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RESUMEN

Peromyscus furvus es una especie de raton que se distribuye en el bosque mesofilo
de montafa a lo largo de la Sierra Madre Oriental y el noroeste de la Sierra Madre
del Sur (Sierra Mazateca). Su taxonomia ha sido sujeta a varios cambios histéricos
y permanece en debate. Primero, fue descrita como tres especies diferentes: P.
latirostris, P. angustirostris y P. furvus. Sin embargo, posteriormente algunos
autores consideraron a P. furvus como una especie politipica y todas esas especies
se convirtieron en subespecies de P. furvus, aunque otros estudios aun la
consideran como una especie monotipica. Todos estos problemas taxonémicos han
comenzado a resolverse gracias a los analisis filogenéticos que se han hecho con
diferentes genes, pero sefialando la presencia de especies cripticas dentro de P.
furvus (sensu lato), pero estos no han sido conclusivos. Por lo anterior, en esta tesis
se evaluo la variacion en la forma del craneo y la mandibula entre tres subespecies
de P. furvus y la poblacién de Puerto de la Soledad, con técnicas de morfometria
geomeétrica y la estimacion de distribucion geografica potencial en el presente y en
el Ultimo Maximo Glacial (UMG), para encontrar posibles barreras geogréficas a
través del tiempo. En conjunto, ambas lineas de evidencia tienen el objetivo de
hacer una revaluacion taxonomica lo mas completa posible para P. furvus. Los
analisis morfométricos indican que los craneos de los dos subespecies y los
individuos de Puerto de la Soledad se diferencian significativamente en su forma,
especificamente en el foramen magnum y el arco cigomatico. Ademas, de acuerdo
con los modelos de nicho ecolégico, se observan cambios notables en la distribucion
potencial de este roedor entre el presente y en el pasado, ademas de posibles
barreras entre los grupos que no estaban durante el UMG. En conclusion, la
morfometria geométrica y el modelado de nicho apoyan la separacion de la
poblacién de Puerto de la Soledad de la Sierra Mazateca como una especie
diferente de P. furvus. Para P. f. latirostris aunque no se pudo incluir en el andlisis
morfométrico, el modelado al presente muestran una discontinuidad en su
distribucion potencial que no existia en el pasado que pone en duda su estado
taxondmico. Por dltimo, la morfometria geométrica apoya la separacion de P. f.
angustirostris y P. f. furvus, pero el modelado de nicho no generd evidencia
suficiente que sustenten su separacion.

Palabras clave: Modelos de nicho ecoldgico, morfometria geométrica, Peromyscus

furvus y taxonomia.
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ABSTRACT

Peromyscus furvus is a species of mouse that is distributed in the montane cloud
forest throughout the Sierra Madre Oriental and the northwest of the Sierra Madre
del Sur (Sierra Mazateca). Its taxonomy has been subject to several historical
changes. It was first described as three different species: P. latirostris, P.
angustirostris, and P. furvus. Later, some authors considered P. furvus as a polytypic
species and all these species became subspecies of P. furvus. Nevertheless, there
are others researches who consider it as a monotypic species. The researchers have
recently started to tackle all these taxonomic problems thanks to the phylogenetic
analysis that has been carried out with different genes and has indicated the
presence of cryptic species within P. furvus. However, these studies have not been
conclusive. For this reason, in this thesis, the variation in the shape of the skull and
jaw between three subspecies of P. furvus and the population of Puerto de la
Soledad was evaluated with geometric morphometrics techniques, and the
ecological niche of P. furvus was estimated, at the present and the Last Glacial
Maximum (LGM), through ecological niche modeling to find possible geographic
barriers with the aim of presenting different lines of evidence, this allows to make a
taxonomic reassessment as complete as possible. Morphometric analysis indicates
that the skulls of mice from two subspecies and Puerto de la Soledad mice differ
significantly in their shape, specifically in the foramen magnum and zygomatic bone.
In addition, according to the ecological niche modelling, we observe differences in
the potential distribution between the present and the past, as well as possible
barriers between the groups that were not present during the LGM. Therefore, we
can conclude that geometric morphometrics and niche modeling confirm the
classification of the population of Puerto de la Soledad in Sierra Mazateca as
different species of P. furvus. For P.f. latirostris, although it could not be included in
the morphometric analysis, the current modeling shows a discontinuity in its potential
distribution that did not exist in the past. This would explain the separation of this
species from the rest of P.furvus. Finally, geometric morphometrics supports the
separation of P. f. angustirostris and P. f. furvus, whereas niche modelling did not
generate enough evidence to confirm their separation.

Keywords: Ecological niche models, geometric morphometrics, Peromyscus furvus
y taxonomy.
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1.- INTRODUCCION

El Convenio de Diversidad Biologica de la Organizacion de las Naciones Unidas
1992 establece que la biodiversidad es toda la variedad de la vida, por lo que bajo
este concepto se deben incluir todos los diferentes niveles de la organizacion
biolégica. Es decir que se debe abarcar no solo todas las especies de plantas,
animales, hongos y microorganismos que viven en cualquier espacio determinado,
sino también a su variabilidad genética, a los ecosistemas de los cuales forman
parte, y a los paisajes o regiones en donde se ubican. Asi mismo, deben ser

considerados todos sus procesos ecologicos y evolutivos (Klein et al. 2009).

A pesar de que las estimaciones sobre sus dimensiones son cada vez mas precisas,
sigue habiendo incognitas sobre la verdadera magnitud de la biodiversidad en
cuanto a numero de especies (i. e. el déficit Linneano; Wilson 1988). Paralelamente,
el deterioro ambiental, la fragmentacion de los habitats naturales y la introduccion
de especies exoticas en algunas areas, asi como otras actividades humanas, tiene
Como consecuencia que una parte importante de la biodiversidad se esté perdiendo
antes de ser al menos detectada (WWF 2020).

En la descripcion de la biodiversidad participa la taxonomia, disciplina con la que se
identifica, describe, clasifica y da nombre a las especies (Dayrat 2005; Bickford et
al. 2007; Padial et al. 2010). Para llevar a cabo acciones de conservacion de la
biodiversidad, la tarea taxonémica es de suma importancia ya que la delimitacion
taxondmica precisa es determinante en la conservacion efectiva de la especie
objetivo. Una identificacion erronea puede conducir a sobreestimar o subestimar la
riqueza de especies de un area, lo que implicaria un sesgo para cualquier plan de

conservacion (Ely et al. 2017).

Afortunadamente, hoy en dia existe la oportunidad de incorporar nuevos datos,
teorias y métodos sobre el estudio del origen y la evolucion de las especies, asi
como estrategias que permitan delimitarlas de una manera mas precisa (Padial et

al. 2010). Entre los grandes avances en la sistematica de mamiferos se encuentra

3
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el cada vez mas comun descubrimiento de especies cripticas, las cuales son dos o

mas especies, morfolégicamente similares, que no han sido descritas porque son
muy similares por lo que han sido clasificadas como una sola (Pfenninger y Schwenk
2007). Anteriormente, estos errores de identificacion y clasificacion ocurrian con
frecuencia porque la taxonomia se basaba solo en datos morfolégicos y patrones
de distribucion. La falta de deteccion de estas entidades lleva a una subestimacion
de la diversidad de especies (Gozalez-Cdzatl et al. 2009), particularmente en grupos
muy diversos como el de los roedores (Orden Rodentia). En México, este Orden
cuenta con 245 especies, que corresponde a poco menos del 50% del total de

especies de mamiferos en el pais (564 especies; Sanchez-Cordero et al. 2014).

Actualmente, los marcadores moleculares han permitido describir de manera mas
precisa a la diversidad de roedores en México. Sobre todo, los marcadores de
secuencias de ADN mitocondrial (ADNmt) los cuales han sido los mas utilizados en
filogenias de mamiferos en las uUltimas décadas (Ortega y Maldonado 2020). Como
prueba de esto se encuentran muchos trabajos que con el uso de datos genéticos
han detectado la existencia de mas de una especie en lo que se creia era una sola
(Carleton et al. 2002; Matocqg 2002; Amman y Bradley 2004; Bradley et al. 2004;
Arellano et al. 2005; Hafner et al. 2005; Hardy et al. 2013).

El raton negruzco, Peromyscus furvus, representa un caso potencial de un grupo de
especies cripticas de roedores, ya que estudios basados en datos moleculares han
indicado la presencia de mas de una especie, pero estos resultados no han sido
conclusivos porgue sugieren que se necesitan mas estudios con diferentes genes 'y
con otro tipo de técnicas (Harris y Rogers 1999; Harris et al. 2000; Avila-Valle et al.
2011). Hoy en dia existen datos y herramientas complementarias que contribuyen
a la deteccion de especies cripticas. Por ejemplo, la morfometria geométrica se ha
utilizado para determinar diferencias en tamafio y forma entre poblaciones y
especies cercanamente relacionadas (Espinoza et al. 2011; Nava-Garcia 2016;
Vallejo et al. 2017). Por su parte, el modelado de nichos ecolégicos es una
herramienta que permite la caracterizacion de los requerimientos ambientales de

las especies y la circunscripcion de sus distribuciones potenciales (Peterson et al.
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2011), por lo que su contribuciéon en la delimitacion taxonGmica de especies y

mecanismos de especiacion ha sido evidente (Raxworthy et al. 2007; Martinez-
Gordillo et al. 2010; Tocchio et al. 2014). Ambos enfoques, en conjunto, podrian
ayudar a la revaluacion del estado taxonomico de P. furvus y brindar informacion

sobre los procesos evolutivos que han contribuido a su diversificacion en México.

2.- ANTECEDENTES

2.1 Descripcion taxonomica de Peromyscus furvus
Peromyscus furvus (Cricetidae) es una especie con coloracion dorsal negruzca con

los costados ligeramente mas claros, pelaje lanudo y opaco, region ventral grisacea
y cola mas corta que el cuerpo no claramente bicolor (Fig. 1). Se caracteriza por su
gran tamafio comparado con el resto de las especies del género con las que es
simpatrica. La longitud total va de 248 a 282 mm y la del craneo de 31.5 a 36 mm
(Alvarez-Castafieda et al. 2015). Lo que distingue a esta especie es su rostro muy
amplio con nasales inflados en la parte anterior, ademas de una region interorbital
en forma de reloj de arena. Peromyscus furvus es una especie endémica de México.
Tiene una distribucion altamente asociada a los bosques mesofilos de montafia en
una elevacion que va de los 2260 a 2960 msnm, a lo largo de una delgada franja en
la Sierra Madre Oriental que conecta con la Faja Volcanica Transmexicana y en la
Sierra Mazateca en Oaxaca (Allen y Chapman 1897; Dalquest 1950; Hall y Alvarez
1961; Huckaby 1980; Hall 1981).

Rogers y Skoy (2010) mencionan cierta variacion morfolégica dentro de la especie:
los individuos al norte de su distribucion (Xilitla, San Luis Potosi) son mas grandes
y las poblaciones de la porcion media (Metepec y Zacualpan en Hidalgo y Veracruz,
respectivamente) son los mas pequefios en general; mientras que los de la
poblacién de Xalapa, Veracruz son de tamafio intermedio. Sin embargo, los autores
no proporcionan medidas que respalden esta observacién. Del mismo modo,
Huckbany (1980) sefialé que los ejemplares de Xilitla tienen los nasales mas

expandidos que el resto de las poblaciones de la especie.

