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Resumen

Se comparé la morfologia craneana y mandibular de Peromyscus labecula con P.
melanotis en poblaciones simpatricas y alopatricas del centro de México, donde su
identidad taxondmica no siempre es evidente, por lo que se investigd por medio de un
analisis de morfometria lineal y geométrica si existen diferencias significativas en el
tamafio y la forma craneo-mandibular entre las especies. Los ejemplares examinados
se encuentran depositados en La Coleccién Nacional de Mamiferos del Instituto de
Biologia (CNMA), de los cuales se digitalizaron 157 craneos y mandibulas de
individuos adultos (edad 4) de ambos sexos de P. labecula y P. melanotis. Para la
condicion simpatrica se digitalizaron 31 P. labecula y 17 P. melanotis, mientras que
para la condicion alopatrica fueron 27 P. labecula y 82 P. melanotis. De cada uno de
los 157 individuos se obtuvieron 20 medidas lineales del crdneo y mandibula, mismas
gue se sometieron a un andlisis estadistico multivariante. Para la morfometria
geométrica se consideraron 72 landmarks, en el craneo se seleccionaron 61 landmarks
(27 en vista dorsal, 20 en vista ventral y 14 en vista lateral) y 11 en la mandibula. Se
analizé y observé la ausencia dimorfismo sexual secundario en la forma y tamafio de
los craneos y mandibulas de P. melanotis y de P. labecula bajo las dos condiciones,
por lo que en los analisis posteriores los sexos se agruparon. En la morfometria lineal
se encontré una segregacion morfologica entre las especies que se acentla en las
poblaciones que se encuentran en alopatria. Del mismo modo, al analizar los 72
landmarks mediante la morfometria geométrica se obtuvo una separacion
estadisticamente significativa entre las especies, en particular en los caracteres

asociados al largo y ancho de los huesos nasales y a la forma del arco zigomatico. Los
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resultados mostraron una separacion en los rasgos morfolégicos que distingue a las
dos especies bajo ambas condiciones, sin embargo, cuando se encuentran en
alopatria dicha separacion se encuentra mayormente acentuada, asi que el parecido
morfolégico entre P. labecula y P. melanotis puede ser consecuencia de la estrecha
relacion filogenética y que se trata de especies con morfologias conservadoras, o que

no ha pasado suficiente tiempo, desde su separacion, para divergir morfolégicamente.

Abstract

The morphology of the skull and jaw of P. labecula was compared with P. melanotis in
sympatric and allopatric populations of central Mexico, where its taxonomic identity is
not always evident, so it was investigated if there are significant differences in the size
of the skull and jaw shape between the species, by means of an analysis of linear and
geometric morphometry. The specimens measured are deposited in the National
Collection of Mammals of the Institute of Biology (CNMA), of which 157 skulls and jaws
of adult individuals (age 4) of both sexes of P. labecula and P. melanotis were digitized.
For the sympatric condition, 31 P. labecula and 17 P. melanotis were digitized, while
for the allopatric condition they were 27 P. labecula and 82 P. melanotis. From each of
the 157 individuals, 20 linear measurements of the skull and jaw were obtained, which
were subjected to a multivariate statistical analysis. For geometric morphometry 72
landmarks were considered, in the skull 61 landmarks were selected (27 in dorsal view,
20 in ventral view and 14 in lateral view) and 11 in the mandible. Was determined and
observed the absence of secondary sexual dimorphism in the shape and size of the

skulls and jaws of P. melanotis and P. labecula under both conditions, so in subsequent
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analyses the sexes were grouped. In linear morphometry se found a morphological
segregation between species that is accentuated in populations found in allopatric.
Similarly, when analyzing the 72 landmarks using geometric morphometry, a
statistically significant separation between the species was obtained, particularly in the
characters associated with the length and width of the nasals and the shape of the
zygomatic arch. The results showed a separation in the morphological features that
distinguishes the two species under both conditions, however, when they are in
allopatric this separation is mostly accentuated, so the morphological similarity between
P. labecula and P. melanotis It may be a consequence of the close phylogenetic
relationship and that these are species with conservative morphologies, or that not

enough time has passed, since their separation, to diverge morphologically.
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Introduccion

Los roedores son el grupo mas exitoso de mamiferos con 2623 especies existentes
(Burgin et al., 2018; American Society of Mammalogists, 2022). En comparacién con
otros grupos de mamiferos, los roedores han desarrollado una amplia gama trofica que
ha influido en la diferenciacion morfolégica del aparato masticatorio: craneo,
mandibula, dientes y musculos asociados (Hildebrand, 1988; Walker y Liem, 1994).
Debido a su alta diversidad, ha sido usado con fines taxonémicos para determinar las
relaciones entre los diferentes grupos de roedores (Hautier et al., 2012).

Peromyscus (Gloger, 1841), es un género de roedores con amplia distribucién en Norte
América, se distribuye desde Alaska, en Estados Unidos, hasta Oaxaca, en México
(Platt et al., 2015). En esta area, el género Peromyscus forma parte de todos los
ecosistemas de la region, donde normalmente es abundante y habita desde las
regiones frias hasta las selvas lluviosas tropicales, y desde las zonas montafiosas
hasta el nivel del mar (Bedford y Hoestra, 2015; Carleton, 1980; Hooper y Musser,
1964; Osgood, 1909).

La historia taxondémica del género ha tenido cambios importantes, desde que Osgood
(1909) abordd la sistematica y biogeografia del grupo, con base en caracteres
morfoldgicos, originalmente este autor dividid al género en seis subgéneros, algunos
de los cuales posteriormente fueron elevados a nivel de género por Hooper (1963),
como Baiomys; Ochrotomys y Podomys. Posteriormente otros subgéneros, algunos
propuestos por Hooper (1963) fueron elevados a nivel de género por Carleton (1989)

como Habromys, Isthmomys, Megadontomys y Osgoodomys. Al mismo tiempo,



nuevas especies se han agregado al género, las mas recientes son P. carolpattonae,
P. bakeri y P. kilpatricki (Alvarez-Castafieda et al., 2019: Bradley et al., 2017).
Actualmente el género Peromyscus consta de dos subgéneros: Haplomylomys y
Peromyscus, y 66 especies (Pardifias et al., 2017).

Dentro de la taxonomia de roedores ha sido tradicion reconocer “grupos de especies”
dentro de cada género o subgénero, las que marcan discontinuidades morfolégicas
evidentes. Los “grupos” carecen de un reconocimiento taxondémico formal, pero
agrupan a especies con una morfologia similar. Por ejemplo, dentro del subgénero
Peromyscus se reconocen 12 grupos de especies (Musser y Carleton, 2005), de los
cuales el grupo maniculatus, incluye a nueve especies y se caracteriza por incluir a
ratones con cola bicolor y con una linea dorsal oscura ocupando solo la region vertebral
y con una longitud de la cola menor al tamafio del cuerpo.

Originalmente el grupo maniculatus fue descrito por Osgood (1909) con las siguientes
especies: P. maniculatus, P. sitkensis, P. polionotus y P. melanotis, pero como
resultado de andlisis morfolégicos y moleculares actualmente el grupo esta compuesto
por P. articus, P. gambeli, P. keenii, P. labecula, P. maniculatus, P. melanotis, P.
polionotus, P. sejugis y P. sonoriensis (Greenbaum et al., 2019). De estas especies,
solo P. labecula, P. melanotis y P. sonoriensis se distribuyen en México. La primera
ocupa todo el Altiplano Mexicano desde Chihuahua y Nuevo Ledn y llega hasta el
centro de Oaxaca; la segunda especie ocupa ambas Sierras Madres hasta el Eje
Neovolcanico y la tercera se restringe a la peninsula de Baja California (Greenbaum

et al., 2019).



Desde la revision de Osgood (1909), en areas donde P. melanotis y P. labecula son
simpatricos, con frecuencia han sido confundidos, y la asignacion de un ejemplar a
una de estas dos especies se torna problematica debido al gran parecido morfolégico
(Fig. 1). No obstante, evidencias de incompatibilidad reproductiva, diferencias alélicas
y morfologia cariolégica han corroborado que se trata de especies diferentes. Esta
similitud morfolégica probablemente es consecuencia de la evoluciébn convergente

resultado de adaptaciones a habitat similares (Bowers et al., 1973; Bowers, 1974).
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Figural. A. P. melanoti, (fotograﬁ: Iejandro Gémez Nisino, en Naturalista, 2019,
B. P. labecula (fotografia: Emily M. Ahtinan, Naturalista 2021).

Tradicionalmente la morfologia craneal se ha usado en roedores con fines
taxondmicos a nivel especifico, sobresaliendo la topografia dental, tamafio y forma del
craneo y mandibula (Cardiniy Elton, 2007, Lépez-Gonzéalez et al., 2019). En las ultimas
décadas la aplicacion de la morfometria geométrica ha sido una herramienta util para
resolver algunos problemas taxonémicos, donde la morfometria tradicional no es
sensible, ya que no logra diferenciar cambios de forma. Por lo cual, el presente estudio
utilizara la morfometria lineal y la morfometria geométrica como técnicas para evaluar
las diferencias en tamafio y forma del crdneo y mandibula de P. labecula y P.
melanotis, especies en las cuales existe confusion en la identidad especifica en donde

las poblaciones son simpatricas.



