morfométricos sin transformar genera una
topologia que agrupa como las unidades taxondémicas operativas (OTUs) mas
derivadas a Megadontomys cryophilus con el primer Grupo Genético (GG1,
latirostris), asi como a Peromyscus melanocarpus con P. mexicanus
totontepecus. Pero al reducir a 14 los caracteres morfométricos sin transformar,
el GG1 se mantiene pareado con M. cryophilus, los Peromyscus del Grupo
Externo (GE) regresan a ser basales a los GG1-5 y se mantiene el par GG3

(furvus)-GG2 (angustirostris).

Salvo por la forma y tamafio mas derivados de M. cryophilus y el GG1, la
ubicacion relativa de os GG2-5 se mantiene como en todos los cladogramas para
Cyt-b y como en los construidos mediante MP para los genes de la NDAH

analizados.

La combinacién de los caracteres moleculares con los caracteres morfométricos
para el tamafio y la forma, produce topologias con buena resolucion, en donde el
arreglo de los Gl corresponde con el obtenido en todos los cladogramas simples

para los genes mitocondriales Cyt-b y para ND3-ND4L-ND4 con MP.

En las topologias integradas con genes y morfometria, el GG2 y el GG3 siempre

se comportaron como OTUs cercanas.

247



En los cladogramas de tamafio y forma (morfometria) las OTUs cercanas fueron
el GG1 con M. cryophilus, mientras que el GG4 (Puerto de la Soledad, Oaxaca) y
el GG5 (La Esperanza, Oaxaca) permanecieron inmediatamente cercanos o en

un mismo clado, en la mayoria de los cladogramas.

Si se toma en cuenta el cladograma integrado por cuatro genes mitocondriales,
la forma y tamafio craneoventrales y los cuatro caracteres lineares del tamafio

craneal, el grupo hermano a furvus lo conformaria M. cryophilus.

P. melanocarpus y GG5 podrian ser entidades estrechamente relacionadas, pero
faltan los datos moleculares para corroborar si el GG5 es parte de las OTUs

asignadas a P. furvus sensu lato, o a P. melanocarpus.

P. ochraventer se confirma como un taxén cercano a furvus sensu lato, pero no

se confirma su membrecia dentro de ese Grupo de especies.

En soporte de la hipétesis alternativa, las evidencias obtenidas en las filogenias
moleculares integradas y las filogenias integradas con datos moleculares y
morfométricos, corroboran que el status sistematico de las poblaciones
actualmente consideradas dentro de P. furvus no presentan una variacion

correspondiente a una entidad monotipica.

Todas las evidencias obtenidas con diferentes caracteres y sus analisis, soportan
el rearreglo de las poblaciones actualmente asignadas a Peromyscus furvus

sensu lato.
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La distincién genética y morfométrica de la poblacién de Puerto de la Soledad,
Oaxaca (GG4), garantiza su reconocimiento como species novo, la cual aguarda

ser descrita formalmente, afiadiendo caracteres cualitativos, a los usados aqui.

Las poblaciones al N de la distribucion en los Estados de San Luis Potosi y
Querétaro (GG1), retoman el nivel de especie Peromyscus latirostris y son mas

cercanas que la entidad anterior a las poblaciones del centro.

Peromyscus furvus sensu stricto, queda en la porcion central como especie
politipica con dos o mas subespecies, una de las cuales corresponde a la
nominal, P. f. furvus (GG3), con distribuciébn en Xalapa y sus inmediaciones,
Veracruz. Las demas poblaciones que aqui fueron consideradas en conjunto
como el GG2 en las localidades de Hidalgo, el N de Puebla, asi como en

Zacualpan y sus alrededores, en Veracruz, corresponden con P. f. angustirostris.

Sin embargo, dada la extensién geogréafica del area y las separaciones genéticas
entre las poblaciones analizadas para P. f. angustirostris, es necesario realizar
un muestreo mas exhaustivo para obtener datos moleculares y morfométricos

gue permitan discernir si deben permanecer todas bajo ese nombre.
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CAPITULO 6. TRATADO TAXONOMICO Y COROLARIO.

INTRODUCCION

Aqui se abordan las descripciones de las entidades taxondmicas esclarecidas en
esta tesis, las cuales incluyen cuatro de los Grupos Genéticos (GG1-4). La excepcion
es el GG5 (La Esperanza, Oaxaca), cuyo status sistematico y taxondémico no
pudieron resolverse por carecer de datos moleculares y por ello solo se le incluye en
algunas partes como referencia. Al respecto, es importante dilucidar si esta entidad
taxondmica sin reconocimiento formal, es genéticamente mas cercana a Peromyscus

melanocarpus o a P. furvus.

Para las entidades previamente descritas se mencionan los rasgos cualitativos que
aportaron los autores originales (Allen y Chapman 1897, Dalquest 1950, Hall y
Alvarez 1961), mientras que para la nueva especie de Peromyscus de Puerto de la
Soledad, Oaxaca, se ha intentado incluir el estado de cada caracter cualitativo
mencionado por esos autores con base en una serie de individuos. Sin embargo,
para el desarrollo formal de la descripcién de esta species novo, queda pendiente
analizar mas a fondo los caracteres morfoldgicos cualitativos que puedan ser
diagnésticos, tales como el patrébn de coloracion del pelaje y caracteristicas
cualitativas del craneo y denticion, los cuales no fueron parte de los analizados en
esta tesis. A las descripciones mencionadas, se suman las comparaciones

cualitativas que hicieron los autores originales (Allen y Chapman 1897, Dalquest
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1950, Hall y Alvarez 1961). A ellas se agrega la informacion obtenida en esta tesis,

junto con las comparaciones entre las entidades taxondmicas resultantes.

También se han construido mapas con las areas de distribucion de las entidades
taxonomicas, a partir de todas las localidades especificas de colecta usadas en este
trabajo y sobre diferentes capas de informaciéon ambiental. Ademas de asociar y
caracterizar las condiciones ambientales bajo las que viven cada uno de los
componentes del Grupo furvus, también se ha hecho un somero analisis del su
habitat para comentar sobre su estado de conservacion, con énfasis en los cambios
ocurridos en la vegetacion, ya que todos los miembros del Grupo furvus son especies

sensibles a los cambios ambientales.

METODOLOGIA.

Caracterizacion de las entidades taxonOmicas. Para las entidades taxonomicas
en los Grupos Genéticos 1-3, previamente reconocidas como Peromyscus furvus
(Allen y Chapman 1897, GG3), P. latirostris (Dalquest 1950, GG1) y P. angustirostris
(Hall y Alvarez 1961, GG2), respectivamente, se tradujeron y transcribieron los
caracteres cualitativos que sirvieron tanto para su diagnosis como para las
comparaciones con otros taxa en los trabajos originales, mientras que para el GG4
(Puerto de la Soledad, Oaxaca) se revisaron de manera preliminar todas esas
caracteristicas en un grupo de 23 ejemplares (MZFC-M, 2848; 8250, 8252, 8257,
8266, 8312, 8315, 8317, 8321, 8330, 8337-38, 8341, 8346, 10024, 10105, 10336,

10343-45, 10356, 10918-19).
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Para actualizar las descripciones de las entidades taxondmicas ya reconocidas (Allen
y Chapman 1897, Dalquest 1950, Hall y Alvarez 1961) y para la descripcion
preliminar de la species novo, a los caracteres cualitativos del Cuadro 5.1, se
agregaron los caracteres de tamafo (morfométricos lineales, Capitulo 2) de todo el
craneo y los seis caracteres morfogeomeétricos craneoventrales (forma, Capitulo 3)
que fueron distintivos. Asimismo, se incluyeron los taxa usados como grupos

externos en las comparaciones.

Recopilacion de datos ambientales. Para describir las caracteristicas generales de
las areas de distribucion de las entidades taxondmicas, para cada localidad
especifica de colecta (LEC) se revisé la division politica estatal, la topografia e
intervalo de altitudes, los tipos de vegetacion y los datos climaticos (temperatura,
precipitacion), usando bases de datos de acceso gratuito, asi como las cartas a
escala 1:1000000 digitalizadas en el Sistema de Informacion Geogréfica BIOTICA
5.0 (http://www.conabio.gob.mx/ biotica5/) de la Comisibn Nacional para el
Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO, http://www.conabio.gob.mx/

informacion/gis/).

Datos climaticos (Temperatura, T° Precipitacion, P). Cada LEC fue
georreferenciada y verificada en Google Earth (https:// www.google.es/intl/es/earth/)
para agregarle informacion climatica, considerando 19 variables obtenidas de
WorldClim, Global Climate Data (base BioClim 2005, http://www.worldclim.org/

bioclim; Hijmans et al. 2005) como sigue:
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Temperatura (-I-ol oc) Precipitacién (P, mm)

Clave Descripcion Clave Descripcién

bio_01 T°media anual (T°, en °C) bio_12 P anual (P)

bio_02 Intervalo promedio diurno (Media mensual bio_13 P del mes mas himedo
de (T°max - T°’min))

bio_03 Isotermalidad (BIO2/BIO7) (100) bio_14 P del mes més seco

bio_04 Estacionalidad de la T° (desviacion bio_15 Estacionalidad de la P (coeficiente
estandar) (100) de variacion)

bio_05 T°max del mes mas caliente bio_16 P del cuarto méas hiimedo

bio_06  T°min de mes mas frio bio 17 P del cuarto méas seco

bio_07 Intervalo anual de T° (BIO5-BIO6) bio_18 P del cuarto mas calido

bio_08  T° promedio del cuarto mas himedo bio_19 P del cuarto mas frio

bio_09  T° promedio del cuarto mas seco
bio_10  T° promedio del cuarto mas calido

bio_11  T° promedio del cuarto mas frio

Para modelar la distribucion de las LEC, se us6 la capa Climas (Garcia 1998) en la

pagina de la CONABIO.

Altitud (Alt). Se tom6 desde la capa raster (vectorial) de altitud BioClimAltitud (base
BioClim 2005, http://www.worldclim.org/bioclim) en metros sobre el nivel del mar
(simplificados a m). Para modelarla, se usé la capa Curvas de Nivel para la
Republica Mexicana del Instituto Nacional de Estadistica y Geografia (INEGI 1998)
digitalizada en la pagina de CONABIO.

Tipos de Vegetacién (TV). Para modelar la vegetacion original o natural, e historica,
en cada LEC, se usé la carta Fison6mica Estructural de la Vegetacion de México
(Balduzzi y Tomaseli 1979), en la pagina de la CONABIO. Luego se proyectaron las

LEC sobre la carta Uso de Suelo y Vegetacion del INEGI (1999) en la pagina de la
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CONABIO, en donde la vegetacion esta agrupada con base en Rzedowski (2006),
para hacer un seguimiento de los cambios ocurridos durante un lapso de 20 afios.

Hidrografia. Se usé la carta Hidrografia (Maderey y Torres-Rauta 1990), tomada del
Atlas Nacional de Meéxico, publicado y editado por el Instituto de Geografia,

Universidad Nacional Autdnoma de México, accesible en la pagina de la CONABIO.

Elaboracién de mapas de distribucion. Los mapas de distribucion se generaron en
el SIG QGIS Wien (ver. 2.080-2.93, 02-20-2015, QGIS Development Team, Viena,
Austria), a partir de todas las localidades analizadas por Harris y Rogers (1999),
Harris et alii (2000) y Avila-Valle et alii (2012), asi como de ejemplares recolectados
directamente en campo y ejemplares revisados en colecciones nacionales y de los
Estados Unidos de América, de acuerdo con la base de datos de Avila-Valle et alii
(2002; ver Anexo 2.1). Para delimitar las areas de distribucion de cada Peromyscus
en el Grupo furvus, incluyendo especies y subespecies, todas las LEC renumeradas
en direccion NW-SE, se reagruparon en localidades grupo (LG) sensu Avila-Valle et
alii (2012), mediante un determinado sombreado en los mapas, pero considerando
ahora el rearreglo taxondmico propuesto en esta tesis, salvo por los Peromyscus de
La Esperanzay sus alrededores, a los cuales se les siguié6 manejando como el quinto
Grupo Genético (GG5); dentro de cada taxon. Las LEC dentro de cada miembro del
grupo furvus fueron proyectadas sobre mapas generados a partir de modelos de

informacion geografica y ambiental.

Para modelar el area de distribucion geografica de cada entidad taxonémica en el

Grupo furvus (Fig. 5.1A), en una primera instancia Unicamente se incluyé la capa de
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Curvas de Nivel (INEGI 1998) en un mapa, pero luego para la descripciéon de los
limites fisicos de la distribucion (Fig. 5.1B), se us6 también la capa de Hidrografia
(Maderey y Torres-Rauta 1990) en la pagina de la CONABIO. A esa informacion se
afadio la proyeccion de las LEC en cada miembro del Grupo furvus para cuantificar
la frecuencia con que se presentaron en los tipos de vegetacion original (Balduzzi y

Tomaseli 1979) en otro mapa (Fig. 5.2).

La informacion de la vegetacion, junto con la obtenida para la altitud (INEGI 1998) y
el clima (Garcia 1998) sirvi6 para documentar las caracteristicas de la distribucion y

el habitat para cada entidad taxonémica,

Status de conservacion. Se desconoce mucho sobre la historia natural, asi como
de informacién reproductiva y ecoldgica (e. g., poblacional, interacciones,
alimentacion) de todas las especies de Peromyscus incluidas en el Grupo furvus en
este trabajo. Sin embargo, para comentar sobre estado de conservacién, se hizo una
proyecciéon de las LEC, considerando cada entidad taxonOmica, en la capa de
vegetacion original (Balduzzi y Tomaseli 1979) y en la capa de vegetacion con
cambios ocurridos durante 20 afios después (INEGI 1999). Luego, se hizo el conteo
de las LEC que cayeron sobre cada tipo de vegetacion modificada por taxén, grupo
de condiciones ambientales y tipo de vegetacion original. Los cambios de vegetacion
en las mismas LEC se representan como cambios de frecuencias o porcentajes en el
habitat original (pérdidas) o modificado (ganancia) para cada una de las entidades
taxondmicas de Peromyscus del Grupo furvus. Si la vegetacion modificada mantuvo

las condiciones de sombra y el sotobosque original, entonces se considero un riesgo
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moderado. Pero si se talé el estrato arboreo original y se segd el sotobosque,
entonces se consider6 como zona perturbada y el riesgo como amenaza. Para
presentar los resultados en términos de porcentajes de tipos de vegetacion y
cambios, se construyeron diagramas de pie en Excel (ver. 2010, Microsoft).
Finalmente, se reviso literatura mas reciente (< afio 2000) para comentar sobre el

estado de conservacion de las especies del Grupo furvus.
Anélisis estadisticos.

Estadistica descriptiva. Para resumir la informacion de las medidas somaticas y de
algunas medidas craneales selectas, asi como para explorar como variaban entre si
los seis grupos de condiciones ambientales (GCA1-6) encontrados entre las LEC con
las 20 variables ambientales continuas (19 climaticas, altitud), se calculd la
estadistica descriptiva (media + desviacion estandar, valores minimo y maximo vy el
coeficiente de variacién) en PAST (PAleontological STatistics, Ver. 3.15, Hammer et
al. 2001). Los datos se presentan en cuadros, diagramas de caja y bigotes
elaborados en Excel (ver. 2010, Microsoft). En los diagramas de caja y bigotes, la
linea horizontal a la mitad de la caja representa la media y los limites de la misma,
representan los valores positivo y negativo de la desviacion estdndar a ambos lados
de la media, respectivamente; las lineas verticales (bigotes) corresponden a los

respectivos valores minimo (abajo) y maximo (arriba).

Caracterizacion del hébitat. Para caracterizar los habitats (Fig. 5.2) de cada
miembro del Grupo furvus, se usaron los datos de las respectivas capas raster con la

informacion de las 20 variables ambientales cuantitativas (e. g., altitud y 19 variables
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del clima), obtenidas desde WordClim y CONABIO como se mencion0 antes para
cada LEC. Luego se realizo un analisis de agrupamiento con el método de Ward, en
el programa JMP (Ver. 11, Statistical Discovery from SAS Institute Inc., Cary, NC,
EUA), para encontrar grupos de LEC con condiciones ambientales similares, a partir

de las 20 variables ambientales cuantitativas.

RESULTADOS

TRATADO TAXONOMICO

A continuacion se mencionan las descripciones y comparaciones de las cuatro
entidades taxondmicas en el Grupo furvus ordenadas de NW-SE. Las caracteristicas
cualitativas usadas en las descripciones originales (Allen y Chapman, Dalquest 1950;
Hall y Alvarez 1961) se resumen en el Cuadro 5.1, mientras que el Cuadro 5.2
presenta la media y los valores maximo y minimo de las medidas somaticas, asi
como de algunas medidas craneales selectas; en el Anexo 2.3 se sintetiza la
estadistica descriptiva (media, desviacién estandar, valores extremos, coeficiente de

variacion) de todas las medidas craneales en cada taxon.

En el mapa de la figura 5.1 se representan las distribuciones geograficas de cada
Peromyscus en el Grupo furvus y en el mapa de la figura 5.2, se ilustra la
caracterizacion de su habitat por cuanto al clima (temperatura y precipitacion medias
anuales) y la altitud. EI Anexo 5.1 resume la estadistica descriptiva para 19
condiciones climaticas y la altitud, asi como de la vegetacion, en donde ademas se

incluyen figuras.
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Peromyscus latirostris Dalquest, 1950

Descripcidon. Especie monotipica, descrita con ejemplares de Apetzco, San Luis
Potosi (Dalquest 1950). Raton ciervo sélo excedido en tamafo por los miembros
mas grandes del género Peromyscus; proporciones generales y patron de
coloracibn como en otros miembros del género; dientes grandes y pesados con
cuspides accesorias externas fuertemente desarrolladas sobre el primero y segundo
molares; craneo grande pero sin apariencia de abalorios o de crestas en el margen
del area interorbitaria; rostro alargado y ancho con lados casi paralelos; cola bicolor
(Dalquest 1950). La coloracion sensu Hall y Kelson (1959) incluye: partes superiores
marrén oscuras con una sufusién oscura; partes bajas blanco grisaceo con tonos
pizarra basales conspicuos; patas blancas con el color marron marcando la unién de
los tarsos; cola completamente negruzca o irregularmente bicolor y con manchas

(pecas) por abajo; patas y cola como en P. furvus (ver adelante).

En el Capitulo 2 de esta tesis, se encontr6 que las hembras tienen un craneo
ligeramente mas grande que lo machos, particularmente en la longitud total del
crdneo y la longitud del hueso frontal, asi como nasales més anchos anteriormente,
rostro mas alto y mandibula mas larga. Ver el Cuadro 5.2 para las medidas
somaticas y algunas medidas craneales selectas, asi como el Anexo 2.3 para todas

las medidas craneales.

Holotipo. Es un macho adulto, nimero de catalogo 3051, alojado en la coleccion de

Luisiana State University, Museum of Zoology, colectado en julio 3 de 1947 por
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Marcella Newman (numero original M40); Dalquest (1950) no menciona las medidas

del holotipo y no fue revisado en este trabajo.

Comparaciones. Ver Cuadros 5.1 y 5.2. Dalquest (1950) menciona que
Peromyscus latirostris difiere de Peromyscus furvus por su mayor tamafio corporal;
pelaje ligeramente mas palido (mas marron); craneo mas largo y ancho; rostro mas
expandido, lo que hace que sea casi paralelo; nasales con mayor grado de
expansion en la parte anterior (“forma de campana” sensu Allen y Chapman 1897);
cuspides accesorias del M1 y M2 mas desarrolladas. En esta tesis se encontré que
presenta mayor dimorfismo sexual en las medidas lineales del craneo (Capitulo 2,
tamafio del craneo). Hall y Kelson (1959) indican que P. latirostris y P. furvus tienen
una longitud total del cuerpo < 300 mm; longitud de la oreja en seco <75% longitud
de la pata trasera; pata trasera = 30 mm, pero difieren en que la primera tiene una
coloracién dorsal méas pélida en promedio porque no esta fuertemente lavada con
negro y carece del color negruzco en la linea media como en la segunda; tiene los

nasales mucho mas expandidos anteriormente.

Las diferencias de Peromyscus latirostris con otros Peromyscus, incluyendo los que
se usaron como grupos externos (P. melanocarpus, P. mexicanus y P. ochraventer),
se mencionan en las comparaciones para P. furvus. En general, P. latirostris tiene
un tamafo promedio mayor que estas especies y presenta nasales muy expandidos

anteriormente, lo cual es mas evidente conforme alcanza mayor edad.

Dalquest (1950) menciona que Peromyscus latirostris difiere ligeramente de

Megadontomys thomasi y de M. nelsoni por su menor tamafio somatico promedio;
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rostro mucho mas amplio y pesado; nasales y premaxilares grandemente
expandidos; borde interorbital sin apariencia de abalorios; menor desarrollo de las

cuspides accesorias sobre las superficies distales del M1 y del M2.

En esta tesis se observd que en contraste con Megadontomys cryophilus, P.
latirostris tiene unos nasales menos largos pero mas anchos, tanto anterior como
posteriormente; hileras mandibular y maxilar de dientes molariformes mas cortas;
frontal mas estrecho y corto; anchura cigomatica estrecha; bula mas corta y ancha;
mandibula mas corta y estrecha; morro relativamente mas alargado; formen palatino
anterior mas corto en la parte anterior; proceso pterigoideo exterior mas corto; curva
anterior del arco cigomatico posterior mas estrecha, haciendo que la barra
cigomatica sea mas paralela al contorno latero-ventral del escamoso; fosa

pterigoidea, contorno posterior del hueso escamoso y del occipital mas estrechos.

Distribucion. Ver nimero 1 en el mapa de la figura 5.1. Peromyscus latirostris es
una especie continental y endémica de México, cuya distribucion se restringe a la
region de la Huasteca N en la Sierra Madre Oriental. La frontera al N corresponde
con el rio Tamulin en San Luis Potosi y el rio Moctezuma en ese estado y en
Querétaro, mientras que hacia el S, queda separada de Peromyscus furvus
angustirostris por el rio Amajac de Hidalgo. Todos esos rios se convierten en
afluentes del rio Papaloapan en Veracruz. Dalquest (1950:11) menciona estas
localidades: Xilitla, 2500 ft; Apetzco, 2700 ft; Cerro Miramar, 4000 ft; Rancho Miramar
Grande, 5000 ft; Cerro Conejo, 6000 ft. En el Anexo 2.1 se enlistan las localidades

especificas de colecta en San Luis Potosi y Querétaro.
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Localidad tipo. Apetzco, cerca de Xilitla, 2700 ft, San Luis Potosi, México (Dalquest

1950:8).

Habitat. Se la encuentra entre los 580--2,180 m en bosque mesdfilo de montafia
(BMM) con clima templado subhimedo (Temperatura media anual, T°, 16.7 °C;
precipitacion media anual, P, 1871 mm); entre 303--1,578 m en selva alta
perennifolia (SAP) con clima calido hiumedo (T° 21.5 °C; P 2,230 mm); entre 303--
3,427 m en agricultura de temporal (AT) como huertos frutales y, principalmente,
cafetales de sombra bajo el estrato arbéreo de la vegetacion original con clima
templado subhimedo (T° 18.4 °C, P 1780m). Véanse los Cuadros 5.3-5.4 y figuras
5.2-5.4 para las condiciones ambientales y la vegetaciéon en el habitat de esta

especie.

Status de conservacion. En 1979 (Balduzzi y Tomaseli 1979, Cuadro 5.4, Fig. 5.4),
un 4% de las localidades especificas de colecta de esta especie se encontraba en
selva baja subperennifolia (SBP) y en bosque de encino pino (BEP),
respectivamente. Veinte afios después (INEGI 1999, Cuadro 6.4, Fig. 6.4), la Unica
vegetacion modificada para esta especie, la agricultura de temporal (AT),
practicamente sustituy6 a la SBP y al BEP; mientras que redujo en un 12% tanto a la
selva alta perennifolia como al bosque meséfilo de montafia. En conjunto, la AT
representaba un tercio de la vegetacion en que se puede encontrar la especie y
representa un riesgo moderado. Para comentarios sobre el deterioro del habitat de

esta especie con datos mas actualizados, véase el Corolario mas adelante.
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Peromyscus furvus J. A. Allen y Chapman, 1897.

Descripcion. Es una especie politipica de tamafio grande dentro del género con dos
subespecies: Peromyscus furvus furvus Allen y Chapman, 1897 (pp. 201-203) y
Peromyscus furvus angustirostris Hall y Alvarez, 1961 (pp. 203-206). Se distingue por
un craneo muy grande, fuerte y pesado (JAllen y Chapman 1897). El color del pelaje
dorsal, desde la cabeza al céccix, es marron a negruzco, llegando a ser
completamente melanico en algunos casos (Huckaby 1980); las manos y pies son de
color blanco y las partes inferiores son gris blanquecino; en ocasiones los adultos
poseen la punta de la cola blanca en las poblaciones de Xalapa, Naolinco y
Coscomatepec, Veracruz (Rogers y Eskoy 2011). Revisando ejemplares de Hidalgo,
Puebla y Veracruz, Musser (1964) encontré que la especie presenta una cola mas
larga que la longitud de la cabeza y el cuerpo juntos; el contorno dorsal del craneo,
puede ser convexo 0 casi recto conforme avanza la edad, desde la regién anterior y

a traves de region interorbitaria; el primer pliegue primario del M3 es prominente.

