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EVALUACIÓN GENÉTICA Y MORFOMÉTRICA DE Peromyscus furvus Y Handleyomys 

chapmani DE LA SIERRA DE OTONTEPEC, VERACRUZ 

 
RESUMEN 

Peromyscus furvus y Handleyomys chapmani son roedores de la familia Cricetidae, conocidos 

por sus amplias distribuciones fragmentadas en la provincia biogeográfica de la Sierra Madre 

Oriental (SMOr). Recientemente se reportó la presencia de estas especies en una discontinuidad 

fisiogeográfica de esta provincia en el estado de Veracruz; la Sierra de Otontepec (SO). Debido 

al aislamiento geográfico de la SO, se analizó el grado de diferenciación de estas poblaciones y 

para cada una de estas especies con respecto a las poblaciones de la SMOr. Para ello se 

estimaron los patrones de variación morfométrica y genética de las poblaciones de P. furvus y H. 

chapmani de ambas zonas, y se determinó su grado de divergencia para sugerir conclusiones 

taxonómicas de las poblaciones de la SO. Para evaluar las diferencias fenéticas y genéticas entre 

las poblaciones, se emplearon técnicas de morfometría tradicional y geométrica, y análisis de 

secuencias de ADN mitocondrial, respectivamente. En la MT, se realizaron diferentes análisis 

estadísticos con el uso de 25 variables lineales. En cuanto a la MG, se utilizaron tres vistas del 

cráneo y a partir de las variables de forma y tamaño del centroide se realizaron análisis 

estadísticos y comparaciones pareadas. En los análisis genéticos, se evaluó la variación 

haplotípica y nucleotídica, y se emplearon los métodos de Máxima Verosimilitud e Inferencia 

Bayesiana para obtener las filogenias de cada especie usando el gen Citocromo b. En adición, 

se utilizó el método de delimitación de especies mPTP, además de calcular las distancias 

genéticas entre los clados obtenidos en las filogenias de cada especie. Los resultados sugieren 

para la MT y la MG, diferencias significativas con respecto a la forma del cráneo de las 

poblaciones de P. furvus y de H. chapmani de la SMOr, de su contraparte de la SO. Por otro lado, 

los análisis con datos moleculares (árboles filogenéticos, delimitación de especies y distancias 

genéticas) mostraron una alta similitud genética entre las poblaciones de H. chapmani de ambas 

sierras, en tanto, P. furvus de la SO mostró mayor similitud con la subespecie P. f. angustirostris, 

localizada en la región central de la SMOr. Los resultados de los análisis de datos morfológicos y 

genéticos sugieren que las poblaciones de H. chapmani y P. furvus de la SO son conspecíficas 

con sus iguales de la SMOr. 
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1. INTRODUCCIÓN 
 
La sistemática es la disciplina biológica dedicada al estudio de la diversidad de los seres vivos 

(Mayr, 1982) y de los patrones evolutivos que expresan el aparente orden jerárquico de la 

naturaleza (Eldredge y Cracraft, 1980). Históricamente los datos sobre el número de especies 

han aumentado el conocimiento sistemático; sin embargo, uno de los principales motivos por el 

que aún no se tiene un inventario completo de la biodiversidad es que algunas áreas de 

distribución son de difícil acceso y se dificulta la recolecta de especímenes. De igual forma, la 

existencia de especies que son difíciles de distinguir morfológicamente (especies crípticas; 

Bickford et al., 2007) dificulta el completar la descripción de toda la biodiversidad (González-

Cózatl et al., 2009).  

En los primeros trabajos de sistemática, las comparaciones entre taxones se hicieron a partir de 

caracteres morfológicos cualitativos y, posteriormente se adicionaron los caracteres cuantitativos 

(morfométricos). En la actualidad, además de los análisis morfométricos y morfológicos, se 

emplean análisis de caracteres moleculares, los cuales han permitido hacer aproximaciones más 

puntuales en la detección de especies (Ávila-Valle et al., 2005). En ese sentido, estos análisis en 

conjunto acercan a la sistemática a descubrir, identificar y clasificar a la biodiversidad de una 

manera más precisa, e incluso algunos estudios apoyan la existencia de congruencia entre la 

diferenciación molecular y la morfológica (Omland, 1997; Polly, 2001; Pavan y Marroig, 2016).  

Un grupo altamente diverso es el de los mamíferos, con aproximadamente 6,495 especies 

actuales (Burgin et al., 2018). Dentro de ellos, el orden Rodentia es de los más diversos, 

representando en la región Neotropical a más del 50% de los mamíferos (Patton et al., 2015). En 

América, las ratas y ratones están incluidos principalmente en las familias Cricetidae y 

Heteromyidae. La primera, cuyos integrantes son conocidos como ratones silvestres del Nuevo 

Mundo (Wilson y Reeder, 2005) presenta la mayor diversidad ya que contiene aproximadamente 

792 especies (Burgin et al., 2018), de las cuales 142 (23 géneros) se encuentran en México 

(Ramírez-Pulido et al., 2014). 
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En México, una de las regiones con mayor diversidad de ratones cricétidos es la Sierra Madre 

Oriental (SMOr), un área de orografía accidentada que domina el noreste mexicano y en donde 

se encuentran bosques mesófilos de montaña, que corresponden a uno de los ecosistemas más 

vulnerables (BMM; Luna-Vega et al., 2001). Este tipo de hábitat se caracteriza por poseer factores 

abióticos muy representativos, por su alta biodiversidad y número de endemismos, así como por 

su distribución actualmente fragmentada (Rzedowsky, 1981; 1996). Estas características la 

convierten en un área de particular interés para realizar estudios filogenéticos de las especies 

que lo habitan, en especial de las que son exclusivas de este, como es el caso de los roedores 

cricétidos Peromyscus furvus (Allen y Chapman, 1897) y Handleyomys chapmani (Thomas, 

1898). 

Recientes observaciones y recolectas de campo, han demostrado la presencia de estas dos 

especies en la Sierra de Otontepec (SO), Veracruz (Dra. D. Martínez, comunicación personal, 03 

noviembre de 2020). Esta formación montañosa, representa una porción aislada al este de la 

SMOr y se localiza hacia la región norte de Veracruz en la vertiente del Golfo de México 

(Domínguez-Barradas et al., 2015). Los registros geológicos acerca de la formación de esta 

estructura geográfica durante la conformación de la SMOr son escasos, lo cual es una limitante 

para conocer la historia biogeográfica de esta zona (Eguíluz et al., 2000). Esto ha afectado al 

poco conocimiento sobre el estado actual de las especies distribuidas en dicha región, en especial 

de los mamíferos (González-Christen et al., 2012).  

En el presente trabajo se analiza el grado de diferenciación debido al aislamiento geográfico de 

las poblaciones de P. furvus y H. chapmani distribuidas en la SMOr y la SO, mediante la 

evaluación de su variación morfométrica y genética. Para ello, se emplean métodos de análisis 

de datos morfométricos craneales (tradicionales y geométricos) y de secuencias de ADN. En 

adición, con los resultados obtenidos, se hacen sugerencias taxonómicas y de relaciones 

evolutivas sobre las poblaciones de ambas especies en la SO. Esta información ayudará a 

proponer estrategias de conservación enfocadas en la fauna de esta área. 
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2. MARCO TEÓRICO 

2.1. Sierra Madre Oriental y Sierra de Otontepec, Veracruz. 

La SMOr constituye una región de relieve montañoso y de estratos complejos ubicados al noreste 

de México; la cual abarca 22,015,066 ha (Cervantes et al.,1990), que representan el 11% de la 

superficie del país (Salinas, 2015). Es una de las regiones orográficas de tipo sedimentario marino 

más notables y biodiversas de México, compuesta de diferentes geoformas y rocas sedimentarias 

que han permitido el desarrollo de condiciones climatológicas variadas, que a su vez favorecen 

el desarrollo de diferentes ecosistemas y una amplia diversidad florística (Luna-Vega et al., 2004). 

Estudios como el de Halffter (1965), la postulan como uno de los corredores más importantes que 

vinculan las regiones Neotropical y Neártica, denominándola Área de Transición Centroamérica-

México. Estas montañas presentan un alto número de especies de amplia distribución en bosques 

tropicales y BMM (Salinas, 2015); esta gran biodiversidad se debe a su ubicación como barrera 

entre el mar y la altiplanicie (Luna-Vega et al., 2004). 

Dentro de esta sierra se encuentra La Reserva Ecológica “Sierra de Otontepec”, una porción 

aislada que se localiza al este de la SMOr y en el norte de Veracruz (Figura 1). Posee un 

ecosistema con enorme riqueza de flora y fauna, sin embargo, son escasos los reportes de su 

biodiversidad (Domínguez-Barradas et al., 2015). La superficie abarca 15,152 ha y cubre un 

gradiente altitudinal que va de los 350 a los 1,320 msnm, por lo que presenta condiciones 

ambientales variables que permiten el desarrollo de diferentes ecosistemas (Rodríguez-Luna et 

al., 2011). Por ejemplo, presenta un pequeño relicto de BMM, el cual ha sido impactado por las 

actividades humanas, aun cuando se reconoce como uno de los mejores conservados del estado 

de Veracruz (Castillo-Campos y Medina-Abreo, 1996; SEDESMA, 2007). A pesar de ello, todavía 

no se tiene considerado en la descripción de los BMM de México elaborada por CONABIO (2010). 

La riqueza faunística de la región está fuertemente asociada al tipo de vegetación y aunque este 

componente ha sido poco estudiado dentro de la reserva, el registro histórico sugiere la presencia 

de 505 especies de vertebrados, pertenecientes a tres grupos principales: 100 especies de 
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mamíferos, 350 de aves y 55 de reptiles (SEDESMA, 2007). Debido a esto, es importante realizar 

inventarios biológicos o actualizar los registros publicados para aportar información base sobre 

la diversidad y conservación de mamíferos terrestres de esta reserva ecológica. 