La morfometria lineal o tradicional se basa en el estudio de variables lineales
cuantitativas, tales como longitudes, anchuras y alturas sobre las cuales se aplican
analisis estadisticos analizando la covarianza y finalmente se traduce a parametros
gue expliguen la variacion (Bookstein, 1997; Adams et al., 2004).

Por su parte, la morfometria geométrica permite una descripcion mas clara y precisa,
acompafiada de una visualizacién grafica de la formay los cambios ocurridos entre los
organismos, estudia la variacién del tamafio y forma de las estructuras complejas como
el craneo y la mandibula de los organismos (Lopez, 2016). Esta técnica se basa en el
analisis de coordenadas geométricas cartesianas bi o tridimensionales de puntos
anatémicos homoélogos en estructuras morfolégicas llamados “landmarks”, y analiza la
forma de diversas estructuras biolégicas para encontrar diferencias y similitudes
(Dujardin, 2001; Lawing y Polly, 2011). Estos marcadores deben ser facilmente
identificables en las distintas unidades de estudio. Por lo general, las variables que
utiliza esta técnica son distancias entre puntos (landmarks) las cuales se miden
directamente en la especie estudiada. Para lograr lo anterior, es necesario tener
imagenes digitales del organismo para examinar los caracteres de interés, de este
modo, se pueden marcar tantos puntos como sean necesarios para observar alguna
variacion sobre la forma del organismo (Zelditch et al., 2004).

La morfometria geométrica ha sido aplicada para resolver diferentes problemas tanto
taxondmicos como evolutivos, donde la morfologia tradicional no es util. Por ejemplo,
Rios-Rodas et al. (2013) realizaron un estudio para determinar si la altitud tenia algun
efecto sobre la morfologia del corazén en Hyla plicata. Los resultados mostraron que,

a mayor elevacion, las auriculas y ventriculos se encuentran mas ensanchados,



mostrando evidencia de adaptacion a los ambientes de alta montafia donde es
necesario un bombeo de sangre mas eficaz que a menor elevacién. Del mismo modo,
Parés-Casanova (2019) compar6 la morfologia craneal de dos especies del género
Sylvilagus (Gray, 1867) empleando la técnica de morfometria geométrica, logrando
descartar un dimorfismo sexual secundario, pero si encontrando diferencias entre
especies tanto en tamafio como en la forma del craneo.

En otros estudios, la morfologia tradicional y la geométrica son complementarias como
se pretende hacer en este estudio, con el objetivo de visualizar las diferencias no solo
en la forma, sino también en el tamafio de las estructuras analizadas. Por ejemplo,
Garcia y Sanchez-Gonzales (2013), compararon la variacion morfolégica del craneo y
mandibula entre poblaciones de tres especies de ratones cricétidos del género
Rhipidomys y encontraron que dos pertenecen al arreglo taxonémico actual, sin
embargo, la tercera mostrd diferencias significativas quedando en un grupo distinto.
Del mismo modo, Salas et al. (2012) complementaron la morfometria geométrica con
la lineal para comparar cinco especies de peces dulceacuicolas del género Cheirodon,
logrando reconocer relaciones morfologicas que las diferencian. Finalmente, Vallejo et
al., (2017), evaluaron los patrones de variacion morfoldgica y diferenciacion en el
craneo y mandibula intra e interespecifica en individuos de ratones cricétidos del
género Megadontomys, y encontraron dimorfismo sexual secundario en la forma de
los craneos. Asimismo, pudieron reconocer tres morfotipos en el género estudiado y

dos grupos filogenéticos dentro de M. thomasi.



Antecedentes y Justificacion

Segun Osgood (1909) Peromyscus melanotis se distingue de las demas especies del
grupo maniculatus por su coloracion mas oscura y porque vive en ambientes de alta
montafia, pero, llega a confundirse tanto en la coloracion como en el tamafio del craneo
con P. labecula en algunas areas donde son simpatricos, lo que a menudo causa
confusion taxonémica (Avise et al., 1979). Aunque Osgood (1909) indica que en areas
donde P. labecula y P. melanotis son simpatricos, este ultimo se puede diferenciar
porque presenta un mechon negro en la base de las orejas, la caja craneal es mas
ancha y redondeada, el espacio interorbital es estrecho y la bulla auditiva es
ligeramente mas pequefia que en P. labecula. Sin embargo, estos rasgos no siempre
son perceptibles por todos, tal como comenta Ramirez-Pulido (1969) que no encontro
una medida o caracteristica bien definida que pueda usarse consistentemente para
distinguir a P. labecula de P. melanotis. Asimismo, Bowers et al. (1973) afirman que la
morfologia espermatica no ayudoé a diferenciar estas dos especies.

Debido a que los ratones del género Peromyscus son los més abundantes en América
del Norte, han sido modelo de estudio desde hace varios afios para estudiar la
morfologia craneal, genética de poblaciones, ecologia, etologia, etc. (Rickart y
Robertson, 1985; Toro-lbacache et al., 2010). Sin embargo, la taxonomia y las
relaciones filogenéticas entre las especies del género Peromyscus permanecen sin
estar completamente claras y sigue habiendo cambios en el género, por ejemplo,
Greenbaum et al. (2017) realizaron estudios morfométricos y moleculares con

individuos del grupo P. maniculatus y concluyeron que los individuos de la subespecie



P. maniculatus gambelii del sur de San Francisco deben ser reconocidos como P.
gambelli.

Existen algunos trabajos con P. labecula y P. melanotis que solo han utilizado la
morfologia tradicional, basandose en el estudio de variables lineales cuantitativas
(anchura, longitud y altura), pero solo han analizado poblaciones de cada una de las
especies por separado. Por ejemplo, Garcia-Mendoza et al. (2018) y Martinez-Coronel
et al. (1991) revisaron la variacién craneal en Peromyscus melanotis (Rodentia:
Cricetidae) y encontraron que la especie es monotipica. Asimismo, Nafiez-Jiménez y
Martinez-Coronel (1996) analizaron la variacion geografica de Peromyscus labecula
en el centro de México y confirmaron la presencia de dos subespecies. Sin embargo,
estos autores no comentaron nada sobre la dificultad de separar estas especies.

Se han realizado trabajos que emplean la morfometria geométrica para separar taxa
cuando existe confusién morfologica, por ejemplo, Cordeiro-Estrela et al. (2008)
emplearon a la morfometria geomeétrica para comparar a los roedores de las especies
Calomys laucha, Calomys musculinus y Calomys venustus, ya que, es comun
confundirlos debido a su gran parecido morfolégico. El analisis solo considero
poblaciones donde las especies son simpatricas. La técnica empleada discrimind
correctamente las tres especies que fueron obtenidas de colecciones cientificas. Se
determind que las diferencias entre C. venustus, C. laucha y C. musculinus fueron de
forma y no de tamafo, las cuales estaban definidas por tres puntos de referencia: 1.
las suturas entre los huesos pre maxilares, huesos nasales y frontales; 2. las suturas
entre los parietales, los frontales y los escamosos; y 3. la sutura entre los parietales y

los interparietales.



Otro estudio realizado por Garcia et al. (2020), compararon la variacion morfolégica
del crdneo en especies de roedores del género Nephelomys en el Norte de América
del Sur mediante la morfometria geométrica. De esta manera, demostraron que se
trataba de especies cripticas. En la zona de estudio se tenia reportado tres especies
de las 13 descritas en el género, sin embargo, algunos autores sugieren que hay dos
mas, no obstante, con base en los resultados los autores consideran a Nephelomys
meridensis como un complejo de especies que comprende al menos tres especies no
descritas en la zona

En otro caso que se demostré un posible complejo de especies empleando la misma
metodologia fue el andlisis que realizaron Hulme-Beaman et al. (2018). Ellos
analizaron especies del género Rattus, ya que, los autores estan convencidos de que
el género contiene una serie de especies cripticas. Revisaron la variacién mandibular
de diferentes poblaciones de la especie R. praetor y encontraron diferencias
significativas, por lo cual, concluyeron con la existencia de una serie de taxa
evolutivamente distintos dentro de “Rattus praetor”, por lo tanto, sugieren que es un
complejo de especies.

Finalmente, Light et al. (2021) realizaron un estudio empleando la misma metodologia
con ejemplares de P. leucopus y P. maniculatus en el Este de Texas, teniendo como
hipbtesis que estas especies son simpatricas para la zona, pero los ejemplares
consultados en las colecciones indican que P. maniculatus no es comun en la region.
Sin embargo, los resultados demostraron que los ejemplares de P. maniculatus
estaban mal identificados, por lo tanto, se descarta en la zona la presencia de esta

especie.



El presente trabajo pretende abordar un problema no resuelto hasta ahora, usando
como modelo a dos especies con un alto parecido morfolégico: P. labecula y P.
melanotis en el centro de México, donde se han encontrado problemas con su
determinacién taxondémica, particularmente en areas de simpatria, , utilizando analisis

de la morfometria lineal y geométrica.

Pregunta de investigacion

¢Es posible diferenciar por el tamafio y forma de sus crdneos y mandibulas a
Peromyscus labecula de Peromyscus melanotis mediante el uso de la morfometria

lineal y geométrica bajo condicién simpétrica y alopatrica?