Las caracteristicas de la descripcién original para Peromyscus f. furvus (Allen y
Chapman 1897:201-203) incluyen: Pelaje dorsal café obscuro con un lavado grisaceo
y una leve sufusion de beige canela opaco, mas oscuro y casi negruzco a lo largo de
la linea media, mas rubicundo en los costados; pelaje ventral blanco grisaceo sin
traza de una mancha pectoral fulvea o rojiza; patas delanteras blancas con un tinte
de color carne, plantas de color carne; patas traseras blanco grisaiceo manchado,
plantas negruzcas; pelo fino en patas delanteras y traseras; orejas café obscuro, casi

desnudas, se pueden ver pelos finos y cortos con una lupa; cola desnuda, café
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obscuro, escasamente mas clara por debajo que por arriba, la punta con frecuencia
blancuzca; las anulaciones de la cola no son escondidas para nada por pelos muy
cortos, los cuales son escasamente visibles bajo la lupa; craneo muy grande en
comparacion con las medidas externas y muy pesado para un Peromyscus, pero con
denticidon y detalles craneales acordes al género, excepto por la porcion rostral; rostro
muy amplio, inflado anteriormente y con forma distintiva de campana; anchura a
través de la punta de los nasales en ejemplares muy viejos, casi igual a la anchura
interorbitaria, en lugar de estrecharse a la mitad de esta anchura, como en la
mayoria de las especies del género; nasales acuminados posteriormente y se
extienden considerablemente (ca. 2 mm) mas alla de los intermaxilares; paladar con
un borde posterior engrosado y vuelto hacia arriba; foramenes palatinos muy

amplios. Ver Cuadros 5.1-5.2 y Anexo 2.3.

En la descripcion original de P. f. angustirostris, Hall y Alvarez (1961:204) usan la
nomenclatura de la coloracion con base en Ridgway (1912) con la primera letra en
mayuscula. Dorso cercano a Mummy Brown; costados aproximadamente Cinnamon;
vientre blancuzco; tamafio grande; longitud de la cola mayor que la de cabeza-
cuerpo; nasales posteriormente acuminados y anteriormente estrechos; el terminus
interno del primer pliegue primario en M1 profundo y persistente cuando el diente
esta muy gastado y el cingulo sélo ligeramente desarrollado. Ver Cuadros 5.1-5.2 y

Anexo 2.3.

Holotipos: De Peromyscus furvus furvus (Allen y Chapman 1897:202) es un macho

adulto con nimero de catalogo 12450, alojado en el American Museum of Natural
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History, el cual fue recolectado en abril 2 de 1897 por Frank M. Chapman (nimero
original 10830) y cuyas medidas somaticas son 270-131-28-23. Este ejemplar tipo

fue revisado en la presente tesis.

De Peromyscus furvus angustirostris (Hall y Alvarez 1961:203) es un macho adulto,
piel y craneo, con numero de catalogo KU83226, alojado en el Museum of Natural
History, University of Kansas, siendo recolectado por M. Raymond Lee (nUmero

original 1886) el abril 12, 1960.

Comparaciones: De acuerdo con Hall y Alvarez (1961), Peromyscus f. furvus y P. f.
angustirostris son semejantes en sus medidas lineares [craneales], pero difieren en
que la segunda presenta una coloracion (nomenclatura de colores sensu Ridgway
1912) mas blanquecina en las partes inferiores (e. g., vs. Pale Smoke Gray) y menos
marrén en las partes dorsales (e. g., vs. Prout’s Brown); cola en promedio mas larga
que la cabeza y el cuerpo; nasales en promedio mas largos y mas puntiagudos
posteriormente; perfil longitudinal dorsal del craneo convexo contra casi recto desde
la parte anterior del craneo, a través de la region interorbitaria; bulas timpanicas mas
grandes; primer pliegue secundario en M2 mas profundo y amplio; segundo pliegue
primario en M3 prominente contra casi ausente; segundo pliegue secundario y su
pliegue opuesto ausentes en ml, lo que resulta en la casi union del mesostilido con
el entoconido y de la cercana union entre el ectostilido y el hipoconido; el ectostilido
mejor desarrollado en el m2. En esta tesis, las subespecies se diferencian entre si

por una mayor longitud total de craneo; mayor anchura de la caja craneana y de la
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bula en P. f. furvus. Por su parte, P. f. angustirostris tiene mayor anchura posterior de

los nasales (Cuadro 5.2, Anexo 2.3).

Las diferencias entre Peromyscus [f.] furvus y P. latirostris, ya se mencionaron en el
recuento de la segunda, P. latirostris (ver Cuadros 5.1-5.2 y Anexo 2.3), pero a eso
se agrega lo mencionado por Hall y Alvarez (1961) sobre un pelaje mas claro en P.
[f.] angustirostris; menor anchura cigoméatica; nasales mas estrechos; mesostilo mas
grande en el M1; cingulo mas pequefio en los molares, especialmente en ML1.
Asimismo, P. [f.] angustirostris es mas parecida en a P. latirostris en la forma de los
dientes, pero difiere de ella en costados Cinnamon vs. Ochraceus Tawny; medidas
lineares menores, excepto por la cola que promedia mas larga y por la longitud de la
oreja en los machos que es aproximadamente similar; nasales sin expansion
anterior; margen posterior del paladar redondeado en la mayoria de los
especimenes, contra casi siempre truncado; la isla de esmalte en el M1 representa

el extremo interior de un pliegue primario mas profundo (Hall y Alvarez 1961).

De acuerdo con Baker (1951), la forma del crdneo de Peromyscus furvus es
semejante a la de Peromyscus ochraventer, especialmente en la expansion anterior
del rostro, pero el rostro de la primera es proporcionalmente mas largo. Por cuanto a
las diferencias entre P. furvus, que también comparte P. latirostris, contra P.
ochraventer, Baker (1951) menciona su mayor tamafio; coloracién ventral mas clara
en contra de distintivamente parduzca; cola irregularmente manchada de obscuro;
rostro proporcionadamente mas largo; espacio inerpterigoideo relativamente mas

ancho. Otros autores (Hall y Kelson 1959, Hall 1981) también mencionan que tanto
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P. furvus como P. latirostris se asemejan de maneja general a P. ochraventer, pero
se distinguen porque la ultima tiene las partes bajas de color ante ocraceo en contra
de blanco grisaceo con bases gris pizarra conspicuas; tamafo en general menor;
pata < 30 mm; rostro con costados casi paralelos; expansion anterior de los nasales
nunca tan pronunciada. Huckaby (1980) indica rasgos morfolégicos distintivos (e. g.,
reproductivos y craneales) de P. furvus con respecto de P. ochraventer: longitud del
pene larga vs. corta; espinas largas vs. cortas, punta del baculo sin expandir vs.
ligeramente expandida; punta cartilaginosa mediana vs. pequefa; punta de nasales

expandida vs. no expandida. Ver Cuadros 5.1-5.2 y Anexo 2.3.

Peromyscus furvus tiene en comun con Peromyscus melanocarpus la longitud de la
oreja en seco < 75% de la longitud de la pata trasera; longitud total < 300 mm; pata
trasera = 30 mm; sin embargo, contrasta con ella por la expansion distal de los
nasales; carecer de frontales con apariencia de tener abalorios (ondas u orlas) en el
borde supraorbital (Hall 1981). Otras caracteristicas morfoldgicas distintivas entre
estas dos especies (Huckbay 1980) incluyen: punta protractil del pene corta vs. larga;
punta del baculo expandida vs. no expandida; punta cartilaginosa del pene mediana
vs. larga; punta de nasales expandida vs. no expandida; area supraorbital en forma
de reloj de arena vs. borde con apariencia de tener abalorios; patron de corona molar
complejo vs. sencillo; mamas pectorales presentes vs. ausentes; estémago
discoglandular vs. parcialmente evaginado en una bolsa. Ver Cuadros 5.1-5.2 y

Anexo 2.3.
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Peromyscus furvus comparte con Peromyscus mexicanus una pata trasera = 25 mm;
color oscuro de la extremidad posterior extendiéndose al menos a la juntura tarsal y
hasta la mitad de la base de los dedos; longitud de la oreja en seco > 19 mm; aunque
se distingue porque la regidon supraorbital carece de la leve apariencia abalorios
sobre el borde o no esta elevada; hilera maxilar de dientes =2 5 mm (Hall 1981).
Huckaby (1980) distingue a P. furvus de P. mexicanus por: punta protractil del pene
corta vs. larga; punta del baculo expandida vs. no expandida; punta cartilaginosa del
pene mediana vs. larga; punta de nasales expandida vs. no expandida; éarea
supraorbital en forma de reloj de arena vs. un borde o cresta sin abalorios; patron de
corona molar complejo vs. sencillo; mamas pectorales presentes vs. ausentes;
estdmago discoglandular vs. evaginado en una bolsa. Ver Cuadros 6.1-5.2 y Anexo

2.3.

Asimismo, Huckbay (1980) menciona que Peromyscus furvus se distingue facilmente
de otros Peromyscus (levipes, aztecus, simulatus, leucopus y pectoralis) dentro de su
ambito de distribucién restringido por su gran tamafio; menciona que P. mexicanus
ocurre en pendientes mas bajas; que P. difficilis ocurre en habitats mas secos hacia
el W de P. furvus y difiere sus bulas auditivas relativamente mas infladas; nasales sin
expandir; patrén de coronas molares més sencillo y menor tendencia a tener un

anterocono dividido.

En su descripcion original, Allen y Chapman (1897) compararon a Peromyscus [f.]
furvus con otro congénere de gran tamafio, Peromyscus californicus, indicando que

ambas se parecen bastante, ya que concuerdan casi exactamente en sus
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dimensiones externas; comparten un pelaje oscuro en general y la punta blancuzca
de la cola. Sin embargo, P. f. furvus se distingue de P. californicus por tener orejas
una tercera parte menores; cola desnuda en lugar de bien cubierta con pelos; un
pelaje mucho méas oscuro con un tinte rojizo opaco contra una sufusién amarillenta;
caracteres craneales muy distintivos con un craneo mucho mas grande; porcion
rostral muy amplia y ensanchandose grandemente en el borde anterior para formar
una nariz en forma de campana; nasales anchos anteriormente, pero se estrechan
posteriormente hacia un punto ancho en forma de “V”, y se extienden mucho mas

alla del proceso cigomatico de los intermaxilares.

Peromyscus furvus comparte con Peromyscus mayensis tres pares de mamas (uno
pectoral y dos inguinales); un glande peneano largo con pequefios pliegues dorsales;
area interorbital en forma de reloj de arena; molares complejos con anterocono
bifurcado profundo; pero contrasta fuertemente por tener una expansion bulbosa del
extremo del baculo; carecer de una punta cartilaginosa larga en el baculo o de clitoris
grande; tener ojos grandes; presentar dilatacion distal de los nasales, en los adultos
mas viejos (Carleton y Huckaby 1975). Cabe mencionar que en la filogenia molecular
de Peromyscus, con Citocromo-b, de Bradley et alii (2007), P. mayensis se une con
P. melanocarpus en un clado diferente al que se encuentra propiamente P. furvus;
asimismo, que estas dos especies alguna vez fueron consideradas en el Grupo

furvus (Carleton 1989, Musser y Carleton 2005).

El contraste entre Peromyscus furvus y la species novo de Puerto de la Soledad,

Oaxaca, se menciona en el recuento de la misma.
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A diferencia de Megadontomys cryophilus, Peromyscus furvus tiene menores
dimensiones craneales, salvo por las Unicas excepciones de las anchuras bular y
anterior de los nasales que son es mayores (Cuadros 5.1-5.2, Anexo 2.3). Otras
diferencias encontradas entre P. furvus y M. cryophilus en esta tesis, abarcan: fosa
nasal, protuberancia de la sutura premaxilar-maxilar y nacimiento del arco cigomatico
anterior mas expandidos; foramen palatino anterior e hilera maxilar de dientes no
alargados hacia la region anterior; proceso pterigoideo exterior se desliza al interior;
foramen palatino posterior se desliza hacia el exterior; contorno maxilar latero-
posterior y nacimiento anterior del arco cigomatico posterior mas estrechos; fosa
pterigoidea estrecha; contorno posterior del hueso escamoso, contorno lateral del

hueso occipital y foramen magnum menos expandidos.

Peromyscus furvus difiere de Megadontomys thomasi por sus menores medidas
externas; menor longitud craneal; menor surco supraorbital; glandulas peneanas,
pequefias, estrechas y con bases menos amplias (Huckaby 1980). Hall y Alvarez
(1961) indican que P. latirostris, P. f. furvus y P. f. angustirostris difiere ampliamente
de dos ejemplares de [M.] nelsoni de Xico, Veracruz, por tener blanca la punta de la
cola; menor hilera maxilar de dientes (< 5.2 mm vs. 6.6 o 6.7 mm); no tener los
premaxilares extendiéndose posteriormente a los nasales; mesostilo mas pequefio
anteroposteriormente en el M1. Al mayor tamafio corporal y craneal de M. thomasi
con respecto de P. furvus, Huckaby (1980) afiade que esta especie también se
distingue por tener una cresta supraorbitaria y un pene grueso y grande con una

base mucho mas amplia que la punta.
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En la filogenia, de Peromyscus (Bradley et al. 2007) incluyen ejemplares de las
localidades de Xalapa, Veracruz que corresponden con esta especie Yy
Megadontomys es el género mas cercano a furvus sensu lato, incluso mas que el
Grupo mexicanus, de manera similar en la filogenia de Neotominos (Platt et al. 2015)

furvus es muy cercano a Megandomys thomasi.

Distribucion. Ver nimeros 2 y 3 en la figura 5.2. Peromyscus furvus es una especie
continental endémica de México (Rogers y Skoy 2011, Ramirez-Pulido et al. 2014),
cuyas poblaciones se distribuyen en la Sierra Madre Oriental a lo largo de los
estados de Hidalgo, Puebla y Veracruz. La subespecie P. f. angustirostris ocurre mas
hacia el NW en Hidalgo Puebla y Veracruz, desde el rio Amajac en el primer estado y
hasta el rio Nautla en el tercer estado (ver 2 en Fig. 5.1). Por su parte, la subespecie
nominal, P. f. furvus, es endémica de Veracruz, pero se encuentra delimitada al N por
el rio Nautla de donde se extiende hasta el rio Blanco; sin embargo, al considerar la
poblacion disjunta de Tebanca, en la region de los Tuxtlas, Veracruz, su limite se
extiende mas al SE hasta el rio Papaloapan (ver 3 en Fig. 5.1). Ver Anexo 2.1 para

las localidades especificas de colecta para cada subespecie.

Localidades tipo: Para Peromyscus f. furvus Allen y Chapman (1897:202) indican
que es Jalapa, Veracruz, aunque en su introduccibn mencionan que colectaron
ejemplares del 28 de marzo al 16 de abril de 1897 a 1.5 mi E de la ciudad de Jalapa

y que ésta se encuentra a 4,400 ft.

Para P. f. angustirostris, Hall y Alvarez (1961:203) sefialan que es 3Km W, de

Zacualpan, Veracruz, 6,000 ft.
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Habitat. Ver Cuadros 5.3-5.4 y figuras 5.2-5.4. La especie habita entre los 580--
2,180 m dentro de BMM con clima templado subhimedo (T° 16.7 °C, P 1,871 mm);
entre 1,464--2,289 m en bosques de pino, BP, con clima templado subhimedo (T°
14.2 °C, P 1652 mm pma). Bosque de encino (BE), entre los 1258-1578m en clima
templado subhimedo (T° 16.3 °C, P 1452 mm); entre 1,258--2,289 m en bosque
mixto de pino-encino, BPE, con clima templado subhumedo (T° 15.1 °C, P 1,563
mm); entre 2,000--2,100 m en bosque de galeria, BG, con clima templado
subhimedo (T° 14.7 °C, P 1291 mm). También se le ha reportado en huertos frutales
y en cafetales (Musser 1964, Hall 1968; Rogers y Skoy 2011). A esos tipos de
vegetacion original, se suma la vegetaciéon modificada en clima templado subhimedo
que incluye: entre los 303--3427 m en agricultura de temporal (AT) con huertos
frutales y cafetales de sombra (T° 18.4 °C, P 1780 mm); a 1370 m en agricultura de
riego (AR) con frutales y cafetales de sombra con riego (T° 18.4 °C, P 1780 mm) y a
2180 m con flores de ornato (T° 16.1 °C P 2039 mm); entre 427--2540m ocurre en

pastizal cultivado, (PAST) con potreros para ganado (T° 17.2 °C, P 1845 mm).

Peromyscus furvus furvus habita en vegetacion natural como sigue: entre 1487--
2072m en BMM con clima templado subhimedo (T°17.0°C, P 2028mm); entre 1,464-
-2,289m en BP con clima templado subhimedo (T°14.2°C, P 1652 mm). En la
vegetacion modificada se le encuentra: entre los 1373--3427m en AT (cafetales,
frutos citricos, mango y papaya) con clima templado subhimedo (T° 16.4°C, P
1671mm); entre 427--2540m en PAST para potreros pecuarios (T° 17.0 °C, P 1808

mm).
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Peromyscu furvus angustirostris habita en vegetacién natural: entre los 580--2,180 m
dentro de BMM con clima templado subhimedo (T°17.6°C, P 1,871mm pma); a los
1373m en BP con clima templado subhimedo (T°15.4°C, P 1652 mm pma); a los 818
m Selva Alta Perennifolia, SAP, bajo clima templado subhimedo (T°21.4°C, P 1782
mm); en los 2095m en BG con clima templado subhimedo (T°14.5°C, P 1251m). En
la vegetacion modificada ocurre: entre los 580-2180m en AT (cafetales, frutos citricos
y cafla de azucar) con clima templado subhumedo (T°18.5°C, P 1867mm); a los
2180m en agricultura de riego, AR (huertos frutales y cafetales), en clima templado
subhumedo (T°16.5°C, P 2049 mm); entre 1093-1378 en PAST (T° 17.5°C, P 2081.5

mm).

Status de conservacion. De todas las especies del Grupo furvus, la nominal
probablemente es la que estd mas afectada por los cambios en la vegetacion
ocurridos en los 20 afios analizados (Balduzzi y Tomaseli 1979, INEGI 1999). Estos
cambios también afectaron de forma diferente a las dos subespecies. Un poco mas
de la tercera parte de la vegetacion natural fue modificada para P. f. angustirostris y
hasta tres cuartas partes para P. f. furvus (Cuadro 5.4, Fig. 5.4). En ambos casos, la
vegetacion modificada incluyé AT con alrededor de un tercio en cada subespecie,
AR con 2% y 5%, respectivamente. Sin embargo, ambas subespecies también
presentaron PAST con un 4% en P. a. furvus, mientras que abarcé hasta el 34% en
P. f. furvus. Cabe mencionar que este pastizal son potreros para ganado y son

considerados como areas perturbadas (Burgos-Garcia et al. 2014).
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En Peromyscus furvus furvus, estos cambios afectaron a la totalidad de las
localidades en selva alta perennifolia (SAP), selva baja subperennifolia (SBS) y
bosque de encino-pino (BEP), reduciendo también las del bosque de pino (BP) en un
6% Yy al bosque mesdfilo de montafia (BMM) en un 51%. Todo esto descubre mayor
riesgo de conservacion, por modificacion del habitat, para la subespecie nominal; de
hecho, actualmente las AR en Xalapa, Veracruz, la localidad tipo, son zonas
urbanizadas. En los alrededores de Xalapa (LEC 124) y Naolinco (LEC 105),
Veracruz, cuyo BMM original, estd convertido en cultivos de café con riego (INEGI
2004), representan un riesgo relativo para Peromyscus f. furvus. Més grave resulta el
impacto que tiene convertir la vegetacion natural en vegetacién perturbada como

PAST, especialmente para la SAP, SBS, BEP, BP y BMM (Cuadro 5.4, Fig. 5.4).

Para Peromyscus furvus angustirostris, aunque los cambios fueron de menor
magnitud, también afectaron a la totalidad de las localidades en SBS y en BEP,
redujeron una tercera parte las localidades en SAP un 12% de las que estaban en el
BMM. Mientras que la AT y la AR de frutales y cafetales de sombra implican tal vez
cierto riesgo para las poblaciones de esta subespecie, la AR para el cultivo de flores
ornamentales (SAGDRPA 2015) y el PAST modifican por completo las condiciones
naturales y son zonas perturbadas (Burgos-Garcia et al. 2014). El PAST en esta

subespecie ha afectado la SBS y el BMM (Cuadro 5.4, Fig. 5.4).

Los datos anteriores son de hace ya 19 afos, por lo que la situacion puede ser mas
grave ahora. Por lo que se recomienda hacer un censo de las poblaciones de P.

furvus, a lo largo de su distribucion, para ver en qué areas presenta mas riesgo. Todo
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eso serviria para considerar si P. furvus debe estar dentro de alguna categoria de
riesgo para su conservacion dentro de la NOM-ECOL-059-2010 (DOF 2010). Para
comentarios sobre el deterioro del habitat de esta especie y sus subespecies con

datos mas actualizados, véase el Corolario mas adelante.

Peromyscus solitudinem — spec. nov.

Descripcion: Especie monotipica continental, descrita con nueve ejemplares de
Puerto de la Soledad, Oaxaca. Es una especie grande dentro del género
Peromyscus (Cuadros 5.1-5.2, Anexo 2.3). Pelaje dorsal marrén grisaceo oscuro,
aleonado rojizo que se extiende hasta los carpos en extremidades delanteras y hasta
la mitad de la pantorrilla, donde sigue color blancuzco hasta cubriendo todo el dorso
de la pata trasera; linea media del mismo color que el pelaje dorsal, pero uniforme
por carecer de tonalidades rojizas; costados con tonalidad rojiza mas evidente; pelaje
ventral color hueso, beige, o blancuzco sucio por estar entremezclado con gris
obscuro; coloracién ventral de patas delanteras y traseras igual, pero mas clara; cola
de coloracion grisacea, mas clara en la parte ventral, tiene escamas y pelo muy fino;
longitud de la cola = que la longitud combinada de la cabeza y el cuerpo; plantas de
patas delanteras y traseras con seis tubérculos plantares y pelos blancos que
sobresalen a las garras en las patas traseras; hembras con un par de mamas
pectorales y dos pares de mamas inguinales; protocono e hipocono muy
desarrollados, asi como segundo pliegue primario y segundo pliegue secundario
poco profundos en el M1; segundo pliegue secundario es poco desarrollado en el

M2; endostilo e hipocono ligeramente separados en el M3.
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Las caracteristicas craneales distintivas encontradas en esta tesis incluyen: nasales
cortos, lo que achata el rostro; foramen palatino anterior pequefio y redondeado;
constriccidn interorbitaria con forma de reloj de arena; region supraorbital sin crestas
0 apariencia de abalorios; paladar y abertura nasal estrechos; bulas anchas pero
cortas; contorno posterior del craneo curvo, no anguloso. Ver Cuadros 5.1-5.3 y el
Anexo 2.3 para comparar las medidas con las otras entidades; asi como las figuras

2.5, 3.10, 3.11, 3.14.

Holotipo. Por definir, pero sera un ejemplar adulto con las caracteristicas de la
especie, procedente de la zona en Puerto de la Soledad o aledafa, depositado en
una de las dos colecciones nacionales (MZFC-M, UAMI) consultadas en esta tesis

(Fig. 5.2).

Etimologia. Solitudinem es la latinizacion de la palabra soledad, en alusion a Puerto

de la Soledad, Oaxaca, de donde se capturaron por primera vez (Goodwin 1969).

Comparaciones. Ver Cuadros 5.1-5.2, Anexo 2.3. Peromyscus solitudinem difiere de
Peromyscus furvus por tener un crdneo mas corto y mas angosto con menores
anchuras del hueso frontal, caja craneana, nasal anterior, rostral media y bular;
hileras de dientes molariformes, tanto maxilar como mandibular, mas cortas; menor
altitud y longitud de la mandibula; abertura nasal mas estrecha; menor curvatura en
la protuberancia de la sutura premaxilar-maxilar que esta desplazada posteriormente;
foramen palatino anterior mas alargado hacia la region posterior; nacimiento posterior
del arco cigomatico posterior mas paralelo al contorno lateral del craneo; contorno

lateral del occipital mas ensanchado. P. solitudinem tiene un nacimiento del arco
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cigomatico posterior, mas estrecho, el foramen magno, en esta especie también es

mas estrecho. Ver figuras 3.10, 3.11, 3.14.

Peromyscus solitudinem se distingue de Peromyscus latirostris por un craneo mas
pequefio cuyo tamafio es menor en todas las medidas craneales, excepto por la
anchura frontal que es menor en la segunda; foramen palatino posterior mas
desplazado hacia adelante; protuberancia de la sutura premaxilar-maxilar menos
desarrollada; nacimiento anterior del arco cigoméatico mas estrecho; contorno anterior
y posterior del escamoso mas ancho; contorno posterior del arco cigomatico mas
paralelo; hueso basiesfenoides, dentro la fosa pterigoidea, mas ancho; nacimiento
posterior del arco cigomatico y contorno lateral del hueso occipital mas estrechos;

canal aliesfenoideo més posterior. Ver figuras 3.10, 3.11, 3.14.