 

 

Figura 1. Localización de la Sierra Madre Oriental y la Reserva Ecológica “Sierra de Otontepec". 

 

2.2. Bosques mesófilos de montaña. 

Los BMM (Rzedowski, 1978) se localizan entre los 800 y 2,200 msnm (Challenger y Soberón, 

2008), debido a esta posición representan un tipo de vegetación intermedia entre la tropical y la 

templada (Meave et al., 1992; Challenger, 1998). La posición geográfica de este ecosistema, su 

aislamiento, orografía, tipo de vegetación, además de su historia geológica y climática, son 



 
6 

variables que favorecen al gran número de especies por unidad de superficie, y la endemicidad 

específica de varios grupos (Hamilton et al., 1995; Carleton et al., 2002; Villaseñor, 2010). Los 

roedores cricétidos están muy bien representados en estos bosques, con un total de 72 taxones, 

siendo el género Peromyscus el más diverso con 22 especies (Gual-Díaz y González-Medrano, 

2014); mientras que del género Handleyomys (Weksler et al., 2006), existen tres especies que 

conforman el grupo alfaroi (González-Ruiz et al., 2014).  

Hoy en día, los BMM se encuentran fragmentados en diversas regiones de México, formando 

islas que en ocasiones se encuentran separadas unas de otras por grandes distancias, en 

muchos casos infranqueables para las especies (González-Ruíz et al., 2014).  Este aislamiento 

ha brindado un escenario de segmentación de especies que en algún momento durante las 

glaciaciones pudieron tener una distribución continua y que en ocasiones representan especies 

crípticas (Sullivan et al., 2000; Hafner et al., 2005; González-Cózatl et al., 2009; Almendra et al., 

2014; 2018; Cruz-Gómez, 2018; Pérez, 2020). De esta manera, debido a que el flujo de genes 

entre poblaciones se interrumpe, se diferenciarán debido a las presiones de selección o por los 

cambios que se produzcan en el fenotipo y/o genotipo de los organismos, potenciando los 

procesos de especiación (Coyne y Orr, 2004; Nosil, 2008; Smith et al., 2014) y generando 

historias evolutivas complejas de gran interés para investigaciones (Hooper, 1952; Engstrom et 

al., 1981; Carleton et al., 2002; Arellano et al., 2005; León-Paniagua et al., 2007). 

 

2.3. Evaluación de la variación morfométrica. 

Históricamente, las clasificaciones taxonómicas de los organismos y los estudios evolutivos se 

han basado en descripciones morfológicas (Van Der Molen et al., 2007). El desarrollo de la teoría 

y los métodos morfométricos, han proporcionado herramientas para describir y comparar la 

variación geográfica y no geográfica de la biodiversidad (De Luna, 2020). Tradicionalmente, las 

aplicaciones de la morfometría en sistemática han sido con el objetivo de agrupar y distinguir 

fenéticamente grupos taxonómicos (Bezerra y Oliveira, 2010; Canto et al., 2017).  
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2.3.1. Morfométrica tradicional. 

La morfometría tradicional (MT) se basa en la evaluación de variables de distancias lineales entre 

puntos anatómicos, las cuales son tomadas directa o indirectamente de un organismo o 

estructura, y en algunos casos emplea ángulos, proporciones y áreas (Katzenberg, 2008). A partir 

de matrices de varianza - covarianza construidas con distancias convertidas a logaritmos 

naturales, hace combinaciones lineales de todas las variables, donde cada una de estas 

representa una porción de la variación original. Para estudiar estas variables, se aplican análisis 

estadísticos univariados y multivariados (Jaramillo y Dujardin, 2002). 

Hasta hace poco, este tipo de análisis morfométrico fue el más utilizado a nivel taxonómico (Rohlf, 

1990; Adams et al., 2004), sin embargo, se reconocen algunas problemáticas; la correlación entre 

las medidas lineales y el tamaño de los especímenes, no tener un método de corrección de 

tamaño, la pérdida de poder estadístico y la incapacidad de reproducir visualmente en dos o tres 

dimensiones el patrón de variación de la forma de los objetos (Bookstein, 1991). No obstante, su 

uso sigue siendo importante al menos para estudios de enfoque taxonómico, ya que las 

descripciones originales de las especies están basadas principalmente en la MT. 

 

2.3.2. Morfometría geométrica. 

Kendall (1977) sentó las bases de la metodología que dieron solución a los vacíos de la MT, 

definiendo a la forma como “toda información geométrica que resulta de retirar los efectos de la 

posición, escala y rotación”. Es así como los estudios morfométricos comenzaron a centrarse en 

la “forma de las estructuras” al adoptar nuevas técnicas adicionales, siendo el enfoque conocido 

como morfometría geométrica (MG; Villalobos-Leiva y Benítez, 2020). La MG cuantifica la 

variación morfométrica a través de la interacción entre la biología, la geometría y la estadística 

(Bookstein, 1996; Rohlf y Corti, 2000; Adams et al., 2004; Mitteroecker y Gunz, 2009). En ella, “la 

forma” no se describe en términos de sus dimensiones, sino de la relación espacial entre sus 

partes (Kendall, 1977; Bookstein, 1996; Toro-Ibacache et al., 2010; Zelditch y Swiderski, 2012). 
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La principal ventaja que tiene esta técnica radica en que las variables de forma y tamaño se 

pueden analizar de manera independiente, a partir del desplazamiento en el plano bidimensional 

(2D) o tridimensional (3D) de un conjunto de puntos o marcas morfométricas (Zelditch et al., 

2004). La relación espacial de las marcas se conserva a lo largo de todo el análisis, lo que permite 

“reconstruir” con tanta precisión como se desee la forma y el tamaño del espécimen estudiado 

(Mitteroecker y Gunz, 2009). Para la localización de estructuras homólogas, se utilizan 

principalmente dos variables; los contornos y los puntos anatómicos de referencia (PAR), que son 

loci anatómicos que no alteran su posición topológica relativamente a otros PAR y proveen una 

cobertura adecuada de la forma (Zeldicht et al., 2004). En ocasiones, las estructuras biológicas 

son superficies planas o lisas en las que es difícil establecer marcas o éstas no cubren totalmente 

la forma a analizar, para ello se utilizan semimarcas; puntos distribuidos uniformemente a lo largo 

de esta superficie (Bookstein, 1991).  

 

2.3.3. Variación morfométrica en roedores. 

En los estudios sobre variabilidad morfológica de los mamíferos, suele darse énfasis a cambios 

fenotípicos centrados en las estructuras esqueléticas, principalmente cráneo y mandíbula (Fornel 

et al., 2010), por lo que, el cráneo constituye un elemento de gran importancia para la filiación 

taxonómica (Parés-Casanova, 2014). 

Actualmente, los estudios sobre la variación morfométrica aplicados a la sistemática de roedores 

se centran en el análisis de cráneos a través de la MT y la MG. Son pocos los estudios que 

evalúan la variación intrapoblacional, tal es el caso de Arellano et al. (2012) quienes usaron 

técnicas morfométricas en 21 medidas externas para describir la variación y la alometría del 

crecimiento de Reithrodontomys mexicanus de la Sierra de Juárez, Oaxaca, a través del cráneo 

y esqueleto. Por el contrario, los estudios inter - poblacionales o inter - especies son más 

comunes, por ejemplo, el de Vallejo et al. (2017) quienes evaluaron los patrones de variación 

morfológica y de diferenciación en el cráneo y la mandíbula dentro y entre las especies del género 
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Megadontomys. En general, sus resultados fueron congruentes con el reconocimiento de tres 

morfotipos dentro del género, equivalentes a los clados definidos por secuencias de ADN del gen 

Citocromo b (Vallejo y González-Cózatl, 2012).  

Otro ejemplo es el de Lorenzo-Abundez (2015), en el cual utilizó técnicas de morfometría 

tradicional y geométrica para encontrar los caracteres morfométricos que permitieran diferenciar 

de manera operativa a las especies simpátricas Peromyscus levipes y P. melanophrys en el 

estado de Morelos, siendo la longitud total y longitud de la cola las medidas somáticas 

identificadas para este fin. De manera similar, López-Arriaga (2019) realizó análisis de 

morfometría tradicional y geométrica para describir el patrón de variación entre el cráneo de H. 

chapmani y H. guerrerensis, con el fin de estimar si existe congruencia entre los datos 

morfométricos y moleculares. Las conclusiones de su estudio coinciden con los resultados de 

análisis genéticos reportados por Almendra et al. (2014; 2018). 

 

2.4. Evaluación de la divergencia genética. 

Las poblaciones de la mayoría de las especies muestran cierta estructuración o diferenciación 

genética, como resultados de procesos históricos y la formación de barreras ambientales (Hewitt, 

2000). Desde la década de los 90’s y hasta la actualidad, los caracteres más usados para evaluar 

el grado de diferenciación o divergencia entre poblaciones o especies son las comparaciones de 

secuencias de ADN, siendo los genes mitocondriales los más utilizados en vertebrados (Nieto-

Montes de Oca y Llorente, 1994).  

El ADN mitocondrial (ADNmt) evoluciona más rápido que el nuclear, debido entre otras cosas a 

su ineficiente mecanismo de reparación durante la replicación, lo cual le confiere ventajas como 

marcador molecular (Brown, 1985; Castro et al., 1998; Bradley y Baker, 2001). Además, es 

heredado por vía materna (con algunas excepciones), lo que le confiere una sola historia 

genealógica a través del linaje materno (Castro et al., 1998). Dentro de este genoma, el gen 

mitocondrial Citocromo b (Cyt-b) de aproximadamente 1,200 nucleótidos, ha sido extensamente 
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usado en mamíferos (Tobe et al., 2010), y ha demostrado tener gran utilidad en estudios de 

taxonomía y sistemática filogenética en ratones (Nava-García, 2004; Arellano et al., 2005; Vallejo 

y González-Cózatl, 2012; Hardy et al., 2013; Almendra et al., 2014; 2018; Román-Colín, 2015; 

Nava-García et al., 2016; Vallejo et al., 2017; Martínez-Borrego et al., 2021). Pese a que este gen 

evoluciona lentamente en términos de substituciones no sinónimas, la tasa de evolución en 

posiciones silenciosas es rápida (Irwin et al., 1991), permitiendo su utilidad en el estudio de 

complejos de especies, grupos evolutivamente cercanos y a veces morfológicamente similares, 

e incluso al interior de las especies (Meyer 1994). 