Hipotesis

La similitud morfolégica entre P. melanotis y P. labecula puede ser resultado de la
convergencia evolutiva debido al uso de recursos y ambientes similares. Sin embargo,
el principio de exclusién competitiva predice que dos especies no pueden usar los
mismos recursos en el mismo ambiente, a menos que una de ellas use recursos
diferentes, de lo contrario la menos competitiva sera excluida. Por lo tanto, se espera
los craneos y mandibulas de las poblaciones simpéatricas de los individuos de P.
melanotis y de P. labecula deben presentar un fenotipo significativamente diferente en

contraste con las poblaciones alopéatricas.



Objetivo General

e Determinar si existen diferencias en la morfologia craneo-mandibular de P.
melanotis y P. labecula mediante un analisis de morfometria lineal y geométrica
bajo condicién simpatrica y alopatrica.

Especificos

e Determinar si existe dimorfismo sexual secundario en la forma y tamafo del
craneo y mandibula de P. melanotis y de P. labecula.

e Determinar si existen diferencias significativas a nivel interespecifico en el
tamafio y forma del crdneo y mandibula en las poblaciones alopatricas y
simpatricas de P. melanotis y de P. labecula.

e Evaluar las variaciones de tamafo y forma del craneo y mandibula entre P.

melanotis y P. labecula en poblaciones simpatricas y alopatricas.

Materiales y Métodos
Obtencién de los datos biolégicos

Se seleccionaron ejemplares de P. labecula y de P. melanotis de ambos sexos
colectados en condiciones de simpatria y alopatria, las localidades de colecta se
encuentran ubicadas en la Ciudad de México, Estado de México, Puebla y Tlaxcala
(Fig. 2). Los ejemplares estudiados se encuentran depositados en La Coleccién
Nacional de Mamiferos del Instituto de Biologia, Universidad Nacional Autonoma de
México (Hortelano-Moncada et al., 2006). Los 48 ejemplares de ambas especies de

poblaciones simpatricas provienen del Campo Experimental Forestal (C.E.F.), San
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Juan Tetla, 10 km W San Martin Texmelucan, Puebla (19.1238° N, 98.3613° W),3500
msnm.

Peromyscus labecula, (31 individuos): CNMA 23116 (&), 23117 (&), 23118 (&), 23134
(&), 23135 (), 23136 (%), 23138 (J), 23139 (?), 23140 (?), 23147 (), 23149 (),
23156 (), 23159 (), 23163 (), 23168 (J), 23170 (Q), 23171 (J), 23172 (J), 23174
(&), 23175 (), 23181 (&), 23183 (?), 23200 (), 23209 (&), 23211 (J), 23213 (),
23214 (3, 23217 (), 23223 (), 23225 (Q), 23232 ().

Peromyscus melanotis (17 individuos): CNMA 23239 (Q), 23253 (?), 23255 (&), 23256
(9), 23260 (), 23262 (), 23264 (), 23265 (&), 23266 (?), 23271 (), 23281 (),
23283 (&), 23296 (J), 23302 (), 23304 (J), 23325 (), 23341 (J).

Mientras que los ejemplares de P. labecula bajo condicion alopatrica provienen de

la Ciudad de México: 3 km N Xochimilco (19.1809° N, 99.0532° W), 2236 msnm (3
individuos): CNMA 632 (?), 633 (J), 751 (?). 12 km S Tlalpan (19.1035° N, 99.1258°
W), 3248 msnm (16 individuos): CNMA 643 (), 647 (&), 651 (), 652 (2), 653 (&),
654 (9), 655 (J), 656 (J), 657 (?), 658 (J), 659 (?), 661 (?), 663 (), 684 (I), 685
(&), 19655 (?). 1 km N Parres (19.0841° N, 99.1029° W), 3000 msnm (1 individuo):
CNMA 15604 (3).

Puebla: 1 km S Coyotepec, San Juan Atenco (19.00325° N, 97.33213° W), 435 msnm
(2 individuos): CNMA 44355 (&), 44356 (?). 3 km S Ciudad Serdan, Chalchicomula de
Sesma (18.55565° N, 97.2516° W), 2536 msnm (2 individuos): CNMA 44361 (%),
44362 (Q).

Tlaxcala: 7.5 km NNW Tequexquitla (19.52917° N, 98.49278° W), 3250 msnm (3

individuos): CNMA 44312 (3), 44313 (3), 44314 (&).
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Los ejemplares de P. melanotis provienen de CDMX: 3 km N Xochimilco (19.0841° N,
99.1029° W), 2236 msnm (3 individuos): CNMA 637 (J), 638 (2), 639 (). 5 km W,
Ajusco (19.1255° N, 99.1509° W), 3500 msnm (5 individuos): CNMA 1114 (&), 10712
(9), 10716 (9), 10717 (8), 10743 (F). 1 km N, Parres (19.0841° N, 99.1029° W), 3000
msnm (5 individuos): CNMA 15423 (&), 15425 (J), 15426 (&), 15428 (), 15601 ().
Parque Cultural y Recreativo Desierto de los Leones, Cuajimalpa (19.310647° N,
99.310647° W), 2982 msnm (28 individuos): CNMA 24249 (J), 24251 (), 24252 (3),
24255 (Q), 24261 (), 24263 (3), 24265 (), 24270 (Q), 24271 (Q), 24274 (3), 24275
(Q), 24277 (&), 24281 (), 24286 (3), 24290 (J), 24291 (J), 24292 (9), 24293 (?),
24294 (3, 24303 (), 24306 (Q), 24317 (Q), 24319 (&), 24322 (3), 24324 (), 31936
(&), 31937 (&), 31938. 5 km SW, Magdalena Contreras (19.1639° N, 99.1706° W),
2940 msnm (9 individuos): CNMA 30927 (?), 30928 (), 30930 (?), 30931 (J), 30939
(3), 30940 (2), 30942 (3), 30943 (), 30945 ().

Estado de México: 10 km W México, Amecameca (19.120005° N, 98.552811° W), 3140
msnm (9 individuos): CNMA 770 (&3), 774 (3), 775 (&), 44452 (3), 44453 (Q), 44454
(&), 44460 (Q), 46511 (), 46513 (). 40 km W México, Amecameca (19.431824° N,
98.751627° W), 3416 msnm (2 individuos): CNMA 778 (&), 784 (&). 20 km S
Zinacantepec (19.0827° N, 98.4540° W), 3800 msnm (9 individuos): CNMA 46514 (9),
46516 (), 46520 (Q), 46521 (3), 46707 (3), 46713 (3), 46720 (?), 46725 (?), 46728
(&). 10 km N Nevado de Toluca (19.1159° N, 99.4456° W), 3240 msnm (6 individuos):
CNMA 46735 (3), 46737 (Q), 46738 (J), 46740 (), 49582 (J), 49583 (2).

Tlaxcala: 18 km N, 10 km W Tlaxco (19.57944° N, 98.24084° W), 2800 msnm (2

individuos): CNMA 34017 (9), 34019 (9). La Malinche., 8 km S, 7 km W, Tlaxco
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(19.2475° N, 98.03444° W), 3800 msnm (3 individuos): CNMA 34021 (&), 34022 (),
34023 (). 7.5 km NNW Tlaxco (19.67694° N, 98.1475° W), 3250 msnm (1 individuo):

CNMA 45647 (3).

-100 -98

20 + A - 20

Distribucién de las especies 418
® Peromyscus labecula 0 25 50 75 100 km
: Peromyscus melanotis ' : : : ! '

-100 -98

Figura 2. Ubicacion de las localidades de recolecta de ejemplares de P. labecula y P.
melanotis analizados en el presente estudio.

Seleccion de individuos

Para este estudio, solo fueron considerados individuos adultos de la categoria de edad
4, dicha categoria es la representante del estadio adulto para estas especies en otras
regiones (Koh y Peterson, 1983), asi como en otras especies del género (Williams y
Ramirez-Pulido, 1984). Se determinaron cinco categorias de edad de acuerdo con

Hoffmeister (1951), quien tom6 como caracter diagndéstico la erupcion y desgaste de
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la superficie oclusal de los molares: 1. individuos en los que el tercer molar superior
empieza a hacer erupcion o con ningun diente gastado; 2. el tercer molar superior con
desgaste del lado lingual, mientras que el primer y segundo molar con o sin desgaste;
3. el tercer molar superior con desgaste uniforme, el primero y segundo molar superior
con mayor desgaste del lado lingual; 4. las cuspides linguales de todos los molares
con desgaste y; 5. todas las cuspides uniformemente desgastadas, los angulos
reentrantes han desaparecido. Siendo los individuos mas jévenes los que se les asigno

en la categoria 1 y los mas viejos en la 5 (Fig. 3).