Peromyscus solitudinem difiere de Peromyscus melanocarpus al presentar mayor
longitud nasal, anchura nasal anterior y anchura rostral media; menor anchura nasal
posterior; bula corta y mas ancha; mayor altura craneal; mandibula mas grande, por
cuanto a su altura y longitud; foramen palatino anterior es mas estrecho; nacimiento
anterior del arco cigomatico mas ancho; contorno maxilar latero-posterior del hueso
escamoso es mas ancho; contorno latero-ventral del escamoso y el contorno
posterior del arco cigomatico mas estrechos. P. solitudinem presenta un canal
aliesfenoideo mas anterior y un contorno lateral del hueso occipital mas estrecho que
P. melanocarpus; el hueso basiesfenoides no esta expandido posteriormente dentro
de la fosa pterigoidea. Finalmente P. solitudinem tiene un foramen magnum mas

estrecho y alargado que P. melanocarpus. Ver figura 3.10, 3.11, 3.14.
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Peromyscus solitudinem contrasta con Peromyscus mexicanus totontepecus por
tener nasales mas largos; frontal mas corto y pequefio; mayores anchuras en la parte
anterior de los nasales la region interorbitaria; bula muy ancha pero més corta; menor
altura del craneo; mayor longitud de la hilera maxilar y mandibular; mandibula mas
alargada; abertura nasal mas estrecha; foramen palatino ensanchado anteriormente;
protuberancia de la sutura premaxilar-maxilar muy conspicua; nacimiento anterior del
arco cigomatico estrecho; interseccién occipital-meato auditivo anterior y nacimiento
posterior del arco cigomatico, estrechos; contorno lateral del hueso occipital y

foramen magnum, amplios. Ver figuras 3.10, 3.11, 3.14

Comentarios taxondmicos. Goodwin (1969) asigné a cuatro individuos adultos de
Huehuetlan, Mpio. Teotitlan, Oaxaca (que también refiere como de Portillo de la
Soledad [SIC], 20 mi E Teotitthn en su gacetero) a Peromyscus melanocarpus
(AMNH 207440-20743). Pero luego Huckaby (1980) revis6 esos ejemplares y los
reasigné dentro de Peromyscus furvus, extendiendo poco después la distribucion de
la especie hasta el N de Oaxaca. Desde entonces, los ejemplares de Puerto de la
Soledad y sus alrededores en la Sierra Norte de Oaxaca, se consideraron como
parte de la distribucion de Peromyscus furvus (Martinez-Coronel et al. 1997, Harris y
Rogers 1999, Harris et al. 2000, Avila-Valle et al. 2002, 2005, 2012), hasta esta tesis
en donde se comprueba que esas localidades corresponden ahora a Peromyscus

solitudinem.

Distribucion. Ver nimero 4 en figura 5.1. La especie es endémica de la Sierra Norte

en el estado de Oaxaca en un area delimitada al NW por el Rio Tonto y al SE por el
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Rio Santo Domingo, ambos afluentes del Rio Papaloapan, en Puerto de la Soledad
(Avila-Valle et al. 2002, 2005, 2012, Harris y Rogers 1999; Harris et al. 2000, Rogers
y Skoy 2011) y sus alrededores sobre la carretera de Huautla a Teotitlan de Flores
Magén (Martinez-Coronel et al. 1997; Avila-Valle et al. 2002, 2012), asi como en la
periferia de los Municipios de Teotitlan de Flores Magén (Goodwin 1969, Hukaby
1980) y San Francisco Huehuetlan (Goodwin 1969). Ver Anexo 2.1 para todas las

localidades consideradas en esta tesis.

Localidad tipo: Por definir, pero sera de la zona en Puerto de la Soledad o aledafia,
conforme a la del ejemplar tipo seleccionado en una de las dos colecciones

nacionales (MZFC-M, UAMI) consultadas en esta tesis.

Habitat. Se le encuentra entre los 1,070--1,800 m en BMM bajo clima templado
semiseco (T° 14 °C, P 1,500mm) o calido humedo (T° 21 °C, P 3,142mm); a los
1270 m con clima célido semiseco (T° 25.2 °C, P 1480 mm). Por el tamafio de su
cola puede ser una especie semiarboricola. Véanse los Cuadros 5.3-5.4 y las figuras

5.2y5.4.

Status de conservacion. Todas las LEC en BMM se mantuvieron en los 20 afios
analizados (Balduzzi y Tomaseli 1979, INEGI 1999), pero la Unica localidad en SBS,
Teotitlan de Flores Magén, Oaxaca (LEC 166), fue sustituida por AR con cultivo de

café de sombra y mango (INEGI 1996, GE-Oax 2008). Ver Cuadro 5.4 y figura 5.4.

Caracteres comparados para el Grupo furvus. El Cuadro 5.1 muestra las

caracteristicas cualitativas de las cuatro entidades taxondmicas reconocidas en esta
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tesis. Se mencionan las que aportaron los autores de las descripciones originales
(Allen y Chapman 1897, Dalquest 1950, Hall y Alvarez 1961), pero noétese que al
tratarse de diferentes autores, no se mencionan los mismos rasgos en todos los taxa.
La excepcion es la species novo, Peromyscus solitudinem, procedente de Puerto de
la Soledad, Oaxaca (Ultima columna), en donde se incluye el estado de cada caracter

cualitativo.

Cuadro 5.1. Caracteres morfolégicos cualitativos que incluyen tanto rasgos diagndsticos
como comparativos, obtenidos de las descripciones originales para las subespecies de

Peromyscus furvus, asi como para Peromyscus latirostris y Peromyscus solitudinem.

) Peromyscus furvus
Caracter
J. A. Allen y Chapman Peromyscus latirostris Peromyscus
solitudinem
'% P. f. furvus P.f.
o i o angustirostris Esta tesis, coautores
o | En particular: J.A Alleny ) Dalquest, 1950 pendientes*
k) Ché r.nan 1897 Hall y Alvarez,
© pman, 1961
o
(8]
s Color marrén
@ oscuro, con lavado Marrén oscuro, con lavado .
S P . o e o Gris oscuro, con un lavado
> Dorso grisaceo y débil Marrén grisaceo y difusion débil del de Marrén oscuro
s difusion de canela canela opaco a leonado claro '
= T opaco a leonado
© o
. 8 Color canela mas Mismo color que el dorso,
linea 0sCUro. casi pero uniforme, aumenta le
media ! presencia de la tonalidad
negruzco grisécea
Costados Mas rojizo que la Canela La’tona‘hdad marrén es
parte dorsal mas evidente
) Blanco grisaceo En gran medida
Vientre . lor h
claro blanquecino Color hueso
Blancas con color . .
delanteras Blan in i
carne anquecinas a beige
plantas . . .
delanteras Carne y sucias Beige a grisaceas
8 Color blanco )
(5 7
= traseras -z Bei marrén clar
o grisaceo €lge a marron claro
o
plantas .
traseras Negras Marrén oscuro
Pelo todas Muy fino Pelo muy fino
" Color del pelaje dorsal,
ok Color Marrén oscuro pero mas grisaceo y sin
g tonalidades rojizas
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secundario M1

Muy fino; pelos
Pelo cortos visibles bajo Muy fino
un lente
Aspecto Casi desnuda Casi desnuda
Tamafio Mas larga que la Longltud_de_ la cabeza-
cabeza y el cuerpo cuerpo similar a la cola
Color Bicolor Grisacea, con _t9na||dad
© clara en la region ventral
o
° Punta Blanquecina Grisacea
extrema a
Anulacién Casi oculta por Poco V|5|bl_e, oculta por
pelos muy cortos pelo muy fino
P. f. furvus P. 1. . . P. latirostris P. solitudinem
angustirostris
0 Muy grande Grande, constriccion
o comparado con Grande; sin crestas o con interorbitaria con forma de
S Craneo medidas externas; apariencia de tener abalorios | reloj de arena, sin crestas o
S muy fuerte y u orlas con apariencia de tener
S pesado. abalorios u orlas
Rostro Punt:_;\ de nasales Grande; lados paralelos Rostrp acortado
amplia anteriormente
La amplitud de la
punta de los nasales | Extremo posterior Nasales cortos, estrechos y
h . 8 . En forma de campana, por = )
Nasales equivale a la acuminado; anterior . - curvos; sin amplitud
amplitud anterior. A
anchura estrecho anterior.
interorbitaria.
Puntiagudo; se
amplia
Paladar considerablemente Estrecho y curvo.
2 mm mas alla del
intermaxilar.
Con un borde
Foramen p?féigor m Pequefio y redondeado
palatino anterior g Y q Y
ligeramente vuelto
hacia arriba.
Contorno
longitudinal Muy amplio Convexo. Convexo
dorsal del craneo
Bullas
timpanicas Grandes Anchas y cortas
P. f. furvus P. 1. ) ) P. latirostris P. solitudinem
angustirostris
. Amplio y profundo
o Segundo pliegue en comparacion con Corto v poco desarrollado
g primario M3 P. latirostris y P. yp '
@ angustirostris
[a]
Primer pliegue . .
secundario M2 Ausente Prominente. Amplio y profundo.
Segundo pliegue Ausente Presente y desarrollado

Cuspides
accesorias
exteriores

Mejor desarrolladas

que en P. furvus y P.

latirostris

Desarrolladas, similares a
las de P. furvus y P.
latirostris.
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Ligeramente Mejor desarrollado que en

Cingulo desarrollado P. furvus.

M1-3, molares superiores 1-3. * = Los coautores corresponden al comité tutoral, pero falta definir el
orden (Alejandro Cruz Gomez, tesista; Dra. Alondra Castro Campillo y Dra. Livia Ledn Paniagua, co-
directoras; Zamira Avila Valle, asesora).

En el Cuadro 5.2 se presentan los valores promedio, minimo y maximo de las
medidas somaticas (Longitud total, LOTO; Longitud de la cola vertebra, LOCV,
Longitud de la Pata, LOPA; Longitud de la oreja, LOOR; Peso, PESO) y de algunas
medidas craneales selectas (Longitud del crdneo, LOCR; Longitud nasal, LONA;
Anchura anterior de los nasales, AANA,; Longitud mandibular, LOMA; Anchura
cigomatica, ANCI; Anchura de caja craneana, ANCC; Altura anterior rostral, ALAR)
de cada entidad taxondmica, incluyendo a los ejemplares de La Esperanza, Oaxaca
(GGH). La totalidad de las 18 medidas craneales revisadas puede consultarse en el

Anexo 2.3y en la figura 2.1 se puede ver la descripcion.

Cuadro 5.2. Valor promedio, seguido de los valores extremos, en las medidas soméaticas y
algunas medidas craneales selectas de los Peromyscus del Grupo furvus dilucidadas en esta

tesis y de la poblacién de La Esperanza, Oaxaca (Grupo Genético 5).

Medidas somaticas Medidas craneales
Hembras Machos Todos Hembras Machos Todos

Peromyscus furvus furvus

n 78 85 163 n 87 92 179
LOTO 105800 21409000 21205900 “OCR 305364  317.36.0 20572
LGV J0g0ie20 10201400 10204520 SONA 117455 106454 107158
LOPA Vo0 s4oas0 210380 “OMA 1igirs 151475 144153
LOOR 1 5% 0 150170 150980 AANA 33 2554 5554
PESO  s3hers  m2oels  ssere ANCl 130474 136170 136178
ance Y lamare 126078
ALAR (574 5873 5174

Peromyscus furvus angustirostris
n 78 112 190 n 107 149 256
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LOTO

LOCV

LOPA

LOOR

PESO

LOTO

LOCV

LOPA

LOOR

PESO

LOTO

LOCV

LOPA

LOOR

PESO

LOTO

LOCV

LOPA

LOOR
PESO

255.7 258.8 275.5 LOCR 34.0 35.1
220.0-295.0 210.0-299.0 210.0-299.0 30.7-37.2 29.0-37.0
132.9 131.8 132.2 LONA 13.9 14.0
110.0-217.0 79.0-178.0 79.0-217.0 10.7-15.8 12.0-15.7
28.6 28.7 28.8 LOMA 17.3 16.4
20.5-31.5 24.0-32.0 17.0-36.0 16.0-17.2 14.4-18.3
21.2 215 21.2 AANA 3.8 3.8
17.0-24.0 12.0-27.0 15.0-28.0 3.1-4.9 3.2-51
48.1 48.0 48.3 ANCI 16.7 15.7
30.0-70.0 30.0-60.0 30.0-70.0 16.1-17.2 13.9-17.4

14.6 15.3
ANCC 14.4-15.7 12.8-17.7
7.2 6.4
ALAR 6.1-9.0 5.1-7.7
Peromyscus latirostris
14 38 52 n 19 41
273.0 268.4 267.0 LOCR 35.6 35.0
231.0-303.0 222.0-307.0 222.0-307.0 33.4-37.4 32.5-37.2
141.1 138.3 139.5 LONA 15.2 14.7
122.0-155.0 112.0-163.0 112.0-163.0 13.4-16.8 12.0-16.2
28.8 29.2 29.5 LOMA 17.3 16.8
27.0-32.0 17.0-33.0 17.0-33.0 16.2-18.6 15.3-16.6
23.3 234 23.44 AANA 4.3 4.2
20.026.0 16.0-31.0 16.0-31.0 3.5-5.2 3.6-4.9
59.9 50.0 56.7 16.9
323-850 340815 340850 ~N¢ 155179 166146183
14.9 14.9
ANCC 14.0-15.7 13.6-17.30
7.1 6.7
ALAR 6276 5.8.7.8
Peromyscus solitundinem
29 30 59 n 32 33
247.8 248.8 248.3 LOCR 33.1 335
230.0-280.0 225.0-276.0 225.0-280.0 31.4-34.9 31.4-34.7
129.3 126.6 128.2 LONA 13.6 134
110.0-199.0 101.0-152.0 101.0-199.0 11.8-15.0 12.2-15.5
27.0 27.1 27.0 LOMA 15.8 15.6
14.0-30.0 22.0-30.0 14.0-30.0 13.7-17.2 14.0-16.5
20.7 21.4 21.0 AANA 3.7 3.7
14.0-25.0 17.0-25.0 14.0-25.0 3.2-45 3.3-4.8
43.3 45.4 42.3 ANCI 15.9 15.8
34.0-56 34.0-54.5 34.0-56.0 15.2-17.3 14.7-16.8
14.3 14.3
ANCC 137452 138163
6.3 6.4
ALAR 51569 5.3.6.7
Grupo Genético 5 (Peromyscus de La Esperanza, Oaxaca)
20 13 33 n 20 13
247.8 250.5 248.9 LOCR 33.4 33.7
233.0-280.0 240.0-268.0 233.0-280.0 31.2-34.9 33.2-34.4
131.7 130.0 131.0 LONA 13.4 9.8
117.0-199.0 120.0-153.0 117.0-199.0 11.6-14.4 8.7-10.5
27.8 28.0 27.9 LOMA 16.3 16.5
19.0-30.0 26.0-30.0 19.0-30.0 15.1-17.3 15.8-17.4
20.4 21.7 20.9 AANA 3.6 3.7
16.0-25.0 20.0-25.0 16.0-25.0 3.0-4.4 3.1-44
49.6 52.7 50.8 ANCI 15.8 15.8
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34.1
29.0-37.2

14.0, 10.7-15.8

16.3, 14.4-18.3

3.8
3.1-5.1
15.7
13.8-17.8
15.0
15.0-17.7
6.4
6.6-9.2

60
35.2
32.5-37.4
14.8
12.0-16.8
17.0
15.3-18.6
4.2
3.5-5.2

16.7,14.6-18.3

14.9
13.6-17.3
6.8
5.8-9.2

65
33.2
31.4-34.9
135
11.8-15.5
15.7
13.7-17.2
3.7
3.2-4.8

15.9,14.7-17.3

14.37
14.7-16.3
6.3
5.1-6.9

33
33.5
31.2-34.9
13.56
11.6-14.4
16.4
15.1-17.4
3.6
3.0-4.4
15.68



37.9-61.6 47.6-59.0 37.9-61.6 13.6-16.8 15.1-16.7

14.8 14.75

ANCC 139164 142162
6.2 6.37

ALAR 567, 6.0-6.7

13.6-16.8
14.7
13.6-16.8
6.31
5.6-7.0

Ver texto para abreviaturas de las medidas.

Areas de distribucion y caracterizacién del habitat. El area de distribucion
geografica para cada una de las entidades taxonémicas examinadas, se ilustra en el
mapa de la figura 5.1, junto con la distribucién del GG5 (La Esperanza, Oaxaca)
sobre el gradiente de altitudes (A) y la hidrografia (B) en la vertiente E de la Sierra
Madre Oriental, parte de la Faja Transvolcanica Mexicana y la Sierra Norte de
Oaxaca. También se indican las localidades tipo en los taxa ya descritos, asi como

en Peromyscus solitudinem y para el Peromyscus sin describir de La Esperanza,

Oaxaca (GGD5).

Noétese que para la subespecie nominal, Peromyscus f. furvus, estan sefialadas con

signos de interrogacion “?” dos localidades en Veracruz que no fueron analizadas por

carecer de réplicas en el niumero de ejemplares.
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A. Division olitica con
San = 2
g curvas de nivel

Altitud, msnm.

| JECR-EES
934-1866
1867-2800
2801-3733
3734-4666

4667-5600

. Division politica

con hidrografia

\\Y\\b%/ 7 % J \ = .,.M, k5
Figura 5.1. Distribucién actual de las especies y subespecies de Peromyscus en el Grupo furvus,
considerando la topografia (A) y la hidrografia (B): 1, Peromyscus latirostris. 2, P. furvus angustirostris.
3, P. f. furvus. 4, P. solitudinem y 5, Peromyscus de La Esperanza, Oaxaca (Grupo Genético 5), cuyos
status sistematico y taxonémico aiin deben dilucidarse. El patron de color en el mapa corresponde con
la altitud en que se distribuye cada taxon. @ = localidades especificas de colecta con ejemplares
analizados; @ = localidades tipo; ?, localidades con ejemplares identificados, pero no incluidos en los
analisis por su bajo niamero (n = 1). Ver texto.
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La primera y mas cercana a Puebla, es la localidad especifica de colecta 140 que
corresponde a 5 Km N Tequila, la cual s6lo conté con un macho adulto viejo (edad 5,
CNM-31208), alojado en la Coleccion Nacional de Mamiferos, UNAM; la segunda y
mas cercana a la costa es la localidad especifica de colecta 141 que se refiere a 1
Km E, 2 Km S Tebanca, también con una sola hembra adulta joven (edad 3 , TTU-

38288) de la coleccion mastozooldgica en Texas Tech University

En el mapa de la figura 5.2 se representa la caracterizacién cuantitativa multivariada
de las condiciones ambientales para las localidades especificas de colecta (LEC),
con base en las 19 variables climéticas y la altitud, se representa en donde también
se incluye el dendrograma para clasificarlas en seis grupos de condiciones

ambientales (GCA1-6).

El Anexo 5.1 resume la estadistica descriptiva para cada una de las 20 variables
ambientales cuantitativas, arregladas de acuerdo con los GCA1-6, en donde también
se indican los tipos de vegetacion, incluyendo diagramas de caja y bigotes para la
temperatura y precipitacion medias anuales, asi como para la altitud y graficos de las

frecuencias de los tipos de vegetacion.
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Figura 5.2. Clasificacion del tipo de habitat para las 173 localidades especificas de colecta (LEC)
analizadas en seis grupos de condiciones ambientales (GCA1-6) y su incidencia en la distribucién de
las entidades taxonémicas del Grupo furvus (1-5). Ver figura 5.1 para claves.

El comportamiento promedio de la temperatura y precipitaciéon anuales, asi como
para la altitud por GCA1-6 y taxa, se ilustra en la figura 5. 3, mientras que la
estadistica descriptiva de esas variables ambientales cuantitativas se sintetiza en el
Cuadro 5.3. Los gréficos evidencian similitudes y diferencias entre las condiciones de
los GCA-1-6 en general, asi como entre los miembros del Grupo furvus que habitan
dentro de ellos. En general, la temperatura media anual parece seguir un gradiente
clinal inverso al de la altitud, excepto por el GCA5, cuya temperatura se eleva. En
cambio, la precipitacion media anual tiene un comportamiento mas distintivo entre los

GCA1-6, donde nuevamente se destacan las condiciones del GCAS5.
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A. Temperatura media anual (°C) B. Precipitacion media anual (mm)

GOA1 GCA2 GOA3 | GCA4 | GCAS GCAG GCA1|  GCA2 GCA3 | GCA4| GCAS GCA6
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Figura 5.3. Comportamiento promedio con su desviacion estandar (caja) y valores extremos (bigotes)
para tres variables ambientales cuantitativas (A-C), de acuerdo al Grupo de Condiciones Ambientales
(GCA1-6) y las frecuencias de las localidades especificas de colecta (LEC) en ellos para los
Peromyscus del Grupo furvus: PIl, Peromyscus latirostris; Pff, P. f. furvus; Pfa, P. f. angustirostris; Ps,
P. solitudinem; GG5, Peromyscus sin denominacion formal de La Esperanza, Oaxaca.

De acuerdo a las localidades especificas de colecta (LEC) de los Peromyscus del

Grupo furvus, alojados en colecciones cientificas nacionales y extranjeras, éstos

tienen diferentes patrones de distribucion, conforme a la altitud y el clima (Fig. 5.3):

Peromyscus latirostris es mas frecuente en la GCAL (68%), pero también ocurre en
el GCA2 (20%) y el GCA6 (12%). El intervalo de altitudes en el GCAL es el mas
amplio y se superpone con él de los otros dos GCA, siendo su temperatura y

precipitacion medias anuales mas altas, especialmente con respecto del GACG6; de
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hecho, la desviacion estandar de la precipitacion de este GCA no se superpone con

la de los otros dos GCA.

Peromyscus furvus angustirostris, cuenta con la distribucion mas amplia (Fig. 5.1,
Apéndice 2.1) y, por ende, con el mayor numero de LEC. Esta presente en todos los
GCA, excepto por el GCA5. Los GCAL, 3y 6, agregan entre una cuarta o una tercera
parte de sus LEC, mientras que un 13.2% estan en la GCA2 y sélo un 4.2% en la
GCAA4. Los intervalos de altitud se superponen entre esos GCA. Las temperaturas
medias anuales van siendo cada vez menores desde el GCA 1 al GCA6, mostrando
ciertos patrones diferenciales: las desviaciones estandar del GCA3 y 4 no se
superponen con las de los GCAL y 2, mientras que ninguna de ellas lo hace con la
del GCAG. Por sus respectivas desviaciones estandar, la precipitacion anual media
es semejante entre los GCAL, 3 y 5, pero son diferentes de las que ocurren en los

GCA2y 6, que alcanzan menores volumenes.

Peromyscus f. furvus también ocurre en cinco de los GCA, pero en contraposicion,
no habita bajo las condiciones del GCA1. Un poco mas de las dos terceras partes de
sus LEC estan en el GCA4, el 18.2% en el GCA3, un 11.4% en el GCA6 y sélo un
2.3% en cada uno de los GCA2 y 5. Los GCA con mas de una LEC para esta
subespecie tienden a superponerse (GCAS, 4 y 6) en altitud, mientras que las Unicas
LEC en los GCA2 y 5 estan muy por debajo del intervalo comprendido entre las
anteriores, especialmente en el ultimo. La temperatura media anual baja conforme
disminuye la altura. Nuevamente, la precipitacion media anual tiene patrones

particulares, ya que las desviaciones estandar de los GCA 4 y 5 se superponen,
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mientras que no es asi con la GCA3 que alcanza mayor volumen. El Gnico dato para
la GCA2 esta muy por debajo de los valores de los GCA mencionados y el Unico dato

del GCA5 demasiado por encima.

Peromyscus solitudinem tiene una distribucion preferencial de LEC en el GCA6
(72%), a lo que se suma el 24% en el GCA5 y solo el 4% en el GCA2. Los intervalos
de altitud en los GCA5 y 6 se superponen, no asi el unico registro en el GCA2 que es
inferior al limite inferior de la desviacidbn estandar mas bajo en los otros. Las
desviaciones estandar de la temperatura media anual son distintas entre si y siguen
un patron descendente e inverso a la altitud. Asimismo, las precipitaciones medias
anuales difieren entre los GCA donde se recolectd esta especie, pero vuelve a

destacar el gran volumen del GCA5, contra el de los otros dos GCA.

Peromyscus sp., procedente de La Esperanza (GG5), también tiene mayor
frecuencia en LEC dentro del GCA6 (71.4%), pero difiere de la especie anterior
porque tiene un 14.3% de sus LEC tanto en el GCA5 como en el GCA3. En el GCAG,
el intervalo de altitud (caja), este taxon sélo se superpone ligeramente con el limite
superior de P. solitudinem, pero alcanza mayores alturas y aunque las cajas de las
respectivas temperaturas también se superponen, la precipitacién es mas abundante
en donde habita esta nueva entidad. Los registros Unicos para esta entidad en los
GCA3 y 5 difieren de los del GCA6. En el GCA3, la altitud cae en el rango superior
de la caja del GCAB, pero en el GCAS es distinto y esta muy por debajo del intervalo
en el GCAG6; en ambos casos, la temperatura y precipitacion medias anuales estan

muy por encima de los valores en el GCAG, especialmente en el GCA5.
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Cuadro 5.3. Estadistica descriptiva de los grupos de condiciones ambientales (GAC1-6) por taxén (Tx) en el Grupo furvus. Ver figura 6.3.