B N
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Figura 1. A) Hembra adulta de P. furvus en campo, Xalapa, Veracruz. B) Craneo y
mandibula de un individuo adulto de P. furvus. Fuente: Rogers y Skoy (2010).

2.2 Situacion taxonoémica de Peromyscus furvus
La taxonomia de la especie ha tenido varios cambios historicos. Inicialmente, las

poblaciones que integran este grupo fueron reconocidas como tres especies
distintas: P. furvus (Allen y Chapman 1897) de Xalapa, Veracruz y sus alrededores,
junto con otras poblaciones de las montafias de este estado y de las tierras altas
del norte de Puebla; P. latirostris (Dalquest 1950) de Xilitta, San Luis Potosi,
restringido a un area limitada al norte de su distribucion; y, por dltimo, P.
angustirostris (Hall y Alvarez 1961) de Zacualpan, Veracruz y sus alrededores.
Posteriormente, algunos autores reconocieron a P. furvus como una sola especie,
pero con una condicion politipica ya que se propusieron tres subespecies para el

grupo: P. f. latirostris, P. f. furvus y P. f. angustitrostris (Musser 1964; Hooper 1968
).

Més tarde, Goodwin (1969) describié a especimenes de Peromyscus de cinco
poblaciones de Oaxaca, como P. melanocarpus. Afios después, Huckbany (1980)
asigné a los especimenes de una de esas poblaciones, llamada Puerto de la
Soledad (Teotitlan) como P. furvus y ademas apoyo la postura de Hall (1971) de no
reconocer subespecies, pero si sefialé que existen ligeras diferencias en el tamafio
entre poblaciones y que, ademas, los de San Luis Potosi tienen nasales extendidos
en mayor grado que el resto. No obstante, en los siguientes afios se consider6 a P.

furvus como una especie monotipica (Hall 1971; Huckaby 1980; Carleton 1989)
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debido a que las diferencias morfologicas anteriormente reportadas se debian a

diferencias entre individuos, la edad y la estacionalidad (Harris y Rogers 1999).

El uso de datos moleculares para tratar de evaluar la sistematica de este taxon
generd diferentes hipotesis sobre la posicion taxondémica de sus poblaciones, cuyos
resultados dependian del gen que se utilizaba. Por un lado, Harris y Rogers (1999),
utilizaron datos de aloenzimas para evaluar la variacion genética en siete
poblaciones a lo largo de la distribucion de P. furvus. Aunque encontraron cierta
divergencia en las poblaciones de Xalapa, Veracruz y Puerto de la Soledad,
Oaxaca, los analisis filogenéticos de parsimonia mostraron que las poblaciones
anteriormente reconocidas como P. angustirostris, P. furvus y P. latirostris no eran
grupos monofiléticos dentro de P. furvus (sensu lato), por lo que concluyeron que
se trataba de una especie monotipica como lo reconocieron Hall (1981) y Carleton
(1989).

Un afio después, Harris et al. (2000), a partir de secuencias del gen mitocondrial
citocromo b (cyt b) estimaron la filogeografia de P. furvus. En este andlisis
incluyeron representantes de ocho poblaciones: una sola poblacion de la unidad de
distribucion del norte (poblacién 5), cuatro poblaciones de la unidad central
(poblaciones 1, 2, 4y 8) y tres de la unidad sur (poblaciones 3, 6 y 7). Sus resultados
mostraron un alto grado de diferenciacién genética entre la poblacion 7 (Puerto de
La Soledad, Oaxaca) y el resto de las poblaciones de P. furvus, lo que planteaba
dudas sobre la pertenencia de esta poblacion a P. furvus. cabe destacar que se
trataba de una regién donde no se tenia registro de la especie. También se observo
cierta diferenciacion en la poblacion 5 (Xilitla, San Luis Potosi), que representa a la
subespecie P. f. latirostris; mientras que el resto de las poblaciones parecian
corresponder a una sola unidad (Fig.2). Con base en sus resultados, sefialaron que
dentro de P. furvus (sensu lato) parece haber cinco unidades evolutivas
significativas (ESU’s por sus siglas en inglés). Cada una de las poblaciones 3, 5, 6
y 7 parecen representar una ESU diferente, mientras que las poblaciones 1, 2, 4y

8 (la unidad central de distribucion) comprenden una sola ESU (Fig. 2).
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+Pop. 6 Xalapa (VER)

-Pop. 3 Huachinango (PUE)

—Pop.4
—Pop. 2

13 —Pop. 8
—Pop. 4
—Pop. 1
1-Tlanchinol (HID), 2-
Tenango de Doria (HID), 4-
Zacualpan (VER)y 8-

Metepec (HID)

}-Pop. 2

~Pop-5 Xilitla (SLP)

-Pop. 7 Puerto de la Soledad (OAX)

31 cwk92
68 —mw_Lﬁ_—r cwk880 P. mexicanus
G | owkE79

18

k3435 = P. melanocarpus
cwk643 — P. ochraventer

Scale: —— = Sinferred substitutions

Figura 2. Relaciones evolutivas de las poblaciones que forman las cinco ESU’S en
Peromyscus furvus, basados en el gen mitocondrial citocromo b (Modificado de Harris et
al. 2000).

Martinez-Gordillo et al. (2010), basandose en el analisis de Harris et al. (2000)
agruparon a las poblaciones en tres unidades: norte, centro y sur. Con base en un
analisis de modelado de nicho ecoldgico, los autores concluyeron que cada una de
estas unidades tiene su propio nicho ecoldgico, por lo que podrian tratarse como

linajes independientes (Fig. 3).
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Figura 3. Prediccion geografica del modelo de nicho ecolégico para Peromyscus furvus
basados en datos de presencia e informacién de 14 variables climaticas y tres geoldgicas
con el método GARP (Martinez-Gordillo et al. 2010)

Posteriormente, Avila-Valle et al. (2011) evaluaron la variacion de 19 poblaciones
de P. furvus utilizando datos de los genes mitocondriales ND3-ND4 y medidas
craneales. Sus resultados sugieren una importante segregacion de las poblaciones
en dos clados principales: uno al norte (Xilitta, San Luis Potosi y Santa Inés,
Querétaro) y otros al centro-sur (poblaciones restantes; Fig. 3). Sin embargo,
aunque los resultados morfométricos de medidas craneales muestran un cierto
grado de diferenciacién entre las poblaciones del norte y las de Oaxaca, no
detectaron la presencia de especies cripticas y sugieren que la morfometria
geométrica podria ser util para distinguir las sutilezas morfolégicas entre ellas. En
dicho trabajo se concluye que P. furvus es un complejo de dos especies (P. furvus
y P. latirostris). Sin embargo, no se hace ninguna aclaracién con respecto a las

poblaciones de Puerto de la Soledad, Oaxaca, a pesar de la larga distancia genética
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gue sugiere representar un linaje independiente, como lo sefialaron Harris y Rogers
(1999) y Harris et al. (2000).
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Figura 4. Relaciones evolutivas de las poblaciones de Peromyscus furvus basados en los
genes mitocondriales ND3-ND4. Tomado y modificado de Avila-Valle et al. (2011).

Recientemente Cruz-Gémez et al. (2021), cuestionaron el estado monotipico de P.
furvus sensu lato, para esto, agruparon a la especie en cuatro grupos genéticos:
GG1 (P. latirostris) de San Luis Potosi y Querétaro; GG2 (P. angustirostris), de
Hidalgo, Pueblay Veracruz; GG3 (P. furvus) del centro de Veracruz y GG4 de Puerto

de la Soledad, Oaxaca.

Debido a que los trabajos de Harris et al. (2000) y Avila-Valle et al. (2011)
propusieron dos escenarios distintos con el uso de diferentes genes: el primero con

Puerto de la Soledad, Oaxaca como el mas divergente del resto de P. furvus y el
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segundo nos dice que en realidad es Xilitla, San Luis Potosi el méas divergente. Cruz-

GoOmez et al. (2021) decidieron utilizar cuatro genes mitocondriales (Cytb y ND3-
ND4L-ND4) con las respectivas bases de datos por separado y combinadas. Esto
para estimar arboles filogenéticos basados en tres métodos: inferencia bayesiana,
maxima verosimilitud y maxima parsimonia. Ademas, llevaron a cabo analisis de
divergencia genética dentro y entre grupos genéticos y construyeron redes de
haplotipos. De acuerdo con sus resultados, los autores rechazan la hipétesis de que
P. furvus sensu lato sea una especie monotipica e indican que comprenden tres
especies: P. latirostris, P. furvus y una especie nueva de Puerto de la Soledad,

ademas de dos subespecies dentro de P. furvus: P. f. furvus y P. f. angustrirostris.

2.3 Taxonomia integrativa
Desde hace muchos afos, los taxdnomos han integrado diferentes métodos para

evaluar el estado taxonomico de las especies y tomar una decision mas precisa
sobre su descripcion y delimitacion (Smith et al. 1995; Malta et al.1999; Shaw y Allen
2000; Bena 2001; Baker et al. 2003; Garcia-Paris et al. 2003; Finlay 2004)

Tomando en cuenta estos antecedentes, en el 2005, Dayrat, propone el concepto
de “taxonomia integrativa”, el cual es un enfoque integrador de la taxonomia en la
gue multiples lineas de evidencia de diferentes conjuntos de caracteres (por
ejemplo, morfologicos, genéticos, ecoldgicos, etc.) se analizan para identificar
linajes evolutivos con la finalidad de describir y delimitar a la biodiversidad desde

multiples y complementarias perspectivas.

Este concepto ha sido apoyado por diferentes autores y se ha aplicado para la
descripcion de especies de diferentes grupos taxondmicos incluyendo a los
mamiferos (Juste et al. 2012; Fan et al. 2017; Gorfol y Gabor 2018; Teta y Diaz-
Nieto 2019; Giarla et al. 2021). A pesar de gque algunos aspectos de dicho enfoque
han sido criticados por diferentes autores (Valdecasas et al. 2005; Wheler 2008),
todos estan de acuerdo en que la taxonomia se beneficia del conocimiento

avanzado de diferentes disciplinas. Por lo tanto, resulta adecuado una revaluacion
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taxondémica de Peromyscus furvus sensu lato desde un enfoque de la taxonomia

integrativa.

2.4 Morfometria geométrica
La morfometria geométrica surgio en la década de los 80’s como la “fusion empirica

de la biologia con la geometria” (Bookstein 1982) ya que comprende el estudio de
la forma en un espacio bi o tridimensional, a partir del desplazamiento de un
conjunto de puntos morfométricos o “landmarks” (Van der Molen et al. 2007). La
morfometria geométrica permite estudiar los cambios morfolégicos, asi como la
descripcién, analisis e interpretacion cuantitativa de la forma y tamafio de los
organismos o de alguna de sus estructuras utilizando analisis estadisticos

multivariados.

En contraste, la morfometria tradicional, utiliza variables lineales como medidas,
distancias, angulos o proporciones, con las que se obtienen un conjunto de datos,
descriptores de forma, que se analizan por métodos estadisticos multivariados
(Rohlf y Marcus 1993; Zelditch et al. 2004).

En este tipo de morfometria, las variables tienen una alta correlacion con el tamario,
a pesar de los métodos de correccion que existen (Rohlf y Marcus 1993). Por otro
lado, dentro de la morfometria geométrica existen dos conceptos fundamentales: la
forma (shape), que es una propiedad geométrica de un objeto que permanece
después de remover los efectos de la escala, la rotacion y la traslacion (Kendall
1977; Bookstein 1996) y el tamafio, que esta definido por el tamafio del centroide,
gue constituye una estimacion geomeétrica de la dimension de un objeto en todas
las direcciones respecto a su centro de gravedad (Bookstein 1991). En la
morfometria geométrica es posible evaluar la forma y el tamafio por separado sin
perder informacion sobre la relacion entre ellos debido a que son caracteristicas

biolégicas que estan intimamente ligadas (Zelditch et al. 2004).