Los datos moleculares han sido utilizados para determinar niveles de divergencia entre y dentro 

de especies de roedores (Arellano et al., 2005; Bradley et al., 2007; Almendra et al., 2014; 2018; 

Martínez-Borrego et al., 2021), o para estimar los patrones de variación y tiempos de divergencia 

entre poblaciones alopátricas (Vallejo y González-Cózatl, 2012; Hardy et al., 2013; Nava-García 

et al., 2016; Bradley et al., 2016; León-Tapia et al., 2020; Cruz-Gómez et al., 2021; Martínez-

Borrego et al., 2021). En el mismo sentido, los caracteres moleculares a la par con los datos 

morfométricos han tenido un amplio uso en la reconstrucción de filogenias con roedores (Teta, 

2013; Vallejo, 2013; Nava-García, 2016; Brito et al., 2017; Pérez, 2020; Bradley et al., 2022).  

 

2.5. Peromyscus furvus. 

Peromyscus furvus (Allen y Chapman, 1897) es un roedor cricétido comúnmente llamado ratón 

ciervo negruzco, debido a su coloración de pelaje característicamente oscura. Es una de las 56 

especies del género Peromyscus; es de gran tamaño en comparación con la mayoría de sus 

congéneres (Rogers y Skoy, 2011). Allen y Chapman (1897) la describieron como una especie 

que se distinguía por un cráneo grande, fuerte y pesado, con pelaje dorsal color marrón - melánico 

(Huckaby, 1980), manos y pies blancos, partes inferiores gris blanquecino y en ocasiones los 

adultos poseen la punta de la cola blanca (Rogers y Skoy 2011). En general, todas las 
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poblaciones conocidas como P. furvus comparten orejas grandes, una cola larga ligeramente 

escamosa y un tamaño de mediano a grande (Rogers y Skoy, 2011). 

Esta especie es endémica de la SMOr, sus poblaciones están principalmente asociadas a los 

BMM entre los 1,300 - 2,950 msnm (Musser, 1964; Hall, 1971). Sus representantes exhiben una 

distribución discontinua desde el sureste de San Luis Potosí, a lo largo de la SMOr, pasando por 

la Faja Volcánica Transmexicana hacia el sur en la Sierra Norte de Oaxaca (Rogers y Skoy, 

2011). 

La especie fue originalmente descrita a partir de ejemplares recolectados cerca de Xalapa, 

Veracruz (Allen y Chapman, 1897; Harris et al., 2000), y su taxonomía ha sido compleja desde 

mediados del siglo pasado. Con la descripción de nuevas poblaciones relativamente diferentes 

en su morfología (P. latirostris [Dalquest, 1950] y P. angustirostris [Hall y Álvarez, 1961]), el estado 

monotípico de la especie fue cuestionado por varios autores (Musser, 1964; Hall, 1968). 

Eventualmente, la hipótesis de la existencia de especies crípticas también fue evaluada utilizando 

datos morfométricos y moleculares (Harris y Rogers, 1999; Harris et al., 2000; Ávila-Valle et al., 

2012; Cruz-Gómez et al., 2021), y análisis de modelado de nicho (Martínez-Gordillo et al., 2010). 

Además, la población de esta especie que se distribuye en el norte de Oaxaca, que es la porción 

más sureña de su rango geográfico, se ha sugerido como una nueva especie, la cual no ha sido 

formalmente descrita y nombrada (Harris et al., 2000). 

La propuesta más reciente de Cruz-Gómez et al. (2021) considera que P. furvus (sensu lato) es 

un complejo de especies compuesta por tres unidades alopátricas aisladas entre sí por valles 

fluviales bajos (Carleton, 1989; Harris y Rogers, 1999). La primera comprende a P. f. latirostris, 

distribuida en el norte de la SMOr (San Luís Potosí y Querétaro); la segunda a las subespecies 

localizadas en el centro: P. f. angustirostris (Hidalgo, Puebla y Veracruz) y P. f. furvus (Xalapa y 

sus alrededores); y la tercera a la población del Puerto de la Soledad, Oaxaca (Figura 2). 
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Figura 2. Distribución geográfica de Peromyscus furvus en la Sierra Madre Oriental y Puerto de la Soledad, 

Oaxaca.   

 

2.6. Handleyomys chapmani. 
 
El epíteto específico chapmani se asignó a los especímenes de Handleyomys de Xalapa, 

Veracruz (Thomas, 1898). De acuerdo con Goldman (1918), en el adulto las partes superiores 

son casi ocráceas - rojizas, a lo largo de las mejillas y la parte de los costados el pelaje es más 

leonado, contrario a las partes inferiores donde el tono es blanquecino o beige pálido. Las orejas 

generalmente son negras con manchas claras, los pies y cola muy parecidos a H. alfaroi, pero el 

tono general de las partes superiores de H. chapmani es en promedio un poco más leonado. En 

relación con su forma, tiende a ser relativamente más ancho que H. alfaroi. 

El principal hábitat de esta especie son los BMM de la SMOr (desde Tamaulipas hasta Veracruz) 

y el Sistema Montañoso en el norte de Oaxaca (OH) (Musser y Carleton, 2005; Figura 3). 

Anteriormente se consideraba que H. chapmani se distribuía en la Sierra Madre del Sur (SMS), 

contemplando dos subespecies: H. c. chapmani y H. c. guerrerensis. Sin embargo, estudios 

moleculares y morfométricos (Almendra et al., 2014; 2018; López-Arriaga, 2019) reconocieron 

que estas dos subespecies representan especies distintas, H. chapmani y H. guerrerensis, 
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respectivamente. Además, Almendra et al. (2014) señalaron que a pesar de la distribución de H. 

chapmani (SMOr - OH) en estas dos cadenas montañosas aisladas entre sí, sus análisis 

filogenéticos no mostraron diferenciación genética entre los individuos de esta especie. En este 

mismo estudio se sugirió que H. saturatior representa el grupo hermano de H. chapmani 

(Almendra et al., 2014; 2018). 

 

 

Figura 3. Distribución geográfica de Handleyomys chapmani en la Sierra Madre Oriental y Tierras Altas de 

Oaxaca, México.  

 

 

3. JUSTIFICACIÓN 

La SO, como discontinuidad fisiográfica de la SMOr, representa un potencial modelo de estudio 

para los procesos que determinan la diversidad de roedores. Esto es debido a que las 

características climáticas, fisiográficas y geológicas que presenta, pudieran haber favorecido el 

aislamiento geográfico de sus poblaciones. Por lo tanto, resulta necesario evaluar el posible 

efecto que tiene dicho aislamiento sobre la variación de las poblaciones de P. furvus y H. 

chapmani distribuidas en ambas regiones. La posible variación se analizará utilizando datos 
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morfométricos y moleculares. De resultar significativa la variación, se harán las recomendaciones 

pertinentes sobre el estatus taxonómico de las poblaciones que ocurren en la SO.  

 

4. HIPÓTESIS 

Las poblaciones de P. furvus y H. chapmani de la SO, presentan niveles significativos de 

diferenciación morfométrica y/o genética con respecto a las poblaciones de estas especies de la 

SMOr.  

 

5. OBJETIVOS 

5.1. Objetivo general. 

Evaluar el grado de diferenciación morfométrica y genética de las poblaciones de P. furvus y H. 

chapmani de la SO, Veracruz. 

 
5.2. Objetivos específicos. 

1. Estimar la variación intraespecífica morfométrica y genética de las poblaciones de P. 

furvus y H. chapmani de la SO y de la SMOr. 

2. Determinar el grado de divergencia morfométrica y genética entre las poblaciones de P. 

furvus y H. chapmani de ambas regiones. 

3. Hacer recomendaciones taxonómicas de las poblaciones de las dos especies de la SO. 

 
6. MATERIALES Y MÉTODOS 

6.1. Evaluación de la variación y diferenciación morfométrica. 

Obtención de ejemplares. 

Los especímenes utilizados en este trabajo correspondientes a la SO fueron obtenidos en un 

previo trabajo de campo, mientras que los organismos referibles a la SMOr se encuentran 
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depositados en la Colección de Mamíferos del Centro de Investigación en Biodiversidad y 

Conservación (CMC) de la UAEM, y fueron clasificados como adultos por el grado de desgaste 

de los molares y la coloración del pelaje. Como representantes de Peromyscus furvus fueron 

utilizados 27 individuos (Apéndice 1). De estos, 10 corresponden a la población P. furvus de la 

SO, mientras que, 17 representan a las subespecies P. f. angustirostris y P. f. furvus distribuidas 

en la SMOr. Lo anterior acorde con su designación taxonómica actual y su procedencia geográfica 

(Harris et al., 2000; Ávila-Valle et al., 2012; Cruz-Gómez et al., 2021). En cuanto a H. chapmani, 

se emplearon 20 individuos (Apéndice 2), de los cuales 10 forman parte de la SO y 10 de la SMOr. 

 

6.1.1. Morfometría tradicional. 

Obtención de datos morfométricos. 