Figura 3. Se muestran las diferentes categorias de edades consideradas para
este estudio con base en el desgate de los molares, de acuerdo con Hoffmeister
(1951).
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Morfometria lineal

De cada ejemplar se obtuvieron 19 medidas lineales del craneo y mandibula (Fig. 4),
gue son consideradas de valor taxondmico para este grupo (Martinez-Coronel et al.,
1991). Las medidas fueron registradas en milimetros y fueron tomadas con el
programa de medicion de fotografias KLONK version 3.2.1.2 (2015) y posteriormente
digitalizadas. Las medidas fueron: longitud total del craneo (LC), longitud de los huesos
nasales (LN), anchura de los huesos nasales (AN), anchura interorbital (Al), anchura
de la caja craneana (AC) y anchura del hueso occipital (AO); longitud del foramen
palatino anterior (LFPA), longitud de la hilera maxilar de dientes (LHMD), anchura de
la bulla auditiva (ABA), longitud del basiesfenoide (LBE), anchura del basiesfenoide
(ABE) y anchura del foramen magnum (AFM); altura del rostro (AR), altura del craneo
detras del tercer molar superior (ACM3) y altura del craneo en la bulla auditiva (ACBA);
longitud total de la mandibula (LTM), profundidad de la mandibula a través del primer
molar (PM1), profundidad de la mandibula a través del tercer molar (PM3) y altura a
través del proceso coronoides (APC). Para evitar los efectos de asimetria, en

estructuras bilaterales siempre se midi6 el lado izquierdo (Coda et al., 2017).
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Figura 4. Medidas lineales tomadas para este estudio en las diferentes vistas del
craneo y mandibula de un P. melanotis obtenida de CONABIO (Saldafia Sanchez,
2018). A. vista dorsal. B. vista ventral. C. Vista lateral, y D. Mandibula.

Andlisis estadisticos

La variacién debida al sexo se evalu6 por especie, bajo la condicién de simpatria y

alopatria, la hipoétesis nula fue la “ausencia de dimorfismo sexual secundario”, para lo
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cual se aplicé una prueba de t de Student utilizando el programa Past ver. 4.04
(Hammer et al., 2001), para esta prueba las medidas originales fueron transformadas
a logaritmos naturales con el objeto de linealizar los datos y mejorar la distribucion
multinormal (Zar, 2010).

Posteriormente se evaluaron las diferencias interespecificas con base en la hipotesis
de “no diferencias morfométricas en el craneo y mandibula entre P. labecula y P.
melanotis” bajo la condicion de simpatria y alopatria. Para lo cual se aplico un andlisis
de varianza de una sola via (ANOVA) para cada una de las 19 variables por medio del
programa estadistico Past 4.04 (Hammer et al., 2001).

Como técnica exploratoria multivariante se aplic6 un Andlisis de Componentes
Principales (PCA por sus siglas en inglés) para evaluar el comportamiento entre ambas
especies, tanto en condicion de simpatria como en alopatria. Para este andlisis las
medidas originales fueron transformadas a logaritmos naturales con el objeto de
linealizar los datos y mejorar la distribucion multinormal (Zar, 2010). Los componentes
principales se extrajeron de una matriz de covarianza y los resultados de los primeros
dos componentes se presentan en diagramas de dispersion (Manly y Navarro, 2016).
Como técnica estadistica confirmatoria multivariante aplicamos un andlisis
discriminante lineal (LDA por sus siglas en inglés) para determinar la significancia
estadistica de las diferencias entre los grupos comparados, para este analisis solo se
utilizaron 10 de las 19 variables craneales; ya que fueron eliminadas LC, AC, AO,
LFPA, LHMD, ABE. ACBA, ACM3 y LTM. Debido a su elevado coeficiente de

correlacion (Mendenhall et al., 2012), por lo tanto, solo fueron consideradas, LN, AN,
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Al, ABA, LBE, AFM, AR, PM1, PM3 y APC. Tanto el PCA como el LDA fueron
realizados con el programa estadistico Past 4.04 (Hammer et al., 2001).
Se consideraron como diferencias estadisticamente significativas un valor umbral de p
<0.05.

Morfometria geométrica
Obtencion de fotografias
Para los craneos se tomaron tres vistas dorsal, ventral y lateral y vista lateral de la
mandibula, con una Camara Canon EOS Rebel T7 digital equipada con un lente EF-S
18-55mm. Todos los craneos y mandibulas se colocaron en el centro del campo 6ptico
a 25 cm distancia del lente, con el objetivo de evitar distorsiones de las posiciones
relativas de los angulos debido a un efecto parallax “de profundidad” (Webster y
Sheets, 2010). En cada fotografia se incluyé un patron milimétrico para considerar las
medidas longitudinales de los craneos. Las imagenes obtenidas fueron almacenadas
en extension jpg y a cada fotografia se le asigné una clave con localidad, sexo y
especie.
Seleccién de puntos de referencia (landmarks)
Para este estudio se consideraron landmarks tipo 1, que corresponden a puntos
anatdbmicamente homodlogos, de acuerdo con Bookstein (1997). Con base en la
informacion disponible se consideraron 72 landmarks (Fig. 5), 61 del craneo (27 en
vista dorsal, 20 en vista ventral y 14 en vista lateral) y 11 en la mandibula. Esta
seleccién abarco las zonas con puntos anatémicos de valor taxondmico para este
grupo (Martinez-Coronel et al., 1991).

Digitalizaciéon de fotografias y landmarks
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Todas las fotografias fueron digitalizadas utilizando el programa tpsUtil v.1.50 (Rohlf,
2012). Para la digitalizacién de los landmarks, primero se generdé una matriz de
coordenadas (X, Y) en forma bidimensional que representan las configuraciones
geométricas de cada craneo y mandibula por especie (morfocoordenadas). Esta matriz
sirvié de base para evaluar la diversidad en la forma de las estructuras craneales entre
P. melanotis y P. labecula. Después se utilizo el programa tpsDig 2.16 (Rohlf, 2010)
para colocar y digitalizar los landmarks seleccionados en cada fotografia (Fig. 5). Una
vez que se obtuvieron las morfocoordenadas de ambas especies, la informacion de la
forma se extrajo con un procedimiento generalizado de Procrustes utilizando el
programa MorphoJ (Klingenberg, 2011), que elimina las variaciones de tamafo
debidas a la posicion, orientacidon y escala de cada imagen de acuerdo con el tamafio
del centroide.

Anélisis estadistico

Para explorar la posible existencia del dimorfismo sexual secundario y con la finalidad
de reducir la dimensionalidad de los datos, para cada especie se aplico un Analisis de
Componentes Principales (PCA), se utilizd la matriz de covarianza para generar los
componentes de la forma (Lopez, 2016; Slice, 2007). Para visualizar los cambios se
utilizaron las gradillas de deformacién de cada especie al realizar un analisis de funcion
de placa delgada (thin plate spline). EI PCAy las gradillas de deformacion se generaron
con el programa MorphoJd (Klingenberg, 2011).

Para cada vista del craneo (dorsal, ventral, lateral) y mandibula se gener6é una matriz
de coordenadas (x-y) que representan las configuraciones geométricas de cada

estructura por individuo de cada especie. Cada matriz fue sometida a un Analisis
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Generalizado de Procrustes con el programa MorphoJ, donde fue eliminada la
variacion debido a la posicion, orientacion y escala, mediante la sobreposiciéon
Procustes, a través de la estimacion de minimos cuadrados.

Para visualizar los patrones de variacion morfolégica entre las especies bajo las
condiciones de simpatria y alopatria, aplicamos otro PCA entre grupos.

Para determinar las diferencias por pares en la forma media entre las especies
utilizamos el procedimiento permutacional basado en las distancias de Procrustes
implementadas en MorphoJ (10,000 permutaciones). Las diferencias entre especies
se visualizaron a través de graficos de la forma promedio de cada especie.

Con el resultado de los Analisis Generalizados de Procrustes se generaron dos nuevas
matrices, una que corresponde a las Desviaciones Parciales y la otra que corresponde
al estimador del tamafio del centroide. A la primera matriz se aplico un andlisis de
variables canoénicas (CVA por sus siglas en inglés) por medio del programa MophoJ.
Este meétodo extrae nuevas variables (variables candnicas) de un espacio
multidimensional, donde se calculan las distancias de Mahalanobis para obtener la
proporcion de grupos por especies (Klingenberg et al., 2003).

A estas variables se aplic6 un andlisis de varianza (ANOVA) para evaluar las

diferencias entre grupos.
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Figura 5. Posicion de los landmarks seleccionados para este estudio en las diferentes
vistas del craneo y mandibula de un P. melanotis obtenida de conabio (Saldafia
Sanchez, 2018). A. vista dorsal. B. vista ventral. C. Vista lateral, y D. Mandibula.
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Resultados

Se midieron 157 craneos y mandibulas de individuos adultos (edad 4) de ambos sexos
de P. labecula y P. melanotis. De la condicion simpatrica fueron 31 P. labeculay 17 P.
melanotis, mientras que para la condicion alopatrica fueron 27 P. labecula y 82 P.
melanotis.

MORFOMETRIA LINEAL

Dimorfismo sexual secundario por especie

Las pruebas de t de Student indican que no existe evidencia estadistica de que machos
y hembras difieran morfométricamente (Tabla 1), excepto en la variable PM1 bajo
condicién simpatrica en P. melanotis y LBE bajo condicion alopatrica que mostré

diferencias significativas en P. labecula y P. melanaotis.

No obstante, lo anterior, y por tratarse de una sola variable, consideramos que ambas
especies son monomorficas, por lo tanto, en los estudios siguientes no se considero el

sexo como un factor mas.
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Tabla 1. Resultados de una prueba de t de Student entre sexos de P. labecula y P.
melanotis adultos bajo la condicion simpatrica y alopatrica. De cada variable se da el
valor obtenido del estadistico t y P respectivamente y se indica con * los valores que
resultaron estadisticamente significativos (< 0.05).