Los analisis de morfometria geométrica utilizan dos conceptos para los analisis, uno
es la homologia bioldgica y el otro es la localizacibn geométrica. La primera hace
referencia a la correspondencia biolégica de determinadas estructuras o partes

entre individuos (Bookstein 1986), mientras que la localizacion geométrica se refiere
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a la configuracion espacial en dos o tres dimensiones de estas estructuras o partes
(Klingerberg y Monteiro 2005). Por ultimo, permite obtener una forma promedio que
representa a todos los miembros de cada poblacion lo que ayuda a realizar
comparaciones y observar en las rejillas las deformaciones de cada estructura (Toro
et al. 2010).

2.5 Morfometria geométrica de roedores en México
La morfometria geométrica es una herramienta que actualmente se utiliza en

estudios con roedores en diferentes areas de estudio. Para la taxonomia ha sido de
gran utilidad para encontrar patrones de variacion intraespecificos en la forma de
los craneos y mandibulas de las especies que no son detectables con medidas
lineales, lo cual contribuye al descubrimiento de especies cripticas dentro del orden
Rodentia (Yazdi et al. 2012; Astua et al. 2015, Martinez et al. 2016, Khemiri et al.
2016, Alhajeri et al. 2021).

En México se han realizado estudios donde se hace uso de la morfometria
geomeétrica para determinar diferencias entre grupos, poblaciones o especies de
ratones. Por ejemplo, Mayares (2012), la utiliz6 para estimar la variacion en
Reithrodontomys sumichrasti, confirmando que existe variacion entre algunas de
sus poblaciones, la cual reflejaba parcialmente los agrupamientos obtenidos con
datos moleculares. En su trabajo se fortalece la propuesta de que las muestras del

sureste mexicano deben reconocerse como otra especie.

Otro ejemplo es el estudio de Nava-Garcia (2016), quien evalud la sisteméatica de
Reinthrodontomys megalotis a partir de marcadores moleculares y morfométricos.
Con métodos de morfometria geométrica y analisis multivariados determiné que
existe poca variacion morfolégica en la forma del craneo y la mandibula. Ademas,
sefial6é que la vista ventral del craneo es la estructura 6sea que mejor recupera las
relaciones filogenéticas y, por lo tanto, coincide con la historia evolutiva de la

especie.
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También se ha hecho uso de la morfometria geométrica para describir la variacion
entre especies, como en el estudio de Vallejo et al. (2017), en el analizaron los
patrones de variacion morfolégica y diferenciacion en craneo y mandibula entre y
dentro de las especies del género Megadontomys. En este trabajo se reconocieron
tres morfotipos en el género, que coinciden con la delimitacion de las tres especies
descritas. Particularmente, se reportaron diferencias en la forma de craneos y
mandibulas entre las especies, siendo M. cryophilus y M. thomasi los mas
divergentes. Ademas, se reconocid la existencia de dos grupos dentro de M.
thomasi, lo que respalda su reconocimiento como unidades significativas evolutivas

sugeridas previamente con datos moleculares (Vallejo y Gonzélez-Cdzatl 2012).

Ademas, esta técnica ha servido, en conjunto con la evidencia molecular, para el
descubrimiento de especies cripticas dentro del género Peromyscus, como lo
hicieron Bradley et al. (2014), quienes, con evidencia morfométrica, cariotipica y
molecular indicaron que los especimenes de la region de la Sierra Madre Occidental

de Nayarit de P. boylii representan una especie no descrita de Peromyscus.

2.6 Modelado de nicho ecoldgico
El modelado de nicho ecolégico es una herramienta comiunmente utilizada para

caracterizar los requerimientos ambientales de las especies e identificar las areas
geograficas adecuadas para su distribucion potencial utilizando algoritmos
matematicos, lo cual permite explorar la divergencia ecoldgica y geogréfica entre
poblaciones o especies (Warren et al. 2008; Anderson 2012). Ha sido ampliamente
usado para inferir sobre los limites de especies, los mecanismos de especiacion y
el conservadurismo de nicho ecolégico (Raxworthy et al. 2007; Peterson etal. 2011,
Tocchio et al. 2014).

Durante las ultimas dos décadas, este tipo de andlisis se ha fortalecido a partir del
desarrollo de tecnologias informaticas enfocadas en el desarrollo de algoritmos,

software y paqueterias de acceso (Mota-Vargas et al. 2019).
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Para entender la base teorica del su funcionamiento, Soberén y Peterson (2005)
desarrollaron un esquema conocido como el “diagrama BAM”, el cual se fundamenta
en la interseccion de tres subconjuntos o factores en la geografia (Fig.5). El primer
factor, el circulo A representa a las condiciones abidticas, el circulo B a las
condiciones bidticas, y el circulo M es el area de accesibilidad geogréfica para la
especie. El area donde se interceptan los tres factores pertenece al area
tedricamente ocupada por la especie (Go). Por otro lado, el area de interseccion
entre las condiciones biéticas y abidticas adecuadas, pero no accesible para la
especie, corresponde con un area de potencial invasiéon (Gi), mientras que la suma
de Goy Gi corresponde con la distribucion potencial de la especie o Gp (Fig. 5). Por
lo que, el modelado de nicho ecolégico tiene como propoésito la estimacién de Gp
de tal manera que, estos modelos podrian predecir condiciones ambientalmente
optimas, incluyendo donde se encuentra la especie, mas las regiones que
histéricamente no han sido accesibles, pero que potencialmente podria ocupar la

especie (Soberdén y Peterson, 2005).

G

M

Figura 5. Diagrama BAM que representa las condiciones bi6ticas (B), abitticas (A) y de
accesibilidad o movimiento (M) para las especies y que determinan sus distribuciones

geograficas. Tomado de Soberdn y Peterson (2005).
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2.7 Modelado de nicho ecoldgico en la taxonomia
El modelado de nicho ecolégico se ha utilizado como herramienta para resolver

problemas taxondémicos de diferentes grupos de organismos como Martinez-
Gordillo et al. (2010), quienes utilizaron un algoritmo genético para la producciéon de
conjuntos de reglas (GARP) para modelar el nicho ecolégico como un medio de
inferir la divergencia ecoldgica en poblaciones alopétricas de roedores mexicanos
para los cuales la identidad taxondémica era incierta. Entre esas especies se
encontraban dos del género Peromyscus, incluida P. furvus, de los cuales
agruparon sus poblaciones en tres grupos (norte, centro y sur) y sus resultados
respaldaron la conclusion de que el grupo del norte tiene un nicho diferente de las
unidades restantes. Asimismo, las poblaciones mas al sur también mostraron una

diferenciacion ecoldgica significativa.

Otro ejemplo, es el trabajo de Zhang et al. (2014) quienes modelaron el nicho
ecoldgico de las subespecies de geckos tokay de Asia: Gecko gecko geckoy G. g.
azhari, para obtener informacién adicional sobre la distincion taxonémica de estas
dos entidades. Detectaron una significativa diferenciacion de nicho entre ambas
subespecies, lo que contribuyo a la informacion genética y morfologica, que sugiere

gue deben de considerarse como dos especies distintas.

Minoli et al. (2014) evaluaron la precision de los analisis morfomeétricos tradicionales
y de modelado de nicho ecoldgico mas comunes, para detectar diferencias entre
cinco especies de lagartos de la Patagonia del complejo de especies Liolaemus
fitzingerii. Basandose en sus resultados, apoyan parcialmente la hipétesis de que
las especies pueden diferenciarse mediante analisis morfométricos clasicos,
ademas, encontraron un fuerte apoyo a la hipotesis de que estos taxones pueden

diferenciarse a través de sus nichos climaticos.

Aunque comparar los nichos ecoldgicos de las especies por medio de una prueba
de identidad de nicho ha sido de gran utilidad para poner a prueba hipétesis sobre
el estado taxondmico de las especies basadas en otro tipo de evidencias (Debandi
et al. 2012; Blair et al. 2013; Zhang et al. 2014; Pelletier et al. 2015). También es

posible utilizar el modelado de nicho para detectar posibles barreras geograficas
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que podria jugar un papel importante en el mantenimiento de poblaciones aisladas

y, por lo tanto, su diferenciacion fenotipica y genética (Wright 1943; Slatkin 1987,
Bohonak 1999).

Si los modelos de nicho son transferidos a escenarios climaticos pasados (e.g. a
través de los ciclos glaciales-interglaciales del Cuaternario), es posible inferir la
posible historia de conectividad, fragmentacion y aislamiento de las poblaciones
(Guevara, 2019), lo cual es importante para evaluar el estado taxonémico de las

especies.

Actualmente, existen trabajos en que hacen uso de paleodistribuciones por medio
del modelado de nicho para analizar el papel de los cambios en la distribucién
potencial de las especies a través del tiempo en su diferenciacion y delimitacion
(Cheny Lou 2019, Leon-Tapia 2021; Ledn-Tapia et al. 2021).

3.- JUSTIFICACION
La delimitacion taxondmica de las poblaciones de Peromyscus furvus ha sido

problematica a lo largo de su historia taxondémica. Los recientes andlisis
filogenéticos han sefialado la existencia de especies cripticas dentro de la especie,
por lo que resulta importante utilizar un enfoque de taxonomia integrativa (Dayrat
2005). Asi, se espera generar, informacion taxonémica sélida y estable que pueda
contribuir a la conservacion de P. furvus, la cual aunque no esta en una categoria
de riesgo, presenta una insuficiencia de datos (Castro-Arellano y Vazquez 2019) y
el Gobierno Mexicano no la incluye en ninguna categoria de amenaza
(SEMARNAT 2002; 2010). Ademas, P. furvus (sensu lato) se distribuye en uno de
los ecosistemas mas vulnerables y amenazados del pais, el bosque mesofilo de
montafia (Sanchez-Ramos y Dirzo 2014). Bajo el concepto de la taxonomia
integrativa (Dayrat 2005), en este trabajo se utilizaran herramientas modernas de
morfometria y modelado de nicho ecolégico, asi como una mayor cantidad de datos
obtenidos en los Ultimos afios, para determinar si alguna de las subespecies de P.

furvus sensu lato (P. f. latirostris, P. f. angustirostris y P. f. furvus) y la poblacion de
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Puerto de la Soledad se diferencian en su morfologia ademas de detectar cambios
en su distribucion potencial a traves del tiempo.
4.- OBJETIVOS
4.1 Objetivo general
Evaluar la delimitacién taxonémica de las subespecies de P. furvus sensu lato y la
poblacion de Puerto de la Soledad mediante el uso de morfometria geométrica y
modelado de nicho ecologico.
4.2 Objetivos especificos

e Evaluar la variacion en forma del craneo y la mandibula entre P. f. furvus, P.
f. angustifostris y los individuos de Puerto de la Soledad con técnicas de
morfometria geometrica.

e Detectar posibles barreras geograficas en la distribucion de P. furvus sensu
lato, mediante la estimacidn de su distribucion potencial en el presente y en
el Ultimo Maximo Glacial.