Utilizando un vernier marca Neiko (resolución 0,01 mm), se seleccionaron 25 medidas lineales 

tomadas del cráneo:  Longitud de los nasales (LONA), Longitud del rostro (LORO), Máxima 

longitud del cráneo (MLC), Longitud de los frontales (LOFR), Longitud del parietal (LOPA), 

Longitud del zigomático (LZ), Ancho del parietal (ANP), Ancho del nasal (ANNA), Ancho del frontal 

(ANFR), Ancho del escamoso (ANES), Abertura del arco zigomático (AARZ), Longitud del 

foramen incisivo (LFI), Longitud del puente del paladar (LPL), Longitud cóndilo basal (LCB), 

Longitud basal (LB), Longitud cóndilo/tercer molar (LC3M), Longitud de la bula timpánica (LOBU), 

Ancho de la bula timpánica (ANBU), Ancho del foramen magnum (ANFM), Ancho de la placa 

zigomática (APZ), Ancho escamoso/fosa mesopterigoidea (APEM), Ancho intermastoidal (AM), 

Ancho del zigomático (AZ), Profundidad del cráneo (PC), y Anchura de la constricción interorbital 

(ACI) (Figura 4). Estas medidas craneales fueron seleccionadas por su grado de eficacia en 

estudios previos con roedores (Hooper, 1952; Ramírez-Pulido et al., 1991; Rivas y Péfaur, 1999; 

Barčiová y Macholán, 2009; Arellano et al., 2012; Mora et al., 2013). 
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Figura 4. Vista dorsal (a) y vista ventral (b) del cráneo, mostrando las medidas utilizadas en este estudio 

para Peromyscus furvus y Handleyomys chapmanI (Tomado de Lorenzo-Abundez, 2015).  

 

Análisis Estadísticos de la Morfometría tradicional. 

Análisis de correlación. 

Previo al análisis de los datos para estimar la variación y diferenciación a partir de las medidas 

lineales del cráneo, fueron evaluadas las premisas de normalidad y homogeneidad de varianza 

en el programa Statistica 14.0 (Statsoft, 2020). A partir de ello, se realizó una prueba de 

correlación de Spearman y fueron eliminadas aquellas variables que se encontraron altamente 

correlacionadas (r ≤ 0.90) para proceder con los análisis siguientes.  

 

Evaluación de la variación y diferenciación morfométrica. 

Como parte del estudio de la variación morfométrica, en ambas especies se estimaron los 

estadísticos descriptivos para cada variable, con la finalidad de observar la variación existente 

entre sus poblaciones. Para evaluar las diferencias morfométricas entre las poblaciones de P. 
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furvus, se realizó un ANOVA o un Kruskal-Wallis, acorde con las variables que cumplieron o no 

las premisas de normalidad y homogeneidad de varianza, respectivamente.  

Seguido de esto, se realizó una prueba de múltiples comparaciones para determinar entre que 

poblaciones ocurrían las diferencias. En el caso de H. chapmani, fue empleada la prueba 

paramétrica t de Student y la prueba no paramétrica U de Mann-Whitney. Todos los análisis 

estadísticos se realizaron en el programa Statistica 14.0. 

 
6.1.2. Morfometría geométrica. 

Obtención de datos morfométricos. 

Se fotografiaron las vistas ventral, dorsal y lateral del cráneo de los individuos de ambas especies, 

con una cámara Canon modelo DS126181. Las estructuras óseas fueron montadas sobre un 

fondo negro con el objetivo de lograr una mayor fijación y que estuvieran orientadas en el mismo 

plano. Se utilizó una regla milimétrica como escala comparativa entre cada imagen digital, lo cual 

permitió minimizar el error durante la toma de fotografías. Todos los cráneos fueron fotografiados 

por la misma persona con el previo establecimiento de un protocolo para este fin.  

Una vez obtenidas las fotografías se procedió a colocar las marcas y semimarcas en las 

diferentes vistas del cráneo. En la vista ventral se digitalizaron 24 PAR y 20 semimarcas (Tabla 

1; Figura 5); en la dorsal 20 PAR y 15 semimarcas (Tabla 2; Figura 6) y en la lateral 11 PAR y 41 

semimarcas (Tabla 3; Figura 7). Las configuraciones de PAR que se usaron en este trabajo han 

sido empleadas en estudios previos de roedores de la familia Cricetidae (Lorenzo-Abundez, 2015; 

Nava-García, 2016; Vallejo et al., 2017; López-Arriaga, 2019). Para la digitalización de las marcas 

y semimarcas en las estructuras craneales, se empleó el programa TPSDig de la serie IMP 

(Sheets, 2019), asumiendo la homología posicional entre individuos (Zelditch et al., 2004).  Para 

evitar la redundancia de datos, los PAR se colocaron en un solo lado del cráneo, debido a que se 

asume como una estructura con simetría bilateral. 
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Tabla 1. Número y posición de los puntos anatómicos de referencia y semimarcas en la vista ventral del 

cráneo. 

PAR (VISTA VENTRAL) 

1 Base de los incisivos 

2 Intersección entre el premaxilar y el maxilar 

3 Margen entre el maxilar y el zigomático 

4 Borde exterior de la placa zigomática 

5 Borde interior de la placa zigomática 

6-25 Semimarcas 

26 Borde interior del escamoso 

27 Punto medio del margen posterior de la fosa glenoidea 

28 Bula timpánica 

29 Saliente del basioccipital 

30 Borde superior del foramen magnum 

31 Extremo posterior del foramen magnum 

32 Extremo anterior del foramen magnum 

33 Basiesfenoides 

34 Extremo del basiesfenoides 

35 Huesecillo de la fosa mesopterigoidea 

36 Margen posterior del palatino 

37 Proceso pterigoideo externo 

38 Unión entre el 2° molar y el 3° molar 

39 Unión entre el 1° molar y el 2° molar 

40 Punto anterior del alveolo del primer premolar 

41 Extremo posterior del lado izquierdo del foramen incisivo 

42 Extremo anterior del lado izquierdo del foramen incisivo 

43 Extremidad anterior de sutura entre premaxilares 

44 Extremo anterior del nasal 

 

 

Figura 5. Ubicación de los puntos anatómicos de referencia y semimarcas en la vista ventral del cráneo. 

Los números están asociados a la Tabla 1. 
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Tabla 2. Número y posición de los puntos anatómicos de referencia y semimarcas en la vista dorsal del 

cráneo.  

PAR (VISTA DORSAL) 

1 Unión entre el nasal y el premaxilar 

2 Borde anterior del lagrimal 

3 Margen entre el maxilar y el zigomático 

4 Borde interior del lagrimal 

5 Espina zigomática 

6 Borde anterior del proceso supraorbital 

7 Borde posterior del proceso supraorbital 

8 Punto de unión de la placa y el arco zigomático 

9 Margen del frontal 

10 Borde interior del escamoso 

11 Borde exterior del escamoso 

12-26 Semimarcas 

27 Occipital 

28 Margen posterior del interparietal 

29 Unión ente los parietales y el interparietal 

30 Unión entre el parietal, interparietal y occipital 

31 Unión entre los frontales y los parietales 

32 Unión lateral superior del frontal y parietal 

33 Constricción interorbital 

34 Extremo posterior de los nasales 

35 Extremo anterior de los nasales 

 

 
Figura 6. Ubicación de los puntos anatómicos de referencia y semimarcas en vista dorsal del cráneo. Los 

números están asociados a la Tabla 2.  

 
Tabla 3. Número y posición de los puntos anatómicos de referencia y semimarcas para la vista lateral del 

cráneo. 

PAR (VISTA LATERAL) 

1 Punto de unión entre el nasal y el frontal 
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2-7 Semimarcas 

8 Unión entre los frontales y los parietales 

9-18 Semimarcas 

19 Punto de unión entre el interparietal y el occipital 

20-29 Semimarcas 

30 Punto de unión entre la bula timpánica y el proceso paramastoideo 

31 Alveolo del tercer molar 

32 Alveolo del premolar 

33 Punto más anterior de unión entre el premaxilar y maxilar 

34 Punto más anterior de unión entre el premaxilar y el incisivo 

35 Punto más posterior de unión entre el premaxilar y el incisivo 

36 Punto más anterior de unión entre el nasal y el premaxilar 

37 Punto más anterior del hueso nasal 

38-52 Semimarcas 

 

 

Figura 7. Ubicación de los puntos anatómicos de referencia y semimarcas en vista lateral del cráneo. Los 

números están asociados a la Tabla 3. 

 

Posteriormente, para cada una de las vistas se eliminó la variación asociada a los efectos de 

posición, orientación y escala (Rohlf, 1990), mediante un Análisis de Procrustes Generalizado 

con el paquete geomorph 4.0.1 (Adams et al., 2021) de la librería R (R Core Team, 2020). Durante 

este proceso, las semimarcas de las estructuras se deslizaron a lo largo de sus vectores 

tangentes hasta alcanzar el punto mínimo de energía de flexión total. Además, se obtuvieron las 

variables de forma y tamaño del centroide (TC), utilizadas en los análisis estadísticos posteriores. 
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Análisis Estadísticos de la Morfometría geométrica. 

Dimorfismo sexual y alometría del cráneo. 

Para evaluar la presencia de dimorfismo sexual con respecto a la forma de cada vista craneal y 

determinar si los datos de los sexos se evaluarían juntos o separados, en P. furvus y H. chapmani 

se realizó un Procrustes ANOVA (Goodall, 1991; Anderson, 2001) con el paquete geomorph 

4.0.1. En cuanto al TC, este análisis se efectúo con el paquete RRPP (Collyer y Adams, 2018). 

En cada especie, se evaluó el posible efecto alométrico en el paquete geomorph 4.0.1, 

empleando regresiones multivariadas, donde la forma (Coordenadas Procrustes) constituyó la 

variable dependiente y el TC la independiente. Este análisis permitió estimar qué porcentaje del 

cambio en la forma es explicado por el tamaño de las estructuras analizadas.  

 

Evaluación de la variación y diferenciación morfométrica. 

Se realizaron Análisis de Componentes Principales (ACP) exploratorios tanto en P. furvus como 

en H. chapmani con el objetivo de observar los patrones de variación en las tres vistas analizadas. 