Temperatura media anual, T° (°C) Precipitacion media anual, P (mm) Altitud, A (m)
GCA Tx nLEC Media DE Min Max CV  Media DE Min Max CV  Media DE Min Max Ccv
GCA1l PI 17 2165 1.76 19.10 25.10 8.13 2032.47 203.33 1789.00 2331.00 10.00 1178.35 566.46 247.00 1578.00 48.07
Pfa 18 19.93 152 17.60 23.30 7.61 2023.56 262.87 1549.00 2574.00 12.99 1037.28 374.26 530.00 1416.00 36.08
GCA2 PI 5 19.82 1.36 18.10 21.80 6.88 1402.60 256.83 1063.00 1751.00 18.31 1087.40 233.80 818.00 1258.00 21.50
Pfa 10 1852 0.81 17.20 19.70 4.37 1335.00 240.97 845.00 1668.00 18.05 1252.50 383.84 818.00 1729.00 30.65
Pff 21.10 0.00 21.10 21.10 0.00 1022.00 0.00 1022.00 1022.00 0.00 859.00 0.00 859.00 859.00 0.00
Ps 2520 0.00 25.20 25.20 0.00 1480.00 0.00 1480.00 1480.00 0.00 1276.00 0.00 1276.00 1276.00 0.00
GCA3 Pfa 22 16.93 0.45 16.00 17.80 2.64 2092.32 201.60 1619.00 2368.00 9.64 1062.05 418.88 580.00 2180.00 39.44
Pff 17.20 0.88 16.10 18.50 5.11 2122.38 309.06 1722.00 2617.00 14.56 1829.63 272.45 1211.00 2072.00 14.89
GG5 19.30 0.00 19.30 19.30 0.00 2368.00 0.00 2368.00 2368.00 0.00 1789.00 0.00 1789.00 1789.00 0.00
GCA4 Pfa 16.97 0.92 1590 17.50 5.44 2119.33 75.63 2032.00 2163.00 3.57 1510.67 140.87 1348.00 1592.00 9.33
Pff 29 17.12 1.21 1460 1950 7.08 1700.21 101.20 1575.00 1947.00 5.95 1569.97 413.18 1052.00 2540.00 26.32
GCA5 Pff 23.70 0.00 23.70 23.70 0.00 3345.00 0.00 3345.00 3345.00 0.00 427.00 0.00 427.00 427.00 0.00
Ps 19.90 0.68 18.90 20.60 3.41 3154.33 214.98 2848.00 3503.00 6.82 1721.17 185.58 1365.00 1824.00 10.78
GG5 2420 0.00 24.20 24.20 0.00 2871.00 0.00 2871.00 2871.00 0.00 325.00 0.00 325.00 325.00 0.00
GCA6 PI 15.03 0.76 1450 1590 5.04 1514.00 41.90 1468.00 1550.00 2.77 1471.33 184.75 1258.00 1578.00 12.56
Pfa 19 1474 0.81 12.60 16.00 551 1480.05 154.32 1246.00 1724.00 10.43 1976.32 299.16 1282.00 2180.00 15.14
Pff 5 13.96 2.25 10.00 15.60 16.09 1580.00 265.77 1315.00 1952.00 16.82 2359.80 654.72 1880.00 3427.00 27.74
Ps 18 14.72 0.93 13.20 17.00 6.34 140239 78.99 1301.00 1643.00 5.63 1594.67 247.54 1070.00 1824.00 15.52
GG5 &5 1436 16 11.8 159 11.15 1816.80 199.86 1610.00 2144.00 11.00 1889.00 223.61 1789.00 2289.00 11.84
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COROLARIO

En la seccidn previa de este capitulo se ha interpretado e integrado previamente la
informacion obtenida de los analisis en los capitulos 2-5 para concluir y presentar el
estado taxondmico de cuatro de las entidades taxondmicas incluidas en el Grupo
furvus, usando como base el concepto genético de especie (Bradley y Baker 2001,
Baker y Bradley 2006), asi como la interpretacion de los intervalos entre las
distancias genéticas que permiten distinguir entre ese nivel y el de la subespecie
sensu Bradley y Baker (2001) para citocromo-b, cuyos resultados practicamente se

repiten con los genes de la NDAH en el Capitulo 4.

El nivel taxonémico de las entidades (e. g., especie, subespecie) derivado de los
intervalos genéticos (Capitulos 1 y 4), junto con las diferencias genéticas y
morfométricas encontradas entre ellas (Capitulos 1 a 4), se ve reforzado por la
variacion geografica de las condiciones ambientales, a lo largo de sus respectivas
areas de distribucion geografica como se menciond previamente para cada entidad
del Grupo furvus, incluyendo las poblaciones de la Esperanza, Oaxaca, asi como la
informacion relacionada con la vegetacién original en la figura 5.3D. Es decir, esa
caracterizacion climatica y altitudinal cuantitativa de las LEC (Cuadro 5.3, Fig. 5.3),
junto con la distribucién diferencial de los miembros del Grupo furvus en diferentes
tipos de vegetacion (Cuadros 5.4, Figs. 5.3D, 5.4), permite suponer cOmo es que las
particularidades sobre su habitat arrojan diferencias en las caracteristicas

morfolégicas y morfométricas ya mencionadas.
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La informacion del Cuadro 5.4, ademas de ubicar diferencias ecologicas entre las
entidades por cuanto a los tipos de vegetacion que prefieren, también relaciona los
GCA1-6 para cada entidad del Grupo furvus. En el cuadro también se muestra
informacion sobre los cambios ocurridos en la vegetacion en un lapso de 20 afios,
considerando la frecuencia de sustitucion de tipos de vegetacion natural original
(TVO, Balduzzi y Tomaseli 1979), por los tipos de vegetacion modificados (TVM,
INEGI 1999) que se derivaron del uso de suelo agricola, pecuario y por urbanizacion.
El Cuadro 6.4 indica cuales son las LEC que presentan determinado tipo de

vegetacion y sus cambios, mediante un codigo de colores que se usa en la figura 5.4.

Cuadro 5.4. Diferencias en 20 afios (D) y porcentajes del cambio (D%), entre las frecuencias
(F) de los Tipos de Vegetacion (TV), en las localidades especificas de colecta, arregladas
por Grupos de Condiciones Ambientales (GCA1-6), para cada Peromyscus del Grupo furvus.
Las diferencias se expresan como pérdida (-) o sin cambio (0) para cada vegetacion original
(TVO, 1979%) y como ganancia (+) individual (por tipo) o global para la vegetacion modificada
(TVM, 1999%) por uso de suelo agricola, pecuario y urbano.

Tipos de Vegetacion (TV)

GCA Localidades Especificas de Colecta
TV 1979 1999 D D%

Peromyscus latirostris

GCAl 8,10,11,12,16 BMM 5 4 -1 -20.0
1,3,4,6,7,913, 14, 18, 19, 20 SAP 11 7 -4 -36.4
27 SBS 1 1 0 0
AT 0 5 +5 +29.4
GCA2 15,23 BE 2 2 0 0
25 BEP 1 0 -1 -100
21, 22 BMM 2 0 -2 -100
AT 3 +3 +60
GCA6 2,5,17 BE 3 3 0 0
Peromyscus furvus angustirostris
GCAl1 69,70, 72, 81, 82 BEP 5 0 -5 -100
28, 36, 46, 66, 71, 73, 77, 79, 87 BMM 9 3 -6 -66.7
30, 49 SAP 2 1 -1 -50.0
24, 26 SBS 2 0 -2 -100
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GCA2

GCA3

GCA4

GCAG6

GCA2

GCA3

GCA4

GCA5

GCAG6

63 BEP
29, 33, 34, 50, 51, 52, 53, 55, BMM
48 SBS
AT
PAST
TVM
68, 89 BEP
31, 32, 35, 37, 38, 39, 40, 41,42, 43, 44, 45, BMM
47,74, 75, 76,78, 83, 86, 88
AR
PAST
TVM
95, 96, 97 BMM
58, 61, 67, 94, BEP
84, 85, BG
54, 56, 57, 60, 62, 64, 65, 80, 90, 91, 92,93 BMM
59 BP
AT
Peromyscus furvus furvus
122 SBS
PAST
130, 131, 134, 137, 138, 139 BMM
136, 140 BP
AT
PAST
TVM
102, 118, 119, 120 BEP

AT

98, 99, 100, 103, 104, 105, 106, 107, 108,
109, 110, 111, 112, 113, 114, 115, 116, 121, BMM
123, 124, 125, 126, 127, 128

101

141

117,
129
132, 133, 135

SBS
AT
AR
PAST
ZURB
TVM

SAP
PAST

BEP
BMM
BP
AT

Peromyscus solitudinem
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GCA2 166 SAP 1 0 -1 100
AR 0 1 +1 100
GCAS5 142, 145, 148, 149, 152 BMM 5 5 0 0
143, 144, 146, 147, 150, 151,153, 154, 155,
GCAS 156, 157, 158,159, 160, 161, 162, 163, 164 °MM 18 18 0 0
Peromyscus sp. De La Esperanza, Oaxaca (GGb5)
GCA3 167 BMM 1 1 0 0
GCA5 172 SAP 1 1 0 0
GCA6 168, 169, 170, 171 BMM 4 4 0 0
173 BP 1 1 0 0

Tipos de vegetacion original (TVO, 'Balduzzi y Tomaseli 1979), o vegetacién natural sin cédigo de
color: BE, Bosque de Encino; BEP, Bosque de Encino-Pino; BG, Bosque de Galeria; BP, Bosque de
Pino; BMM, Bosque Mesdfilo de Montana; SAP, Selva Alta Perennifolia; SBS, Selva Baja
Subcaducifolia. Tipos de vegetacion modificada por el uso de suelo (TVM, ’INEGI 1999), en
negritas y con codigo de color sensu Fig. 6.4: AR, Agricultura de Riego (amarillo); AT, Agricultura de
Temporal: cafetales y huertos frutales; PAST, Pastizal cultivado (verde) para potreros, ZURB, Zonas
Urbanizadas (antes fueron AR). Las localidades tipo, o localidades muy cercanas a ellas, en rojo en
italicas.

En la figura 5.4 se ilustran, de manera general, los cambios de vegetacion ocurridos
en esos 20 afos. Por el escaso conocimiento que se tiene de la historia natural,
biologia y ecologia de las entidades en el Grupo furvus, esta informacion es util para

analizar posibles riesgos su estado de conservacion.

La agricultura de temporal (AT), implica un riesgo de conservacién relativo para las
especies del Grupo furvus, cuando se trata de huertos frutales (e. g., mango, citricos)
y, especialmente, de cafetales de sombra porgue se mantiene él ambiente umbroso
qgue proporciona el dosel arboreo de la vegetacion original que se conserva y como
también se llega a conservar parte de la vegetacion natural del sotobosque, todo esto
favorece la permanencia de recursos alimentarios, zonas de refugio y de traslado (e.

g., Gallina et al. 2008, Burgos-Garcia et al. 2014).
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La agricultura de riego (AR) en la zona consiste de cultivos de arboles frutales (e. g.,
mango, citricos), cafetales de sombra y flores de ornato (SAGDRPA. 2015). Los
primeros dos se comportan como la AT, pero cuando se trata de flores de ornato, se
talan los arboles y se elimina el sotobosque original, por lo que se convierte en zonas

perturbadas como los potreros (Burgos-Garcia et al. 2014).

Los pastizales cultivados (PAST), en este caso potreros para el ganado, afectan
mayormente el habitat de pequefios mamiferos, incluyendo a los miembros del
Grupo furvus, ya que este uso de suelo se logra después de deforestar y erradicar la
vegetacion original del sotobosque. Esto no propicia que haya una mayor incidencia
de luz, acabando con el ambiente originalmente umbroso, sino que cambia las
condiciones del habitat, incluyendo refugios, zonas de traslado y recursos
alimentarios para roedores con poca tolerancia a cambios ambientales. Por ende, los
potreros se consideran zonas perturbadas (Burgos-Garcia et al. 2014). Por ejemplo,
en los alrededores de Tlanchinol, Hidalgo, P. furvus sélo se recolecté en bosque
mesofilo de montafia y nunca en potreros (Cervantes et al. 2002, Aguilar-Lépez et al.

2013).
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Vegetacion Original \'[e} -I Vegetacion Modificada VM I:l
Bosque de Encino BE ‘ Agricultura de Riego AR

Bosque de Encino-Pino BEP J Agricultura de Temporal AT

Bosque de Galeria BG - Pastizal Cultivado PAST

Bosque Mesofilo de Montania BMM ‘

Bosque de Pino BP J

Selva Alta Perennifolia SAP

Selva Baja Subperennifolia SBS

Figura 5.4. Porcentajes de cambio ocurridos durante 21 afios en los tipos de vegetacion naturales
para cada entidad en el Grupo furvus. A la izquierda se muestra la vegetacion original como estaba en
1979, en medio el porcentaje global de cambio y a la derecha el estado resultante en 1999 con la

vegetacion modificada. Ver Cuadro 5.4.

Deterioro de la vegetacidén natural en el habitat de las especies en el Grupo
furvus. Los héabitats de las especies y subespecies en el Grupo furvus se encuentran
amenazados debido al impacto que ejercen las actividades de las comunidades
humanas, cercanas a sus areas de distribucion. Desafortunadamente, los riesgos
son mayores para la vegetacion original (BMM, SAP, SBS, BE, BP, BEP) en el area
de distribucién del Grupo furvus porque las estrategias y politicas de conservacion
gubernamentales no han podido equilibrarse con las necesidades de la poblacion
humana. A continuacion se menciona para cada entidad taxonomica dentro del

Grupo furvus, informacion actualizada sobre el deterioro de su habitat.

Peromyscus latirostris. Con base en mapas de vegetacién y uso del suelo serie Il
(INEGI 1993) y IV (INEGI 2007), escala 1:250,000, la tasa de deforestacion anual
para la region Huasteca en San Luis Potosi es de 0.51 %, lo cual supera la media

nacional, siendo la selva la vegetacion mas afectada (Miranda Aragén et al. 2013).
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En la Sierra de Xilitla, que abarca el area potosina y parte de Querétaro, el riesgo de
deforestacion amenaza el héabitat de P. latirostris se debe a que los ejidatarios
obtuvieron permisos expedidos por la SEMARNAT para extraer mil hectareas de
madera por afio (Neri-Corona 2017). Ademas, la tala ilegal se ha confinado a las
zonas altas de la sierra potosina, abarcando un parche de vegetacion de BMM y
SAP que funciona como un refugio para especies que habitaban al N de la Sierra
Madre Oriental (Cruz 2017); aunque hay regulacion de la extraccion de productos
maderables de la region, con regularidad se presentan saqueos que han deteriorado
los tipos de vegetacion de BMM, SAP y SBS (Zaragoza 2017).

Por cuanto a Querétaro, en un estudio que abarco la década 2000-2010 (Rios Sais
2015) de la superficie la Reserva de la Biosfera Sierra Gorda, se reportd que
aproximadamente el 83% era de uso forestal, pero que sufrié la pérdida del 0 .72%
de su superficie, lo que correspondié a una tasa anual acumulada de 0.09% para
todo el decenio, o 278 ha/afio; por ende, alcanzé una pérdida de 2,775 ha por
cambio en el uso de suelo. La mayor tasa de cambio anual ocurrié de 2005 a 2010
con un 0.13% (2,048 ha), mientras que de 2000-2005 la tasa fue de 0.05% (727 ha).
Es decir, aunque la tasa de cambio acumulada fue relativamente baja, cabe destacar
que el 74% de los cambios ocurrid en los ultimos 5 afios, debido a la clara y principal
presion que ejercen las actividades de pastoreo y agricolas sobre la reserva. Los
principales tipos de vegetacion afectados, por los cambios de uso de suelo, incluyen
la selva baja caducifolia (SBC), el bosque mixto (BPE, BEP) y el bosque de encino

(BE) con una pérdida total de 1,270, 536 y 683 ha, respectivamente.
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Peromyscus furvus. En general y a lo largo de su distribucién en Hidalgo, Puebla y
Veracruz, la deforestacion por causas legales o ilicitas, es la principal causa del
deterioro de la vegetacion natural en que se encuentra esta especie, a lo cual se
suman practicas agricolas que comprometen la sustentabilidad del suelo, asi como
las practicas para la extraccion de madera y la tala para convertir estas areas en
potreros para el ganado, lo que implica la deforestacion; en el centro de Veracruz, la
urbanizacién rampante también es un problema grave. En conjunto, todo esto
provoca la fragmentacion o desaparicion del hébitat de esta especie, siendo mas

grave en algunas partes de su distribucibn como se menciona enseguida

La tala clandestina e inmoderada, ha tenido fuerte impacto sobre los limites de la
vegetacion entre Hidalgo y Puebla, ya que se estima la pérdida en 20 mil arboles por
afio por esta practica (Benet 2016); de hecho, en el estado de Hidalgo ya se ha
perdido el 85% de las selvas baja y media (Galvan 2017). Estos cambios para fines
de desarrollo humano, comprometen y ponen en riesgo el habitat de la subespecie P.
furvus angustirostris, ya que modifican y perturban la vegetacion primaria, dejando
solo fragmentos en pequefios parches discontinuos, a lo largo su distribucion.
Ademas, en la Sierra de Huauchinango, Puebla, el impacto por deforestacion ocurre
por causa de malas practicas agricolas que para ampliar la gama de productos, ha
repercutido en la calidad de suelo al volverlo infértil (Animas Vargas 2017); es decir,
como los terrenos no son rehabilitados, esto genera la erosion, deslave y pérdida del
suelo (Galvan 2017). En el estado de Hidalgo, segun comparaciones de coberturas

de uso de suelo y vegetacion para distintas formaciones forestales, en el lapso de
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1980-2001 se perdieron 280,044.33 ha con superficie forestal, lo que implica una

tasa de pérdida promedio anual de 13,335.44 ha (GE-Hgo 2008).

El BMM que es el habitat preferente de Peromyscus f. furvus en el centro de
Veracruz (70%), esta bajo la presionado del gran crecimiento urbano de la ciudad de
Xalapa, la cual ha crecido en un 700% en los ultimos 60 afios, dejando como Unico
remanente de esta vegetacion primaria apenas 300 ha confinadas al parque Javier
Clavijero (Guerrero Romero 2018). Asimismo, los municipios Naolinco,
Coscomatepec, Jilotepec, Banderillas, entre otros, que son vecinos a Xalapa,
también han tenido un crecimiento urbano importante en las ultimas décadas,
dejando Unicamente parches de BMM (Guerrero Romero 2018). El 30% restante de
la vegetacion primaria (BP, BPE, SAP y SBS) en el habitat de P. f. furvus, también
estd amenazado por la extraccion de recursos maderables, es decir, de materia
prima para la fabricacion de lefia y carbon, asi como para la construccion de
viviendas, muebles y artesanias que son el sostén de las comunidades humanas
cercanas a estos tipos de vegetacion; sin embargo, la verdadera causa de impacto
sobre estos bosque es el trafico ilegal de la madera, ya que los pobladores lo ven
como una forma de mejorar su economia y los aserraderos clandestinos generan

ganancias importantes para las pequefias comunidades (Galindo 2017).

Al deterioro, fragmentacion y perturbacion del habitat de P. furvus por practicas
agricolas y extraccion de madera, se suman los potreros en otras partes de su
distribucion. Por ejemplo, al N de las Sierra Los Tuxtlas, Veracruz, la selva se redujo

a un 56% entre 1967-1986 y se anticipa que para la década 2020, s6lo quedara un
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8.7% de la vegetacion natural que existia en 1960 (Greenpeace 2017). En la region
central de Veracruz, el uso de suelo dominante son los potreros (37%), seguido por
zonas urbanas (18%), vegetacion secundaria (17%) y bosque perturbado (17%), lo
gue ha reducido de manera impactante al BMM (Williams-Linera 2012). Todo esto en
conjunto pone a esta especie claramente en posible riesgo de conservacion,
inclusive probablemente sus poblaciones estan amenazadas o han sido erradicadas

(P. f. furvus) en las zonas de crecimiento urbano.

Peromyscus solitudinem y Peromyscus sp. Finalmente, aunque en la distribucion
de Peromyscus solitudimen y del Peromyscus sp. en el GG5 no se percibe un
impacto importante en su habitat, el estado de Oaxaca en general presenta una de
las deforestaciones mas alarmantes en el pais, con 30-35 mil ha/afio (Rodriguez
2014). Ejemplo de ello es la Sierra Norte de Oaxaca, donde el BP y el BPE estan
amenazados por la produccion de madera para construccion de casas y muebles
(Agencia Notimex 2017). Asimismo, las selvas (SAP, SBS) estan siendo
deforestadas por la expansion agricola y ganadera, el establecimiento de cultivos
comerciales a gran escala y el desarrollo de infraestructura turistica e industrial
(Meave et al. 2012), mientras que el BMM, un ecosistema sumamente vulnerable por
su distribucion restringida y fragmentada al crecimiento poblacional, el cambio de uso
del suelo y el cambio climatico mundial (Gonzalez-Espinosa et al. 2012). Ademas, la
tala inmoderada, plagas e incendios forestales ocasionan la pérdida del suelo y del
habitat para la vida silvestre, entre otros, generando pérdidas cercanas a los 2 mil m®

de madera/afio, (Torres 2017, Greenpeace 2017). Bajo estas condiciones, la
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distribucion de ambos Peromyscus ha quedado restringida a las zonas altas de la
Sierra Norte de Oaxaca que aun cuentan con vegetacion original; sin embargo, es
probable que en un futuro, la distribucion de ambas especies se vea amenazada por

la gran pérdida del habitat.

Recomendaciones finales.

1. Por cuanto al estado sistematico y taxonémico de los miembros del Grupo furvus,
gue se hagan los estudios moleculares necesarios con citocromo-b y los genes de la
NDAH analizados en esta tesis para esclarecer si:

a. silos Peromyscus de La Esperanza, Oaxaca (GG5) estan mas cercanos con
las especies del Grupo furvus o con P. melanocarpus.

b. todavia hay mas subespecies, ademas de P. f. furvus y de P. f. angustirostris,
dentro de la distribucion de P. furvus, especialmente en el N de Puebla y en
las poblaciones de Hidalgo como Tlanchinol, Tenango de Doria.

2. Por cuanto a la conservacion de las especies del Grupo furvus, es necesario
realizar estudios para:

c. actualizar los registros de su distribucién y del estado de conservacion de su
hébitat, mencionando los riesgos del mismo por uso de suelo y por actividades
antropogénicas para aprovechamiento o erradicacion de estas especies.

d. conocer la historia natural, incluyendo ecofisiologia, habitos alimentarios, uso
del habitat, patron de actividad y reproductivo, interacciones con otras

especies afines y con sus depredadores, entre otros.
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Anexo 2.1
Ejemplares examinados

Los 709 ejemplares adultos se presentan por su denominacion taxondémica, en uso corriente
o histérica, dentro del Grupo Interno (Gl) y el Grupo Externo (GE), respectivamente. Los del
Gl también se arreglan por Grupo Genético (GG1-5) para este trabajo y por Localidad Grupo
(LG 1-15, 18-19) sensu Avila-Valle et al. 2012. Los taxa de los GE se indican conforme se
plante6 en: GE hermano (mismo grupo de especies en el género Peromyscus), GE cercanos
(Peromyscus de otros grupos de especies) y GE lejanos (diferente género). Para la
informacion geogréfica de procedencia, se citan los estados y los nimeros en negritas de
las 139 localidades especificas de colecta (LEC), arregladas de NW-SE en el GI.
Finalmente, se indica el nimero de ejemplares por sexo (M machos y H, hembras) que se

revisaron en distintas colecciones mastozooldgicas (indicadas por sus acronimos).

Acronimos de colecciones nacionales: UAMI, Coleccion de Mamiferos de la
Universidad Autbnoma Metropolitana, Unidad Iztapalapa. MZFC-M, Coleccién de Mamiferos
del Museo de Zoologia “Alfonso L. Herrera”. CNM, Coleccién Nacional de Mamiferos. ENCB,
Coleccion Mastozoologica de la Escuela Nacional de Ciencias Biologicas, Instituto
Politécnico Nacional y UV, Coleccion de Mamiferos del Instituto de Investigaciones
Bioldgicas, Universidad Veracruzana. Acronimos de colecciones extranjeras: USNM,
United States National Museum of Natural History, Smithsonian Institution and Biological
Resources. AMNH, American Museum of Natural History. CM, Carnegie Museum of Natural
History. LSUMZ, University of Chicago, Museum Of Natural Science, Louisiana State. MVZ,
Museum of vertebrate Zoology, University of California at Berkeley. TCWC, Texas
Cooperative Wildlife Collection, Texas A&M University. TTU, The Museum, Texas Tech
University. KU Museum of Natural History, University Of Kansas. UMMZ, Museum of

Zoology, University of Michigan.