5.- HIPOTESIS

Si los grupos comparados representan especies cripticas se vera reflejado en

aislamiento geografico prolongado, ademas, mostrara diferencias significativas en

la forma de su craneo y mandibula.

6.-METODOLOGIA

6.1 Revision de material bioldgico y datos de colecta

Se realiz6 una busqueda en la base de datos del Sistema Nacional de Informacion

sobre Biodiversidad de México (SNIB) y de la Global Biodiversity Information Facility

(GBIF), de ejemplares de las poblaciones de la distribucion total de P. furvus en

colecciones cientificas (Anexo 1). Los especimenes empleados en los analisis
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morfométricos se encuentran depositados en la Coleccion de Mamiferos del Centro

de Investigacion en Biodiversidad y Conservacion (CMC) de la Universidad
Autonoma del Estado de Morelos y en la Coleccién Nacional de Mamiferos (CNMA)

de la Universidad Nacional Autbnoma de México (UNAM).

Como grupos de comparacién, se tomaron en cuenta los cuatro grupos genéticos
que utilizaron Cruz-Gémez et al. (2021), los cuales incluyen a las subespecies de
P. furvus sensu lato: P. f. latirostris, P. f. angustirostris y P. f. furvus, ademas de la

poblacion de Puerto de la Soledad, Oaxaca.

6.2 Analisis de Morfometria Geométrica
Se tomaron fotografias de la vista ventral del craneo y lateral de la mandibula, ya

gue estudios previos con roedores han demostrado que el analisis de estas
estructuras permite detectar variacion intraespecifica, incluso a escala
microgeografica (Sans-Fuentes et al. 2009). Ademas, este método permite
visualizar graficamente las diferencias individuales o grupales, asi como las
variaciones presentes dentro de una poblaciéon (Rohlf y Marcus 1993). Se
consideraron individuos adultos con la finalidad de evitar variaciones ontogénicas
gue puedan influir en la forma (Monteiro y Reis 1999), los cuales fueron identificados

por la presencia y grado de desgaste del tercer molar (Hooper 1957).

Sobre las fotografias se digitalizaron 20 puntos anatémicos de referencia
(landmarks) en la vista ventral del craneo y 11 puntos en vista lateral de la
mandibula. La posicion de cada marca fue elegida consultando trabajos previos que
trabajaron con especies del género Peromyscus (Lorenzo 2015; Nava 2016), bajo
el supuesto de que estos puntos son homologos entre individuos (Zeldich et al.
2004). Asumiendo que el craneo y la mandibula son estructuras que presentan
simetria bilateral, solo se colocaron marcas en un lado de la estructura. En dichas
estructuras también se colocaron semimarcas (semilandmarks) para tener una
mejor cobertura de su forma. Las semimarcas son una serie de puntos que se
ubican a lo largo de una curva donde no hay puntos anatémicos de referencia
discretos (Bookstein 1997) (Figuras 6y 7, tablas 1 y 2).
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Las marcas y semimarcas se digitalizaron con los programas TPSdig, previo a este
paso se digitalizan peines y abanicos con el programa MakeFan8 (Sheets 2014).
Una vez hecho lo anterior, se realizé un andlisis de superposicion de Procrustes
Generalizado y se deslizaron las semimarcas con el método de distancias
Procrustes para obtener las coordenadas procrustes y el tamafio del centroide en el
moédulo CoordGen8 (Sheets 2014) y en Tpsrelw32 (Rolph 2019). Ademas de un
andlisis de regresion en MorphoJ (Klingenberg 2011) para determinar si el tamafio

del craneo influye en la forma del mismo.

Figura 6. Configuracion de marcas y semimarcas para la vista ventral del craneo.
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Tabla 1. Descripcion de las marcas y semimarcas de la configuracién para la vista ventral

del craneo.

1. Extremo anterior del nasal

2. Base de los incisivos

3. Extremo anterior del foramen incisivo
4-6. Semimarcas del foramen incisivo

7. Extremo posterior del foramen incisivo
8. Extremos exteriores de las suturas premaxilar-maxilar
9. Margen entre el maxilar y el cigomatico
10-16. Semimarcas del arco zigomatico
17. Extremo posterior del arco cigomatico
18. Punto mas anterior de la fila molar

19. Unién entre el 1° molar y el 2° molar
20. Union entre el 2° molar y el 3° molar
21. Proceso pterigoideo externo

22. Margen posterior del palatino

23. Huesecillo de la fosa mesopterigoidea
24. Extremo del basiesfenoides

25. Basiesfenoides

26. Bula timpanica

27. Borde superior del foramen magnum
28. Extremo anterior del foramen magnum
29.Extremo posterior del foramen magnum

Figura 7. Configuracion de marcas y semimarcas para la vista lateral de la mandibula.
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Tabla 2. Descripcién de las marcas y semimarcas de la configuraciéon para la vista lateral
de la mandibula.

1. Margen ventral de la apertura del alveolo de los incisivos
8. Extremo caudal del proceso angular

11. Margen posterior del condilo mandibular

12. Margen anterior del condilo mandibular

13. Punto de maxima curvatura interna del proceso coronoide
14. Proceso coronoide

17. Borde anterior del tercer molar

18. Borde anterior del segundo molar

19. Borde anterior del primer molar

20.Sobre la base de los molares y el diastema

21. Margen dorsal de la apertura del alveolo de los incisivos
2-7,15-16. Semimarcas

Una vez realizada la Superposicion Procrustes y el deslizamiento de las
semimarcas, se evaluo el dimorfismo sexual respecto a la forma con una prueba F
de Goodall mediante el programa Twogroups8 (Sheets, 2014). Posteriormente, se
llevé a cabo un Analisis de Componentes Principales (ACP) con el programa
PCAGen8 (Sheets, 2014). El ACP construye variables que pueden usarse para
describir y ordenar la variacion entre individuos dentro de una muestra. Finalmente,
se realiz6 un Andlisis de Variables Canonicas (AVC), para esto se hizo una
reduccion de variables debido a que el nUmero de individuos por grupo es menor
gue el numero de variables morfométricas. Esta reduccion de variables implico
utilizar los primeros 15 componentes principales del craneo y 9 de la mandibula, en
el programa CVAGen8 (Sheets 2014).

Como grupos a priori para el AVC se utilizaron los individuos de las subespecies P.
f. angustirostris, P. f. furvus y los individuos de Puerto de la Soledad, Oaxaca. Por
falta de ejemplares, no se pudo incluir a la subespecie P. f. latirostris. En ambos
analisis se generaron rejillas de deformacién mediante la funcién de Thin-plate

Spline, exageradas a 2, para observar mejor el cambio en la forma de las estructuras
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analizadas en cada extremo de los ejes respecto a la configuracidbn consenso
(Bookstein 1991).

Posteriormente, se realizaron dos andlisis de varianza por estructura, el primero
para estimar si hay diferencias en la forma entre los grupos y el segundo para
estimar si hay diferencias del tamafo del centroide entre los grupos, estos analisis
se hicieron con los paquetes Geomorph version 4.03 (Adams et al. 2022) de la
plataforma estadistica R 4.1.3 (R Core Team 2022). Finalmente se hicieron pruebas
de F de Goodall mediante el programa Twogroups8 (Sheets 2014) para comparar

la forma de los tres grupos comparandolos de forma pareada.

6.3 Analisis de Nicho Ecologico
La estimacion del nicho ecoldgico se realizo con el método de maxima entropia en

el programa Maxent v. 3.4.0, que consiste en encontrar la distribucion de
probabilidad de la maxima entropia (la distribucidon mas extendida o cercana a la
uniforme), sujeta a restricciones impuestas por la informacién disponible con
respecto a la distribucién observada de las especies y las condiciones ambientales
en el area de estudio (Elith et al. 2006; Phillips et al. 2006; Pearson et al. 2007).

Para la obtencion de los modelos, se tomaron como puntos de presencia las
coordenadas de sitios de recolecta de los ejemplares examinados en las
colecciones cientificas consultadas. Se utilizaron las mismas poblaciones de sus
analisis filogenéticos y se agregaron las mas cercanas a éstas para ampliar el

numero de muestra por cada unidad (Fig.8)
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Figura 8. Poblaciones de Peromyscus furvus (Anexo 1) que se utilizaron para el modelado

de nicho ecoldgico agrupadas en cuatro grupos. Fuente: Elaboracion propia.

Una vez obtenidos los datos de presencia de P. furvus, con un total de 115 registros,
se redujo el niumero de puntos para evitar el sesgo de muestreo eliminando aquellas
localidades que tuvieran cercania de 10 km o menos, quedando un total de 45
registros. Este procedimiento se realiz6 con el paquete SPTHIN en R (Aiello-

Lammens et al. 2019).

Después, se delimito el area de estudio a un margen de 0.5 grados UTM que abarca
todos los registros por medio de un buffer (Figura 9). A partir de esta area se

obtuvieron 30,000 puntos de trasfondo con coordenadas.
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Figura 9. Delimitacion del area de estudio a partir de un buffer alrededor de los puntos de
presencia de Peromyscus furvus después del adelgazamiento de los datos. Fuente:

Elaboracion propia.

Ademas, como predictores de distribucion se utilizaron 6 variables bioclimaticas de
la base de datos de Worldclim2 (Fick y Hijmans 2017): BIO 01(temperatura media
anual), BIO 05 (temperatura maxima del mes mas calido), BIO 06 (temperatura
minima del mes mas frio), BIO 12 (precipitacion anual), BIO 13 (precipitacion del
mes mas humedo), BIO 14 (precipitacion del mes mas seco). La seleccion de dichas
variables fue debido que se ha demostrado que son ecoldégicamente informativas
para especies de bosques nublados de montafia (Guevara et al. 2018). Estas
variables bioclimaticas se trabajaron con una resolucion de 30 segundos (=1 km?).
También se descargaron las mismas variables para el Ultimo Maximo Glacial a una

resoluciéon de 2.5 minutos.
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Posteriormente, se utiliz el coeficiente de correlacion de Pearson para eliminar a

las variables bioclimaticas correlacionadas para evitar el problema de la
multicolinealidad entre variables (Mota-Vargas et al., 2019). El andlisis de
correlacibn mostré que, de las 6 variables biocliméticas, 4 estaban altamente
correlacionadas (>0.8): BIO1, BIO5, BIO12 y BIO13. Por lo tanto, sélo se utilizaron
la BIO5 (temperatura maxima del mes mas célido), BIO6 (temperatura minima del
mes mas frio) y BIO14 (precipitacion del mes méas seco). Una vez elegidas las
variables bioclimaticas, estos valores se agregaron a los puntos de presencias y de
trasfondo para los andlisis posteriores. Estos procedimientos se hicieron con el
programa ArcGIS 10.8 (ESRI, 2020).

Como analisis exploratorio para comparar entre los grupos, se obtuvo un diagrama
de tres dimensiones para visualizar la dispersion en los valores de las variables

climaticas para todos los puntos de presencia.

Se estimaron 15 modelos con diferentes combinaciones de clases de entidades y
multiplicadores de regularizacion con el paquete ENMeval en R (Muscarella et al.
2014). Se eligié el modelo con el delta AICc mas bajo (Informacidn de Akaike Criterio

corregido para tamafos de muestra pequefios).