Simpatria

Alopatria

P. labecula

Hembras (n=13),
Machos (n=18)

P. melanotis
Hembras (n=7)
Machos (n=10)

P. labecula

Hembras (n=17)

Machos (n=16)

P. melanotis
Machos (n=48)
Hembras (n=36)

Variable t P t P T P t P
LC 0.23 0.81 1.06 0.30 0.61 0.54 1.10 0.27
LN 0.61 0.54 0.99 0.33 1.09 0.28 0.90 0.36
AN 0.96 0.34 0.28 0.78 0.16 0.87 0.31 0.75
Al 0.50 0.61 0.97 0.34 0.59 0.55 0.57 0.56
AC 0.64 0.52 0.31 0.75 1.08 0.28 0.23 0.81
AO 0.91 0.36 0.00 0.49 1.16 0.25 0.01 0.98

LFPA 1.58 0.12 0.37 0.70 0.54 0.59 1.06 0.28
LHMD  0.49 0.62 1.32 0.20 1.08 0.28 0.42 0.67
LBE 1.46 0.15 0.32 0.74 2.16 *0.03 2.12 *0.03
ABE 1.52 0.13 0.73 0.47 1.14 0.26 0.01 0.98
ABA 1.39 0.17 0.10 0.91 1.14 0.26 0.01 0.98
AFM 0.36 0.71 1.59 0.13 0.61 0.54 0.72 0.47
AR 0.95 0.34 0.44 0.65 0.97 0.33 0.13 0.89
ACM3 1.13 0.26 0.54 0.59 0.23 0.81 1.08 0.27
ACBA 0.33 0.74 1.41 0.17 0.34 0.73 0.84 0.40
LTM 0.16 0.86 1.43 0.17 0.01 0.99 0.87 0.38
PM1 0.44 0.65 2.62 *0.01 0.22 0.82 0.84 0.40
PM3 0.72 0.47 1.67 0.11 0.75 0.45 1.19 0.23
APC 0.64 0.52 0.36 0.71 0.86 0.39 0.50 0.61

Anélisis morfométrico entre especies

Bajo condicién simpatrica los resultados del ANOVA mostraron que P. melanotis es

mas grande que P. labecula en 15 variables, de las cuales 9 mostraron diferencias

estadisticamente significativas (Tabla 2). En cambio P. labecula fue mas grande en 4

variables, aunque las diferencias no fueron significativas. Nuestros resultados

mostraron que la longitud del craneo, la anchura de la caja craneana y el ancho del
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hueso occipital fue mayor en P. melanotis que en P. labecula, del mismo modo, los
huesos nasales resultaron ser mas largos, pero mas delgados en P. melanotis. P.
labecula present6 huesos nasales mas anchos y mayor anchura interorbital.

En la vista ventral, todas las variables fueron mas grandes en P. melanotis excepto la
longitud de la hilera maxilar de dientes. Asimismo, P. melanotis fue mas grande en las
tres variables (AR, ACM3 y ACBA) analizadas en la vista lateral del craneo.

El mismo patrén se observé en la mandibula, P. melanotis presentd una mayor longitud
total de la mandibula, mayor altura en el proceso coronoides y mayor profundidad de
la mandibula a través del primer molar, por otro lado, P. labecula tuvo mayor
profundidad de la mandibula a través del tercer molar.

Bajo la condicion alopatrica P. melanotis fue méas grande que P. labecula en 14 de las
19 variables analizadas, de las cuales 11 mostraron diferencias estadisticamente
significativas. En cambio, P. labecula fue mayor en el ancho de los huesos nasales,
anchura del basiesfenoide, profundidad de la mandibula a través del primery del tercer
molar, altura de la mandibula a través del proceso coronoides, solo en las cuatro

primeras variables las diferencias fueron estadisticamente significativas (Tabla 2).
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Tabla 2. Resultados del analisis de varianza de 19 Medidas lineales del craneo y
mandibula de P. labecula y P. melanotis bajo la condicién simpatrica y alopatrica. De
cada variable se da la Media £ Desviacién estandar, el valor minimo-méaximo y el valor
de F y P estimado (* representa los valores que resultaron ser estadisticamente
significativos).

Simpratria Alopatria
Medidas GL. 46 GL. 110
lineales
P. labecula P. melanotis F P P. labecula P. melanotis F P
Dorsal n= 31 n=17 n= 33 n= 82
LC 26.5+0.39 27.86+0.86 54.2 *<0.001 26.75+0.75 27.73+0.73 355  *<0.001
259-27.1 26.5-29.8 24-27.9 26.1-29.9
LN 10.06 £ 0.14 11.02+0.41 1614 *<0.001 10.29+0.52 10.89+0.48 3151 *<0.001
9.8-104 10-11.9 9-11.9 10-12
AN 2.86 £0.19 2.86 £ 0.09 0.37 0.54 3.01+0.14 2.74+£0.17 47.65 *<0.001
25-3.2 27-3 25-3.2 22-3
Al 418 +0.17 416 +£0.13 0.09 0.76 418 +0.15 427 £0.17 7.23 *0.00
4-45 4-4.4 4-46 4-46
AC 11.43+£0.27 11.77+0.24 26.76 *<0.001 11.55%+0.37 12.23+0.31 92.99 *<0.001
9.9-10.8 11-12 10.9-12.5 11-13
AO 10.26 + 0.2 10.74 +0.44 22.09 *<0.001 10.59%+0.37 11.19%0.29 77.33 *<0.001
9.9-10.8 99-11.8 9.9-11 10.3-12
Ventral
LFPA 5.82+0.20 6.02 £0.20 11 *0.001 5.9+£0.16 6.09 £0.17 11.39 *0.00
53-6.1 5.6-6.4 56-6.4 58-6.5
LHMD 4,01+0.25 4+0.16 0.88 0.35 4,01 £0.18 4,06 +0.15 2.32 0.13
3.6-4.38 3.6-4.3 34-46 34-44
ABA 3.08+£0.13 3.09 £ 0.09 0.11 0.73 3.26 £ 0.30 3.31+0.30 9.84 *0.00
28-35 3-33 3-4.1 3-4.2
LBE 2.02+0.09 2.10+0,10 13.36 *<0.001 1.97 +0.07 2.14+0.20 0.67 0.43
1.9-2.2 19-23 1.8-2.1 1.8-2.8
ABE 474+ 0.24 4.80+0.17 0.50 0.48 490+0.13 4.67 £0.34 21.29 *<0.001
41-5.1 44-5 46-5.2 35-51
AFM 4,07 £0.12 4,16 +0.28 2.61 0.11 4.01 £0.31 4.32+0.30 23.82  *<0.001
3.9-43 4-52 3.5-4.6 3.8-5
Lateral
AR 4,05+0.12 4.08 + 0.08 1.19 0.30 4.03+0.13 4.03+4.04 0.12 0.72
3.9-45 4-42 3.8-44 3.6-45
ACM3 7.10£0.10 7.10+0.18 0.34 0.55 7.32+0.29 7.57£0.32 12.74 *0.00
6.9-7.3 6.9-77 7-79 6.9-8
ACBA 8.42+0.35 8.93+0.23 28.15 *<0.001 8.37+0.28 8.86 £ 0.24 76.47  *<0.001
8-9 8.1-9.1 8-9 8.1-9.2
Mandibula
LTM 15.18 + 0.60 15.75+0.65 9.10 *0.00 15.04 +0.32 15.77+0.51 49.27  *<0.001
14-16.9 145-17.1 14-15.9 14-16.9
PM1 3.98 £0.15 3.99+0.11 0.52 0.47 3.94+£0.20 3.79+0.26 6.52 *0.01
35-4.4 3.8-4.2 3.2-42 3.1-45
PM3 2.94+0.11 2.93+0.13 0.37 0.54 3.05+0.21 2.96 £0.10 9.24 *0.00
26-3.1 26-3.2 28-3.2 28-3.2
APC 5.09+0.18 5.19+0.17 4 *0.05 499+0.14 4,98 +0.23 0.04 0.82
49-55 49-55 45-5.2 42-55
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Los tres primeros componentes del PCA explican el 53.07% de la varianza total
contenida en 19 variables (PC1 =27.15%, PC2 = 14.04%, PC3 = 11.88%; Tabla 3).
Estos componentes pueden interpretarse como componentes de forma, debido a que
la carga de algunas variables tiene signo positivo y otras negativo. En el CP1 las
variables que méas aportaron a este componente, debido a su mayor carga, fueron LN,
AO, LBE, ABE y AFM, mientras que en el CP2 fueron AN, LFPA, ABE, ABAy PM1.

En el gréfico de dispersion de los componentes 1 vs 2 se observa, tanto en la condicion
de alopatria como de simpatria, la segregacion de dos grupos sobre el CP2 (Figs. 6,7
y 8). En la parte derecha del CP2 se ubicaron principalmente ejemplares de craneo
mas ancho, huesos nasales alargados y delgados y mandibula mas grande,
representantes de P. melanotis, mientras que en la parte izquierda se encuentran los
ejemplares de craneo ligeramente mas pequefio, huesos nasales mas cortos y anchos

y mandibula ligeramente mas pequefia pertenecientes a P. labecula.
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Tabla 3. Eigenvalores y eigenvectores de los tres primeros componentes principales
de P. labecula y P. melanotis bajo la condicion de simpatria y alopatria. Los
componentes de derivaron de una matriz de covarianza a partir de 19 variables.