Para la visualización del ordenamiento de los datos en el morfoespacio, se utilizaron los dos 

primeros componentes de cada vista craneal de P. furvus (con casi el 75% de la varianza 

acumulada) y H. chapmani (más del 80% de la varianza), ya que aportaron la mayor varianza 

explicada. Además, la variación mínima y máxima de la forma a lo largo de los componentes 1 y 

2, se representaron usando rejillas de deformación. En el caso de P. furvus, para reducir la 

dimensionalidad de los datos, se extrajeron los primeros seis CP, que fueron posteriormente 

utilizados en los restantes análisis; para ello se empleó el paquete geomorph 4.0.1. 

Para determinar la existencia de diferencias morfométricas intraespecíficas con respecto a la 

forma de las tres vistas del cráneo, se ejecutó un Procrustes ANOVA en P. furvus y H. chapmani 

utilizando geomorph 4.0.1, teniendo como variable dependiente a la forma e independiente a las 

agrupaciones dentro de cada especie. En especial, para P. furvus, una prueba pareada de 
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permutaciones múltiples fue empleada para cuantificar diferencias en la forma del cráneo entre 

las poblaciones analizadas, utilizando la función permudist del paquete MORPHO 2.9 (Schlager 

et al., 2021), las cuales fueron posteriormente visualizadas.  De igual forma, en P. furvus se realizó 

un Análisis Linear Discriminante con la finalidad de asignar correctamente a los individuos en 

cada vista del cráneo. Además, para cada vista se obtuvo la tasa de clasificación correcta general 

y el porcentaje de asignación correcta para cada agrupación. Como parte de este análisis 

discriminante, las diferencias morfométricas en las vistas craneales analizadas se visualizaron 

utilizando los datos reducidos del ACP, en un Análisis de Variables Canónicas (AVC). Las 

agrupaciones representadas fueron delimitadas usando mínimos polígonos convexos (convex 

hull), acorde con las poblaciones que fueron establecidos como los grupos a priori. Los cambios 

en el cráneo para cada vista fueron representados en los ejes canónicos positivos y negativos, a 

través de rejillas de deformación. Para estos análisis se emplearon los paquetes MASS 7.3 - 51.4 

(Ripley et al., 2019) y MORPHO 2.9. 

En cuanto a la evaluación del TC en ambas especies, los análisis craneales implementados 

fueron similares a los descritos previamente para evaluar las diferencias morfométricas en la 

forma del cráneo. Estos análisis se llevaron a cabo empleando ANOVAs para cada vista, con la 

función lm.rrpp del paquete RRPP. 

 

6.2. Evaluación de la variación y diferenciación genética. 

Obtención de datos moleculares 

Para los análisis moleculares con P. furvus fueron empleadas secuencias del gen Cyt-b de 139 

especímenes, de las cuales 4 pertenecieron a la SO (obtenidas específicamente para este 

trabajo). El resto de las secuencias, fueron descargadas de la base de datos GenBank (Apéndice 

3) y correspondieron a ejemplares provenientes de la SMOr y a especies que se usaron como 

grupos externos (GE). La selección de los GE estuvo basada en estudios filogenéticos previos y 
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su procedencia geográfica (Bradley et al., 2007; Platt et al., 2015; Cruz-Gómez, 2018; Cruz-

Gómez et al., 2021). 

Para H. chapmani se utilizaron 72 secuencias del gen Cyt-b, de estas 5 son de ejemplares 

distribuidos en la SO (generadas para este trabajo). El resto de las secuencias fueron obtenidas 

de GenBank e incluyó a individuos de H. chapmani distribuidos en la SMOr y a los GE (Apéndice 

4), acorde con la filogenia obtenida por Almendra et al. (2014; 2018). 

Para la obtención del ADN genómico a partir de tejido hepático, se utilizó el kit de extracción 

Qiagen DNeasy Blood & Tissue. La amplificación del gen Cyt-b, se realizó con la técnica de PCR 

(Polymerase Chain Reaction, por sus siglas en inglés) utilizando los iniciadores externos: L14724 

(5ꞌ - CGA AGC TTG ATA TGA AAA ACC ATC GTT G - 3’; Irwin et al., 1991) y MVZ16-M (5ꞌ -TAG 

GAA RTA TCA YTC TGG TTT RAT - 3ꞌ; Smith y Patton, 1993), los cuales sintetizan secuencias 

con alrededor de 800pb. Se realizaron amplificaciones de reacción completa (50 μl), empleando 

distintos parámetros en un termociclador Eppendorf Mastercycle. Para ambas especies, se 

estableció una fase de iniciación a 94° C por tres - cinco minutos, seguida por 37 - 39 ciclos de 

desnaturalización a una temperatura de 94° C por un minuto, el alineamiento de los cebadores a 

43 - 50 °C por un minuto y la extensión a 72° C por un minuto, así como una fase de extensión 

final a 72° C por cinco - siete minutos, para permitir que la Taq polimerasa terminara de sinterizar 

todos los fragmentos que pudieran haber quedado incompletos. Los productos obtenidos de la 

amplificación fueron enviados para su purificación y secuenciación a la compañía Macrogen 

(www.dna.macrogen.com).  

Las secuencias resultantes fueron ensambladas y corregidas visualmente en el programa 

CodonCode Aligner 9.0 (CodonCode Corporation, 2019), y alineadas con el programa UGENE 

v.42.0 (Okonechnikov et al., 2012). Para eliminar las discrepancias de longitud entre las 

secuencias generadas en este estudio y las obtenidas de Genbank para ambas especies, fue 

necesario ajustar el número de bases derivando en una matriz de alineamiento de 719 pb para 

http://www.dna.macrogen.com/
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P. furvus y de 800 pb para H. chapmani. Con estos ajustes, se construyeron las matrices de 

caracteres moleculares para los análisis filogenéticos posteriores.   

 

Análisis genéticos. 

Evaluación de la diversidad genética 

Para evaluar la variabilidad genética dentro de las poblaciones de P. furvus y H. chapmani 

definidias a priori, se estimó la diversidad haplotípica (h), definido como la probabilidad de que 

dos secuencias tomadas al azar de una población sean diferentes; y la diversidad nucleotídica 

(π), que se refiere al promedio de diferencias nucleotídicas por sitio entre dos secuencias elegidas 

al azar (Nei, 1987). Para ello se utilizó el programa DNAsp v.6.12 (Rozas et al., 2017).  

 

Estimación de las relaciones filogenéticas. 

Las relaciones filogenéticas de P. furvus y H. chapmani fueron estimadas bajo los métodos de 

Máxima Verosimilitud (MV) e Inferencia Bayesiana (IB), en el servidor CIPRES Science Gateway 

(Cyber-Infrastructure for Phylogenetic Research, https://www.phylo.org; Miller et al., 2010). 

Primeramente, se evaluó para cada especie el modelo evolutivo que mejor se ajustaba a los 

datos, de acuerdo con el Criterio Informativo Bayesiano, en el programa ModelFinder 

(Kalyaanamoorthy et al., 2017). En ambas especies se estimaron dos particiones como el mejor 

esquema de partición: posición 1+2 y posición 3 del codón. A partir de este esquema, para P. 

furvus el modelo evolutivo que mejor se ajustó a los datos fue HKY+F+I (1+2) y TIM+F+I (3) 

mientras que en H. chapmani fue HKY+F (1+2) y TN+F (3).  

El método de MV, estima el árbol filogenético que mejor se ajusta a los datos dado un modelo 

evolutivo (Holder y Lewis, 2003). Para realizarlo, se utilizó el programa IQ-Tree v.2.1.2 (Nguyen 

et al., 2015), en el que se cargaron las matrices de datos obtenidas de UGENE v.42.0 para ambas 

especies. En estos análisis, se emplearon 1,000 réplicas y se estableció la estrategia de 

https://www.phylo.org/
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remuestreo GENESITE que permite muestrear particiones y sitios dentro de estos (Gadagkar et 

al., 2005), además se calculó el soporte de las ramas utilizando 10,000 réplicas de ultrafast 

bootstrap (UFBoot; Minh et al., 2013).  

En los análisis de Inferencia Bayesiana (IB) se selecciona el árbol con la mayor probabilidad 

posterior, basado en un modelo específico de sustitución y probabilidades previas para un 

conjunto de datos (Bromham y Penny, 2003). Para llevarlo a cabo se utilizó el programa MrBayes 

v.3.2.6 (Ronquist et al., 2012b), empleando 8 cadenas de MCMC con 10 millones de 

generaciones. Los parámetros predeterminados del modelo no fueron modificados, y los árboles 

fueron muestreados cada 1,000 generaciones.  

En los análisis de MV e IB de P. furvus, como parte del ingroup (IG) se empleó a P. f. latirostris, 

P. f. angustirostris, P. f. furvus y P. furvus de Puerto de la Soledad, mientras que, como GE para 

enraizar y polarizar los árboles, se utilizaron las especies P. ochraventer, P. melanocarpus, P. 

boylii, Neotomodon alstoni, Habromys ixtlani y Onychomys arenícola. En cuanto a H. chapmani, 

las agrupaciones reconocidas como GI fueron las poblaciones de H. chapmani de la SMOr y de 

la SO. En el análisis de esta especie, fueron usados como GE, H. saturatior, H. guerrerensis y H. 

alfaroi. Los árboles obtenidos por ambos métodos y para ambas especies, se visualizaron en el 

programa Fig Tree v.1.4.4 (Rambaut, 2018).  

 

Delimitación de especies y distancias genéticas. 