Para obtener la distribucion potencial de P.furvus durante el Ultimo Méaximo Glacial,
se utilizaron dos estimaciones de Modelos de Circulacion Global (GCM): el Modelo
del Sistema Climatico Comunitario (CCSM3; Collins et al. 2006) y el Modelo
Interdisciplinario para Investigacion sobre el clima (MIROC-ESM; Hasumi y Emori
2004). Las curvas de respuesta fueron extrapoladas usando el método sin
restricciéon. Por ultimo, se convirtio la salida de los modelos a una prediccion binaria
de areas adecuadas (0 = inadecuado; 1 = adecuado) (Guevara 2018; Guevara y
Sanchez-Cordero 2018) utilizando la igualdad de sensibilidad y especificidad del

entrenamiento para evaluar las tasas de omision (Liu et al. 2005).
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7.- RESULTADOS
7.1 Morfometria geométrica
Se fotografiaron un total 172 craneos y 204 mandibulas, agrupadas en tres grupos.
El primero que representa a la subespecie P. f. angustirostris con 45 craneos y 43
mandibulas; el segundo a P. f. furvus con 83 craneos y 52 mandibulas y el tercero
a Puerto de la Soledad, Oaxaca con 42 craneos y 95 mandibulas.
Dimorfismo sexual
La prueba F de Goodall para la vista ventral del craneo y la mandibula indicé que
no hay diferencias significativas entre hembras y machos (Craneo: F= 0.8, df= 54,
9288, P=0.84, distancia entre medias: 0.0039; Mandibula: F= 1.36, df= 38, 7752,
p=0.06, distancia entre medias: 0.0098). Por lo tanto, ambos sexos se trabajaron
conjuntamente en los analisis posteriores.
Andlisis de regresion
Los analisis de regresion para la vista ventral y lateral de la mandibula por grupos
mostraron que hay un efecto significativo del tamafio en la forma en casi todos los
grupos. Sin embargo, este efecto representa menos del 10% por grupo (Tabla 3),
por lo tanto, se descarta un efecto alométrico en la muestra analizada.
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Tabla 3. Resultados de los analisis de regresion (forma vs tamafio) dentro de cada los
grupos.

GRUPO p r
O P.f.
% angustirostris 0.23 0.06473
‘é P. f. furvus 0.001** 0.08379
© Puerto de la

Soledad 0.001** 0.05494
< P.f
a angustirostris 0.001* 0.09189
a P. f. furvus 0.003** 0.06356
p
< Puerto de la
= Soledad 0.001** | 0.04982
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Anélisis de componentes principales

En la vista ventral del craneo, el componente principal 1 (PC1) explica el 15.06% de
la variacion total, en tanto que el componente 2 (PC2) explica el 10.76%. Un total
de 15 componentes principales explican el 80% de la variacién explicada. La grafica
de dispersion de los datos ejemplifica como se ordenan los individuos en relacién a
estos dos componentes. La Figura 10 muestra los patrones de variacion
correspondiente para cada componente, asi como las rejillas de deformacién para

cada extremo de los ejes respecto a la configuracion consenso.

En las rejillas de deformacién los vectores con mayor desplazamiento fueron los
gue se encuentran en la region posterior del craneo y en menor grado en la parte

anterior, principalmente en el foramen magnum y en los nasales.

0.04-

0.02-

® P.fangustirostris
W Pfifurvus
® Puerto de la Soledad

0.00

PC210.76%

PC1 15.06%

Figura 10. Grafica de PCA de la vista ventral del craneo de Peromyscus furvus. Se
muestran las rejillas de deformacién con 2 grados de exageracién para cada extremo de

los ejes de los primeros dos componentes principales.
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En la vista lateral de la mandibula, el componente principal 1 (PC1) explica el
30.85% de la variacion total, en tanto que el componente principal 2 (PC2) explica
el 14.20%. Un total de 9 componentes principales explican el 80% de la variacion
explicada. La grafica de dispersion de los datos ejemplifica como se ordenan los
individuos en relacién a estos dos componentes. La Figura 11 muestra los patrones
de variacion correspondiente para cada componente, asi como las gradillas de

deformacion para cada extremo de los ejes respecto a la configuracién consenso.

En las gradillas de deformacién, los vectores con mayor desplazamiento fueron los
gue se encuentran en los extremos del proceso coronoide y angular de la

mandibula.

]
I 2 )

® Pfangustirostris

PC2 14.20%

B Pffurvus
¢ Puertodela
Soledad

._HLA;F

-0.10- T

-0.10 -0.05 0.00
PC1 30.85%

Figura 11. Grafica de PCA de la mandibula de Peromyscus furvus. Se muestran las
rejillas de deformacion con 2 grados de exageracion para cada extremo de los ejes de los

primeros dos componentes principales.
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Andlisis de variables candnicas
Los resultados obtenidos con el CVA para la vista ventral del craneo indicaron dos
variables candnicas identificadas: CV1: A= 0.5433, P=<0.001; CV2: A=0.7979y P=
< 0.001 y un porcentaje de asignacion del 65.6% (Anexo 2). En la gréafica de la
Figura 12, se puede observar que P. f. angustirostris y Puerto de la Soledad se

separan, mientras que P. f. furvus se traslapa con los dos anteriores.

Las gradillas de deformacion para los dos extremos de los ejes del CV1 y CV2
muestra un mayor desplazamiento en la regidén posterior y media del craneo,
principalmente en el foramen magnum y el arco cigomatico. Las gradillas donde se
observan mas deformaciones estan en el primer, tercer y cuarto cuadrante. La
gradilla del primer cuadrante, en donde se encuentran la mayoria de los individuos
de P. f. angustirostris, se observa que el arco cigomatico esta mas abierto hacia
afuera, el espacio entre la placa cigomatica y el maxilar es mas delgado y el foramen
magnum esta mas reducido. Por otro lado, en los cuadrantes tres y cuatro se puede
observar la forma de la mayoria de P. f. furvus los cuales tienen un arco cigomatico

mas abierto hacia adentro y un foramen magnum mas amplio.
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-8~ P fangustirostris

-& P ffurvus

Figura 12. Grafica de CV de la vista ventral del craneo de los tres grupos comparados. Se
muestran las gradillas de deformacién con 2 grados de exageracion para cada extremo de

los ejes de las dos variables candnicas.

En la vista lateral de la mandibula, los resultados obtenidos con el CVA indicaron
dos variables candnicas: CV1: A= 0.5022, P=< 0.001; CV2: A= 0.8832 y P=< 0.001
con un porcentaje de asignacion del 64.6% (Anexo 2). En la gréafica de la Figura 13,
se puede observar como los tres grupos se separan ligeramente, aunque hay ciertas
zonas en donde se traslapan. La gradilla de deformacion para los dos extremos de
los ejes del CV1y CV2 muestran un mayor desplazamiento en el proceso coronoide
y en el proceso angular de la mandibula. Las rejillas donde se observan mas
deformaciones estan en el primer y tercer cuadrante. En el primer cuadrante esta
una gran parte de los individuos de Puerto de la Soledad y se observa que el

extremo del proceso coronoide se dobla un ligeramente hacia adentro. Mientras
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que, en el tercer cuadrante, donde esta la mayoria de P. f. angustirostris, la forma

del proceso coronoide se extiende hacia afuera

—8— P.fangustirostris

o~
> 0.000
O - Pffurvus

—+— Puerto de la
Soledad

L AHLLT

i Shagsy
{ -Hﬂ_r‘-

‘ ‘}L:‘. 4 _

Figura 13. Grafica de CV de la vista lateral de la mandibula de los tres grupos
comparados. Se muestran las gradillas de deformacion con 2 grados de exageracion para

cada extremo de los ejes de las dos variables candnicas.
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Los resultados de los analisis de varianza mostraron si hay diferencias en la forma del

craneo y de la mandibula entre grupos, lo mismo ocurre con el tamafio del centroide

(Tablas 4y 5).

Tabla 4. Resultados del analisis de varianza de la forma de las estructuras (distancias

gl

Grupos 2
Error 169
Total 172

gl

Grupos 2
Error 201
Total 204

SS
0.005207
0.135667
0.140874

SS
0.02449
0.45652
0.48101

Procrustes).
FORMA
Vista ventral del craneo
CM r2 F Z p
0.00260345 0.03696 3.2431 4.7772 0.001**
0.00080277 0.96304

Vista ventral de la Mandibula

CM r2 F Z p
0.0122441 0.05091 5.3909 5.887 0.001**
0.0022713 0.94909

Tabla 5. Resultados del analisis de varianza del tamarfio del centroide las estructuras.

gl

Grupos 2
Error 168
Total 172

gl

Grupos 2
Error 201
Total 204

SS
434516
5270681
5705197

SS
996965
5378729
6375694

CENTROIDE
Vista ventral del craneo
CM r2 F Z p
217258 0.07616 6.925 2.8843 0.002**
31373 0.92384

Vista lateral de la mandibula

CM r2 F Z p
498482 0.15637 18.628 4.7692 0.001**
26760 0.84363
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Las pruebas F de Goodall comparando por pares a los tres grupos, indican que la forma
de las estructuras de ninglin grupo es parecida entre ellos (Tabla 6).
Tabla 6. Resultados de la prueba F de Goodall comparando a los grupos de forma
pareada.
Vista del crdneo
F gl p
P. f. angustirostris vs P. 2.06 54.00, 3996.00 <0.0001***
f. furvus
P. f. angustirostris vs 4.7 54.00, 6264.00 <0.0001***
Puerto de la Soledad
P. f. furvus vs Puerto de 7.51 54.00, 8208.00 <0.0001***
la Soledad
Vista lateral de la mandibula
F gl p
P. f. angustirostris vs P. 2.85 38.00, 3496.00 <0.0001***
f. furvus
P. f. angustirostris vs 6.2 38.00, 6612.00 <0.0001***
Puerto de la Soledad
P. f. furvus vs Puerto de 6.2 38.00, 6612.00 <0.0001***
la Soledad
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7.2 Modelos de nicho ecoldgico

El analisis exploratorio mostré que los valores de las variables climéaticas donde
habitan P. f. latiroatris y Puerto de la Soledad se diferencian entre ellos, en cambio,
los valores de P. f. angustirostris y P. f. furvus se traslapan ligeramente con los
otros. Ademas, P. f. latirostris habita en &reas con mayor temperatura y humedad

que el resto (Fig.14).

EL I P. f. latirostris

% ® P_f angustirostris
- ¢ B P 7 furvus

30 4 ¢ ®e at ® Puerto de la Soledad

s [ L

BIOS . i g

T Pt

|
0 %

BIO14 BIO6

Figura 14. Grafica de dispersion en tres dimensiones de las variables climaticas (BIO5,

BIO6, BIO14) de la distribucion potencial de Peromyscus furvus (sensu lato).

De los 15 modelos que se generaron, se seleccion6 el modelo LQ1 como el modelo
idéneo por tener el valor de delta AICc mas bajo (0), lo cual indica que no hay
diferencia en la puntuacién AIC entre el mejor modelo y el modelo que se compara
(Warren y Seifert 2011). También se midi6 el valor del area bajo la curva (AUC,
por sus siglas en inglés) de la caracteristica operativa del receptor (ROC) como una
medida de la capacidad para discriminar areas adecuadas frente a no adecuadas,

el cual fue de 0.846 por lo que se considera un buen modelo (>0.5) .
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Cuando este modelo es proyectado a la actualidad, muestra que las partes medias
y altas de la Sierra Madre Oriental (de color rojo y naranja) tienen las condiciones

ambientales mas favorables para P. furvus (sensu lato) (Fig.15)

A Pfla nm‘sb

3\

® Piangustirostis .
W Pirunus

Peromyscus furvus

e High 1

18°N+ -

® Puerto de ia Soledad

100 50 0 100 Km

Figura 15. Modelo de la distribucién potencial actual de P. furvus, los colores indican la

idoneidad del modelo, desde el valor mas bajo 0 (azul) hasta el mas alto (rojo).