CP1 CP2 CP3
Eigenvalores 0.01 0.00 0.00
% de varianza 27.15 14.04 11.88
Eigenvectores
LC 0.18 0.12 0.08
LN 0.30 0.24 0.13
AN -0.21 0.33 0.41
Al 0.09 -0.01 -0.01
AC 0.27 0.04 -0.04
AO 0.30 -0.03 -0.04
LFPA 0.15 0.06 0.14
LHMD 0.14 0.03 0.17
LBE 0.32 -0.43 0.71
ABE 0.41 0.54 -0.16
ABA -0.13 0.37 0.16
AFM 0.37 -0.04 -0.23
AR 0.00 0.08 0.03
ACM3 0.23 0.01 0.11
ACBA 0.21 -0.00 -0.11
LTM 0.18 0.08 0.06
PM1 -0.18 0.33 0.23
PM3 -0.04 0.09 0.14
APC -0.05 0.19 0.14

27



P, labecula
P. melanotis @
0.225
0.150
o 0.075 —% B
5 —
£ - * . . \'-‘
@© [ ] |
E -0.300 -0.225 -0.150 -0.075" = 0.d7§ 01580 * - 0.225 /
& { /
g ' e o * . :
E AN . “
o S -0.0754
-0.150+
-0.225
-0.300-

Componente principal 1
Figura 6. Diagrama de dispersion de los dos primeros componentes principales derivados de
una matriz de covarianza de 19 variables morfométricas de P. labecula y P. melanotis bajo la
condicion de simpatria.
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Figura 7. Diagrama de dispersion de los dos primeros componentes principales derivados de

una matriz de covarianza de 19 variables morfométricas de P. labecula y P. melanotis bajo la
condicién alopatrica.
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Figura 8. Diagrama de dispersion de los dos primeros componentes principales
derivados de una matriz de covarianza de 19 variables morfométricas de P. labecula 'y
P. melanotis bajo la condicién de simpatria y alopatria.

Anélisis Discriminante

En este analisis se usaron 10 de las 19 variables originales, el resto fueron excluidas
debido a que presentaron un coeficiente de correlacion alto. Los resultados de este
analisis son muy similares a los del ACP (Tablas 4, 5) en el sentido que se segregan
las dos especies tanto en la condicion simpatrica como alopatrica. En el diagrama de
dispersion de los dos primeros ejes canonicos (EC), P. melanotis queda segregado de
P. labecula (Fig. 9). Sobre el EC 1 en la parte superior se ubicaron los ejemplares con

mayor longitud y anchura de los huesos nasales, y con menor altura del rostro,

mientras que abajo quedaron los ejemplares con mayor longitud del basiesfenoide y
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mayor profundidad de la mandibula. Mientras que sobre el EC2 en el lado izquierdo se

ubicaron los ejemplares con mayor anchura interorbital y menor tamafo de la bulla

auditiva, y en el lado derecho los ejemplares con los rasgos opuestos.

Tabla 4. Resultados del analisis discriminante canoénico aplicado a P. labecula y P.

melanotis bajo la condicién simpatrica y alopatrica.

Eje

Eigenvalo Porcentaje Correlaciéon Correlacion F

res total
2.44 80.7
0.43 94.9
0.15 100

canonica canonica2
0.84 0.70 115
0.54 0.30 4.6
0.36 0.13 2.8

Numerador
de G.L.

30

18

Denominador
de G.L.

426.3

292

147

Lambda
de Wilk's

0.17

0.60

0.86

Tabla 5. Coeficientes candnicos

Variable

LN
AN
Al
LBE
ABA
AFM
AR
PM1
PM3
APC

Variable candnica 1

-22.50
13.55
-7.30
-1.33

1.57
-4.23
-0.86

5.60
-2.33

1.85

Variable canénica2 Variable canénica 3

-2.04
6.15
4.15
6.56
3.29

-0.56

-7.34

-6.98

17.37

-13.21

15.96
6.57
-10.71
-0.89
3.88
-3.88
0.56
-0.42
1.94
-0.96

La matriz de clasificacion obtenida del analisis discriminante (Tabla 6) mostré que, de

los 157 individuos de los cuatro grupos, la mayoria fueron clasificados en su respectivo

grupo. De los 31 ejemplares de P. labecula bajo condicién simpatrica, el 90% de los

ejemplares fue clasificado correctamente, solo uno fue ubicado como P. melanotis y
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dos fueron ubicados como P. labecula de la condicion alopatrica. Asimismo, de los 17
ejemplares de P. melanotis el 88% de los individuos fueron clasificados correctamente,
solo uno fue ubicado como P. labecula y uno fue ubicado como P. melanotis de la
condicién alopétrica.

En la condicion de alopatria, de los 27 individuos de P. labecula 88 % fueron
clasificados correctamente, solo dos de ellos fueron clasificados como P. labecula de
la condicién simpétrica, al igual que un individuo en P. melanotis. En el caso de P.
melanotis, de los 82 individuos, 82% fueron clasidicados correctamente, solo dos
fueron ubicados como P. labecula y 12 como P. melanotis pero de la condicion

simpatrica.

Tabla 6. Matriz de clasificacion resultante del analisis discriminante lineal aplicado a
P. labecula y P. melanotis bajo la condicién de simpatria y alopatria.

Simpatria Alopatria
Total P. labecula P. melanotis |P. labecula P. melanotis

31 P.labecula

Simpatria _ 28 1 2 0

P. melanotis 1 15 0 1

) 27 P.labecula 2 1 24 0
Alopatria ,

P. melanotis 1 12 2 67

Total 157 32 29 28 68
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Figura 9. Diagrama de dispersién de la primera y segunda variables canonicas
derivadas de 157 individuos de P. labecula y P. melanotis de ambos sexos, 48 de la
condicion simpatrica y 115 de la condicidn alopatrica.

Morfometria geométrica

Dimorfismo sexual secundario

El analisis del PCA no mostro la segregacion de sexos en el morfoespacio del craneo
entre machos y hembras en P. labecula (FeL=28 = 0.57, P= 0.9936) ni en P. melanotis
(FeL=14=0.95, P= 0.5676) bajo la condicion de simpatria (Fig. 10), ni bajo la condicion

de alopatria (P. labecula, FeL=23= 0.39, P=1.000; P. melanotis, FeL=74= 0.51, P=1.000)
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(Fig. 11). Asimismo, el PCA tampoco mostro diferencias en el morfoespacio de la
mandibula entre machos y hembras de P. labecula (FeL=24= 1.55, P= 0.069) y P.
melanotis (FeL=13= 0.71, P=8019) bajo la condicion de simpatria (Fig. 12), tampoco bajo
la de alopatria en P. labecula (FeL=32= 1.26, P= 0.206) y P. melanotis (FeL=77= 0.85 y
P=0.6394; Fig. 13). Estos resultados concuerdan con los obtenidos en la morfometria
lineal. Por lo panto, al no haber evidencia de dimorfismo sexual secundario en estas

dos especies, para el resto de los andlisis ambos sexos fueron agrupados.

& lembras P. melanotis ® Hembras
Machos
0030 P. labecula Machos e
o
0.020
o 0020
S 5 . .
2 ©
o Q. o0.010 » °
£ o010 . 2
a g =
O a
= @ 0.000
S S
< 0.000 ° 8 °
g o . <
£ 8, -0.010 ° °
o % 0 ¢ £
o <}
-0.010 ° O
» -0.020
9
-0.020 y . . v v )
-0.030 -0.020 -0.010 0.000 0.010 0.020 0.030 0.040 -0.030 - 5 % @ . g
Componente principal 1 -0.030  -0.020  -0.010  0.000 0010 0020  0.030

Componente principal 1
Figura 10. Diagrama de dispersion de los dos primeros componentes principales del

morfomespacio del craneo de machos y hembras, derivados de una matriz de
covarianza de P. labecula y P. melanotis en condicion simpatrica.
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Figura 11. Diagrama de dispersion los dos primeros componentes principales del
morfomespacio del crdneo de machos y hembras, derivados de una matriz de
covarianza de P. labecula y P. melanotis en condicion alopéatrica.
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Figura 12. Diagrama de dispersion los dos primeros componentes principales del
morfomespacio de la mandibula de machos y hembras, derivados de una matriz de
covarianza de P. labecula y P. melanotis en condicion simpatrica.

34



® Hembras
Machos

P. labecula P. melanotis

6 Machos

0.04 1
0.02

0.02 1
0.00
0.001

-0.02
-0.02 1

Componente principal 2
Componente principal 2

-0.04
-0.04 1

-0.06

-0.06

® Hembras

-0.06 -0.04 -0.02 0.00 0.02 0.04 0.06 -0.04 -0.02 0.00 0.02 0.04

Componente principal 1

-0.06
Componente principal 1

Figura 13. Diagrama de dispersion los dos primeros componentes principales del

morfomespacio de la mandibula de machos y hembras, derivados de una matriz de

covarianza de P. labecula y P. melanotis en condicion alopéatrica.