Para evaluar la existencia de conespecificidad de las poblaciones de P. furvus y H. chapmani de 

la SO y de la SMOr, se empleó el método no coalescente multi-rate Poisson Tree Processes 

(mPTP) (Kapli et al., 2017). Este método de delimitación de especies modela los procesos de 

ramificación basándose en el concepto filogenético de especie (Cracraft, 1989; De Queiroz y 

Donoghue, 1990). Además, utiliza el Criterio Informativo de Akaike para decidir el número de 

especies resultantes (Zhang et al., 2013), bajo el supuesto de que en las especies monofiléticas 
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los eventos de ramificación serán más comunes. Este análisis se desarrolló en la plataforma The 

Exelisis Lab (Scientific Computing Group, Heidelberg Institute for Theoretical Studies, 

https://cme.h-its.org/exelixis/index.html). Finalmente, para cada especie se estimó el grado de 

diferenciación mediante el cálculo de las distancias genéticas entre las secuencias de los 

individuos del GI, utilizando el modelo evolutivo de dos Parámetros de Kimura (K2P; Kimura, 

1980). Esto se realizó en el programa MEGA v.11 (Tamura et al., 2021).   

 

7. RESULTADOS 

7.1. Análisis estadísticos de la MT. 

1. Análisis de Correlación. 

Del total de variables lineales medidas en los cráneos de los individuos de ambas especies, 

fueron eliminadas cuatro, por encontrarse altamente correlacionadas. Las medidas craneales 

usadas en los restantes análisis de MT para P. furvus y H. chapmani se muestran en la Tabla 4. 

 
Tabla 4. Medidas craneales de Peromyscus furvus y Handleyomys chapmani. La X denota a las variables 
no correlacionadas empleadas en los análisis estadísticos. 

Medidas P. furvus  H. chapmani 

Ancho intermastoidal (AM) X X 

Ancho del zigomático (AZ)  X 

Anchura de la constricción interorbital (ACI) X X 

Ancho del nasal (ANNA) X X 

Longitud de los nasales (LONA)  X 

Ancho del escamoso (ANES) X X 

Longitud de los frontales (LOFR) X X 

Ancho del frontal (ANFR) X X 

Ancho del parietal (ANP) X X 

Ancho de la placa zigomática (APZ) X X 

Longitud del foramen incisivo (LFI) X X 

Longitud del puente del paladar (LPL) X X 

Ancho escamoso/fosa mesopterigoidea (APEM) X X 

Longitud de la bula timpánica (LOBU) X X 

https://cme.h-its.org/exelixis/index.html


 
27 

Ancho de la bula timpánica (ANBU) X X 

Ancho del foramen magnum (ANFM) X X 

Abertura del arco zigomático (AARZ)  X 

Longitud del parietal (LOPA) X X 

Longitud cóndilo basal (LCB)  X 

Profundidad del cráneo (PC) X  

Longitud del zigomático (LZ) X  

 

 
 

2. Evaluación de la variación y diferenciación morfométrica. 

Las comparaciones obtenidas del análisis de varianza en las medidas lineales mostraron que, en 

promedio P. f. angustirostris y P. f. furvus presentaron una variación relativamente mayor que P. 

furvus SO. P. f. angustirostris mostró los valores más altos de variación en 5 medidas lineales, 

correspondientes a la zona de los incisivos y a la profundidad y anchura de la caja craneana (LFI, 

PC, AM, LZ, ANBU; Tabla 5). Así mismo, P. f. furvus también mostró mayor variación en 6 

variables desde la constricción interorbital hasta la región posterior del cráneo (ACI, LOFR, ANP, 

LOBU, ANFR, APEM; Tabla 5), respectivamente.   

En cuanto a H. chapmani, los organismos de la SMOr en promedio son más grandes en 10 

medidas, mostrando que los individuos de la SMOr tienen nasales más amplias y alargadas, así 

como una caja craneana con huesos frontales y parietales un poco más anchos (ACI, ANNA, 

LONA, LFI, AARZ, AM, ANFR, ANP, ANFM, LOPA; Tabla 6). 

 
Tabla 5. Variación de las medidas lineales de Peromyscus furvus. N = tamaño de muestra; EE = error 

estándar; CV = coeficiente de variación. 

Poblaciones N Media (Mínimo - Máximo) EE CV 

1. ACI      

P. furvus SO 10 13,619 13,230 - 14,160 0,119 2,770 

P. f. angustirostris 10 14,201 13,770 - 14,720 0,094 2,094 

P. f. furvus 7 14,230 13,650 - 14,860 0,146 2,730 

2. PC      

P. furvus SO 10 10,252 9,640 - 10,900 0,104 3,217 
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P. f. angustirostris 10 10,537 9,840 - 10,920 0,116 3,487 

P. f. furvus 7 10,405 10,130 - 10,960 0,117 2,981 

3. AM      

P. furvus SO 10 5,001 4,810 - 5,220 0,036 2,296 

P. f. angustirostris 10 5,191 4,890 - 5,400 0,052 3,195 

P. f. furvus 7 5,140 4,970 - 5,300 0,043 2,257 

4. ANNA      

P. furvus SO 10 2,358 2,150 - 2,570 0,049 6,602 

P. f. angustirostris 10 2,315 2,090 - 2,640 0,054 7,507 

P. f. furvus 7 2,355 2,160 - 2,600 0,054 6,146 

5. ANES      

P. furvus SO 10 2,507 2,180 - 2,820 0,067 8,530 

P. f. angustirostris 10 2,413 2,250 - 2,630 0,041 5,459 

P. f. furvus 7 2,300 2,030 - 2,530 0,068 7,866 

6. LOFR      

P. furvus SO 10 7,844 7,520 - 8,510 0,100 4,032 

P. f. angustirostris 10 8,039 7,440 - 8,500 0,106 4,186 

P. f. furvus 7 8,082 7,670 - 8,400 0,098 3,216 

7. LOPA      

P. furvus SO 10 6,914 6,450 - 7,360 0,111 5,107 

P. f. angustirostris 10 6,796 5,950 - 7,550 0,158 7,357 

P. f. furvus 7 6,862 6,580 - 7,350 0,106 4,122 

8. ANP      

P. furvus SO 10 6,616 6,430 - 6,840 0,047 2,269 

P. f. angustirostris 10 6,970 6,730 - 7,230 0,058 2,671 

P. f. furvus 7 7,208 6,840 - 7,730 0,123 4,536 

9. LZ      

P. furvus SO 10 13,370 12,110 - 14,500 0,253 5,988 

P. f. angustirostris 10 13,697 11,820 - 14,770 0,253 5,853 

P. f. furvus 7 13,231 12,070 - 14,110 0,320 6,403 

10. APZ      

P. furvus SO 10 2,886 2,530 - 3,240 0,073 8,029 

P. f. angustirostris 10 2,780 2,370 - 3,040 0,056 6,401 

P. f. furvus 7 2,804 2,610 - 3,150 0,073 6,892 

11. LOBU      

P. furvus SO 10 5,352 5,090 - 5,600 0,051 3,052 

P. f. angustirostris 10 5,555 5,040 - 5,790 0,074 4,263 

P. f. furvus 7 5,634 5,430 - 5,890 0,070 3,312 
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12. ANBU      

P. furvus SO 10 4,696 4,300 - 4,950 0,061 4,129 

P. f. angustirostris 10 4,824 4,640 - 5,090 0,052 3,413 

P. f. furvus 7 4,772 4,450 - 5,030 0,071 3,967 

13. ANFM      

P. furvus SO 10 5,140 4,880 - 5,400 0,055 3,442 

P. f. angustirostris 10 4,796 4,380 - 5,160 0,071 4,723 

P. f. furvus 7 4,952 4,720 - 5,250 0,075 4,051 

14. ANFR      

P. furvus SO 10 3,783 3,480 - 4,450 0,092 7,710 

P. f. angustirostris 10 4,426 3,820 - 4,980 0,129 9,237 

P. f. furvus 7 4,540 4,340 - 4,730 0,066 3,873 

15. LFI      

P. furvus SO 10 6,628 5,220 - 7,180 0,171 8,189 

P. f. angustirostris 10 7,258 6,180 - 7,780 0,145 6,332 

P. f. furvus 7 6,431 3,060 - 7,550 0,579 23,852 

16. LPL      

P. furvus SO 10 5,278 4,560 - 6,580 0,166 10,001 

P. f. angustirostris 10 5,128 4,720 - 5,560 0,089 5,496 

P. f. furvus 7 5,001 4,870 - 5,120 0,040 2,157 

17. APEM      

P. furvus SO 10 7,428 6,700 - 7,890 0,111 4,757 

P. f. angustirostris 10 7,549 6,940 - 7,890 0,082 3,459 

P. f. furvus 7 7,670 7,360 - 7,870 0,064 2,232 

 
 

Tabla 6. Variación de las medidas lineales de Handleyomys chapmani. N = tamaño de muestra; EE = error 

estándar; CV = coeficiente de variación. 