Por otro lado, al comparar la distribucion potencial de P. furvus sensu lato actual y
durante el UMG se puede observar que, en ambos modelos (MIROC y CCSM), la
distribucion potencial de la especie era mas amplia que en el presente, llegando
incluso a las costas del Golfo de México. Ademas, la distribucion en el UMG no era
continua, ya que se pueden observar ciertas partes fragmentadas que se podria
interpretar como barreras. En la parte norte, la subespecie P. f. latirostris esta
separada de P. f. angustirostris y en la parte sur, la poblacion de Puerto de la

Soledad (Sierra Mazateca) esta separada de P. f. furvus (Figs. 16 y 17).
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Figura 16. Distribucién potencial actual y durante el UMG de Peromyscus furvus sensu lato de

acuerdo con el Modelo del Sistema Climéatico Comunitario (CCSM).
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Figura 17. Distribucién potencial actual y durante el UMG de Peromyscus furvus sensu lato de

acuerdo con el Modelo Interdisciplinario para Investigacion sobre el clima (MIROC).
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8.- DISCUSION
La morfometria geométrica demostré6 ser una herramienta Gtil para detectar

variacion morfolégica en el craneo y mandibula de los grupos analizados. En el caso
de la vista ventral del craneo, las gradillas de deformacién del andlisis de variables
canonicas sefialan que la mayor variacion se encuentra en los extremos del foramen
magnum, en la placa y arco cigomatico. En el caso de la mandibula, fue en el

proceso coronoide donde se observd mayor variacion.

En el caso del foramen magnum, al ser el area donde se inserta las primeras
vértebras, su variacion puede estar relacionada con la forma en la que los ratones
mueven la cabeza durante la locomocién y la captura de alimento (Dumont et al.
2016).

El arco cigomatico, por su parte, es una estructura de gran importancia en el craneo
de los mamiferos, debido a su intercepcion con diferentes unidades relacionadas
con funciones fisiolégicas como: las vias respiratorias, las orbitas y sobre todo con
la funcion masticatoria (Marquez et al. 2017). Son especialmente importantes los
arcos cigomaticos, pues forma la viga en donde se inserta el musculo macetero, el
cual es un importante abductor de la mandibula (Smith y Grosse 2016). También,
esta estructura ha sido de gran importancia para identificar diferencias que
contribuyen al reconocimiento de grupos taxonémicos (Dechow y Wang 2016). En
varios estudios de roedores se ha mostrado que la forma de esta estructura, puede
variar incluso dentro de una especie, debido a la influencia de diferentes variables
ambientales a las que estan expuestos (Monteiro et al. 2003; Carvalhaes et al. 2019;
Mizerovska, et al. 2019; Kang, et al. 2020).

En el dentario, regiones como el proceso coronoide, sitios de insercién de los
musculos temporal y macetero (indispensables para la masticacién), han mostrado
gue su forma suele ser mas variable al comparar mandibulas de un mismo grupo
taxondmico en roedores (Monteiro et al. 2003; Michaux et al. 2008; Alhajeri et al.
2020).
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Una de las explicaciones de la variacion en esta estructura es que se trata de una
respuesta a diferentes especializaciones de dietas (Anthwal et al. 2015), debido a
gue la disponibilidad de alimentos en diferentes ambientes puede conducir a
diferencias morfolégicas en la mandibula entre poblaciones de la misma especie,
es decir, a traves de la plasticidad fenotipica (West y King 2018).

En ambas estructuras se detectaron sutiles diferencias entre los grupos, sin
embargo, se ha sefialado que la vista ventral del craneo tiene una mayor sefal
taxonomica y filogenética debido a su relacion con la funcién auditiva, soporte de la
cabeza, puntos de origen de los musculos masticatorios entre otros, que
proporcionan diferentes lineas de evidencia de sus relaciones filogenéticas (Camul
y Polly 2005).

Lo anterior podria explicar la razén de que en las graficas de variables canonicas
de la forma de la mandibula los grupos no se diferencian tanto como en la vista
ventral del craneo (Figuras 12 y 13). Esto debido a que la mandibula tiene una sefal
filogenética menor que el craneo y es mas propensa a la variacion ecofenotipica, es
decir, es una estructura cuya forma esta influenciada por el ambiente. Otros autores
han sefialado que la forma de la mandibula puede adaptarse a la dieta de los
roedores, favoreciendo su funcion biomecanica (Renaud y Auffray 2010; Anderson
et al. 2014; Krystufek et al. 2019).

Los resultados de los andlisis inferenciales de la forma y tamafio del centroide de
las estructuras apoyan el reconocimiento de P. f. furvus, P. f. angustirostris y a la
poblacién de Puerto de la Soledad (Sierra Mazateca) como especies diferentes. Sin
embargo, es necesario analizar las poblaciones de P. f. latirostris para tener un
panorama completo de la variacion morfolégica a lo largo de la distribucion y asi
poder detectar con mayor confianza a todas las posibles especies cripticas dentro

de P. furvus.

Por otro lado, modelar el nicho ecoldgico de P. furvus (sensu lato) en el presente y
en el Ultimo Maximo Glacial (UGM) resulté de gran apoyo para tomar decisiones
sobre la taxonomia de las poblaciones de P. furvus teniendo como base una

filogenia, andlisis morfométricos y el analisis de nicho de P. furvus de Martinez-
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Gordillo et al. (2010) Esta herramienta ya se ha utlizado en otros estudios

taxonémicos para poder delimitar especies y para la explicacion de mecanismos de
especiacion (Raxworthy et al. 2007, Martinez-Gordillo et al. 2010, Zhang et al. 2014,
Tocchio et al. 2014).

En el modelo de nicho ecoldgico y la distribucion geogréfica potencial actual de
Peroysmus furvus se puede observar que el area con las mejores condiciones
ambientales para la especie es el sistema montafioso de la Sierra Madre Oriental,
el cual es el que esta siendo ocupado por las tres subespecies de Peromyscus
furvus (Figura 15). Algunas barreras geogréficas que se observan a lo largo de esta
provincia son, en la parte del norte, el rio Moctezuma en el oriente del estado de
Querétaro y los rios Amajac y Claro en el estado de Hidalgo, por otro lado, en el sur,
el rio Blanco que separa esta provincia con la Sierra Mazateca. Estas corresponden
con barreras para otras especies de roedores de la familia Cricetidae (Guevara y

Sanchez-Cordero 2018; Ledn-Paniagua y Guevara 2019).

Al transferir el modelo de nicho al Ultimo Maximo Glacial, de acuerdo con las dos
simulaciones utilizadas, la distribucién potencial de P. furvus también estaba en el
sistema montafioso de la Sierra Madre Oriental, pero mas expandida que en el

presente, llegando incluso a las costas del Golfo de México.

Diferentes autores han sefialado que, durante el UMG, las especies de los bosques
mesofilos de montafia, se desplazaron hacia altitudes mas bajas en respuesta a las
condiciones frias y aridas de este periodo, buscando condiciones mas humedas
(Toledo 1982; Lessa et al. 2003; Ramirez-Barahona y Eguiarte 2013; Ornelas 2019)
Ademas, Guevara (2020), indicé que este desplazamiento no fue sélo altitudinal,
sino que también las especies se movieron longitudinal y latitudinalmente hacia
laderas mas humedas, como las que se encuentran cerca del mar, lo cual coincide
con la distribucién al pasado de P. furvus obtenida en el presente trabajo que llega

cerca de las costas de Veracruz.

Teniendo en cuenta estos antecedentes, ademas de los previos estudios de
modelado de nicho con especies de mamiferos que se distribuyen en el bosque

mesofilo con la misma distribucién de P. furvus (Guevara y Sanchez-Cordero 2018;
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Ledn-Paniagua y Guevara 2019), se podria plantear la posibilidad que, durante el
UMG, las poblaciones de P. furvus sensu lato tuvieron mayor contacto al
desplazarse hacia abajo y a las laderas costeras, hasta que las condiciones
ambientales cambiaron cuando comenzé este periodo interglaciar y las poblaciones
se separaron, ademas de la aparicién de posibles barreras que impidi6 el flujo de

genes entre poblaciones.

En la distribucién potencial actual, se observan posibles barreras entre los grupos
que no se observan durante el UMG. P. f. latirostris, esta separado de P. f.
angustirostris por los tres rios y cafiones de Moctezuma, Amajac y Claro. También,
Puerto de la Soledad, de la Sierra Mazateca, esta separado del resto por el rio
Blanco (Figura 18). Estos rios se han interpretado como barreras de otras especies
de mamiferos como las musarafias de orejas pequefas (género Cryptotis) y los
ratones arboreos (género Habromys) que tienen una distribucion en el bosque
mesofilo de montafia parecido a P. furvus (Guevara 'y Sanchez-Cordero 2018; Leon-
Paniagua y Guevara 2019); en ambos trabajos se sefialo que dichas barreras
jugaron un papel importante en la divergencia de linajes entre las poblaciones. Por
lo tanto, la aparicion de dichas barreras durante este periodo interglacial pudo haber
impedido el contacto entre las poblaciones de P. furvus, lo que derivo en que estos

grupos comenzaran a diferenciarse genética y morfolégicamente.
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Figura 18. Posibles barreras en la distribucién potencial actual de P. furvus

En las filogenias de Harris et al. (2000) y Avila-Valle et al. (2011), los autores
coinciden en que el clado que incluyen a las poblaciones del norte, que representan
a P. f. latirostris, se debe considerar como una especie diferente. Si bien este grupo
no pudo incluirse en el analisis morfométrico, al modelar la distribucion potencial
actual de P. furvus, se observa que este grupo esta separado de P. f. angustirostris
y P. f. furvus (Figuras 16 y 17) y tiene una distancia genética K2P de 4.2% respecto
a los otros grupos (Cruz-Gomez et al.2021). Por lo tanto, se esperaria una diferencia
morfométrica significativa al resto de los grupos como lo muestra el modelado de
nicho (Martinez-Gordillo et al. 2010) y los analisis filogenéticos (Harris et al. 2000;
Avila-Valle et al. 2011; Cruz-Gomez et al. 2021) provocados posiblemente por

cambios en su distribuciéon potencial a través del tiempo.
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Para los individuos de Puerto de la Soledad (Sierra Mazateca) , la cual fue un

registro reciente para P. furvus, la morfometria mostré que su craneo y mandibula
si se diferencian de P. f. angustirostris y de P. f. furvus. Ademas, su distribucion
potencial actual muestra que el Rio Blanco podria ser una barrera entre sus
poblaciones con respecto a las de P. f. furvus. Estos resultados son congruentes a
los andlisis filogenéticos en donde la distancia genética de Tamura y Nei (1993),
obtenida de Puerto de la Soledad es de 7.1 % (Harris et al. 2000) y 7.5 % de
distancia genética K2P (Kimura 1980) (Cruz-Gomez et al. 2021).

De acuerdo con el criterio de Baker y Bradley (2006) una distancia genética de 2KP
en el gen mitocondrial Cytb entre 2.8 y 10.8% es lo suficientemente alto para
considerar una especie criptica, sin embargo, también hacen hincapié de que estos
datos deben ser apoyados con otro tipo de evidencia. En Cruz- GOmez et al. (2021),
la poblacion de Puerto de la Soledad y P. f. latirostris obtuvieron distancias K2P de
7.5y 4.2 %, respectivamente, que junto con los resultados de la morfometria
geométrica y del modelado de nicho ecologico de Martinez-Gordillo et al. 2010 y

este trabajo apoyan el reconocimiento de dos linajes diferentes P. furvus.