Morfologia del crdneo en poblaciones simpétricas de P. labecula y P. melanotis
Los tres primeros componentes explican el 57.87% de la varianza total (PC1=33.51%,
PC2=15.51%, PC3=8.85%), El diagrama de dispersioén resultante de los dos primeros
componentes de la forma del craneo entre P. labecula y P. melanotis (Fig. 14a)
muestra una tendencia a formar grupos. EI ANOVA mostré que las diferencias son
estadisticamente significativas (FeL=47= 16.72 y P<0.001) entre los ejemplares
analizados bajo la condicion simpétrica, las cuales se deben principalmente a la forma
del arco zigomatico entre P. labecula y P. melanotis, y se pueden visualizar en el plano
dorsal en los landmarks 5, 6, 7, 8, 9 y 10, asi como también en el largo y ancho de los

huesos nasales en los landmarks 1,2,3 y 4 (Fig. 16, 17).
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Morfologia del craneo en poblaciones alopatricas de P. labecula y P. melanotis
Los tres primeros componentes explican el 57.1% de la varianza total (PC1= 36.26%,
PC2=11.57%, PC3=9.27%), el diagrama de dispersion de la forma del craneo entre P.
labecula y P. melanotis (Fig. 14b) muestra una tendencia de segregaciéon de las
especies en el morfoespacio bajo la condicibn de alopatria, debido a existen
diferencias en la forma y tamafo de los huesos nasales y el arco zigomatico entre
ambas especies, estas diferencias son apreciables en los lardmarks del 1 al 10, como
se aprecia en los graficos de la forma promedio de la vista dorsal del craneo (Fig.

18,19). Estas diferencias son estadisticamente significativas (F cL=108= 50.66 y

P<0.001).
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Figura 14. Diagrama de dispersion los dos primeros componentes principales del
morfomespacio del craneo de P. labecula y P. melanotis, derivados de una matriz de
covarianza en condicion simpétrica y alopatrica con elipses de 95% de confianza.
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Figura 15: Se muestra la forma promedio de la vista dorsal del craneo de Peromyscus
labecula y Peromyscus melanotis bajo condicién de simpatria.
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Figura 16: Forma promedio de la vista dorsal del craneo sobrepuestos de ambas
especies cuando se encuentran en simpatria.

37



@ P labecula
1 P. melanotis

\\
‘(/19 \;11 19 11
RS ‘/12 18 12
e

1
L SURPS! 1216 ;51413

Figura 17: Se muestra la forma promedio de la vista dorsal del craneo de Peromyscus
labecula y Peromyscus melanotis bajo condicién de alopatria.
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Figura 18: Forma promedio de la vista dorsal del craneo sobrepuestos de ambas
especies cuando se encuentran en alopatria.
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Morfologia de la mandibula en poblaciones simpétricas de P. labecula y P.
melanotis

En los graficos de dispersion del PCA de la forma de la mandibula no se observan
diferencias entre P. labecula y P. melanotis. Los tres primeros componentes explican
el 56.64% de la varianza total (PC1= 27.38%, PC2= 19.01%, PC3= 10.24%). Del
mismo modo, el ANOVA de la forma de la mandibula entre las especies revel6 que las
diferencias no son estadisticamente significativas (FeL=41= 0.05 y P 0.82). Las
diferencias entre P. labecula y P. melanotis bajo la condicion de simpatria (Fig. 19 a)
se visualizaron a través de gréficos de la forma promedio de cada especie (Fig. 20),
asi como también se visualiza la forma promedio de la vista dorsal del craneo
sobrepuestos (Fig. 21).

Morfologia de la mandibula en poblaciones alopatricas de P. labecula y P.
melanotis

En los graficos de dispersion del PCA de la forma de la mandibula (Fig. 19 b) se
observan diferencias entre P. labecula y P. melanotis. Los primeros componentes
explican el 51.72% de la varianza total (PC1= 26.29%, PC2= 13.32%, PC3=12.11%).
Las diferencias entre ambas especies se visualizan en la forma promedio de la
mandibula bajo la condicion de alopatria (Fig. 22) y la forma promedio de la mandibula
sobrepuestos (Fig. 23). Asimismo, EI ANOVA mostré que existen diferencias

significativas (FeL=112= 13.31 y P<0.001) entre las especies.
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Figura 19 . Diagrama de dispersion los dos primeros componentes principales del
morfoespacio de la mandibula de P. labecula y P. melanotis, derivados de una matriz

de covarianza en condicién simpatrica y alopatrica.
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Figura 20. Se muestra la forma promedio de la mandibula de ambas especies cuando

se encuentran en simpatria.
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Figura 21. Forma promedio de la forma de la mandibula sobrepuestas de ambas
especies cuando se encuentran en simpatria.
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Figura 22. Se muestra la forma promedio de la mandibula de ambas especies cuando
se encuentran en alopatria.
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Figura 23. Forma promedio de la forma de la mandibula sobrepuestas de ambas
especies cuando se encuentran en alopatria.
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Discusion

No se encontré evidencia de dimorfismo sexual secundario en el tamafio y forma del
craneo y mandibula de P. labecula y P. melanotis bajo ninguna de las dos condiciones,
simpétrica y alopatrica. Estos resultados son similares al de otros roedores cricétidos
como Oecomys bicolor (Menajovsky y Pacheco, 2017), Eremoryzomys polius
(Uturuncu, 2015), Aegialomys xanthaeolus (Prado y Percequillo, 2011), Rhipidomys
latimanus venezuelae (Lopez-Fuster, 2001), Microryzomys minutus (Carleton y
Musser, 1989), P. melanocarpus (Martinez-Coronel et al., 1993), P. melanocarpus y P.
mexicanus (Rickart, 1977), P. maniculatus (Koh y Peterson, 1983) y P. alstoni (Williams
y Ramirez-Pulido, 1984), que son monomorficos. Resultados que concuerdan con el
argumento de Ralls (1977) y Schulte-Hostedde (2007) quienes sefialan que el
dimorfismo sexual secundario es comun en los mamiferos, sin embargo, en los
roedores las diferencias sexuales estan ausentes o bien, van de leve a moderado.

En este sentido nuestras especies de estudio pudieran ser poligamos de acuerdo con
Garcia-Navas (2017), quien sugiere que la ausencia de dimorfismo sexual secundario
en la forma del craneo de los roedores puede deberse a que la seleccion natural actia
de forma independiente en ambos sexos a lo largo de su crecimiento, lo que produce
efectos opuestos y no se puede predecir de acuerdo con su estructura social, pues las
hembras tienden a estar agrupadas y podrian estar compitiendo por los recursos
necesarios para sostener las demandas energéticas del embarazo y la lactancia,
mientras que los machos podrian estar compitiendo entre si por los territorios de
reproduccion y por las hembras (Bronson, 1989; Zelditch et al., 1992; Wickens, 1998),

basado en esta premisa los machos deberian de ser mas grandes. Por lo tanto, el
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monomorfismo en roedores pueden ser resultado de las limitaciones ambientales, esto
es, la dureza del medio ambiente y el alto nivel de competencia por los recursos como
son el alimento, material para construccion de madrigueras ya que machos y hembras
deben competir por el mismo recurso.

Sin embargo, los resultados del presente estudio difieren del estudio de Martinez-
Coronel et al. (1991), quienes reportaron diferencias en 14 de 25 variables analizadas
en P. melanotis. Esta discrepancia puede deberse a que en el presente estudio
unicamente se evaluaron medidas craneales y mandibulares en contraste con
Martinez-Coronel et al. (1991), quiénes usaron medidas tanto externas como
craneales, aunado a esto, el tamafio de muestra de nuestro andlisis es menor
comparado con el de Martinez-Coronel et al. (1991), ademas de que ellos solo
consideraron individuos del volcan “La Malinche® en un gradiente altitudinal que va
desde los 2500 msnm hasta los 3600 msnm, asimismo, nuestra poblacién de estudio
fue mas reducida y se localizaba en un gradiente altitudinal que va desde los 2200
msnm hasta los 4200 msnm, consideramos que dichas diferencias pudieran ser los
factores causantes de encontrar resultados distintos.

En relacion con el patrén de variacion morfolégica esperado, de acuerdo con la
hipétesis de trabajo planteada con base en el Principio de Exclusion Competitiva no se
cumplié. Esto, debido a que las dos especies resultaron ser mas similares
morfométricamente en simpatria que en alopatria. Entonces, la dificultad en la
asignacion a P. labecula o P. melanotis, de un ejemplar colectado en simpatria, es una

duda razonable para las personas que trabajan con ejemplares de museo. Pues, los
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andlisis mostraron que ambas especies son mas facilmente diferenciables
morfol6égicamente en alopatria, no asi en simpatria.

De acuerdo con la hipotesis planteada, se esperaba que la convivencia en simpatria
de estas especies, que son morfologicamente similares, fuera explicada por el
desplazamiento de caracteres (Brown y Wilson, 1956). Esto es, que por ser especies
morfolégicamente similares suponiamos que usaran recursos similares (alimento,
pareja, refugios, etc), pero que en simpatria y como resultado de la competencia
interespecifica, hubiese algunos rasgos que exhibieran diferencias mayores
(desplazamiento de caracteres) en simpatria que en alopatria, debido al uso diferencial
en la explotacién de recursos diferentes (Grant y Grant, 2006). Sin embargo, los
analisis indican que las diferencias son mayores en alopatria que en simpatria.
Entonces el parecido morfolégico entre P. labecula y P. melanotis puede ser
consecuencia de la estrecha relacion filogenética y que se trata de especies con
morfologias conservadoras, 0 que no ha pasado suficiente tiempo, desde su
separacion, para divergir morfolégicamente (Ledn-Tapia et al., 2021). De acuerdo con
Greenbaum et al. (2019), del “stock” maniculatus, P. melanotis es la especie que
primero se separd hace 1.28 m.a., mientras que P. labecula lo hizo apenas hace 1.28
m.a. Este fendmeno de especiacién, se considera resultado de los efectos de la
glaciacion del Pleistoceno tardio y como consecuencia se pudieron haber aislado
poblaciones ancestrales, de las cuales surgié P. melanotis y P. labecula en el centro
de México (Greenbaum et al., 2019).