Poblaciones N Media (Mínimo - Máximo) EE CV 

1. ACI      

H. chapmani SO 10 11,370 10,630 - 12,070 0,127 3,555 

H. chapmani SMOr 10 11,486 11,070 - 12,320 0,116 3,194 

2. AZ      

H. chapmani SO 10 14,016 13,670 - 14,630 0,106 2,406 

H. chapmani SMOr 10 13,846 12,800 - 14,490 0,169 3,868 

3. AM      

H. chapmani SO 10 4,771 4,490 - 5,010 0,057 3,787 

H. chapmani SMOr 10 4,795 4,660 - 5,120 0,044 2,913 
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4. ANNA      

H. chapmani SO 10 2,158 1,920 - 2,600 0,058 8,510 

H. chapmani SMOr 10 2,281 2,100 - 2,420 0,033 4,650 

5. LONA      

H. chapmani SO 10 10,777 9,460 - 11,630 0,216 6,355 

H. chapmani SMOr 10 10,862 10,310 - 11,660 0,122 3,575 

6. ANES      

H. chapmani SO 10 2,377 2,000 - 2,660 0,075 10,040 

H. chapmani SMOr 10 2,256 1,970 - 2,800 0,079 11,169 

7. LOFR      

H. chapmani SO 10 6,976 6,470 - 7,710 0,125 5,675 

H. chapmani SMOr 10 6,881 6,140 - 7,580 0,134 6,184 

8. ANFR      

H. chapmani SO 10 3,730 3,340 - 3,930 0,053 4,516 

H. chapmani SMOr 10 3,996 3,490 - 4,530 0,113 8,976 

9. ANP      

H. chapmani SO 10 5,628 5,310 - 6,390 0,104 5,845 

H. chapmani SMOr 10 5,849 5,530 - 6,420 0,081 4,425 

10. APZ      

H. chapmani SO 10 3,025 2,740 - 3,360 0,070 7,351 

H. chapmani SMOr 10 2,813 2,340 - 3,260 0,082 9,247 

11. LFI      

H. chapmani SO 10 4,717 4,300 - 5,090 0,082 5,525 

H. chapmani SMOr 10 4,952 4,520 - 5,460 0,082 5,263 

12. LPL      

H. chapmani SO 10 5,393 4,970 - 6,370 0,129 7,612 

H. chapmani SMOr 10 4,494 3,790 - 5,420 0,193 13,617 

13. APEM      

H. chapmani SO 10 6,562 6,340 - 6,780 0,047 2,308 

H. chapmani SMOr 10 6,488 6,080 - 6,780 0,079 3,883 

14. LOBU      

H. chapmani SO 10 3,753 3,540 - 4,090 0,052 4,456 

H. chapmani SMOr 10 3,642 3,380 - 3,800 0,043 3,799 

15. ANBU      

H. chapmani SO 10 3,911 3,190 - 4,290 0,120 9,703 

H. chapmani SMOr 10 3,607 3,300 - 3,920 0,064 5,618 

16. ANFM      

H. chapmani SO 10 3,863 3,630 - 4,310 0,063 5,175 
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H. chapmani SMOr 10 3,920 3,640 - 4,220 0,061 4,955 

17. AARZ      

H. chapmani SO 10 9,088 8,630 - 9,350 0,078 2,735 

H. chapmani SMOr 10 9,216 8,530 - 11,200 0,235 8,096 

18. LOPA      

H. chapmani SO 10 5,469 4,800 - 6,170 0,105 6,109 

H. chapmani SMOr 10 5,505 4,720 - 6,220 0,143 8,238 

19. LCB      

H. chapmani SO 10 26,106 24,540 - 27,470 0,380 4,610 

H. chapmani SMOr 10 25,807 21,060 - 27,860 0,597 7,327 

 

Al comparar las tres poblaciones de P. furvus, se encontraron diferencias significativas en siete 

variables craneales: Ancho intermastoidal (p = 0,001), Anchura de la constricción interorbital (p = 

0,014), Ancho del parietal (p = 0,000), Longitud de la bula timpánica (p = 0,018), Ancho del 

foramen magnum (p = 0,003), Ancho del frontal (p = 0,001) y Longitud del foramen incisivo (p = 

0,017), diferenciando mayormente a los especímenes de la SO de las agrupaciones de la SMOr 

(Tabla 7). 

 
Tabla 7. Prueba ANOVA / Kruskal-Wallis empleando las medidas lineales craneales de Peromyscus furvus. 

Se muestran las medias / media de rangos de las poblaciones para cada variable. Las abreviaturas de las 

variables corresponden con las declaradas en la sección de Materiales y Métodos. Asterisco (*) = 

comparaciones con valores de p ≤ 0,05; Superíndices = ordenamiento de la prueba de múltiples 

comparaciones. 

Variables ANOVA (gl); p 
K-W (gl); p 

Poblaciones 
    P. f. angustirostris            P. furvus SO         P.f. furvus  

AM 8,950 (2); 0,001* 14,201 a 13,619 b  14,230 a c 

PC 1,760 (2); 0,193 10,537 10,405 10,252 

ACI 5,110 (2); 0,014* 5,191 
a
 5,000 b  5,140 a c 

ANNA 0,217 (2); 0,806 2,315 2,358 2,355 

ANES 2,778 (2); 0,082 2,413 2,507 2,300 

LOFR 1,520 (2); 0,239 8,039 7,844 8,082 

LOPA 0,218 (2); 0,805 6,796 6,911 6,862 

ANP 15,790 (2); 0,000* 6,970 a 6,616 b 7,208 c 

LZ 0,762 (2); 0,477 13,697 13,370 13,231 

APZ 0,731 (2); 0,491 2,780 2,886 2,804 

LOBU 4,720 (2); 0,018* 5,555 a 5,352 b 5,634 a c 
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Para H. chapmani, las comparaciones estadísticas mostraron diferencias significativas 

únicamente en tres variables craneales: Ancho del frontal (p = 0,047), Longitud del puente del 

paladar (p = 0,001) y Ancho de la bula timpánica (p = 0,038) (Tabla 8). 

 
Tabla 8. Prueba t de Student / U de Mann-Whitney empleando las medidas lineales craneales de 

Handleyomys chapmani. Se muestran los valores de medias / suma de rangos de las poblaciones para 

cada variable. Las abreviaturas de las variables corresponden con las declaradas en la sección de 

Materiales y Métodos. Asterisco (*) = comparaciones con valores de p ≤ 0,05.  

 

ANBU 1,250 (2); 0,305 4,824 4,696 4,772 

ANFM 7,220 (2); 0,003* 4,796 a 5,140 b 4,952 a b 

ANFR 13,717 (2); 0,001* 17,900 a 6,650 b 18,928 a c 

LFI 8,107 (2); 0,017* 19,500 a  9,650 b  12,357 a b 

LPL 3,025 (2); 0,220 14,000 16,800 10,000 

APEM 2,451 (2); 0,293 14,050 11,450 17,571 

Variables t-Student (gl); p 
U de M (gl); p 

  Poblaciones 
H. chapmani SMOr            H. chapmani SO 

AM 0,671 (18); 0,510 11,486 11,370 

AZ -0,849 (18); 0,406 13,846 14,016 

ACI 0,332 (18); 0,743 4,795 4,771 

ANNA 1,833 (18); 0,083 2,281 2,158 

LONA 0,341 (18); 0,777 10,862 10,777 

ANES -1,102 (18); 0,284 2,256 2,377 

LOFR -0,516 (18); 0,611 6,881 6,976 

ANFR 2,122 (18); 0,047* 3,996 3,730 

ANP 1,669 (18); 0,112 5,849 5,628 

APZ -1,958 (18); 0,065 2,813 3,025 

LFI 2,016 (18); 0,058 4,952 4,717 

LPL -3,857 (18); 0,001* 4,494 5,393 

APEM -0,795 (18); 0,436 6,488 6,562 

LOBU -1,616 (18); 0,123 3,642 3,753 

ANBU -2,234 (18); 0,038* 3,607 3,911 

ANFM 0,651 (18); 0,523 3,920 3,863 

AARZ 45,500 (18); 0,762 100,500 109,500 

LOPA 34,000 (18); 0,241 121,000 89,000 

LCB 49,500 (18); 1,000 105,500 104,500 
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7.2. Análisis estadísticos de la MG. 

1. Análisis de dimorfismo sexual y alometría del cráneo. 

Con respecto a la forma en P. furvus, no se encontraron diferencias significativas entre sexos 

para las tres vistas del cráneo analizadas (Tabla 9). Por su parte, H. chapmani mostró diferencias 

significativas entre hembras y machos solo en la vista lateral del cráneo (p = 0,001; Tabla 10). A 

pesar del dimorfismo sexual encontrado para esta vista, se decidió no separar los sexos debido 

al tamaño de muestra pequeño que pudiera afectar los análisis estadísticos posteriores. En 

cuanto al TC, no se encontraron diferencias significativas entre los sexos para las tres vistas del 

cráneo de P. furvus (Tabla 9) y H. chapmani (Tabla 10). 

El análisis de alometría en P. furvus mostró que existe una asociación significativa entre el TC y 

la forma en las tres vistas craneales. Para la vista ventral (p = 0,001) el TC explicó el 19,8% de la 

forma, en la vista dorsal (p = 0,001) el 10,8% y en la vista lateral (p = 0,005) el 14,4% (Tabla 9). 

En el caso de H. chapmani este análisis encontró una asociación significativa en la vista ventral 

(p = 0,042) con el TC explicando el 8,8% y en la vista dorsal (p = 0,026) con un 12,9% explicado 

(Tabla 10). En ambas especies, el efecto alométrico se consideró relativamente bajo (Dra. S. M. 

Ospina-Garcés a Dra. D. Martínez-Borrego, comunicación personal, 14 de junio de 2022), por lo 

que para los restantes análisis morfométricos se emplearon los valores de las Coordenadas 

Procrustes. 

 
Tabla 9. Resultados de los análisis estadísticos empleando la forma y el TC para las tres vistas del cráneo 

(ventral, dorsal y lateral) de Peromyscus furvus. Asterisco (*) = significancia estadística con valores de p ≤ 

0,05. 

 SS  MS      R2      F     Z    P 

Peromyscus furvus       

A. Vista ventral       

Forma x Tamaño centroide 0,005 0,005 0,198 7,805 3,978 0,001* 

Forma x Localidad 0,004 0,002 0,172 2,568 2,573 0,001* 

Forma x sexo 0,000 0,000 0,032 0,964 0,145 0,102 

Tamaño centroide x Localidad 0,205 0,102 0,090 1,195 0,502 0,315 
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Tamaño centroide x Sexo 0,171 0,171 0,075 2,049 1,025 0,163 

B. Vista dorsal       

Forma x Tamaño centroide 0,002 0,002 0,108 3,411 3,191 0,001* 

Forma x Localidad 0,002 0,001 0,102 1,618 1,738 0,039* 

Forma x sexo 0,001 0,001 0,046 1,457 1,023 0,155 

Tamaño centroide x Localidad 0,061 0,030 0,034 0,428 -0,347 0,637 

Tamaño centroide x Sexo 0,221 0,221 0,124 3,541 1,460 0,071 

C. Vista lateral       

Forma x Tamaño centroide 0,004 0,004 0,144 5,985 2,453 0,005* 

Forma x Localidad 0,002 0,001 0,098 2,030 1,500 0,074 

Forma x sexo 0,001 0,001 0,058 2,408 1,447 0,083 

Tamaño centroide x Localidad 0,186 0,093 0,045 0,565 -0,166 0,565 

Tamaño centroide x Sexo 0,178 0,178 0,042 1,122 0,601 0,293 

 

 
Tabla 10. Resultados de los análisis estadísticos empleando la forma y el TC para las tres vistas del cráneo 

(ventral, dorsal y lateral) de Handleyomys chapmani. Asterisco (*) = significancia estadística con valores de 

p ≤ 0,05.  