Grupo Interno.

latirostris, Pl, GG1 (60).San Luis Potosi(44).- LG1(44): 1. 8 Km NW Xilitla, 3M 2H ENCB. 2. Conejo
Region, Lower Llano, 2M LSUMZ. 6. Las Pozas, 1 km N Xilitla, 1M ENCB. 7. Xilitla Region, Apetsco,
3M LSUMZ, 2M KU, 1M TCWC. 8. Apetzco, 0.5 Km N, 2 Km W Xilitla, 3M 2H UAMI. 9. Xilitla, 1M
LSUMZ. 10. 6 Km W Xilitla, 1H CNM. 11. Xilitla Region, Grande Miramar, 3M MH LSUMZ, 1H TCWC.
12. Xilitla Region, Cerro Miramar, 1M LSUMZ. 14. 5.6 Km SW Xilitla, 1M UMMZ. 16. Km 241 carretera
Xilitla, El Rizal, 5M 2H MZFC-M. 17. 9.65 Km W Ahuacatlan, 3M LSUMZ. 19. 11 Km S, 8 Km W Xilitla,
1M 3H UAMI. Querétaro(14).- LG2(16): 15. El Pemoche, 3M 1H MZFC-M. 21. Santa Inés, 2.8 Km
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NW, 2M 1H MZFC-M. 22. Santa Inés, 2.5 Km NW, 5M MZFC-M. 23. Santa Inés, 2 Km W, 2H MZFC-
M. Hidalgo(2).- 20. 13.5 Km SE Pisaflores, 1M MZFC-M. 25. 3 km S Santa Ana de Allende, 1H UAMI.

angustirostris, Pa, GG2 (256). Hidalgo.- LG3(23): 29. 1.5 Km N Chilijapa, 2M 3H UAMI. 33. 4 km N
Tepehuacan de Guerrero, 1M UAMI. 34. 1 Km N Chilijapa, 1M UAMI. 46. 1 Km S, 3.5 Km W Otongo,
1M 1H UAMI. 45. 1.5 Km S, 3.8 Km W Tlachinol, 3M 1H UAMI. 47. 2 Km S, 3 Km W Tlanchinol, 3M 3H
UAMI. 48. 1 Km S, 6 Km W Otongo, 2M 1H UAMI. 50. 4.5 Km N Ixtlahuaco, 1M TCWC. LG4(53): 28. 5
Km N, 1.5 km E Tlachinol, 1H UAMI. 31. 4 Km N, 2 km E Tlachinol, 1M 4H UAMI. 32. 4 Km N, 1.5 Km
E Tlanchinol, 1M UAMI. 35. 3 Km N 1 Km E Tlachinol, 1M 2H UAMI. 36. 2.5 Km N, 1.5 O Tlachinol, 1M
2H UAMI. 37. 4 Km NE26+32+6+ Tlanchinol, 3M 2H ENCB. 38. 12 KM WSW Tehutlan, 2H TTU. 39.
13 KM WSW Tehuetlan, 5M 4H TTU. 41. 1 Km N, 3 Km E Tlachinol, 6M 3H TTU. 42. 1 Km N, 2 Km E
Tlachinol, 9M 1H TTU. 43. 10 km N Carr. Tehuatlan-Huazalingo, 1M 3H MZFC-M. 44. 10 Km NW
Tehuatlan, Car. Tehuatlan-Huazalingo, 1H MZFC-M. LG5 (18): 52. Tianguistengo, 1M UAMI. 53. 2 km
N Xochicoatlan, 1M ENCB. 55. 6 Km S, 2.7 Km E Molango, 1H ENCB. 56. 4 Km N Zacualtipan, 1M 3H
TTU. 57. 5 Km E Zacualtipan, 4M TTU. 58. 1.2 km S, 8.4 km E Zacualtipan, 2M 5H ENCB. Veracruz.-
LG6(29): 59. 3.2 Km SE Huayacocotla, 2M 1H UMMZ. 61. 9 Km W Zacualpan, 5M 1H MZFC-M. 62. 1
Km E Zacualpan, 1M 3H MZFC-M. 65. 3 Km W Zacualpan, ,9M 7H KU. LG7(69): Hidalgo.- 66. 3 Km
N San Bartolo Tutotepec, 2M ENCB. 68. 2 Km N, 2 Km W San Bartolo Tuntotepec, 3M ENCB. 69. San
Bartolo, Tutotepec, 1H MZFC-M. 70. San Bartolo, Cueva El Cirio, 3M 3H MZFC-M. 73. 25.4 Km NE
Metepec, 1M 1H TCWC. 74. 21 Km NE Metepec, 15M 7H UMMZ, 1M 2H TCWC. 75. 22.8 NE
Metepec, 2M 1H TCWC. 76. El Texmé, 1M 1H MZFC-M. 78. Tenango de Doria, 18M 2H MZFC-M. 80.
Tenango de Doria, el Potrero, 3M 2H MZFC-M. Puebla.- LG8(26): 77. Xicotepec de Juarez, El Salto,
2M 3H MZFC-M. 82. 8 Km N Huauchinango, 1H UAMI. 83. 5.6 KM SW Xicotepec de Juérez, 5M 4H
AMNH, 2M 3H CM, 1M 5H TCWC. LG9(32): 84. 0.2 Km N Honey, 1M UAMI. 87. 3 km N, 3 km E
Huachinango, 1M ENCB. 88. Huauchinango, 1H UMMZ. 89. 2 km SW Huachinango, 2M ENCB. 90.
3.2 KM SW Huachinango, 5M 4H UMMZ. 92. 5.5 KM SW Huachinango, 1M 3H TCWC. 93. 5.6 KM SW
Huachinango, 2M 2H MZFC-M. 94. 9.2 KM SW Huachinango, 4M 6H UMMZ. LG10(6): 95. 5.5 Km N
Zacapoaxtla, 3M 1H UAMI. 96. 5 Km N Zacapoaxtla, 2H UAMI.

furvus, Pf, GG3(179). Veracruz.- LG11(20): 99. 1.6 Km NE Las Minas, 6M 6H USMN. 100. 1 Km NE
Las Minas, 3M 1H USMN. 102. 1.6 Km E Las Minas, 2M 2H USMN. LG12(48): 103. 4 Km N Naolinco,
2M UAMI. 104. 1 Km W Tlacolulan, 1M 5H UAMI. 105. Naolinco, 1M UV. 106. 1 Km S Tlacolulan, 3M
2H UAMI. 107. 5 km W Naolinco de Victoria, 1M 1H CNM. 108. 4 Km N Jilotepec, 2H UV. 111.
Jilotepec, 10M 7H UV. 112. 8 Km SW Naolinco, 4M 5H UAMI. LG13(77): 109. 1 Km W Tengonapa,
7M 4H UV. 114. 5 km N Jalapa, 2M 2KU, 1M MVZ, 1M 2H TCWC, 1H CNM. 115. Banderillas, 6 Km
NW Xalapa, 1H CNM. 116. 1.5 Km SE Banderillas, 1M 3H UAMI. 117. 2 km W del Paisano, 1M 2H
UV. 118. Plan de Sedefio, 1M UV. 119. 2 km N, 7.5 km W Xalapa, 4H ENCB. 122. 4 km N, 7.5 km W
Actopan, 3M ENCB. 123. Xalapa, 3M USMN, 6M 6H AMNH. 124. 5 Km S Xalapa, 1H UMMZ. 125. Las
Limas, Coatepec, 1M UV. 126. Xico, 1H USMN. 127. 1.6 Km O Xico, 6M 9H USMN. 128. 2 Km O Xico,
8M 3H KU. LG14(18): 129. 2 Km NO Ixhuacan de los Reyes, 3M 2H UAMI. 130. 1 Km W Ixhuacan de
los Reyes, 4M 3H UAMI. 131. Ixhuacan de los Reyes, 2M 4H UV. LG15(16): 132. 1.5 Km SE
Quimixtlan, 3M 2H UAMI. 135. Teopantitla, 1.5 Km E Atotonilco, 6H ENCB. 137. Puente San
Bernardo, 9.6 Km Calcahualca, 1M CNM. 138. 5.5 km N, 6 km E Coscomatepec, 3M 1H UAMI. 140.

Peromyscus sin determinacion, Oax18, GG4(65). LG18(65): Oaxaca.- 143. 5 km NW Puerto
de la Soledad, 1M CNM. 145. 6.5 km carretera Puente de Fierro-Santa Maria Chilchotla, 1M CNM.
146. 3 km NE Puerto de la Soledad, 2M 3H CNM. 147. 1 km NE Puerto de la Soledad, 1M CNM. 148.
5Km N, 1 Km W Huautla, 1H UAMI. 150. Puerto de la Soledad, 3M 6H CNM. 151. Teotitlan, Puerto de
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la Soledad, Huehuetlan, 13M 9H MZFC-M. 152. 3 km N, 1 Km Huautla, 1M UAMI. 153. 0.5 Km S
Puerto de la Soledad, 2M CNM. 155. 1 km SE Puerto de la Soledad, 1M 1H CNM. 156. 1.5 km
carretera Puerto de la Soledad-San Bernardino, 2H CNM. 157. .5 km S Puerto de la Soledad, 1M 6H
CNM. 158. 2 km carretera Puerto de la Soledad-San Bernardino, 1M CNM. 159. Puerto de la Soledad-
San Bernardino, 2M 1H CNM. 161. 2.5 km SW Plan de Guadalupe, 1M 1H CNM. 163. 4.5 km SE Plan
de Guadalupe, 1H CNM. 164. Aguaduende, 1M CNM. 166. San Juan Bautista, Cuicatlan. El Venado,
1M MZFC-M. 171. 0.5 Km E, 0.5 Km N, Vista Hermosa, 1M TTU.

Peromyscus sin determinacion, Oax19, GG5 (33). LG19 (33): Oaxaca.- 167. 3 Km N, 16 Km
E San Pedro Yolox, 1H TTU. 168. 2 Km S LA Esperanza, 1M 2H TTU. 169. 5 Km S, 3 Km W La
Esperanza, 6M 3H UAMI. 170. 2.5 Km N, 1 Km E La Esperanza, 5M 5H UAMI, 4H 5H UV. 173. 2 KM
N, 1 KM E Llano de las Flores, 1H TTU.

Grupos Externos
Hermano:

Peromyscus melanocarpus, Pml (22). Oaxaca.- 182. 3.5 Km Santa Maria Papalo, 2500 m, 11M 11H
UAMI.

Cercanos:
Peromyscus ochraventer, Poc (26). Tamaulipas.- 174. 8 KM NW Gbémez Farias, 14M 12H UAMI.

Peromyscus mexicanus totontepecus, Pmt (36). Oaxaca.- 177. 8 Km NW Huatla, 1150 m, 3M 3H
UAMI. 178. 3 km N, 1 Km W Huautla, 1140 m, 6M 10H UAMI. 180. Huatla, 1130 m, 3M 3H UAMI.
183. 5 Km N, 1 Km W Huautla, 1120 m, 5M 3H UAMI.

Lejanos:

Megadontomys criophylus, Mcr (14). Oaxaca.- 176. 5 Km S, 3 Km W La Esperanza, 1950 m, 3M 1H
UAMI. 184. 2.5 Km N, 1 Km E La Esperanza, 1850, 4M 5H UAMI.

Osgoodomys banderanus, Oba (18). Michoacan.- 175. Arteaga "Charco del Toro", 4M 4H MZFC-M.
179. Lazaro Céardenas "El Habillo", 2M 3H MZFC-M. 181. Lazaro Céardenas "La Bonetera", 2M 3H
MZFC-M.

325



Estadistica descriptiva para 18 variables de tamafio craneal, en donde los ejemplares adultos de 10 OTUs se arreglan por su

Sexo y categoria etaria.

Anexo 2.2.

Hembras Machos Hembras Machos
EDAD | n X | DE | Min | Max | CV n X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min | Max | CV
GG1, latirostris

LOCR HMXD

3 5(136.0|0.7|350]| 37.0 | 2.0 4 (36.1|16(33.9|374| 4.3 52102 | 50|54 |35 50(02| 48|52 |41

4 10/ 35309 (334 364 | 2.6 19 |35.2| 1.2 (33.0(/37.2| 3.3 51 /02| 50| 55|32 51 /02|48 |56 | 4.6

5 4136.1|16[339]| 374 | 4.3 6 |34.9|0.7 |33.8/35.6]| 2.0 50/02| 48|52 |41 50(03|47 |55 | 6.1
LONA ALAR

3 51153104 |148| 159 | 2.9 4 1153|104 (149|159 2.9 7310172 |75]| 15 72 103|169 |75 | 37

4 101149 |11 (134|168 | 7.1 19114.8| 0.7 |13.2|159| 4.9 69 04|62 | 76|57 6.8 04| 63|76 |58

5 4 1153|104]149| 159 | 2.9 6 (149 0.8 |14.0|16.2| 5.1 72 03|69 | 75| 3.7 6.9 0363|7350
LOFR ALMR

3 5] 99 |04]| 94 | 103 | 3.9 4 (10.0|/ 0.3 | 9.6 |10.2| 2.9 6.1 |02|58]|62]|29 6.3 | 04| 58| 68| 6.5

4 10| 10.1 (06| 9.2 | 114 | 6.2 191 96 | 0.6 | 85 [10.8| 6.1 6.0 (0.2| 55|63 4.1 591 03|54 |64]|59

5 4 110.0|03] 96 | 10.2 | 2.9 6 [ 9.3 |05 89 |10.3| 5.9 6.3 (04|58 | 68| 6.5 6.1 | 05|/ 53| 68| 8.1
AANA ALCR

3 5| 44 [ 03] 4.1 4.8 6.1 4 147 {04] 43|52 |90 11.4|1 0.1 |11.3|116| 1.1 120 0.3 |11.8|12.4| 2.4

4 10| 4.2 | 03| 3.5 4.5 7.3 19143 |104| 36|49 | 88 115/ 0.4 |109(12.1| 3.2 11.4| 0.4 {10.8|12.3| 3.2

5 4| 47 |04 4.3 52 9.0 6 |42 |04| 36| 47 | 85 12.0/0.3|11.8(124| 2.4 11.6| 0.6 |10.8|12.4| 5.6
APNA LOBU

3 5|1 27 [02] 25 3.0 7.1 4 131(04|25]| 34 (13.1 6.0 (05|53 |65]| 7.8 57 (03|54 |61 ]|5.3

4 10| 2.8 |03 | 2.4 3.4 |11.2 19127 02| 23(30]| 7.9 57110451 ]| 63| 6.3 59 (04|55 |67 ]| 64

5 41 31 (04| 25 3.4 |13.1 6 (3004|2433 |11.7 57 103|54|6.1]|5.3 55|02 |51|58]| 45
ANIN ANBU

3 5| 54 [|02] 5.2 5.7 3.9 4 |151(04|48 |57 ]| 8.3 50(03| 47 | 54|54 45 104|140 |48 | 7.9

4 10| 5.2 | 0.2 | 4.8 55 4.1 19| 52 (03|48 |57 |49 46 10538 |52 |99 46 10340 |52 ]| 73
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5 4151 |04| 48| 57 | 83 6 |52]02|48|53| 36 45 (04| 40| 48|79 44 103|140 |48 |79
ANFO LOMA

3 5| 73 (01| 7.1 7.4 1.9 4 |74 |106| 66|80 8.0 175| 0.5 (16.8(18.2| 2.9 17.2| 0.7 |16.2|17.7| 3.8

4 10| 73 |04 | 65| 7.7 | 5.8 19| 75|06 | 6.7 |92 | 7.9 17.31 0.8 |16.3|18.6| 4.4 16.9] 0.7 {16.0|18.6| 4.0

5 4|1 74 |06| 6.6 | 80 | 80 6 | 73] 06|6.7]|81]8.3 17.2| 0.7]16.2|17.7| 3.8 17.0| 0.6 16.0|17.8| 3.4
ANCI HMAD

3 5116904 (164 | 174 | 2.2 4 116.8|1.1|155|17.9]| 6.7 54 |101(53|55]|19 51 /0150|5220

4 10| 17.0 |04 |165]| 175 | 2.2 19 (16.4| 0.9 |14.6|18.3| 5.8 52| 02|50| 58|47 52 (02|49 |55 ]| 3.1

5 41168 |1.1|155| 179 | 6.7 6 (17.3]1 05 (16.7|18.0| 3.2 51]101|50(|52] 20 51103 |48 |54 |54
ANCC ALMA

3 5(153|03 (150 15.7 | 1.9 4 (149|0.1 (149|151 0.7 84 |03|81|89]|34 85|03|82]|89 |37

4 10148 |1 05 (14.0| 157 | 3.1 19115.0|1.0|13.6|17.3| 6.9 80| 09|54 |87 |11.9 81|06 |74]92|71

5 41149 ]0.1]|149| 15.1 | 0.7 6 (15.1|1 08 (145]|16.6| 5.3 85| 03|82 |89]| 37 80|06 |68 |84 | 74

Hembras Machos Hembras Machos
EDAD | N X DE | Min | Max | CV N X DE | Min | Max | CV X | DE | Min | Max | CV X DE | Min | Max | CV
GG2, angustirostris

LOCR HMXD

3 571336 |1.1|30.7| 35.8 | 3.3 81 33.8]| 1.2 (29.0|35.8| 3.5 51(103|44 |58 |57 52 103]43 |59 |55

4 351344 |1.1|318| 36.1 | 3.1 44 1345 1.1 [31.5/36.3| 3.1 51(103|47 |6.1]|55 51|103|44 |56 | 5.2

5 151349 | 1.2 (327| 37.2 | 3.5 24 (34.7] 1.2 |32.2|137.0| 3.5 50(02| 46 | 55| 4.6 51103 |45| 58| 6.0
LONA ALAR

3 57113.7 0.9 |10.7| 15.6 | 6.3 81/13.9| 0.8 [12.0|15.7| 5.9 6.3 04|55 |7.1]5.9 64 |03|51|72|54

4 35|14.2 | 0.7 |12.6 | 15.6 | 4.9 44 114.2|1 0.7 | 12.2|15.6| 5.2 6.4 04|57 |72]56 6.6 |04 |58]| 74|64

5 15143108 (13.1| 158 | 5.9 24 114.21 0.8 [12.7|15.5| 5.6 6.8 03|62 |74 49 6.6 |05 |57 | 77|75
LOFR ALMR

3 571 9.2 06| 79 | 10.3 | 6.3 8119006 |75 |104]| 6.7 5503|149 |6.2]|54 56 |03|50|6.3]| 45

4 35/ 91 (06| 7.7 | 10.3 | 6.2 44191 |1 06| 7.8 |10.5| 7.4 56 | 03| 50| 6.2]|5.1 5710449 | 68| 6.8

5 151 94 |05 | 85 | 103 | 5.7 24191106 |80 |103]| 7.1 57 103| 50| 63]5.9 57104 |52 |65 |65
AANA ALCR

3 57| 3.7 | 0.3 ] 3.1 4.5 8.8 8137102334470 11.2] 0.5(10.3|12.7| 4.3 11.1|104 | 99 |12.7| 3.9

4 35| 39 (04| 3.1 4.5 9.3 441 40 |1 03| 3.2 |49 | 9.7 11.4] 0.5 (104 (12.7| 4.3 11.5| 0.5 (10.6|13.0| 4.7

5 15(4.03 |03 | 3.5 4.9 8.8 24139104 | 34|51 |11.3 11.4] 0.5 (10.7(12.4| 4.8 11.6| 0.5 (10.5]|125| 4.4
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APNA LOBU
3 57| 26 | 03] 2.0 3.3 | 10.6 81|26 |03 22| 3.6 |10.1 56 04|44 | 65|74 56 |04 |48 | 6.7 | 6.6
4 35| 2.7 [ 03] 2.2 3.4 |104 441 26 [ 03] 22| 3.6 [11.2 56 04|48 | 65| 75 56 |04 |48 | 64| 7.3
5 15| 2.6 |03 | 2.1 3.0 |11.2 2412910323 |34 |11.8 56 |05 45|64 ]| 9.0 56 |04 | 50| 65| 8.0
ANIN ANBU
3 571 49 | 03] 4.2 6.0 6.8 81|50|03|43|58| 6.4 45104 | 35|52 | 84 45 103|135 (52|76
4 35| 49 | 03] 4.3 5.6 5.9 441 49 | 03| 45|58 | 64 44 103(35|50|74 44 104|334 |52 | 97
5 15| 5.0 | 0.3 | 4.6 55 5.7 24| 48 103 |44 |56 | 6.0 4310434 |50 (104 43104 | 37|49 | 87
ANFO LOMA
3 57| 7.3 | 05| 6.3 8.7 7.1 81|74)106|62)|86| 7.8 16.0| 0.6 {15.0(17.3| 3.6 16.3| 0.6 (14.4]18.0| 3.9
4 35| 71 |04 6.1 8.1 5.5 44171 105|163 |87 | 75 16.4| 0.7 {15.0(17.8| 4.3 16.6| 0.7 |15.0|17.9| 4.4
5 15| 7.3 | 0.7 | 6.4 9.0 9.0 241 7310363 | 79| 4.8 16.8| 0.7 | 15.4|18.3| 4.2 16.6| 0.8 |15.2|18.3| 4.6
ANCI HMAD
3 57115.7 108 |14.0| 17.2 | 5.2 81 (15.7|1 0.8 ([13.9|17.3| 5.2 52 103| 44|58 5.9 521034467 |64
4 35/158 (1.1 |13.8| 17.8 | 6.7 44 1158 1.0 {14.1|17.3| 6.3 52 103| 46 | 57|56 52 103|44 |58 |52
5 15(16.1 |09 (146 | 175 | 5.6 24 116.0| 1.0 [145|17.4| 6.5 52 103| 46 |57 |52 51|03 |46 | 58| 6.5
ANCC ALMA
3 57114909 |135| 17.2 | 6.1 81(149| 1.0 (12.8|17.4| 7.0 77 105| 68| 88| 6.3 78 |04 | 66|88 |51
4 351154 |1.3|135| 17.3 | 8.3 44 115311 (134 |17.7| 7.1 800569 |92]6.2 81|04|71]91 |53
5 15| 153 (1.2 (141 | 17.8 | 7.6 24 1155 1.1 (14.1|17.7| 7.4 80 (03| 75|85 ]| 34 82 (04|74 |89 |54
Hembras Machos Hembras Machos
EDAD|N| X |DE | Min | Max | CV N | X | DE | Min |Max | CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min |Max | CV
GG3, furvus
LOCR HMXD
EDAD|N| X | DE | Min | Max | CV N | X | DE | Min |Max | CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min | Max | CV
3 45(133.1|15|27.4| 35.6 | 4.5 48 133.6| 0.9 |31.7|35.7| 2.8 51 (02|45 | 56 | 4.7 51 (102]| 47 | 55| 4.1
4 33|1339(10|31.0| 36.4 | 3.1 27 134.0| 1.1 |31.7|35.6| 3.2 51 (02|45 |55 ]| 4.8 52 102]| 47 | 58| 4.8
5 91346 |1.1|33.0| 359 | 3.1 17 134.6| 1.0 |32.5|36.0| 2.8 52 102|50|54] 3.1 53|04 |48 | 63| 84
LONA ALAR
3 45(1135|0.8]10.9| 15.1 | 6.1 48 113.6| 0.7 |12.2|114.8| 4.8 6.3 (05|51 |74]|75 6.4 (04|55 | 70| 6.0
4 33113908 |126| 155 | 54 27 113.9| 0.8 |12.2|15.4| 5.7 65 (04| 55| 73] 6.8 65 (04|56 | 71| 6.1
5 9114206 (13.3| 150 | 4.4 171139 1.0 |10.6|15.0| 7.5 6.7 03|62 |71]| 40 69 |04|59|73|64
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LOFR ALMR
3 45| 93 | 0.7 | 80 | 10.7 | 7.2 48 1 9.3 | 05| 84 |10.8| 5.5 55104 |44 |66 |75 56 |03]| 50| 6.1 | 47
4 33| 9.2 |06| 75 | 10.3 | 6.6 27194 |06 | 84 |10.8]| 6.1 58|04 | 50| 65| 6.3 57 103]| 48| 61|50
5 9] 98 |07]| 86 | 11.0 | 6.9 171 9.8 | 0.6 | 8.7 [10.7| 6.0 6.0 02|56 | 62| 3.7 5910452 |64]| 64
AANA ALCR
3 45| 40 |04 | 32| 5.0 | 9.1 48141 (03| 35|49 | 7.1 11.1/0.6 | 9.8 |125| 5.2 11.3|1 0.6 |10.3|12.7| 4.9
4 33| 42 |04| 33| 49 | 89 27142 (03|35 |47 |77 11.2|1 0.4 |110.5|12.3| 3.8 11.3|1 0.4 |10.2|12.4| 3.9
5 9| 43 |102| 39| 44 | 3.9 171 4.4 |03 |40 | 54| 7.8 11.3|/0.4|10.8|11.7| 3.1 11.6| 05]10.9|12.8| 4.3
APNA LOBU
3 45| 25 |1 02| 21| 3.0 | 9.0 48| 25|02 | 20| 29 | 8.0 55|04 |47 | 65| 6.6 55 103]|49 | 61| 4.8
4 33| 26 |02] 22| 3.2 | 9.3 271250222 |29 | 6.7 56 |04 | 50| 65| 6.8 5504|143 |64 | 8.0
5 9| 25 ]|102|21| 28 | 86 17126 (02| 22| 28| 7.8 55102 |53]59]4.0 56 |03]49 |62 |59
ANIN ANBU
3 45| 50 | 03| 42 | 56 | 6.0 48 | 5.0 | 03| 44 | 55| 5.5 46 |103| 37|56 |75 45 (03| 37|50 6.8
4 33| 51 |03]| 46 | 56 | 55 27150 (02|45 |54 | 47 4510340 | 50| 5.6 44 105]| 3.3 |5.0(10.8
5 9|51 |03| 47 | 56 | 5.8 17152 |03 | 46 | 58| 6.4 46 |01| 44| 48| 2.8 46 |03 |42 |51 |55
ANFO LOMA
3 45| 77 |06]| 6.3 | 89 | 8.1 481 76 |06 | 56 | 9.1 | 7.9 16.0| 0.7 |13.4|17.2| 4.6 16.2|1 05 |15.1|175| 3.4
4 33| 76 |06 | 63 | 87 | 7.7 27|76 | 06| 63| 9.0 | 85 16.5| 0.5|14.8|17.3| 3.2 16.4| 0.6 |15.1|17.3| 3.7
5 9|79 |06| 69| 88 | 7.3 17177 |06 | 69| 91| 76 166 0.5|159|17.1| 2.7 16.8| 0.6 |15.7|17.5| 3.6
ANCI HMAD
3 45| 155 (1.0|13.0| 17.4 | 6.3 48 1155| 1.0 [13.8|17.0| 6.2 51 /03|45 |56 | 5.3 52 102|45 |58 | 4.7
4 33159 |11 |135| 174 | 6.7 27| 76 |06 | 6.3 | 9.0 85 52 02|48 | 55| 3.8 52 02|47 |57 | 45
5 9|79 |06| 69| 88 | 7.3 17 {16.2| 1.1 |14.2|17.9| 6.9 53(02| 50|56 ]| 33 52 104| 44| 6.3 | 8.6
ANCC ALMA
3 451148 |09 |126| 17.4 | 6.2 48 115.1]1 0.9 [13.6|17.0| 6.1 77 105|164 |87 ]| 6.1 78 104|166 | 88| 5.0
4 33/149|108|14.0| 16.8 | 5.4 27 |15.0] 0.8 [13.3]16.3| 5.6 80 (04|67 |87 |51 79 |04 71|86 |54
5 9 (150|09|14.1| 166 | 6.3 17 {15.2|11.0 |13.9|17.8| 6.4 81/03|78 |85 |34 84104|73]|91|5.0
Hembras Machos Hembras Machos
EDAD | N X DE | Min | Max | CV N X | DE | Min |Max | CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min | Max | CV
GG4, Oax18
LOCR HMXD
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3 [16]32.7]1.0[31.4]349] 3.0 12[33.0]/ 0.7 [31.5[34.0] 23 [ [ 48 [02] 44 [52[47 48 [02]43[52]49

4 19[333[07][31.8]344]22 12 [33.3]09[31.4[347| 26 | | 48|03 44 [52[6.1 47 [03]43[53][70

5 |7]339]07[328]34.8] 20 9 [33.6]05[33.2[346[ 14| [49]02]|47 5234 47 [02]45[50][37
LONA ALAR

3 [16]133]07[11.8] 144 [ 54 12 [13.3] 0.9 [12.2]155[ 6.8 | | 6.1 [0.4[ 51 [ 6.6 [ 6.5 6.1/04]|56][67]58