En cuanto a P. f. angustirostris y P. f. furvus, la distribucion potencial actual y
pasada, muestran que no existe ninguna barrera geografica evidente que impida el
flujo de genes. Por otro lado, al compararlos a través de la morfometria geométrica,
la prueba F de Goodall indica que si son diferentes (Tablas 4 y 5). Esto coincide con
la interpretacion de las filogenias reportadas para P. furvus, que, aunque si
encuentran cierta separacion entre estos grupos, no es tan evidente como con

Puerto de la Soledad y con P. f. latirostris.

Por lo tanto, en este trabajo, la morfometria geométrica y el modelado de nicho en
el presente y en el UMG apoyan la separacion de las poblaciones de la Sierra
Mazateca como una especie diferente de P. furvus. Para P. f. latirostris, aunque no
se pudo incluir en el andlisis morfométrico, el modelado la presente muestra una
discontinuidad en su distribucion potencial que no existia en el pasado, lo que
sugiere la separacion de esta poblacion del resto solo durante eventos interglaciales

como el actual. Por dltimo, la morfometria geométrica apoya la separacion de P. f.
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angustirostris y P. f. furvus, pero el modelado de nicho y los mapas de distribucién
potencial no sugieren aislamiento geogréfico prolongado. Es importante considerar
otros tipos de escenarios climaticos posibles del UMG y diferente resolucién

espacial para conocer si estos hallazgos se mantienen (Guevara et al. 2018).

8.- CONCLUSION
e Este trabajo apoya con datos morfométricos el reconocimiento de P. f.

angustirostris, P. f. furvus y la poblacién de Puerto de la Soledad de la Sierra
Mazateca como especies diferentes.

e La mayor variacion en el craneo de los grupos analizados se localiza en el
hueso cigomatico, el foramen magnum y en el proceso coronoide de la
mandibula.

e El modelado de nicho ecoldgico permitio observar la distribucion potencial de
P. furvus durante el UMG el cual era mas extenso que en el presente.

e Se detectaron posibles barreras que separan a P. f. latirostris y la poblacién
de Puerto de la Soledad del resto de las poblaciones lo cual explicaria que

estos dos sean genéticamente mas diferentes del resto.

9.- PERSPECTIVAS
Se espera poder incluir a la subespecie P. f. latirostris a los analisis morfométricos

para compararlo con los otros grupos y tener los resultados morfométricos
completos de P. furvus sensu lato, ademas de incluir pruebas de sefial filogenética

en la forma del craneo de los grupos.
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Anexo 1. Poblaciones de P. furvus registradas en colecciones cientificas. Rojo: se
utilizaron craneos y mandibulas, azul: s6lo se usaron mandibulas, verde: so6lo se usaron
crdneos, negro: no se incluyeron en los analisis morfométricos.