Las poblaciones de P. melanotis y P. labecula tienen distribuciones separadas, y solo

en ciertas areas son simpétricas. Por lo tanto, estas especies solo bajo condiciones
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simpatricas la competencia influiria en su morfologia, sin embargo, los resultados
indican que no es asi. Y por lo tanto su mayor divergencia morfolégica en alopatria
debe ser resultado de otras variables, y pueden ser las mismas que afectan su
distribucion, entre las que suponemos pueden estar los factores climaticos como
precipitacion, temperatura, altitud, entre otros, como ocurre en otras especies.

Por ejemplo, Patton y Brylsky (1987) mostraron en un analisis morfométrico realizado
en tuzas de la especie Thomomys bottae que los individuos que habitaban zonas
donde el alimento abundaba como lo son los campos de alfalfa presentaron diferencias
estadisticas significativamente mas grandes en el tamafio corporal, en contraste con
las que habitan en zonas donde el alimento escaseaba y era de menor calidad. La
variacion en el tamafio corporal debido al uso de diferentes habitat tienen importantes
consecuencias sobre la dindmica evolutiva de las poblaciones de las tuzas a través de
su influencia directa sobre los parametros ecoldgicos. En este sentido, las respuestas
plasticas al ambiente pueden influenciar fuertemente la divergencia entre poblaciones
locales que varian en las caracteristicas de su habitat (Patton y Yang, 1977).

La divergencia de nicho ecoldgico también puede promover la diversificacion a escala
local, donde las especies competidoras estrechamente relacionadas divergen a lo
largo de ciertos ejes de nicho, como la dieta o el sustrato (Delaval et al., 2005; Ackerly
et al., 2006). Esto facilitara la coexistencia a través de la particion ecologica de nichos
y promoverd la coexistencia de especies estrechamente relacionadas dentro de una
region (Losos, 2009). La diversificacion también puede ocurrir a través de la
diversificacion parapatrica y el conservadurismo filogenético del nicho (Wiens, 2004;

Li et al., 2018), donde las poblaciones que ocupan nichos similares estan separadas
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por condiciones inadecuadas, lo que lleva a la especiacion sin divergencia de nichos
(Wiens, 2004). Asimismo, la divergencia de nicho ecoldgico es un potente mecanismo
de diversificacion, en el que las poblaciones de una especie se adaptan a nuevas
condiciones ambientales, se extienden a través de paisajes geograficos y, finalmente,
evolucionan a nuevas especies (Pyron y Burbrink, 2009; Nosil, 2012).

Los cambios que se presentan en P. labecula y P. melanotis, son diferencias en
tamafio y forma del crdneo y mandibula, P. melanotis presenta unos huesos nasales
mas largos y delgados, ademas de un espacio interorbital mas estrecho en contraste
con P. labecula, que presenté unos huesos nasales de longitud menor y mas anchos
y un espacio interorbital ligeramente mas ancho y la abertura del foramen zigomatico
es mayor en P. labecula, mientras que en P. melanotis es mas estrecha. Estos cambios
deben estar relacionado con los habitos alimenticios, la posicion mas anterior de las
hileras de dientes molares sugiere que P. melanotis tenga un espacio en las mejillas
mas grande para acumular una variedad mas amplia de semillas y tipo de alimento
(Long, 1996). Sin embargo, es dudoso que esta diferencia sea lo suficientemente
significativa como para que ambas especies coexistan dividiendo su dieta (Wolff et al.,
1985).

Por otro lado, el arco zigomatico en los mamiferos actla como un accesorio para la
insercion del musculo masetero lateral y mediales zigomatico mandibulares, que son
de los mas importantes en la musculatura masticatoria de roedores (Cox et al., 2012).
Las diferencias en la morfologia muscular, las estructuras del craneo y la dorsalizacién
del arco cigomatico se relaciona con la generacion de espacio para acomodar masas

musculares mas grandes y componentes latero-mediales importantes, de gran
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importancia en la aduccion mandibular vinculando a la generacion de mayores fuerzas
oclusales para masticar dependiendo del tipo de alimento procesado durante la
masticacion en roedores (Cox et al., 2012). Esto tiene una fuerte relacion con la zona
donde habitan estas dos especies de Peromyscus, por ejemplo, en la Faja
Neovolcanica Transmexicana, P. melanotis solo se encuentra presente en altas
montafias con bosque de coniferas (Musser y Carleton, 2005; Fa et al., 1990). En
altitudes mas bajas, P. melanotis es reemplazada por P. labecula (Garcia-Mendoza et
al., 2018). Las dos especies son generalmente alopatricas, pero también se
encuentran en simpatria en bosques de pinos que dan paso a llanuras cubiertas de
hierba (Alvarez-Castafieda, 2005). P. labecula y P. melanotis usan tipos similares de
cobertura vegetal. Peromyscus melanotis se encuentra predominantemente en
bosques de coniferas, praderas de alta montafia y areas cubiertas de hierba y P.
labecula se encuentra en las partes bajas de las zonas de abetos y pinos, campos de
cultivo, areas abiertas y curbiertas de hierba (Fa et al., 1990).

Por otro lado, en un experimento, Myers et al. (1996) encontraron que los individuos
alimentados con elementos de dieta blanda mostraban un estrechamiento de la placa
zigomatica y una reduccion en el tamafio de la fosa masetérica. Estas dos estructuras
del craneo también proporcionan anclaje para partes del musculo masetero.
Peromyscus maniculatus muestra preferencia por la vegetacion verde, los frutos secos
e inmaduros, en cambio P. melanotis muestra preferencia por zonas rocosas y se
alimenta principalmemte de semillas e insectos (Alvarez-Castafieda, 2005).

Otro factor mas que debemos considerar es el clima asi como lo demostraron Camul

y Polly (2005), quienes reportaron que el clima afecta a la morfologia craneal de las
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marmotas a través de cambios en la vegetacion y los cambios en la dieta. Del mismo
modo, Millien et al. (2017) en un estudio reciente de divergencia morfolégica de ratones
del género Peromyscus, indican que dos poblaciones contemporaneas presentan
diferencias morfolégicas como reflejo de la particion de los recursos, observando
cambios grandes en un periodo corto de tiempo y concluyendo que existe
diferenciacion morfolégica en dos especies de roedores en simpatria, que fueron
acomparfiados por cambios en la distribucién y abundancia local en potencial respuesta
al rapido cambio climatico.

Lo anterior sugiere que podrian establecerse cambios morfolégicos producidos en
consecuencia del cambio climético. Por lo tanto, los cambios en la morfologia que
observamos en P. labecula y P. melanotis también pueden estar relacionados
directamente con los cambios en las condiciones ambientales, especialmente la
temperatura y la humedad relativa. En los mamiferos, el balance hidrico es realizado
principalmente por los riflones (excresion de orina y heces) y también por medio de la
respiracion. En este sentido, los huesos turbinales ubicados dentro de las fosas
nasales ayudan a la regulacién de la temperatura interna y la pérdida de agua
(VanValkenburgh et al., 2004). Por lo tanto, un aumento en la longitud de los huesos
nasales puede mejorar la eficiencia de este sistema regulador, en respuesta a los
cambios en las condiciones microclimaticas externas, lo cual concuerda con la
morfologia de P. melanotis, que presenta unos huesos nasales mas largos y delgados
en contraste con P. labecula, que tiene unos huesos nasales de longitud menor y mas

anchos.
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Conclusiones

Por medio de un analisis morfométrico clasico y uno de morfologia geométrica, se
comparo la morfologia craneal y mandibular de Peromyscus labecula y P. melanotis,
especies fenotipicamente similares. La comparacion se llevé a cabo en muestras de
poblaciones simpatricas y alopatricas. Se encontr6 que ambas especies pueden
diferenciarse con la ayuda de ambas técnicas morfométricas, ya que las diferencias
entre especies fueron estadisticamente significativas en ambas condiciones, siendo
las diferencias mayormente acentuadas en alopatria que en simpatria. El gran
parecido morfolégico entre P. labecula y P. melanotis se debe a que son especies de
reciente separacion (hace 1.28 m.a.), con morfologia conservadora, aunado a esto,
posiblemente las diferencias fenotipicas también se estén conduciendo a un aumento
de divergencia morfolégica debido a los cambios climéaticos provocados por el
calentamiento global o cambios provocados por el gradiente altitudinal, por un lado, y
una posible competencia interespecifica, por el otro lado. Sin embargo, para dilucidar
esta hipétesis, es necesario llevar a cabo estudios de campo para evaluar si en las
zonas de simpatria se ofrece refugio y alimento a ambas especies durante el afio, lo

gue permitiria evitar la competencia por los recursos disponibles.
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