4 19[138[07[130] 148 5.2 12 135/ 0.8 [12.2[15.2] 6.3 | | 65[0.3] 6.0 [ 6.9 [ 5.1 6.3/03]|56][6.9]55

5 |7]142]1.0[129]150] 6.7 9 [13.7]0.8[12.9[15.2] 6.1 || 6.6 [02] 63 [6.9 3.2 6.5[03]|62[6.9]4.0
LOFR ALMR

3 [16] 90 [06[ 82104 6.2 12]9.0]06[81[99[65]||53]03]47[58][55 52 04|46 [57]72

4 |9]91]03[87] 95|33 12| 88]08[73[103]/9.0][56[03][52][6.0][54 54 (03|48 [58]5.8

5 [7]93]09]79]104] 96 9 |93]07[85][105]/72||57]02]|54][60]36 56 |02]52[58]35
AANA ALCR

3 [16] 36 [02][32] 39 [55 12[37]04[33[48]106] [11.2]0.5][10.3[11.9] 4.6 11.2[ 0.6 [10.4[12.4] 5.3

4 |9[39[03[34] 45 | 86 1237 ]03[33[42]81]]11.0/05]102[11.7[ 43 11.4[ 0.5 [10.4[12.0] 4.8

5 |7]39]03[35] 43 |68 9 [37]02[35[39]42][[11.0]03][10.7]11.7] 3.2 11.4[ 0.6 [10.7]12.7[ 54
APNA LOBU

3 [16] 26 [03][ 23] 32 [113 12][26]04[22[33]140]|51]04]45[61][75 51[02]49[56]35

4 [9] 26 [03[22] 30 [100 1226|0321 [31]121][[51]04][45[57 |74 52 03| 48[6.0]57

5 [7]25]02]21] 28 |93 9 |26[03[23[32]105[[53]03[49][57]4.9 510247 [54] 42
ANIN ANBU

3 [16] 50 [03[45] 54 [57 12[50]02[46[53[38]|[43]03][37[47][73 43]03[38[46][71

4 [9]|51]02[48] 54 |45 12490245 [52|43[[45]04[38]49]83 42 103[36[46]79

5 [7]52]01]50] 5324 9 |52[02[50[56[32[[44]03[39]47][6.2 44 103[39[48]68
ANFO LOMA

3 J16] 73 ]04[64] 79 [52 12]79]07[63[88][87][155]/05][14.9[16.4] 3.3 155[ 0.7 [14.0[16.3] 4.3

4 [9]|75]07[64] 84 ]094 12|74 ]04]66[80]53][[158]09][13.7]16.6] 5.6 15.7[ 0.4 [14.9]16.4] 2.7

5 |7] 76 |05[65] 80 |65 9 17809[63]92][119][[165]04][16.1]17.2] 2.7 159[0.5 [15.2]165][ 3.4
ANCI HMAD

3 [16]157]04[152] 165 ] 2.6 12 [158] 05[15.0[16.6] 34 | [ 5.0]0.1] 48 [52[29 49 03] 45[55]6.1

4 [9]16.2]0.7[153]17.3 [ 4.0 12 [15.9] 0.6 [14.9]16.6] 35| [ 49 | 05| 40 [ 55 [ 9.3 49 [02] 465449

5 [7]162]05]158] 172 ] 31 9 |158]|06[14.7]16.8] 35 [[51]02[47 53] 42 49 (02465242
ANCC ALMA

3 J16]143]03]138] 152 ] 2.4 | [12]14.4]0.3]139]149] 22|76 ]03]72]82]35] | 75]04]68]81]56
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4 91145|04|140| 15.2 | 2.9 121143/ 0.4 |13.8(14.9| 2.7 77 |05(71|85|6.0 78 |03]| 74|84 | 3.6
5 71142102 |140| 144 | 1.2 9 [145|0.7 |14.0|16.3| 5.0 80|06| 73|89 73 78 | 03| 74| 83| 3.2
Hembras Machos Hembras Machos
EDAD | N X DE | Min | Max | CV N X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min |Max | CV X | DE | Min | Max | CV
GG5, Oax19

LOCR HMXD

3 91332]1.0|31.2| 345 | 3.1 5 (33.3]0.1(33.2|33.4| 0.3 50(02|48 |54 | 4.3 52 102]|50]| 56|47

4 7 1336|10|320| 349 | 29 6 [33.9]0.3|335|34.3| 0.9 500247 |53]| 43 50 (02|47 |52 ]| 35

5 4 133406 |327]| 342 | 1.9 2 (342101 |34.1|34.3| 0.4 49 102 |47 |52 | 45 52 00| 52|52 0.0
LONA ALAR

3 9135|109 |116| 144 | 6.4 5 113.7| 0.2 {13.5(13.9| 1.3 6.2 |04(57 |70 6.8 6.3 /01|62]|64]| 1.1

4 7 1135|106 |123| 140 | 4.2 6 [13.9| 0.2 (13.6|14.2| 1.6 6.2 04|56 | 68|58 6.4 |03|6.0]|67|41

5 4 1135|0.3(13.3]| 139 | 2.0 2 [13.2|0.6 |12.7|13.6| 4.8 64 |01|63|65]|15 65 |00]| 65| 65|00
LOFR ALMR

3 9| 96 |04| 89| 104 | 46 5196|0687 |10.2| 6.0 55(03|52|62]|55 5510153 |56]|20

4 7] 96 |06| 88 | 106 | 6.1 6 |98 | 06| 8.8 |10.5| 6.2 54 103|50|59]|52 56 |02|54 |59 |31

5 4199 04| 95| 103 ]| 3.8 2 [10.4| 0.2 |10.2|10.5| 2.0 57102 | 55|59 ]| 3.0 57 101|56 |58 ]| 25
AANA ALCR

3 9] 36 |03]|30] 39 | 80 5(135(03|31|37]|73 10.8| 0.4 | 9.7 |11.2| 4.2 11.210.1|11.0|11.3| 1.2

4 7] 36 04| 33| 43 |10.8 6 [38(02|35]|39]|4.0 11.1/0.3|10.7|11.6| 2.4 11.1/0.3]109|11.6| 2.5

5 4|1 39 (04| 35| 44 |11.3 2 142|104|39]| 44| 85 11.1/0.211.0|11.3| 1.3 109 1.1]10.1]11.7|104
APNA LOBU

3 9| 25 |102|21| 28 | 81 5127|0125 |28]|5.0 56 0.2 |52 |58 33 56 | 03|54 |59 |46

4 7125 ]101|22]| 26 | 5.9 6 |26 (02]23]|29]|9.0 56 |03|54|62]|53 5504 |50|60]| 75

5 4125 02|22 ]| 27 | 9.0 2 126|02|24]| 27| 8.3 55(03| 51|57 ]| 4.6 52 (03 |50|54 |54
ANIN ANBU

3 9|52 |04| 43| 57 | 75 5|154|02|51|56]| 33 47 (01| 44|49 | 3.1 51 108| 45|64 |154

4 7152 |102| 47 | 54 | 47 6 [ 53 02|51]|55]| 3.1 46 |103| 41|50 6.7 48 |02 | 45|52 | 46

5 4153 |02|51]| 55 | 3.9 2 154|02|52]|55]|4.0 46 |1 02| 44|49 | 4.8 47 {04 | 44 | 50| 9.0
ANFO LOMA

3 9 75 |1 04| 6.9 8.3 5.7 5181|0475 | 84| 47 16.3| 0.6 ({15.6|17.3| 3.4 16.2| 0.3 |15.8]16.7| 2.1

4 7174 103|71| 78 | 3.9 6 | 7502|7277 |24 16.3| 0.7 |15.1|17.2| 4.0 165/ 0.3]16.2|16.9| 1.5
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5 4180 |03|77]| 84 | 3.6 2177100]|77]|77]|0.0 16.6| 0.2 |16.3|16.7| 1.1 17.21 0.4 |{16.9|17.4] 2.1
ANCI HMAD

3 91157109 |13.6| 16.8 | 6.0 5 (15.7] 0.2 |155|16.1| 1.5 5001|4852 26 5010149 |52 | 26

4 7115609 |142| 164 | 5.8 6 [16.0| 0.4 |15.4|16.7| 2.7 49 (01|47 |51 30 50 102]|49 |53 ]| 35

5 4 1153|05|148| 16.0 | 3.4 2 |15.7| 0.8 |15.1|16.2| 5.0 49 (01|48 |50 19 51 01]|50|51]|14
ANCC ALMA

3 91146 |04 |143]| 156 | 2.7 5 1146|102 (14.41149| 1.3 75102 |72 |78 25 74 102 |72 |77 | 24

4 7115006 |145| 16.3 | 4.1 6 146|103 (142(149| 1.8 75102 (73|79 |28 75101 73|76 |16

5 4114911139164 | 7.1 2 1154|1.1(146(16.2| 7.3 76 03|74 |81 |44 76 |01 75|76 |09

Hembras Machos Hembras Machos
EDAD|N| X |DE | Min| Max | CV N | X | DE | Min |Max| CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min |Max | CV
Peromyscus melanocarpus

LOCR HMXD

3 413241106 |31.7| 331 | 1.7 4 (324 1.2|30.7|33.3| 3.7 48 |1 02|46 | 50 | 3.6 47 102 | 44 | 49 | 46

4 41329]18|30.3| 343 | 54 3 [33.2] 0.7(32.5]|33.8| 2.0 47 103 42 | 49 | 6.7 46 |02 |44 | 48 | 45

5 3(1331|05|327| 337 | 15 4 [33.4| 0.7[325(34.3| 2.2 47 101| 46 | 48 | 2.1 47 101| 45|48 | 2.8
LONA ALAR

3 41122 1]0.2]11.8| 123 | 2.0 4 112.2|10.8(10.9(12.8| 7.0 57 101|55|58]| 25 56 |04 | 50|59 |73

4 41129 |05|121| 13.3 | 4.2 3 (124104 (12.0|12.8| 3.2 6.0 02|58 |63]| 4.0 59102 |57]|61]|35

5 3(113.1|0.1(13.0| 131 | 04 4 1126|103 (12.2|128]| 2.4 6.2 101|60]|63]| 22 6.1 102|59]|63]| 3.0
LOFR ALMR

3 4193 |06]| 86 | 10.0 | 6.2 4 193|05|88]|98]|4.9 50/02| 48|52 |37 49 [ 03|46 | 52|51

4 4191 /03|88 | 95 | 3.3 3/193]05|89]|98]|5.2 54 |103|50]| 57|57 51 /02|50 |53]| 34

5 3] 90 |05 85 9.3 5.1 4 194 103]92 99| 3.6 54 102|52 |56 ]| 37 51|102|49 |54 | 43
AANA ALCR

3 41 32 | 03] 29 3.5 8.5 4 132102293476 1221 0.1 {12.1(12.2]| 0.5 12,21 0.1 (12.0]|12.3| 1.1

4 41 3.3 |03]| 3.0 3.6 7.5 3(132]02|30]| 33| 4.8 122105 (11.6(12.7| 3.8 12.3|1 0.3 (12.0]|125| 2.1

5 3] 33 |02] 3.1 3.4 5.5 4 |1 32|02]30]|33]|55 12.110.3(11.8(12.3| 2.1 12.3| 0.1 |12.2]|12.4| 0.7
APNA LOBU

3 41 29 |03] 25 3.2 |10.9 4 129 101|27 |29 ]| 35 49 101)|48 |51 | 22 50 (02|47 |52 |43

4 4129 [04] 24 3.3 | 12.7 3129]03|27]|32]10.1 4910148 |50( 1.9 51101 |50]|52 |23

5 3129 |03 27 3.2 9.1 4 1300326 |32]90 47 10344 | 50| 6.0 48 |03| 45|51 ]| 5.2
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ANIN ANBU
3 4|1 49 |02 4.7 51 3.5 4 |150(03|47)|53]|5.0 38 (02| 35|40 ]| 5.6 37(103]33|39]| 73
4 4| 50 |02 4.7 5.2 4.5 3150|0149 |50 1.2 39 (01| 37|40 | 3.4 36 |02] 34| 38| 65
5 3|52 |04|50| 57 |77 4 | 51]|02|48]|53]|4.2 39/01|38|39]|15 37102]|34|39]|6.5
ANFO LOMA
3 4| 7.2 |02] 6.9 7.4 3.4 4 |76 04| 72)|83]|5.8 15.1| 0.5|14.3|155]| 3.6 14.8| 0.4 |14.2|15.1| 2.8
4 4|76 |01] 75 7.7 1.3 3(176|02|74)|78]| 26 15.2|1 0.4 |14.7|155| 2.4 151]1 0.4 148 |155| 2.4
5 3|72 (01| 7.1 7.3 1.6 4 | 741027175 ]| 26 15.4| 0.2 {15.3(15.7| 1.5 15.3| 0.5 (14.6|15.7| 3.3
ANCI HMAD
3 41153|02|150(| 155 | 1.4 4 (154 0.2 |15.2|156| 1.1 47 102 | 44 | 49 | 4.7 47 101| 46 |48 | 2.2
4 4115909 |151| 170 | 54 3 |15.7] 05 (15.3|16.2| 3.0 47 10245 | 50 | 4.6 46 |02 |44 | 48 | 45
5 3]1155|04|151| 15.8 | 2.3 4 [156| 0.2 |15.4(15.8| 1.3 49 101|48 |50 | 24 47 | 01|45 |48 | 2.7
ANCC ALMA
3 41143]04]13.8| 148 | 3.0 4 1143|102 (141|145 1.3 74 103| 71|78 ]| 3.6 72 104 |67 |76 |5.0
4 41138 |1.1|123| 14.7 | 8.0 3 1146|105 (14.2|15.2| 3.6 74 104|169 | 78|57 74 102 |72 |76 | 31
5 31143104 |13.8| 14.6 | 3.0 4 1143|102 (14.2|146| 1.4 73104 | 70| 77| 4.9 74102 |71|76 |29
Hembras Machos Hembras Machos
EDAD|N| X |DE | Min | Max | CV N | X | DE | Min |Max | CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min |Max | CV
Peromyscus ochraventer
LOCR HMXD
4 31308(08(29.8| 31.3 | 2.7 8 [30.2| 0.7 |29.2|31.6| 2.4 4310142 |44 | 2.3 44 101| 43|45 | 2.2
5 81304 |06 (293|315 | 2.1 6 (299]|15(27.0|31.0| 5.1 44 101|422 | 46 | 3.3 4310142 |44 | 19
LONA LONA
4 3111.0(0.2(108| 11.2 | 1.8 8 [10.8| 0.3 |10.2|11.2| 2.9 56 04|52 | 59| 6.7 55|102| 53|57 26
5 81109(04(10.2| 11.7 | 4.0 6 [10.9| 0.3 |104|11.3| 3.1 55 (07| 38| 6.0 |12.6 54 |105| 44 |59 | 9.6
LOFR ALMR
4 3] 91 [|05]| 8.6 9.4 51 8 [88|03|83|94| 3.8 51 (03|47 | 53| 6.3 50(02|46 | 52| 4.0
5 8| 90 [0.2] 85 9.3 2.7 6 [89|07|78|95]| 7.3 50(0.2)|48 | 53| 3.2 49 104|142 | 53| 7.6
AANA ALCR
4 3] 32 |02] 3.0 3.4 6.4 8 (3102|228 34| 6.7 115/ 0.2 {11.3(11.6]| 1.5 11.3| 0.2 (11.0|115| 1.5
5 8| 3.2 [02] 29 3.4 5.8 6 [3.1|/03|28| 34| 85 11.2|1 0.3 10.9(11.6| 2.3 11.3| 0.5 |10.5|11.9| 4.2
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APNA LOBU
4 3] 26 [|03] 2.2 2.8 | 125 8 | 2510222 | 28| 8.2 48 | 01|47 |49 | 24 48 | 01]| 46 | 50| 29
5 8| 25 |02 2.3 2.8 7.1 6 |26 02| 24| 30| 85 46 | 04| 36| 51| 9.6 47 1 03|44 | 50| 55
ANIN ANBU
4 3| 44 |00| 44| 44 | 44 8 |44|102|42 |46 | 36 37/03| 35|40 | 6.7 3803|3443 |76
5 8| 45 | 0.2] 4.2 4.8 4.5 6 | 45|02 |42 |47 | 4.3 3703|133 |42]|79 37 102| 34| 39|57
ANFO LOMA
4 3|72 (11] 6.0 8.2 | 15.6 8 |73]|1]05|64|80]| 7.3 145| 0.2 (14.3|14.7| 1.4 139 0.3 (134|144 2.1
5 8| 74 |09 62| 88 |12.1 6 |76 |07|69]|90]| 94 1421 0.4 |13.6 |15.0| 2.9 14.0| 0.5 |13.2|14.5]| 3.3
ANCI HMAD
4 31149 |0.3|14.6|15.20| 2.0 8 (14.6]| 0.3 (14.3|15.0| 1.8 44 101|44 |45 | 1.7 44 101|43 |45 | 24
5 8 |14.7 | 0.3 ]14.2|15.25| 2.1 6 (14.6]| 0.5 (13.7|15.0| 3.3 44 101|422 |45 | 2.6 43 101|42 |45 | 2.8
ANCC ALMA
4 3[1140(0.2|13.7| 142 | 1.6 8 [13.5]| 0.2 (13.2|13.8| 1.6 72 102|70|73]| 24 69 03|64 ]| 72| 38
5 8135|103 (13.2| 141 | 2.3 6 |13.6| 0.6 |12.4|14.0| 4.4 70 02|67 | 73|31 6.8|04|6.0| 72|65
Hembras Machos Hembras Machos
EDAD|N| X |DE | Min | Max | CV N | X | DE | Min |Max | CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min |Max | CV
Peromyscus mexicanus tontotepecus
LOCR HMXD
3 5132604 (320| 330 | 14 45 102|144 | 48 | 4.3
4 4133.3]07|325|341 | 2.1 10133.0|1.1|31.3|35.1| 3.4 4510143 |46 | 2.8 45 1021|4349 | 4.0
5 10| 33.4 |1 0.8 (32.2| 34.7 | 25 6 (33.4]104(33.0/34.0| 1.1 44 101 | 42 | 47 | 3.2 44 102 |42 |47 | 4.2
LONA LONA
3 5112808 |11.7| 13.7 | 6.3 6.0 |0.2]| 57 | 6.3]| 35
4 4113.1]0.2]|129| 13.2 | 1.3 10]13.1] 04 |125|13.7| 3.3 6302|6165 27 63|04 |56 |68 ]| 6.3
5 10(13.1 |04 (125| 135 | 3.0 6 (13.3]| 0.6(12.6|14.3| 4.4 6.4 02| 61|6.7]| 3.6 6.3 02|65 ]| 66 |3.34
LOFR ALMR
3 5] 95 |05| 87 | 10.0 | 55 54 (01|53 |55]| 20
4 4196 |03] 93| 10.0]| 3.0 10 9.8 | 05| 9.0 |10.5]| 4.7 55/02|53]|58]| 37 55 |02|52|58]| 3.8
5 10| 98 |04 | 9.0 | 104 | 44 6 194103919730 56 |03|53]|62]|5.3 53 /07|39 |58 |13.6
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AANA ALCR
3 5|30 |01|28 | 31 | 44 11.8(0.2|115|12.1| 1.9
4 4133 |01|31]| 34| 4.0 10|33 |0.1| 30|35 | 44 11.810.3|115|12.1| 2.2 121105 (11.0|12.7| 4.2
5 10| 3.3 |0.2| 3.1 | 3.7 | 5.7 6 [33]02]29]|35]|5.9 11.8(0.2|11.6|12.1| 1.3 120/ 0.4 |11.4|12.4] 3.1
APNA LOBU
3 5128 01|27 | 29 | 3.9 50(02|48 |54 | 46
4 4130 02|28 ]| 33 | 84 10|29 (02|24 | 3.2 | 8.0 491014950 1.0 48 102 | 45|53 | 4.6
5 10| 29 [ 03| 23 | 3.3 |10.6 6 [29]03]|25]|33]|11.9 50(02|47 |52 ]| 34 48 1 02| 45|50 | 3.6
ANIN ANBU
3 5| 48 |02| 45| 51 | 46 4010335 |42 |73
4 4| 47 |02 45| 49 | 3.6 10149 04|44 | 59|85 4103|136 |44 | 8.4 3803|3442 | 8.6
5 10| 48 [ 02| 46 | 5.2 | 44 6 48 (01|46 |49 |29 4010335 |44 | 7.2 401033544 |76
ANFO LOMA
3 5|84 |03|80| 89 | 40 15.210.5|145|15.7| 3.1
4 4|85 |03|82]| 88 | 3.3 10|86 |05|80 |94 |58 15.7/0.6 114.9|16.3| 3.9 155(0.4 [149|16.2| 2.3
5 10| 87 | 04| 8.2 | 9.2 | 4.3 6 [ 86 |05|81]|94 |55 155/ 0.3 |15.1|16.0| 2.0 155] 0.4 |15.0|16.2| 2.6
ANCI HMAD
3 51157]0.1]156| 159 | 0.8 46 101|145 ]| 48| 3.1
4 4 116.3 /0.2 |16.0| 16,5 | 1.3 10116.1|/ 0.4 |15.6(16.7| 2.4 44101143 |44 | 1.1 4510241 |48 5.0
5 10 16.2 | 0.3 |156| 16.6 | 2.1 6 [16.3|05|154|16.7| 3.1 45 101|143 |47 | 3.1 4510143 |46 | 24
ANCC ALMA
3 51141]102]139| 143 | 14 76 |03|73|79 |37
4 4113904 (134|143 | 2.8 10114.1/ 05 (13.4(149| 3.4 8401|182 |85]|17 77 102|174 |81]| 26
5 10 14.0 | 0.3 | 134 | 145 | 2.3 6 [14.0| 05 |13.2|145| 3.3 81(02|79 |86 |28 79 103| 76|85 | 4.2
Hembras Machos Hembras Machos
EDAD|N| X |DE | Min | Max | CV N | X | DE | Min |Max | CV X | DE | Min | Max | CV X | DE | Min | Max | CV
Megadonthomys cryophilus
LOCR HMXD
4 1346|0.9|33.8|/35.9| 2.7 6.0 01|58]|61]|22
4 31365|02|363| 367 | 05 3 (36.3]|0.2|36.2|36.5| 0.5 59|02 |57|62]| 42 6.3 04| 6.0| 67|57
2 [36.2|0.6|35.7|36.6| 1.8 66 | 04| 63|69 |64
LONA ALAR
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4 [135|05[13.1[14.2] 3.7 6.0 02|57 [62]35
4 [3]145]/03[141]147 | 24 3 /144/04(141]149/30[[69]01[67 | 7 |25 6.8 01|67 [68]09
2 145/ 0.2[14.4]147] 1.7 6.8 [02]66[69]31
LOFR ALMR
4 1980494 (104 45 5303515649
4 [3]106]0.9[100] 11.8 ] 9.2 3/99/06]/93]105/6.1[[58[01][57|60]26 58 |03 |56 [62]55
2 [10.1/0.1[10.0]10.2] 1.4 58 [01|57[59]24
AANA ALCR
4 [34]02]32[36]6.0 12.3[/0.2 121|125 1.6
4 [3]39]01[38] 40 |25 3[38/03[35]40]70][12.7]/0.0[12.7[12.7] 0.0 125[0.2 [12.4127] 1.2
2 |41]06]36]45][157 12.6[0.1 [125]12.7] 1.1
APNA LOBU
40/32[02]29]33]6.3 500149 [51]16
4 [3]33]01[32] 33 ][18 30/33[02[30|34[71]]53]|02]52]|55]29 52 (04|49 (56|67
20/36|03[34[38]79 43173155395
ANIN ANBU
4 [52]01]50][53]25 38 /0433|4298
4 [3]|51]01[50] 52 |23 3[51[01|50|52|20|[36]01|35]|37]28 42 102394355
2 |51]01[51]52]21 40]03[38 4271
ANFO LOMA
4 181/04|77[85]|51 16.8] 0.8 |16.1/17.8] 4.5
4 [3]83]02[81] 84 |21 3/83/02[82]85]|21][17.6/0.4[17.3]18.0] 2.0 17.5[/0.1 [17.4|17.6] 0.6
2 79]01[78]79]09 17.4]0.7 |17.0/17.9] 3.9
ANCI HMAD
4 [17.1]0.4 [16.6[17.6] 2.4 5602|5559 ]33
4 [3]183]0.1[18.2] 184 | 0.6 3 [18.3/0.218.1/185| 1.1 | | 57 |04 |53 | 6.0 6.2 58 [01]|57]|60] 25
2 [18.0]/ 0.0 /|18.0/18.0| 0.0 56 [01]55]|56] 1.3
ANCC ALMA
4 [15.0] 05 [14.6[15.6] 3.2 83/04]|79[88]47
4 [3]153]03[151] 156 1.9 3 [149[0.2]148|152| 15| |88 [02|85 |89 |26 9.0 (01899112
2 |14.8/0.7 [143]15.4] 5.0 89 /01)|88[89]08
Hembras Machos Hembras Machos
EDAD|[N]| X [DE][Min] Max | CV N | X | DE [ Min [Max] CV X [ DE | Min [Max | CV X [ DE | Min [Max| CV
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|

Osgoodomys banderanus

LOCR HMXD

3 2 130.2]109[296] 309 | 29 2 |31.0/06 [30.6[31.4]| 1.8 39 100]39]39]00 42 101]41 |42 |17

4 3[31.7]14[303]| 331 | 44 2 31404 [31.1|31.7| 14 4001|3941 |25 4101|4042 |34

5 50319]09[30.7] 329 | 29 4 131.7]1.1(302|328]| 34 39102374253 41101[39 |42 |27
LONA ALAR

3 2108|109 ]10.2]| 115 | 8.2 2 11503 |11.3|11.7| 25 54 102]52]|55]4.0 5501|5456 26

4 3/10.708]98 |112 | 73 2 12002 118|121 1.8 5903566143 5701|5657 |13

5 5113 |0.7[10.7] 125 | 6.0 4 111606 (111]12.2]| 48 6.0 05]|55]|67]8.1 58 |04 |55 |62 |65
LOFR ALMR

3 2191|0686 ]| 95 |70 2 18904869140 50]02]48|51]43 52 (02|50 ]53]|41

4 3/103|09]95]|112 | 83 2191019092 |16 53 ]02]52]|55]|59 5101|5051 |11

5 5/100[05] 94 |105| 45 4 197107(88|105] 72 53]03]|50]|57][56 52 02|50 |53]|34
AANA ALCR

3 2134 0729 ]| 40 |21.7 2 127102252880 11.2|1 03 [11.0[114]| 25 11.0/ 04 |10.7|11.2| 3.2

4 3/30|05[]24 ]| 33 |16.6 2 129]01]28 30|37 111/ 0.2 (11.0(11.3| 1.6 11.7/0.1 |11.6|11.7]| 0.6

5 5131 |04]26 | 36 |125 4 130]01]29 |32 42 11.2)1 0.3 |10.8|11.5| 2.6 112103 |109|11.7| 3.1
APNA LOBU

3 2126|0125 | 26 | 28 2126|0125 |27 |54 47 (01|46 |48 | 3.0 47 (01|46 | 48| 3.0

4 3128 (02|26 | 30 |71 2130]00]|]30]31 )12 48 |02 | 46 | 50| 44 47 106 |43 |51 |120

5 5130 |03]26 ]| 35 |115 4129101293017 48 10.1| 47 | 50| 26 48 | 0.2] 45|50 |45
ANIN ANBU

3 2147 (00|47 | 47 |00 2 146 1 00|46 |46 | 0.0 37/02)|35|38]|58 40 (01]39 4135

4 3145 (03|43 | 48 | 57 2 149]102]|47 50 0.0 41 (01|40 )42 |28 41 (01]40 |41 |17

5 5|48 04|44 | 54 | 7.7 4 146 105|142 |54 115 4001|3841 )31 4102|139 |43 |40
ANFO LOMA

3 2186 01|85 87 |16 2 185]03)|83|87]|38 142102 |14.1|143] 1.2 143101 (142144 1.0

4 3/83[01|82]| 85 |15 2 184]01)83|85]|17 152]103]149|154| 1.9 14111 133|148 7.5

5 5|83 |03]80] 86 | 31 4 184103]82]88]35 152|105 |144|156]| 3.2 152/ 0.3 |14.8|155]| 2.1
ANCI HMAD

3 21144101143 144 | 05 2 1147104 1144]150| 2.9 38 /03|36 |40 | 84 42 (01]41 |42 |17

4 3]1150[05 144|154 | 34 2 1149]10.2114.7]150] 14 41 00|41 ]41|0.0 42 103]40 |44 |67
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5 5150[05[142]| 155 | 34 4 115.1|0.3[14.8|15.4]| 2.0 4001|3942 28 4310142 44|24
ANCC ALMA

3 21136[0.2|134| 137 ] 16 2 113804 ]135|14.0| 2.6 731027117429 72017117210

4 3139|104 (134|142 | 3.0 2 143|101 [142]144| 1.0 74 1103|7176 ]34 6.8 06|63 |72]|94

5 5138|104 [13.2] 143 | 3.0 4 1143|105 (14.0/15.0] 35 75]04]70]81]|57 77 103]73]79]|37
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Estadistica descriptiva de 18 variables lineales (VAR) para analizar el tamafio craneal en diez OTUs en las que los taxa del Grupo

Anexo 2.3.