NUMERO DE

GRUPO ESTADO MUNICIPIO LOCALIDAD X Y INDIVIDUOS COLECCION
1 San Luis Potosi Xilitla 1 Km N Apetzco -99.009 | 21.403 1 ENCB Coleccion Mastozoologica
1 San Luis Potosi Xilitla 10 KmMN Apetzco  (-99.009 | 21.493 1 ENCB Coleccion Mastozoologica
11TKmS, 8 Kmw
1 San Luis Potosi Matiapa Xilitia -98.931| 21.289 31 UAMI Coleccion de Mamiferos
eKmMNe UAMI Universidad Autanoma
1 San Luis Potosi Tamazunchale Tamazunchale -98.774 | 21.279 11 Metropolitana, Unidad Iztapalapa
1 San Luis Potosi Tamazunc hale & KmNw Xilitla -98.863 | 2119 6 ENCB Coleccion Mastozooldgica
Apetzco, 05 KmN, 2 UAMI Universidad Autonoma
1 San Luis Potosi Kilitia Km W Xilitia -99.026 | 21.393 4 Metropolitana, Unidad Iztapalapa
1 San Luis Potosi Kilitia Apetsco 0901 | 21.393 2 KUBI Mammalogy Collection
LSU Louisiana State University,
1 San Luis Potosi Xilitla Miramar Grande | -99.032 | 21.381 2 Museum of Natural Science
3.5 Rd Mi 5w UMMZ University of Michigan, Museum
1 San Luis Potosi Kilitia Xilitia,740m -99.021 | 21.363 1 of Zoology
LSU Louisiana State University,
1 San Luis Potosi Xilitla Grande Miramar |-99.032 | 21.381 22 Museum of Natural Science
UMMZ University of Michigan, Museum
1 San Luis Potosi Xilitla Xilitla -99.007 | 21.386 1 of Zoology
Las Pozas, 1 KmN
1 San Luis Potosi Tamazunchale Xilitla -96.808 | 21.183 1 ENCB Coleccion Mastozoologica
LSU Louisiana State University,
1 San Luis Potosi Xilitla 6 Mi W Of Ahuacatlan|-99.138 | 21.321 3 Museum of Natural Science
1 Querétaro Landa De Matamoros El Pemoche -00.109 | 21.164 10 MZFC Coleccion Mastozoologica
Santa Ines S, 2.5 Km
1 Querétaro Landa De Matamoros Nw -00.126 | 21.178 16 MZFC Coleccion Mastozoologica
3.5 Km Nw CNMA Coleccion Nacional de
2 Hidalgo Tlanchinol Tlanchinol -58.679 | 21.013 2 Mamiferos
3.8 KmNne CNMA Coleccion Nacional de
2 Hidalgo Tlanchinol Tlanchinol -98.645 | 21.02 1 Mamiferos
CNMA Coleccion Nacional de
2 Hidalgo Tlanchinol 5.3 Km E Tlanchinol | -98.627 | 20.987 9 Mamiferos
21 Km Ne Metepec CMC Coleccién de Mamiferos del
2 Hidalge Tenange De Deria (Por Carretera) -98.24 | 20.315 15 ciByC
Rio Chifién, 9.7 Km
AguaBlancaDe Ene Crucero Los CMC Coleccién de Mamiferos del
2 Hidalgo lturbide Tules,Camino A |-98.385 | 20.401 17 CIByC
Agua BlancaDe 5 Km Ene Crucero CMC Coleccion de Mamiferos del
2 Hidalgo lturbide Los Tules, Camino |-98.365 | 20.383 8 CIByC
05Km S, 6 KmwW UAMI Universidad Auténoma
2 Hidalgo Tlanchinol Otongo -98.681 | 20.964 8 Metropolitana, Unidad |ztapalapa
TKm S, 3.5 Km W UAMI Universidad Auténoma
2 Hidalgo Lolofla Otongo -96.732 | 20.971 5 Metropolitana, Unidad Itapalapa
TKm S, 6 Km W UAMI Universidad Auténoma
2 Hidalgo Tlanchinol Otongo -96.706 | 20.965 12 Metropolitana, Unidad Itapalapa
12KmS, 84KmE
2 Hidalgo Zacualiipan De Angeles Zacualtipan -08.569 | 20.649 8 ENCB Coleccion Mastozoologica
Tepehuacan De UAMI Universidad Autdnoma
2 Hidalgo Guermero 1.5 Km N Chilijapan |-98.878 | 21.019 6 Metropolitana, Unidad Iztapalapa
2KmN UAMI Universidad Autanoma
2 Hidalgo Chapulhuacan Chapulhuacan  |-98 896 | 21.179 4 Meftropolitana, Unidad Iztapalapa
2 Hidalgo Xochicoatan 2KmN Xochicoatian |-98.678 | 20.79% 11 ENCB Coleccion Mastozoologica
2KmN, 2KmW San
2 Hidalgo SanBartolo Tutotepec | Barolo Tuloltepec | -98.254 | 20.486 3 ENCB Coleccion Mastozoologica
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Tepehuacan De 3 Km N Tepehuacan UAMI Universidad Auténoma
2 Hidalgo Guerrero de Guerrero -98.849 | 2104 2 Meftropolitana, Unidad I2tapalapa
3 KmS Santa Ana UAMI Universidad A uténoma
2 Hidalgo Chapulhuacan De Allende -98.995 | 21.117 5 Meftropolitana, Unidad |zapalapa
35KmSe UAMI Universidad A uténoma
2 Hidalgo Xochicoatlan Tianguistengo -98.626 | 20.806 2 Metropolitana, Unidad I2apalapa
CNMA Coleccion Nacional de
2 Hidalgo Tlanchinol 3.7 KmE Tlanchinol [-98.623 | 20.988 1 Mamiferos
Tepehuacan De 4 Km N Tepehuacan UAMI Universidad Auténoma
2 Hidalgo Guerrero de Guerrero -98.841 | 21.019 3 Mefropolitana, Unidad |Z2apalapa
4KmN, 15KmE UAMI Universidad Autonoma
2 Hidalgo Tlanchinol Tlanchinol -98.645 | 21.021 2 Mefropolitana, Unidad Izapalapa
2 Hidalgo Tlanchinol 4 KmMNe Tlanchinol |-98.648 | 21.033 22 ENCB Coleccion Mastozoologica
Cabanas 0.6 Km
2 Hidalgo Tenango De Doria Rumbo A 5 De Mayo |-98.238 | 20.334 13 MZFC Coleccion Mastozoologica
Huazalingo 10 Km
2 Hidalgo Huejutla De Reyes Nw -98.519 | 21.036 6 MZFC Coleccion Mastozoologica
2 Hidalgo Tenango De Doria El Cino -98.247 | 20.336 10 MZFC Coleccion Mastozooldgica
2 Hidalgo Tenango De Doria El Potrero -98.232 | 20.321 24 MZFC Coleccion Mastozooldgica
2 Hidalgo Chapulhuacan Jamos -08.888 | 21.184 1 MZFC Coleccion Mastozoologica
2 Hidalgo Tenango De Doria El Texmal -98.266 | 20.341 2 MZFC Coleccion Mastozooldgica
UMMZ University of Michigan, Museum
2 Hidalgo Metepec Metepec -98.321 | 20237 1 of Zoology
2 Hidalgo Tenango De Doria Rancho 'El Gosco' |-98.238 | 20.329 3 MZFC Coleccion Mastozooldgica
San Bartolo
2 Hidalgo San Bartolo Tutotepec Tutotepec -98.201 | 20.408 6 MZFC Coleccion Mastozooldgica
2 Hidalgo Tlanchinol Tanchinol 9864 | 20997 27 TTU Texas Tech University
San Agustin
2 Hidalgo Metzguititan 12 Km S Zacualtipan |-98 653 | 20.535 1 TTU Texas Tech University
2 Hidalgo Tlanchinol Tehuetlan -98.629 | 21.007 14 TTU Texas Tech University
2 Hidalgo Zacuaktipan De Angeles | 4 KmN Zacuatipan |-98.603 | 20644 8 TTU Texas Tech University
2mi Se Huayacocta UMMZ University of Michigan, Museum
2 Veracnuz Huayacocotlia {Hwy 51)6500ft |-98.498 | 20.525 4 of Zoology
KUNHM Kansas University Natural
2 Veracnuz Zacualpan Zacapualpan -98.349 | 20,432 6 History Museum, University of Kansas
UMMZ University of Michigan, Museum
2 Veracnuz Huayacocotla Huayacoctla (Carr.51)|-98.475 | 20.542 4 of Zoology
8 KmN UAMI Universidad Autonoma
2 Puebla Huauchinango Huauchinango -98.066 | 2024 2 Mefropolitana, Unidad |Z2apalapa
8 KmN UAMI Universidad Autonoma
2 Puebla Zacatlan Huauchinango 9805 | 20.034 6 Meftropolitana, Unidad I#apalapa
2 Puebla Xicotepec El Salto -98.011 | 20.261 7 MZFC Coleccion Mastozooldgica
Huachinango, 5.44
2 Puebla Huauchinango Km Sw -98.088 | 20.159 9 ENCB Coleccion Mastozooldgica
Huachinango; 3 Km
2 Puebla Juan Galindo N, 3KmE -98.023 | 20.204 3 ENCB Coleccion Mastozoologica
CMC Coleccién de Mamiferos del
3 Veracruz Xico Matlalapa. -97.079 | 19.472 13 CiByC
ElRinconcito, 2 Km
IxhuacanDe Los Al Sur Desde CMC Coleccion de Mamiferos del
3 Veracruz Reyes Conasupo PorlLa |-97.119 | 19.345 11 CiByC
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GRUPO ESTADO MUNICIPIO LOCALIDAD X Y INDV IDUOS COLECCION
34Km SwDela
Desviacién A
Mazatepec CMC Coleccién de Mamiferos del
3 Veracruz Acajete (Camretera Xalapa- |-97.018 | 19.559 38 CiByC
UAMI Universidad Autonoma
3 Puebla Honey 02KmNHoney |-98213]| 20242 3 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autbnoma
3 Puebla Honey 1 KmE Honey -98.208 | 20.245 2 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autbnoma
3 Puebla Chichiquila 1 Km SwHuascaleca | -97.09 | 19.233 4 Metropolitana, Unidad |zapalapa
1.5KmN UAMI Universidad Autdnoma
3 Puebla Tlacuilotepec Tlacuilotepec -98.067 | 20.326 4 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autbnoma
3 Puebla Coyomeapan 1.5 Km Se Quimixtlan| -97.088 | 18.254 13 Metropolitana, Unidad |zapalapa
3 Km Ne San Juan UAMI Universidad Autbnoma
3 Puebla Hueytamalco Acateno 9735 | 19883 3 Metropolitana, Unidad |zapalapa
3 Km Nw San Juan UAMI Universidad Autonoma
3 Puebla Teziutlan Acateno -97.358 | 19.888 2 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autdnoma
3 Puebla Pahuatlan 4 Km Ne Pahuatlan |-98.133 | 20.324 3 Metropolitana, Unidad |zapalapa
Coyomeapan La So d f DS
55KmN UAMI Universidad Autbnoma
3 Puebla Zacapoaxtla Zacapoaxtla 9759 | 19917 2 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autbnoma
3 Puebla Teziutlan 9 Km Ne Tezuitlan |-97.328 | 19.869 2 Metropolitana, Unidad |zapalapa
Apulco, 55 KmN UAMI Universidad Autdnoma
3 Puebla Zacapoaxta Zacapoaxtla 4759 (19917 6 Metropolitana, Unidad |zapalapa
7.3mi By Road Sw UMM Z University of Michigan, Museum
3 Puebla Huauchinango Huauchinango,6800ft | -98.119 | 20.123 32 of Zoology
UMM Z University of Michigan, Museum
3 Puebla Zacapoaxtla Zacapoaxtla -97588 | 19.872 1 of Zoology
1 Km W khuacan De UAMI Universidad Auténoma
3 Veracruz I¥huacan De Los Reyes Los Reyes 97.13 | 19.354 13 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autbnoma
3 Veracruz MNaolinco 1 KmW Noalinco |-96.889 | 19.659 3 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autdnoma
3 Veracruz Tlacolulan 1 KmWTlacolulan |-96958 | 19.667 13 Metropolitana, Unidad |zapalapa
1.5 KmSe UAMI Universidad Autbnoma
3 Veracruz Banderilla Banderillas 9691 | 19576 5] Metropolitana, Unidad |zapalapa
2KmN, 2 KmW UAMI Universidad Autdnoma
3 Veracruz Jilotepec Jilotepec -96.958 | 19.641 5 Metropolitana, Unidad |zapalapa
2 Km Nw Ixhuacan De UAMI Universidad Autbnoma
3 Veracruz Ixhuacan De Los Reyes Los Reyes -97.101 | 19.342 23 Metropolitana, Unidad |zapalapa
JKmN,35KmE UAMI Universidad Autdnoma
3 Veracruz Coscomatepec Coscomatepec  |-97.031 | 19101 25 Metropolitana, Unidad |zapalapa
3 Km Ne San Juan UAMI Universidad Autbnoma
3 Veracruz Atzalan Acateno 97217 | 199 8 Metropolitana, Unidad |zapalapa
J.5KmS2KmE UAMI Universidad Autbnoma
3 Veracruz Coscomatepec Coscomatepec -97.029 | 19.038 3 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autonoma
3 Veracruz Jilotepec 4 KmN Jilotepec  |-96919| 196 3 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autdnoma
3 Veracruz MNaolinco 4 KmMN Naolinco |-96.881 | 19.696 5 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autbnoma
3 Veracruz Huatusco 5 KmMN Huatusco  |-96.959 | 19.181 2 Metropolitana, Unidad |zapalapa
5KmN, 3KmE UAMI Universidad Autdnoma
3 Veracnz Landero Y Coss Naolinco -96.851 | 19.715 1 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autonoma
3 Veracruz Jalacingo 5 Km Sw Tlapacoyan |-97.233 | 19.917 12 Metropolitana, Unidad |zapalapa
55KmN,6 KmE UAMI Universidad Autdnoma
3 Veracruz Coscomatepec Coscomatepec  |-97.026 | 19.094 13 Metropolitana, Unidad |zapalapa
UAMI Universidad Autbnoma
3 Veracruz Banderilla 8 KmSwNaolinco [-96935| 1986 16 Metropolitana, Unidad |zapalapa
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UAMI Universidad Autdnoma
3 Veracruz Perote Valsequillo -97.154 | 19.592 2 Metro politana, Unidad |zapalapa
Matlalapa, Cerro De CMC Coleccidn de Mamiferos del
3 Veracruz Xico LaCruz -97.078 ] 19.475 8 CByC
1.9Km AIN De Las CMC Coleccion de Mamiferos del
3 Veracruz Huatus co Caradas(Eco -96.983 | 19.188 5 CIByC
Agua Bendita Hacia
Buena Vista A250 M CMC Coleccidn de Mamiferos del
3 Veracruz bhuacan De Los Reyes | AlEste Del Camino. [-97.099 | 19.351 8 CByC
Alto Lucero De Gutierrez| 4 KmMN, 7.5 KmW
3 Veracruz Barrios Actopan -96.688 | 19.539 4 ENCB Coleccidn Mastozooldgica
MVZ-UCB Museum of Verte brate
Zoology, University of California,
3 Veracruz Xalapa Kalapa -96.909 | 19.538 5 Berkeley
NIMNH-SI National Museum of Natural
3 Veracruz Xalapa Kalapa -96.928 | 19.541 17 History, Smithsonian Institution
KUMNHM Kansas University Natural
3 Veracruz Xico Xico -97.028 ] 19.421 42 History Museum, University of Kansas
Bernardo, 1 Mile
3 Veracruz Calcahualco Calcahualca -97.085] 19121 3 CAS-MAM Mammalogy Collection
KUMNHM Kansas University Matural
3 Veracruz Banderilla xalapa, 5 KmN -96.928 | 19.585 7 History Museum, University of Kansas
Teopantitla, 1.5 KmE
3 Veracruz Calcahualco Atotonilco 97172 1915 5 ENCB Coleccidn Mastozooldgica
3 Veracruz Catemaco Tabanca -95.003 | 18.379 2 TTU Texas Tech University
Teotitlan DeFlores (1.5 Km § Puerto De CNMA Coleccion Nacional de
4 Qaxaca Magon La Soledad -96.998 | 18.152 27 Mamiferos
Teotitlan De Flores (3 Km Nw Puerto De CNMA Coleccion Nacional de
4 Oaxaca Magon La Soledad -97.02 | 18.185 13 Mamiferos
Camino A San
Teotitlan De Flores Bernardino, 1 Km CNMA Coleccion Nacional de
4 Daxaca Magon Se Puerto Dela |-96991]| 18.159 i Mamiferos
Teotitlan De Flores Puerto DelLa CNMA Coleccion Nacional de
4 Qaxaca Magon Soledad -96.998 | 18.166 10 Mamiferos
Teotitlan De Flores Puerto DelLa CNMA Colecciéon Nacional de
4 Oaxaca Magon Soledad 97.008 | 18.175 29 Mamiferos
Teotitlan De Flores 0.5 KmCarmretera CNMA Coleccion Nacional de
4 Daxaca Magon Puerto Dela -96.996 | 18.161 i Mamiferos
Camino A San
Teotitlan De Flores Bernardino, 1 Km CNMA Coleccion Nacional de
4 Oaxaca Magon Se Puerto Dela [-96.991| 18.159 T Mamiferos
Teotitlan De Flores 1.5 KmCametera CNMA Colecciéon Nacional de
4 Oaxaca Magon Puerto DelLa 97.001 | 18.154 8 Mamiferos
25KmN,1KmELa UAMI Universidad Autdnoma
4 Oaxaca Santiago Comate pec Esperanza -96.39 | 17.587 52 Metro politana, Unidad |zapalapa
TeotitanDe Flares Puerto De La
4 Oaxaca Magon Soledad -96.998 | 18.166 3 DAXMA Coleccion Mastozoldgica
TeotitanDe Flores Puerto De La
4 Oaxaca Magon Soledad -96.983 | 18.153 27 MZFC Coleccién Mastozooldgica
TeotitanDe Flores
4 Oaxaca Magon Puerto Soledad  |-97.008 | 18.158 6 MZFC Coleccidn Mastozooldgica
5KmS, 3KmWLa UAMI Universidad Autdnoma
4 Oaxaca Santiago Comatepec Esperanza -96405 | 17.594 25 Metro politana, Unidad |z#apalapa
EKmS, 3KmWLa UAMI Universidad Autdnoma
4 Oaxaca Santiago Comate pec Esperanza -96.405 | 17.594 17 Metro politana, Unidad |zapalapa
Teotitlan De Flores 2 Km Carretera CNMA Coleccion Nacional de
4 Qaxaca Magon Puerto Dela 97.003 ] 18.151 3 Mamiferos
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Anexo 2. Porcentajes de asignacion entre grupos basado en las puntuaciones de las
variables candnicas.

CRANEO P.f.
angustirostris
P.f. 63.33%
angustirostris
P. f. furvus 18.50%
Puerto de la 15.30%
Soledad, Sierra
Mazateca
MANDIBULA P.f.
angustirostris
P.f. 78.90%

angustirostris

P. f. furvus 30%
Puerto de la 11.45%
Soledad, Sierra
Mazateca

P. f. furvus

21.20%

66.60%

4.70%

P. f. furvus

13.10%

50%

11.45%

Puerto de la
Soledad, Sierra
Mazateca

15.50%

14.93%

80%

Puerto de la
Soledad, Sierra
Mazateca

8.00%

20%

77.10%
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Como integrante de la Comision Revisora y después de haber evaluado la tesis titulada
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