Interno se arreglan dentro de Grupos Genéticos (GG1-5).

Osgoodomys banderanus, Oba

Peromyscus ochraventer, Poc

P. melanocarpus, Pml

VAR* n Media DE Min Max CV n Media DE Min Max CV n Media DE Min Max CV
Longitudes craneales
LOCR 18 31.48 1.00 29.60 33.10 3.18 26 30.25 0.92 27.00 31.60 3.04 22 32.88 1.01 30.30 34.30 3.06
LOMA 18 14.85 0.63 13.30 15.60 4.27 26 14.09 0.38 13.20 15.00 2.73 22 15.14 0.43 14.20 15.70 2.86
LONA 18 11.32 0.68 9.80 1245 599 26 10.83 0.38 10.00 11.70 3.48 22 1252 0.55 10.90 13.30 4.39
LOFR 18 9.64 0.72 8.60 11.20 743 26 897 044 7.80 9.70 486 22 9.24 040 850 10.00 4.37
LOBU 18 476 0.20 430 510 421 26 473 029 360 510 6.11 22 490 0.21 4.40 520 4.25
HMAD 18 4.10 0.19 355 440 463 26 439 0.11 420 450 246 22 470 0.17 4.40 5.00 3.57
HMXD 18 4.01 0.15 3.70 420 370 26 436 0.11 420 460 254 22 468 0.18 4.20 5.00 3.93
Anchuras craneales
ANCI 18 14.88 0.41 14.20 1550 2.78 26 14.66 0.35 13.70 15.25 240 22 1556 0.45 15.00 17.00 2.87
ANCC 18 1395 0.43 13.20 15.00 3.06 26 13.59 0.38 12.40 14.20 2.79 22 14.25 0.56 12.25 15.20 3.90
ANFO 18 8.39 0.22 800 880 265 26 7.38 072 6.00 895 980 22 7.44 028 6.90 8.25 381
ANIN 18 4.67 033 420 540 7.04 26 445 0.18 415 480 400 22 503 0.23 470 570 4.56
ANBU 18 4.00 0.18 350 430 446 26 3.73 030 330 450 794 22 374 020 3.30 4.00 544
AANA 18 3.02 038 240 395 1247 26 3.14 020 280 340 649 22 320 0.20 285 3.60 6.38
APNA 18 287 026 250 345 909 26 253 020 220 3.00 806 22 290 0.25 240 3.25 855
Alturas craneales
ALCR 18 11.21 0.30 10.70 11.70 2.68 26 11.27 0.29 10.50 11.90 257 22 12.20 0.23 11.60 12.70 1.88
ALMA 18 7.37 042 630 810 564 26 6.92 030 595 7.30 440 22 735 0.29 6.70 7.80 3.96
ALAR 18 577 038 520 6.70 650 26 549 046 380 6.00 835 22 590 0.30 500 6.30 5.06
ALMR 18 518 022 480 570 430 26 500 024 420 530 479 22 515 0.28 4.60 5.70 5.45
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P. mexicanus totontepecus, Pmt GG4 (Oax18) GGS5 (Puerto de la Soledad, Oax.)

VAR** n Media DE Min Max CV N Media DE Min Max CV VAR n Media DE Min Max CV
Longitudes craneales
LOCR 36 33.28 0.88 31.30 35.10 2.66 65 33.20 0.86 31.40 34.90 258 33 33.53 0.76 31.20 34.90 2.28
LOMA 36 1542 0.42 1450 16.30 2.73 65 15.76 0.64 13.70 17.20 4.05 33 16.43 0.49 15.10 17.40 2.96
LONA 36 13.03 0.54 11.60 14.30 4.15 65 13.58 0.85 11.80 15.50 6.23 33 1356 0.56 11.60 14.40 4.13
LOFR 36 9.66 043 8.70 1050 443 65 9.07 0.64 7.30 10.50 7.05 33 9.71 051 8.70 10.60 5.29
LOBU 36 4.90 0.19 450 535 379 65 515 030 450 6.10 574 33 555 0.28 500 6.20 5.10
HMAD 36 4.49 0.16 410 480 361 65 495 026 400 550 531 HMXD 33 5.06 0.21 470 5.60 4.17
HMXD 36 4.47 0.17 420 485 370 65 480 025 430 530 519 HMAD 33 499 0.14 470 530 273
Anchuras craneales
ANCI 36 16.11 0.37 15.40 16.70 2.30 65 1590 0.54 14.70 17.30 3.40 33 15.68 0.71 13.60 16.80 4.50
ANCC 36 14.06 0.38 13.20 14.90 2.71 65 14.37 0.41 13.75 16.30 2.85 33 14.79 0.57 13.90 16.40 3.87
ANFO 36 8.61 041 795 940 471 65 755 062 6.30 9.20 8.22 33 7.67 039 690 8.40 5.14
ANIN 36 4.83 0.28 440 590 571 65 5.03 0.23 450 5.60 4.66 33 526 0.26 430 570 5.01
ANBU 36 396 030 335 440 7.60 65 430 032 360 490 7.38 33 475 0.38 4.10 6.40 8.06
AANA 36 325 0.19 280 370 588 65 371 030 3.20 4.80 8.04 33 3.66 0.34 3.00 4.40 9.19
APNA 36 288 025 230 330 874 65 258 0.29 210 330 11.17 33 255 0.19 210 290 7.35
Alturas craneales

ALCR 36 11.94 0.35 11.00 12.70 2.94 65 11.22 0.53 10.20 12.70 4.72 33 11.02 0.39 9.70 11.70 3.52
ALMA 36 7.90 0.34 730 8.60 428 65 7.69 039 6.80 890 5.01 33 751 019 7.20 8.10 254
ALAR 36 6.27 031 560 6.80 495 65 6.31 0.37 510 6.90 5.93 33 6.31 0.30 560 7.00 4.76
ALMR 36 550 035 390 6.20 640 65 543 032 460 6.00 5.95 33 553 0.24 500 6.20 4.30
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GG3 (furvus)

GG2 (angustirostris)

VAR** N X DE Min Max CV N X DE Min Max CV
Longitudes craneales
LOCR 179 33.73 1.23 27.40 36.40 3.65 256 34.10 1.21 29.00 37.20 3.56
LOMA 179 16.33 0.65 13.40 17.50 3.97 256 16.37 0.70 14.40 18.30 4.27
LONA 179 13.76 0.80 10.60 15.50 5.79 256 14.01 0.82 10.70 15.80 5.82
LOFR 179 9.37 061 7.50 11.00 6.55 256 9.15 0.61 7.50 10.50 6.68
LOBU 179 551 035 430 6.50 6.32 256 559 0.40 4.40 6.70 7.23
HMAD 179 5.18 0.27 440 6.30 5.12 256 5.18 0.31 440 6.70 5.94
HMXD 179 5.14 0.26 450 6.30 5.03 256 5.11 0.28 4.30 6.10 5.49
Anchuras craneales
ANCI 179 15.69 1.04 13.00 17.90 6.62 256 15.77 0.91 13.80 17.80 5.78
ANCC 179 1498 0.90 12.60 17.80 5.98 256 15.07 1.26 5.00 17.75 8.37
ANFO 179 765 0.60 560 9.10 7.88 256 7.26 0.53 6.10 9.00 7.25
ANIN 179 5.05 0.29 420 5.80 5.64 256 4.92 031 420 595 6.33
ANBU 179 452 033 330 560 7.25 256 4.43 0.37 3.40 5.20 841
AANA 179 4.16 0.35 3.20 5.40 8.50 256 3.85 0.35 3.10 5.10 9.21
APNA 179 252 0.21 2.00 3.20 8.38 256 2.65 0.29 2.00 3.60 11.03
Alturas craneales

ALCR 179 11.24 052 9.80 12.80 4.66 256 11.29 0.51 9.90 13.00 4.49
ALMA 179 791 046 6.40 9.10 5.78 256 7.89 0.46 6.60 9.20 5.85
ALAR 179 6.49 045 510 7.40 6.89 256 6.44 0.40 5.10 7.70 6.17
ALMR 179 566 0.37 4.40 6.60 6.45 256 5.60 0.32 490 6.80 5.74
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GG1 (latirostris) Megadontomys cryophilus, Mcr
VAR** N Media DE Min Max CV VAR N Media DE Min Max CV
Longitudes craneales

LOCR 60 3525 1.11 3250 37.40 3.14 14 35.69 1.11 33.80 36.80 3.10
LOMA 60 17.01 0.70 15.30 18.60 4.09 14 17.25 0.61 16.10 18.00 3.53
LONA 60 14.85 0.89 12.00 16.80 6.00 14 14.14 0.67 13.05 15.10 4.73
LOFR 60 9.68 0.58 850 11.40 6.02 14 10.04 0.64 9.30 11.80 6.33

LOBU 60 575 0.38 510 6.70 654 HMXD 14 6.14 032 570 6.90 5.25
HMAD 60 521 021 480 580 397 HMAD 14 566 019 530 6.00 3.38
HMXD 60 5.10 0.21 470 5.60 4.19 LOBU 14 510 0.65 3.10 6.00 12.80

Anchuras craneales

ANCI 60 16.74 0.77 14.60 18.30 4.59 14 17.79 0.66 16.60 18.50 3.70
ANCC 60 14.92 0.70 13.60 17.30 4.67 14 1495 0.41 14.30 15.60 2.73
ANFO 60 7.34 0.47 6.50 9.20 6.45 14 8.07 0.34 7.40 8.50 4.25
ANIN 60 520 0.23 4.80 5.70 4.40 14 5.14 0.20 490 5.70 3.82
ANBU 60 456 0.39 370 540 8.60 14 390 0.31 3.30 4.30 8.05
AANA 60 4.28 0.36 350 5.20 8.49 14 3.74 040 3.10 4.50 10.74
APNA 60 278 0.30 230 3.40 10.79 14 328 0.22 290 3.80 6.68
Alturas craneales
ALCR 60 1153 0.45 10.30 12.80 3.87 14 12.46 0.23 12.10 12.70 1.83
ALMA 60 8.06 0.61 540 9.20 7.1 14 8.64 038 7.90 9.10 4.45
ALAR 60 6.88 047 580 7.80 6.76 14 6.50 043 570 7.00 6.64
ALMR 60 593 0.39 500 6.80 6.56 14 566 0.31 510 6.20 5.53

* = Las variables (VAR) se ordenan de mayor a menor magnitud como en Osgoodomys banderanus, la OTU mas ancestral. Cuando cambia ese
orden dentro de alguna OTU, se repite la lista original, seguida de las variables involucradas. Las variables en italicas tuvieron pesos altos con
mayor frecuencia en el primer componente principal entre las OTUs. Ver Anexo 3.1 para las abreviaturas de las variables.
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Anexo 3.1. Marcas y Semimarcas

Descripcion de las marcas y semimarcas usadas en las configuraciones de cinco
caracteres morfogeométricos para el analisis de la conformacién de estructuras
crdneoventrales en diez OTUs. Se indica en negritas el ndmero consecutivo de las
marcas/semimarcas en cada caracter, conforme a la figura 3.3, seguido por la descripcion

su ubicacion y el tipo entre paréntesis sensu Bookstein (1991).

A. Basicraneo rostral (BCRL, Fig. 3.3A): 1. Punto terminal anterior de la sutura naso-
nasal (1); 2. Punto en el borde del foramen nasal en donde se unen las caras interna del
nasal y externa del premaxilar (2); 3. Punto anterior de la sutura premaxilar-premaxilar (1);
4. Punto distal inferior de la sutura maxilar-premaxilar en el alveolo del incisivo (1); 5.
Punto mas distal anterior del foramen palatino anterior (2); 6. Punto distal anterior medio
sobre el proceso palatino anterior (2); 7. Punto sobre sobre el contorno lateral exterior de
la sutura maxilar-palatina (1); 8. Punto sobre el contorno del foramen palatino anterior de
la sutura maxilar maxilar-palatina (1); 9. Punto sobre la maxima curvatura en el
ensanchamiento de la maxila en el borde exterior del morro (2); 10. Punto de inflexién
para el nacimiento anterior del cigomatico maxilar (CM, 2); 11. Punto mas posterior del
foramen palatino anterior (2); 12. Punto sobre el margen anterior del alveolo para el primer
molar (2); 13. Punto de inflexion para el nacimiento posterior del CM (2); 14. Punto medio
sobre el paracono del M2 (1); 15. Punto sobre el margen anterior del foramen palatino
posterior (2); 16. Punto medio sobre el margen posterior del alveolo para el M3 (.2); 17.
Punto medio, distal posterior de la sutura ente los huesos palatinos, sobre el borde la fosa
pterigoidea (1); 18. Punto sobre la sutura palatina-aliesfenoides y en contacto con el
proceso pterigoideo exterior (1); 19. Punto mas lateral exterior de la sutura presfenoide-

basiesfenoide (1); 20. Punto medio interno de la sutura presfenoide-basiesfenoide (1).
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B. Contorno Anterior del Arco Cigomético (CAAC, Fig. 3.3B): 1. Punto sobre sobre el
contorno lateral exterior de la sutura maxilar-palatina (1); 2. Punto sobre la méxima
curvatura en el ensanchamiento de la maxila en el borde exterior del morro (2); 3. Marca
10 en A (aqui anclaje izquierdo de un abanico transformado en marca 2); 4-9.
Semimarcas (ver abajo) para el contorno externo anterior del cigomatico sobre los rayos
2-6 de un abanico de 15 (3); 10-13. Semimarcas (ver abajo) para el contorno interno
anterior del cigomatico sobre los rayos 2-6 de un abanico de 15 (3); 14. Marca 13 en A
(2); 15. Punto en linea recta del paracono del M1 en el borde lateral del maxilar (2); 17.
Interseccion labial de los Molares 1y 2 (1); 18. Interseccion labial de los Molares 2y 3 (1);
19. Punto lateral de la sutura maxilar-palatina, posterior a la hilera dental (centro del
abanico, 1). Se sobrepuso un abanico de 16 rayos, centrado en la marca 19B y anclado
en sus rayos externos a las marcas 3B (izquierda, Fig. 4.3B) y 17C (derecha, Fig. 4.3C);

las semimarcas se colocaron en los rayos 2 a 6 desde la marca 3B.

C. Contorno Posterior del Arco Cigomatico (CPAC, Fig. 3.3C): 1. Marca 16 en A (2); 2-
7. Semimarcas para el contorno del hueso escamoso con un peine de 12 rayos (ver abajo
3); 8. Punto de maxima curvatura donde nace el borde interno de la barra cigoméatica
posterior (BCP, 2); 9-11. Semimarcas para el contorno interno de la BCP sobre los rayos
11-16 de un abanico de 16 rayos (ver abajo 3); 12-16. Semimarcas para el contorno
externo de la BCP, usando el mismo abanico (3); 17. Punto de inflexion en entre el
nacimiento posterior de la BCP y el hueso escamoso (2); 18. Interseccion del hueso
escamoso con el borde interno del meato auditivo (1). Se usaron un abanico y un peine
(Fig. 4.3C): el abanico de 16 rayos fue semejante al anterior para el contorno posterior del
cigomatico, pero con el centro desplazado a la inflexion del proceso pterigoideo exterior,

las semimarcas se colocaron sobre los rayos 11 y 16; el peine para el contorno del
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escamoso fue de 12 rayos, se anclé de la marca 20A (izquierda, Fig. 4.3A) a la marca

18C (derecha) y las semimarcas o marcas se colocaron sobre los rayos 2-6 desde 20A.

Contorno Posterior de la Caja Craneal (CPCC, Fig.3.3D): 1. Punto medio de la sutura
basiesfenoides-basioccipital (1); 4, 14. Marca 18 en C (1); 5, 13. Interseccion entre borde
posterior externo del meato auditivo y el hueso occipital (2); 7, 11. Punto sobre el vértice
de una saliente angular en los procesos paraoccipitales a ambos lados del foramen
magnum sobre el rayo 8 del peine (ver abajo); 9. Punto en la maxima curvatura externa
del foramen magnum sobre la linea media (2); 2, 16. Semimarcas en ambos lados del
craneo sobre el primer radio del peine (ver abajo); 3, 15. Semimarcas en ambos lados del
craneo a la mitad del par anterior y que sigue, entre los rayos 2 y 3 del peine (3); 6, 12.
Semimarcas en ambos lados del craneo en el punto de curvatura maxima del borde 6seo,
entre los pares 5-13y 7-11 (3); 8, 10. Semimarcas después de ambos lados de la marca 9
sobre el punto de inflexion previo a los procesos paraoccipitales (3). Se us6 un peine de
diez rayos (Fig. 4.3D) anclado en las marcas 1D y 9D; las marcas y semimarcas se

colocaron desde el rayo 1 al 9 como se ya se dijo.

Basicraneo Neural (BCNL, Fig. 3.3E): 1. Punto mas lateral de la sutura presfenoides-
basiesfenoides (2); 2. Marca 1 en C (1); 3. Marca 8 en C (2); 4. Margen anterior del
foramen oval (2); 5. Marca 17 en C (2); 6. Punto lateral de la sutura basiesfenoides-
basioccipital (1); 7. Marca 1 en D (1); 8. Marca 18 en C (1); 9. Maxima curvatura en el
borde inferior (basioccipital) del foramen magnum sobre la linea media (2); 10. Punto
medio en el borde superior del condilo occipital (2); 11. Marca 7 en D (2); 12. Marca 9 en

D (2).
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Anexo 2.2. Filogenia con caracteres sin transformar para obtener estados de
caracter, i. e., coordenadas Procrustes de las configuraciones correspondientes por

OTU para la forma craneoventral.

Descripcion de los cambios apomarficos notorios en la filogenia simple de forma con cinco

caracteres craneoventrales sin transformar. Ver figura 3.11.

Nodos Intensidad® Descripcién

A. Basicraneo rostral (BCRL):

Acortamiento del morro; ensanchamiento de fosa nasal;
aplanamiento de la protuberancia en la sutura premaxilar-maxilar;

10-15 b alargamiento  anterior del foramen  palatino  anterior;
desplazamiento posterior del nacimiento del arco cigomatico
maxilar; ensanchamiento de la hilera maxilar de dientes.

Adelgazamiento del morro; desplazamiento posterior de la
14-15 * protuberancia sutura-premaxilar-maxilar; ensanchamiento del limite
anterior del foramen palatino anterior.

Alargamiento anterior del formaren palatino anterior con
desplazamiento posterior de la sutura premaxilar-maxilar, lo que
produce adelgazamiento; desplazamiento posterior del nacimiento
del arco cigomético maxilar.

15-Pml *x

Crecimiento  anterior de placa palatina que produce
13-Poc *x desplazamiento anterior de la hilera maxilar de dientes y mayor
curvatura en la protuberancia premaxilar-maxilar.

Alargamiento y ensanchamiento de la fosa nasal; desplazamiento
posterior del borde anterior del foramen palatino anterior;
estrechamiento y acortamiento de la hilera maxilar de dientes;
alargamiento anterior del borde de la fosa pterigoidea junto con
desplazamiento en esa misma direccién del foramen palatino
posterior.

12-Pmt *x

Acortamiento del morro. Alargamiento anterior y ensanchamiento
medio del foramen palatino anterior; ensanchamiento posterior de
la placa palatina que produce un desplazamiento de la hilera
maxilar de dientes, la cual a su vez, se alarga anteriormente;
desplazamiento oblicuo (antero-medial) del foramen palatino
posterior.

11-Mcr ek

Adelgazamiento del morro; desplazamiento posterior de la
protuberancia premaxilar-maxilar que la enfatiza; ensanchamiento

18-GG4 * del foramen palatino anterior; el desplazamiento convergente de
los puntos en el nacimiento del arco cigomatico maxilar produce
mayor una pendiente mas pronunciada.

B. Contorno Anterior del Arco Cigomatico (CAAC):

10-14 > La protuberancia premaxilar-maxilar es mas conspicua y el
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11-Mcr

*%

contorno anterior del arco cigoméatico maxilar se adelgaza.

Engrosamiento de la base anterior del arco cigomético maxilar con
una mayor curvatura de su nacimiento posterior, lo que ocasiona
gue se adelgace hacia su extremo distal; en conjunto, el arco se
vuelve mas paralelo al contorno lateral del maxilar.

C. Contorno Posterior del Arco Cigomético (CPAC):

10-14

14-15

15-Pml

13-Poc

11-Mcr

16-GG1

18-GG4

*%%

*%

*%

*%

*k

*%

El contorno del escamoso se adelgaza anteriormente y se
ensancha posteriormente, mientras que el contorno lateral del
occipital se curva hacia adentro; en consecuencia el nacimiento del
arco cigomatico escamoso se adelgaza; ademas el angulo del arco
se abre y se separa.

El borde del escamoso se curva hacia afuera, dejando el alveolo
del M3 hacia adentro; el contorno del occipital se ensancha; el
nacimiento anterior del arco cigomatico escamoso se desplaza
posteriormente, lo que en conjunto hace mas delgado la base del
arco; la curvatura del arco se cierra hacia el craneo.

El contorno del escamoso se curva y ensancha, pero el nacimiento
anterior del arco escamoso se desplaza anteriormente lo que
amplia la base del arco; el occipital se ensancha hacia atras.

El alveolo del M3 se alinea con el contorno del escamoso; el
nacimiento  posterior del arco escamoso se desplaza
posteriormente sobre el borde del crdneo.

El alveolo del M3 se desplaza hacia adentro; las curvaturas
anterior y posterior del nacimiento del arco escamoso se enfatizan,
adelgazando la base del mismo.

El alveolo se desplaza por fuera del contorno del escamoso; el
contorno del escamoso se desplaza hacia adentro, volviéndose
mas recto.

El alveolo se interna y el contorno del escamoso se abulta y
redondea; el contorno del occipital se desplaza hacia atras; el
brazo del arco se curva hacia el contorno del craneo.

D. Contorno Posterior de la Caja Craneal (CPCC):

10-14

E. Basicraneo Neural (BCNL):

10-14

15-GG5

*%

*%

*k

El contorno latero-posterior del escamoso se desplaza hacia atras
lo que acorta el area del Basicraneo; el contorno posterior del
occipital se abulta.

El basiesfenoides se acorta posteriormente; la superficie del
Basicraneo se ensancha; se acorta la distancia entre los procesos
en el borde formen magno.

El basiesfenoides se ensancha anteriormente y el borde anterior
del nacimiento del arco escamoso se proyecta hacia afuera; El
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13-Poc

12-11

11-Mcr

16-18

18-GG4

*%

*%

*%

*%

*%

borde del occipital se acorta; el borde del foramen magno se
ensancha y se vuelve mas recto; la amplitud de la abertura del
foramen magno se acorta.

El basiesfenoides se estrecha lateralmente; el nacimiento del arco
escamoso se desplaza posteriormente; se reduce
longitudinalmente el contorno del escamoso, pero se ensancha
lateralmente; se alarga el contorno occipital; el proceso
paraoccipital se proyecta posteriormente, lo que alarga e inclina el
borde del foramen magno; el foramen magno se amplia lateral y
longitudinalmente.

El nacimiento anterior del arco escamoso se desplaza
anteriormente y el posterior hacia atras, lo que lo ensancha; el
proceso paraoccipital se acorta, lo que lo alinea con el borde
posterior del condilo; el foramen magno se amplia anteriormente.

La superficie del basicrdneo se alarga anteriormente; el
basiesfenoides se alarga y ensancha; todo el contorno lateral del
basicrhneo se adelgaza; el foramen magno se acorta
longitudinalmente.

El canal aliesfenoideo se desplaza postero-lateralmente.

Se acorta el basiesfenoides; el proceso paraoccipital se proyecta
hacia afuera y el borde exterior del céndilo se desplaza hacia
adentro, lo que amplia el borde del foramen magno; el punto medio
exterior del foramen se proyecta hacia atras, lo que alarga el
foramen magno.

8 > numero de asteriscos, > la intensidad del cambio: * leve, ** moderado, *** notorio. Ver

Métodologia).
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Anexo 5.1
Estadistica descriptiva de los Grupos de Condiciones Ambientales (GCA). Para cada una
de las 19 variables climaticas y altitud se da el Promedio (X), Desviacion Estandar (DE), el
valor minimo y el valor maximo (Min, Max), y el coeficiente de Variacion (CV).

GCA Variables ambientales

GCAl1 bio_1 bio_ 2 bio.3 bio.4 bio. 5 bio 6 bio_ 7 bio_8 bio 9 bio_10
X 20.77 13.39 58.91 2983.20 31.50 8.98 2251 23.10 17.32 23.86
DE 1.84 0.55 158 256.62 1.99 1.55 0.79 2.12 1.57 2.09
Min  17.60 1190 55.00 2595.00 27.70 6.70 20.90 19.50 14.80 20.30
Max 25.10 1440 61.00 3516.00 35.70 12.80 23.80 28.00 2140 28.70
Cv 8.84 4.08 2.68 8.60 6.31 17.29 3.52 9.16 9.08 8.76

GCA1l bio_11 bio_12 bio_13 bio_14 bio_15 bio_16 bio_17 bio_18 bio_19 Alt
X 16.51 2027.89 421.20 46.09 75.69 1021.60 149.09 745.03 152.63 1105.81
DE 1.47 232.44 47.02 7.96 5.26 138.83 23.73 100.32 22.83 475.56
Min  14.00 1549.00 313.00 36.00 57.00 746.00 116.00 574.00 122.00 247.00
Max 20.00 2574.00 496.00 65.00 82.00 1319.00 199.00 971.00 209.00 1578.00
Ccv 8.91 11.46 1116 17.27 6.95 13.59 1592 1347 1496 43.01

GCA2 bio_1 bio_ 2 bio.3 bio 4 bio. 5 bio 6 bio 7 bio 8 bio 9 bio_10
X 19.45 14.07 61.65 2660.12 30.36 7.76 2260 2141 16.52 22.24
DE 1.91 1.00 1.17 209.16 1.96 2.23 1.46 1.90 1.86 2.00
Min  17.20 10.30 59.00 2266.00 28.20 5.60 17.20 19.00 14.20 19.90
Max 25.20 14.60 63.00 3231.00 36.20 13.90 2430 26.80 21.80 28.10
Ccv 9.83 7.12 1.90 7.86 6.46 28.72 6.46 8.88 11.24 9.00

bio 11 bio_12 bio 13 bio_14 bio_15 bio 16 bio_17 bio_18 bio 19 Alt
X 15.70 1286.18 302.00 24.18 81.82 665.24 8241 424.06 88.35 1182.18
DE 190 316.01 78.35 8.13 6.03 158.91 26.17 133.76 29.26 330.93

Min  13.80 480.00 108.00 2.00 76.00 289.00 9.00 144.00 9.00 818.00
Max 21.80 1751.00 438.00 35.00 101.00 919.00 116.00 651.00 138.00 1729.00
Cv 1212 2457 2594 3361 7.37 23.89 31.76 3154 33.11 27.99

GCA3 bio_1 bio_ 2 bio.3 bio.4 bio 5 bio 6 bio 7 bio 8 bio 9 bio_10

X 17.08 12.83 62.42 2307.90 27.05 6.61 20.44 18.66 14.85 19.53
DE 0.71 0.68 2.14 317.47 0.89 1.22 1.54 0.70 0.87 0.68
Min  16.00 11.00 59.00 1752.00 25.30 5.40 17.10 17.20 13,50 18.10
Max 19.30 13.80 67.00 2605.00 28.60 9.90 22.30 20.10 17.80 21.40
cv 4.16 5.27 3.43 13.76 3.30 18.42 7.52 3.73 5.87 3.50
bio_11 bio_12 bio_13 bio_14 bio_15 bio_16 bio_17 bio_18 bio_19 Alt
X 13.84 2108.97 443.84 46.10 78.13 1088.68 149.19 538.81 166.23 1283.58
DE 0.93 230.71 75.13 5.61 214 12712 16.20 114.05 21.42 513.97
Min  12.60 1619.00 321.00 32.00 74.00 837.00 102.00 378.00 124.00 580.00
Max 16.90 2617.00 566.00 54.00 83.00 1384.00 168.00 895.00 212.00 2180.00
Ccv 6.68 10.94 16.93 12.16 2.74 11.68 10.86 21.17 12.88 40.04

GCA4 bio. 1 bio. 2 bio. 3 bio 4 bio 5 bio 6 bio 7 bio 8 bio 9 bio 10
X 17.11 10.26 59.69 2087.38 25.47 8.42 17.05 18.40 1499 19.38
DE 1.18 0.66 1.40 119.28 1.04 1.39 0.88 1.30 1.02 1.16
Min  14.60 9.40 57.00 1912.00 23.70 5.50 16.00 15.70 13.00 16.80
Max 19.50 11.70 64.00 2433.00 28.00 10.90 19.20 21.30 17.10 21.70
Ccv 6.88 6.43 2.35 5.71 4.10 16.53 5.18 7.06 6.84 5.97

bio_11 bio_12 bio_13 bio_14 bio_15 bio_16 bio_17 bio_18 bio_19 Alt
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X
DE
Min
Max
Ccv

GCA5
X
DE
Min
Max
Ccv

X
DE
Min
Max
cv

GCA6
X
DE
Min
Max
Ccv

X
DE
Min
Max
CVv

14.16
1.10

11.90

16.40
7.75

bio_1
20.91
1.97
18.90
24.20
9.40

1739.50
158.19
1575.00
2163.00
9.09

bio_2
11.90
1.17
9.20
12.70
9.83

bio 11 bio 12

18.39
1.74
16.50
21.30
9.44

bio_1
14.63
1.12
10.00
17.00
7.67

3142.75
222.53
2848.00
3503.00
7.08

bio_2
13.39
0.61
12.20
14.40
4.58

bio_11 bio_12

12.14
1.02
7.90

14.50
8.44

1497.80
185.92
1246.00
2144.00
12.41

336.28
43.38

292.00
463.00
12.90

bio_3
64.38
3.78
56.00
67.00
5.87
bio 13
633.88
47.43
546.00
699.00
7.48

bio_3
65.98
2.39
61.00
72.00
3.62
bio_13
308.94
33.62
248.00
383.00
10.88

51.16 67.75
2.81 3.50
44.00 57.00
56.00 73.00
5.49 5.17
bio 4 bio 5
1828.88 30.16
166.00 1.88
1714.00 28.40
2132.00 33.80
9.08 6.23
bio_14 bio_15
55.63 79.13
6.19 6.15
44.00 65.00
63.00 85.00
11.12 7.77
bio_4 bio_5
1801.70 24.72
292.48 1.24
1061.00 19.20
2341.00 27.00
16.23 5.02
bio_14 bio_15
2450 81.20
8.52 4.69
14.00 73.00
43.00 89.00
34.78 5.78

812.41
91.63

687.00
1009.00
11.28

bio_6
11.80
2.41
9.50
15.90
20.45
bio_16
1668.38
113.81
1538.00
1874.00
6.82

bio_6
4.55
1.04
0.90
6.90
22.87
bio_16
797.98
92.69
630.00
1099.00
11.62

161.72
10.89

136.00
188.00
6.73

bio 7
18.36
0.87
16.30
18.90
4.76
bio_17
189.88
22.22
152.00
220.00
11.70

bio_7
20.17
0.89
17.90
21.40
4.39
bio_17
87.64
23.91
59.00
144.00
27.28

443.25
37.65

394.00
535.00
8.49

bio_8
21.79
2.18
19.60
25.30
10.02
bio_18
672.63
79.57
503.00
765.00
11.83

bio_8
15.51
1.28
10.60
17.80
8.24
bio_18
344.30
45.63
201.00
510.00
13.25

181.78
20.90

153.00
223.00
11.50

bio_9
20.15
2.81
17.50
25.10
13.96
bio 19
290.38
80.25
228.00
478.00
27.64

bio_9
13.81
1.28
9.00
15.80
9.26
bio_19
145.88
25.19
106.00
214.00
17.27

1564.41
394.69

1052.00
2540.00
25.23

bio 10
23.11
2.08
21.10
26.60
9.00

Alt
1384.88
642.72
325.00
1824.00
46.41

bio_10
16.77
1.26
11.70
19.10
7.53

Alt
1838.24
400.06
1070.00
3427.00
21.76
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Temperatura Media Anual (biol)

T

°C

15

-

-

12

2900

1900

1400

8

8

3,700
3,400
3,100
2,800
2,500
2,200
1,900
1,600
1,300
1,000

msnm

100

Precipitacién Media Anual (bio12)

-

GCA

Altitud

—

—

-

1 2 3 4 5 6
GCA

Diagramas de caja de las condiciones de Temperatura media Anual, Precipitacion Media
Anual y Altitud. Las cajas representan la Desviacion Estandar por arriba y debajo de la media. Las
lineas por debajo de la DE, valor minimo y por arriba de la DE, el valor maximo.
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Frecuancia del Tipo Vegetacion Original
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Frecuencia del Tipo de Vegetacion Modificada
35
30
25
20
15 W GCAL
10 W GCA2Z
5 mGCA3
0 GCA4
GCAS
B GCAD

Bosque Mesdfilo de
Montaiia
Agricultura de Temporal
Pastizal Cultivado
Selva Alta Perennifolia
Agricultura de Riego
Bosque de Pino
Bosque de Encino
Bosque de Galeria

Frecuencia de los Tipos de Vegetacion Original (1979) y Modificada (1999) de los Grupos de

Condiciones Ambientales
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Anexo 6
Lista de Abreviaturas

Todas las abreviaturas que aparecen en el texto se explican in situ; sin embargo, para facilitar que
el lector encuentre su significado, aqui se arreglan por temas. Asimismo, se incluyen abreviaturas y
el significado de los latinismos usados. Cuando se indica (ing.), la abreviatura esta por sus siglas
en el idioma inglés; asimismo, solo se indica el significado de la abreviatura si se deriva del inglés.

Acronimos de colecciones mastozooldgicas cientificas:

Abreviatura  Significado

AMNH American Museum of Natural History. CM, Carnegie Museum of Natural History

CM Carnegie Museum of Natural History

CNM Coleccion Nacional de Mamiferos, Universidad Nacional Autdnoma de México

CoL Coleccion

ENCB Coleccion Mastozoologica de la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas, Instituto Politécnico Nacional
KU Museum of Natural History, University of Kansas

MvZ Museum of Vertebrate Zoology, University of California at Berkeley

MZFC-M Museo de Zoologia "Alfonso L. Herrera", Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Autbnoma de México.
LSUMZ Louisiana State University, Museum of Zoology,

TCWC Texas Cooperative Wildlife Collection, Texas A&M University.

TTU The Museum, Texas Tech University

UAMI Coleccion de Mamiferos de la Universidad Autonoma Metropolitana, Unidad Iztapalapa.

UMMZ Museum of Zoology, University of Michigan

USNM United States National Museum of Natural History, Smithsonian Institution and Biological Resources
uv Coleccion de Mamiferos del Instituto de Investigaciones Biologicas, Universidad Veracruzana

Ambientales:

Abreviatura Significado Abreviatura Significado

Alt Altitud bio_06 Temperatura minima del mes mas frio (°C).
AR Agricultura de Riego. bio_07 Rango de temperatura anual (°C).

AT Agriciura de Temporal vo_0g  remperelrapromedio el imeste mas
BE Bosque de Encino bio_09 'I;emperatura promedio del trimestre mas seco
BEP Bosque de Encino-Pino bio_10 ;I;eCn;.peratura promedio del trimestre mas calido
BG Bosque de Galeria bio_ 11 ;I;eé:n)].peratura promedio del trimestre mas frio
bio_01 Temperatura media anual (°C) bio_12 Precipitacion media anual (mm).

bio_02 Rango de temperatura media diurna. bio_13 Precipitacion del mes mas lluvioso (mm).
bio_03 Isotermalidad. indice de variabilidad de la temperatura. bio_14 Precipitacion del mes mas seco (mm).

bio_04 Estacionalidad de la temperatura. bio_15 Estacionalidad de la precipitacion.

bio_05 Temperatura maxima del mes mas célido (°C). bio_16 Precipitacion del trimestre mas lluvioso (mm).
bio_17 Precipitacion del trimestre méas seco (mm). SAP Selva Alta Perennifolia
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bio_18 Precipitacion del trimestre mas célido (mm). SBP Selva Baja Perennifolia.

bio_19 Precipitacion del trimestre mas frio (mm). SBS Selva Baja Subperennifolia

BMM Bosque Mesdfilo de Montafia. T° Temperatura

BP Bosque de Pino TV Tipo de Vegetacion

BTSC Bosque Tropical Subcaducifolio. VM ILZTode Vegetacion Modificada por el uso de
c° Grados Celsius TVO Tipos de Vegetacion Original

GCA Grupos de Condiciones Ambientales ZURB Zonas Urbanizadas.

PAST Pastizal Cultivado.

Anatomia, medidas somaticas, estructuras y medidas somaticas:

Abreviatura  Significado Abreviatura  Significado

AANA Anchura Anterior Nasal. HMXD Longitud de la Hilera Maxilar Dental.
ACP Arco Cigomatico Posterior. LOCV Longitud de la cola vertebral

ALAR Altura Anterior Rostral. LOBU Longitud de la bula.

ALCR Altura Craneal. LOCR Longitud Craneal

ALMA Altura Mandibular. LOFR Longitud Frontal.

ALMR Anchura media Rostral. LOMA Longitud Mandibular.

ANBU Anchura de la bula. LONA Longitud Nasal.

ANCC Anchura de Caja Craneana. LOPA Longitud de la pata trasera

ANCI Anchura Cigomatica. LOOR Longitud de la oreja

ANFO Anchura Frontal. LOTO Longitud total

ANIN Anchura Interorbitaria. M1 Primer molar maxilar.

APNA Anchura posterior nasal. M2 Segundo molar maxilar.

BCNL Basicraneo Neural. M3 Tercer molar maxilar.

BCRL Basicraneo Rostral. mf1 Primer molar mandibular

CAAC Contorno Anterior del Arco Cigomatico. m?2 Segundo molar mandibular

CPAC Contorno Posterior del Arco Cigomatico. mm Milimetros

CPCC Contorno Posterior de la Caja Craneal. NACA Nacimiento del Arco Cigomatico Anterior.
g Gramos NACP Nacimiento del Arco Cigomatico Posterior.
HMAD Longitud de la Hilera Mandibular Dental. PESO Peso del ejemplar

Cémputo, Estadisticos, Morfometria Geométrica y Morfometria Tradicional,

Abreviatura  Significado Abreviatura  Significado

Analisis de Agrupamiento-Unweighted Pair Group

AA-UPGMA Method using Arithmetic averages. Columnas.

ACP Analisis de Componentes Principales. Cv Coeficiente de variacion.

AlC Criterio de Informacion Akaike (ing.) Ccv Variantes Canénicas

ANOVA Andlisis de varianza. Cv Componentes de la varianza.

ASCII @r::&;cjznpztrgn:%rgcgggfggiolglformation Interchange, CVA Andlisis de Variantes Candnicas (ing)..
BIC Criterio de Informacion Bayesiana. cc Coeficiente cofenético.

CP Componentes principales. NM Numero de ejemplares machos
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CS Tamafio del Centroide. OTUs Unidades Taxonémicas Operativas (ing.).

DE Desviacién estandar. p Probabilidad, valor de

F Estadistico F de Fisher. PAST PAleontological STatistics

f Filas Pobl Poblacion

gl Grados de libertad. % AD Porcentaje Discriminatorio Acumulado (ing).

1B Inferencia Bayesiana % ID Porcentaje discriminatorio individua (ing)l.

1C95% Intervalo de Confianza del 95%. %V Porcentaje de Variacion.

IMP Integrated Morphometic Package. SAS Statistical Analysis System

JMP John's Macintosh Project SC Suma de Cuadrados

JPEG :?rir?a:cir:]ztr?w?;?:Eelzi)r:?:;;ngsmup, formato para TGD total por grupo y designacion

A Lambda, es el eigenvalor. TH Total hembras.

LEC Localidad Especifica de Colecta. TIFF ;ﬁgsgn?n?igitziltfel:icr:wr?gjh;%rmato para

LG Localidad Grupo. ™ Total Machos

MANOVA Andlisis de Varianza Multiple. TSE Total por Sexo y Edad

MG Morfometria Geométrica Var. Variables

MV Maxima Verosimilitud. Ver. Version.

NH Numero de Ejemplares Hembras. X Media o valor promedio.

Instituciones y otras abreviaturas oficiales
Abreviatura Significado Abreviatura Significado
CONABIQ  Jomisidn Nacional para ef Gonacimientoy National Institutes of Health
DOF Diario Oficial de la Federacién NOM-059-Ecol-2010  Norma Oficial Mexicana-059-Ecologia-2010
GE-Hgo  Gobiemo del Estado de Hidalgo SAGDRPA gﬁf;ffgscgey%mgg;gf”ade”a’ Desarrollo
GE-Oax Gobierno del Estado de Oaxaca SEMARNAT ﬁif&f;?;;a del Medio Ambiente y Recursos
INECOL Instituto de Ecologia. UAEMor Universidad Autonoma del Estado de Morelos
INEGI Instituto Nacional de Estadistica y Geografia. UNAM Universidad Nacional Auténoma de México
NCBI National Center of Biotechnology Information.

Geograficos

Abreviatura Significado Abreviatura Significado

CDMX Ciudad de México. NJ New Jersey

COoD Cadigo NW-SE Direccion Noroeste-Sureste

Cosc Coscomatepec, Veracruz. NY New York.

E Este. OAX Oaxaca

EDO Estado. Oton Otongo, Hidalgo.

EUA Estados Unidos de América. PtSo Puerto de la Soledad, Oaxaca

ft Feet,pies (ing.). PUE Puebla.

HGO Hidalgo. QRO Querétaro

Huau Huauchinango, Puebla. S Sur.

IXRy Ixhuacén de los Reyes, Veracruz. SLP San Luis Potosi
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Km Kiléometros. Stin Santa Inés, Querétaro.

LaEs La Esperanza, Oaxaca. TAM Tamaulipas

m Metros, abreviando metros sobre el nivel del mar. TeDo Tenango de Doria, Hidalgo
Metp Metepec, Hidalgo Tlan Tlanchinol, Hidalgo

MICH Michoacén. VER Veracruz

Mola Molango, Hidalgo. W Oeste.

Mpio Municipio. Xidu Xicotepec de Judrez, Puebla
N Norte. Xlpa Xalapa, Veracruz.

Naol Naolinco, Veracruz. Zaca Zacapoaxtla, Puebla.

NC North Carolina, en inglés Zacu Zacualpan, Veracruz.

Genéticos, incluye estadisticos

Abreviatura Significado Abreviatura  Significado
AMOVA Analisis de la Varianza Molecular (ing.). IF indice de Fijacion.
Cyt-b Citocromo-b. in Indels, nimero de.
DNA Acido Desoxirribonucleico, en inglés. NADH+ Nicotinamida Adenina Dinucleétido Deshidrogenasa.
DNAm Acido Desoxirribonucleico Mitocondrial Ing.). ND3 NADH deshidrogenasa, subunidad 3.
FCT indice de heterocigosidad entre grupos ND4 NADH deshidrogenasa, subunidad 3L.
FSC indice de heterocigosidad entre poblaciones ND4L NADH deshidrogenasa, subunidad 4L.
FST indice de heterocigosidad dentro de poblaciones nb Numero de bases.
G Distribucion Gamma. NGB Numero de GenBank.
GG Grupo Genético. Pi indice de Diversidad Genética
GenBank Genetic Sequence Database. sb Substituciones, nimero de.
GTR S\?JSE?(!):Z;Z?E: Reversible, modelo de ts Transiciones, numero de.
H# NUmero de haplotipos. TPM 3 -Parameter Model-
| Sitios Invariables, nimero de. tv Transversiones, nimero de.
Sistematicos y cladisticos
Abreviatura Significado Abreviatura Significado
A Apomérfico MP Méxima Parsimonia.
GE Grupos Externos. N# Numero de nodo.
GEC Grupos Externos Cercanos. NA No Autoapomorfias.
GEH Grupos Externos Hermanos. NS Numero de sinapomorfias.
GEL Grupos Externos Lejanos. NTS New Technology Search
Gl Grupo Interno. P Plesiomorfico.
IC indice de Consistencia TBR Tree Bisection Reconnection.
IR indice de Retencion. TPS Thin Plate Spline
L Longitud del &rbol por niimero de pasos. TNT Tree analysis using New Technology.
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Taxonémicos

Abreviatura Significado Abreviatura Significado
Bty Baiomys taylori. Pby Peromyscus boylii.
DT Designacion taxonémica. Pl latirostris.
Hix Habromys ixtlani. Pml Peromyscus melanocarpus
Hlo Habromy lophurus. Pmn Peromyscus maniculatus.
LT Localidad Tipo Pmt Z w ‘:{g;"gfs mexicanus
Mecr Megadontomys cryophilus Pmy Peromyscus mayensis.
Nal Neotomodon alstoni. Poc Peromyscus ochraventer
Oba Osgoodomys baderanus. Pof Podomys floridanus.
Oax18 Peromyscus de la Localidad Grupo 18, Puerto de la Soledad, Oaxaca Ps Peromyscus solitudinem
Oax19 Peromyscus de la Localidad Grupo 19, La esperanza, Oaxaca Pzr1 Peromyscus zarhynchus.
Pa angustirostris Sp. Species, especie
Per Peromyscus eremicus. Ssp. Subspecies, subespecie
Pf furvus
Latinismos
Abreviatura Expresion Significado Abreviatura  Expresion Significado
ad hoc Adecuado a cierto fin sensu En el sentido de.
ca. circa Cercano a; alrededor de sensu lato En sentido amplio
etal. et alii Y aliados; y colaboradores. sensu stricto En sentido estricto
eg. Exempli gratia Dado como ejemplo SIC Asi, literalmente
ie. id est Esto es. Spec. nov species novo Especie nueva.
post hoc Después de esto v.g.r Verbi gratia Por gracia de la palabra
secundum Secundando a vs. versus En contra de
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Casa abierta al tiempo

UNIVERSIDAD AUTONOMA METROPOLITANA

ACTA DE EXAMEN DE GRADO

No. 00171
Matricula: 2153803986

g — ( )
FILOGENIA INTEGRADA DE
Peromyscus furvus CON En la Ciudad de México, se presentaron a las 15:00 horas
CARACTERES MORFOMETRICOS Y del dia 6 del mes de Jjulio. del afio 2018 en la Unidad
MOLECULARES. Iztapalapa de la Universidad Auténoma Metropolitana, los
suscritos miembros del jurado:
DRA. ZAMIRA ANAHI AVILA VALLE
DRA. MARCIA RAMIREZ SANCHEZ
M.EN C. CIRENE GUTIERREZ BLANDO
DR. NOE GONZALEZ RUIZ
S J .
Bajo la Presidencia de 'la primera y .con -cardcter de
( 22 %) Secretario el ultimo, se reunieron para proceder al Examen
de Grado cuya - denominacién aparece. al margen, para la
obtencién del grado de:
Yo = MAESTRO EN BIOLOGIA
A; ) DE: ALEJANDRO CRUZ GOMEZ
»
y de acuerdo con el articulo 78 fraceidn TIT del
Reglamento de Estudios Superiores de ' la Universidad
o Autdénoma Metropolitana, los miembros del Jurado
;fﬁ’i’ resolvieron:
ALEJANDRO CRUZ GOMEZ
ALUMNO
— 7\ \
- |t
( VO G OLLY
Acto continuo, la presidenta del jurado comunicé al

interesado el resultado de la evaluacién YiTiientis daso
aprobatorio, le fue tomada la protesta.

e —
( PRESIDENTA
£ &. /"
DRA. ZAMIRA ANAHI AVILA VALLE
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( — N\ —\if > N
VOCAL VOCAL : SECF\}ETARIO
¢ - j ”,J" 1 /{

g y < o == =y -/
e DRA. MARCIA RAMIREZ SANCHEZ M.EN C. CIRENE GUTIERREZ BLANDO DR. NOE GONZALEZ RUIZ
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