  SS   MS    R2   F   Z    P 

Handleyomys chapmani       

A. Vista ventral       

Forma x Tamaño centroide 0,001 0,001 0,088 2,057 1,715 0,042* 

Forma x Localidad 0,004 0,004 0,189 4,436 3,005 0,001* 

Forma x sexo 0,000 0,000 0,354 0,827 -0,225 0,585 

Tamaño centroide x Localidad 0,000 0,000 0,000 0,004 -1,574 0,930 

Tamaño centroide x Sexo 0,117 0,117 0,174 3,815 1,450 0,065 

B. Vista dorsal       

Forma x Tamaño centroide 0,002 0,002 0,129 2,689 2,026 0,026* 

Forma x Localidad 0,001 0,001 0,077 1,619 1,183 0,128 

Forma x sexo 0,001 0,001 0,052 1,091 0,388 0,358 

Tamaño centroide x Localidad 0,000 0,000 0,000 4e-04 -2,074 0,982 

Tamaño centroide x Sexo 0,130 0,130 0,174 3,814 1,478 0,063 

C. Vista lateral       

Forma x Tamaño centroide 0,001 0,001 0,071 1,970 1,156 0,138 

Forma x Localidad 0,002 0,002 0,107 2,973 1,708 0,039* 

Forma x sexo 0,006 0,006 0,260 7,181 2,672 0,001* 

Tamaño centroide x Localidad 0,035 0,035 0,021 0,395 -0,037 0,534 

Tamaño centroide x Sexo 0,220 0,220 0,134 2,800 1,225 0,119 
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2. Evaluación de la variación y diferenciación morfométrica. 

Con los análisis de componentes principales se obtuvieron los patrones de variación 

intraespecífica de P. furvus y H. chapmani. Para la vista ventral (Figura 8) del cráneo de P. furvus, 

las tres poblaciones se solaparon al visualizar los dos primeros componentes, siendo P. f. furvus 

el que tuvo mayor segregación en el CP2. La deformación en el extremo negativo del CP1 se 

reflejó en la parte anterior de la placa zigomática (semimarcas 6 - 11) con dirección a la región 

intermedia, en el maxilar y premaxilar (marcas 2 - 4) el cambio fue hacia el extremo anterior de 

los nasales. Así mismo, se observó una alteración en la zona posterior (semimarcas 24 - 25; 

marcas 27 - 34) con direcciones hacia dentro y fuera de la estructura. En el CP1+ también se 

encontró una pequeña variación en la zona anterior de la placa zigomática, pero el sentido de la 

deformación difiere del CP1-. El extremo negativo del CP2 mostró un ligero cambio en los nasales 

(marcas 1 - 3 y 42 - 44) con sentido al extremo anterior del cráneo, opuesto al CP2+ donde la 

variación de los nasales tuvo direcciones alternas hacia la región anterior y/o media del cráneo. 

 

 

Figura 8. Análisis de componentes principales para la vista ventral del cráneo de Peromyscus furvus. Se 

muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros CP. 
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Referente a la vista dorsal (Figura 9), los especímenes de las tres agrupaciones mostraron en los 

dos CP niveles bajos de segregación entre sí. En el extremo negativo del CP1, la deformación se 

reflejó en la zona correspondiente a los nasales (marcas 1 y 35) con dirección hacia la región 

interna, en la constricción interorbital y entre los huesos frontales y parietales (marcas 9 y 31 - 

34) el cambio fue hacia la zona anterior. De manera similar, en el CP1+ las variaciones fueron 

encontradas en estas zonas, aunque las orientaciones fueron opuestas al CP1-. Por otra parte, 

en el extremo negativo del CP2 se visualizó un ligero cambio en los nasales (marcas 1 y 35) con 

dirección al exterior de la estructura craneana, entre la placa y arco zigomático (marcas 6 - 8) la 

variación ocurrió hacia la parte posterior del cráneo, en tanto, en las semimarcas de la caja 

craneana (17 - 23) la deformación se dirigió hacia la bula timpánica. Estas mismas áreas sufrieron 

variaciones en el CP2+, contrariamente al CP2-, las direcciones del cambio fueron opuestas 

dirigiéndose las semimarcas hacia el foramen magnum. 

 

 
Figura 9. Análisis de componentes principales para la vista dorsal del cráneo de Peromyscus furvus. Se 

muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros CP. 
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En el caso de la vista lateral (Figura 10), se observó una ligera superposición en las tres 

poblaciones, donde el CP2 fue el que segregó mejor a P. furvus SO. Los cambios observados en 

el CP1- se encontraron en el extremo anterior del nasal (marcas 35 - 37; semimarcas 38 - 42) con 

dirección hacia el exterior de la estructura, sin embargo, la mayor deformación se encontró 

principalmente en la parte superior de la caja craneana (marca 8; semimarcas 2 - 7 y 9 - 13), ya 

que tendió a contraerse al interior de ésta. Opuesto al CP1-, el extremo positivo de este 

componente presentó en el nasal un sentido de cambio hacia la zona intermedia, y en las 

semimarcas de la caja craneana las direcciones fueron alternas con destino el exterior del cráneo. 

De manera general, el CP2- no presentó variaciones en la forma, no obstante, el CP2+ mostró 

pequeñas deformaciones en la zona media (semimarcas 2 - 7) y en la curvatura del foramen 

magnum (semimarcas 20 - 29), dirigiéndose al interior y exterior de la estructura, 

respectivamente.  

 

 
Figura 10. Análisis de componentes principales para la vista lateral del cráneo de Peromyscus furvus. Se 

muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros CP. 
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En cuanto a H. chapmani, la vista ventral (Figura 11) mostró en ambos CP una gran segregación 

de la forma del cráneo entre las dos especies. En el extremo negativo y positivo del CP1, las 

gradillas de deformación mostraron un ligero cambio en la zona de los nasales (marcas 2 - 4 y 40 

- 42) y en la parte posterior (marcas 29 - 34) del cráneo, con una dirección de variación hacia la 

región media de la forma. En el extremo negativo del CP2, los vectores señalaron un pequeño 

desplazamiento en la parte anterior del cráneo (marcas 1, 2 y 44) y en la zona del basiesfenoides 

(marcas 24 y 33), con dirección al exterior de la caja craneana. Por otra parte, el CP2+ presentó 

deformación en las mismas zonas que el CP2- aunque en mayor grado, variando en la orientación 

del cambio ya que estas ocurrieron hacia la región media de la estructura.  

 

 
Figura 11. Análisis de componentes principales para la vista ventral del cráneo de Handleyomys chapmani. 

Se muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros CP. 
 

 
Respecto a la vista dorsal (Figura 12), los dos CP tuvieron una ligera superposición, siendo el 

CP2 el que segregó mejor las dos poblaciones. Las rejillas de deformación para ambos 

componentes, en los sentidos negativo y positivo, mostraron cambios notables en las regiones 

medio - posteriores del cráneo. Hacia la región negativa del CP1, se observó un ligero 
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desplazamiento de las marcas de la región media (9 y 31 - 34) con destino a los nasales. De 

manera general, en la región posterior también se observó un estrechamiento de las semimarcas 

de la curvatura craneana (12 - 26) contrayéndose hacia la bula timpánica. En el extremo positivo 

del CP1, la orientación de la deformación ocurrió de forma contraria al CP1-, en los nasales 

(marcas 1 - 3 y 35) estos se presentaron hasta la región media, mientras que el cambio de mayor 

magnitud se encontró en la zona posterior con dirección al foramen magnum. En el CP2, hacia el 

extremo negativo la variación se presentó en la región antero - media del cráneo (marcas 3, 9 y 

31 - 34) con destino a los nasales. Por su parte, el CP2+ presentó ligero cambio en la zona media 

- posterior de la estructura, en la región media (marcas 9 y 31 - 33) este tendió a ser hacia la parte 

posterior del cráneo, contrario a las semimarcas de la caja craneana que tuvieron dirección hacia 

la zona interna. 

 

 
Figura 12. Análisis de componentes principales para la vista dorsal del cráneo de Handleyomys chapmani. 

Se muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros CP. 
 

Por último, en los dos CP de la vista lateral (Figura 13) no se observó una total segregación entre 

las poblaciones de H. chapmani. La deformación observada en el CP1- se encontró 
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principalmente en la zona anterior de los nasales (marcas 35 - 37; semimarcas 38 - 41) con 

dirección a la región media, contrario a los vectores de las semimarcas 43 - 52 con orientación al 

extremo anterior. En el CP1+, la variación también se mostró en la parte anterior pero la 

deformación ocurrió en el sentido opuesto a la observada en el CP1-, lo mismo sucedió con las 

semimarcas que cubren la curvatura craneana, donde se generó una mayor contracción. Por otro 

lado, en el CP2- la ligera variación encontrada en la curvatura superior del cráneo (marca 8; 

semimarcas 5 - 7 y 9 - 11) tuvo destino hacia el extremo posterior de la forma, contrario al CP2+ 

en el cual los vectores generaron una retracción debido a la deformación con sentido a los 

nasales. Así mismo, en este extremo hubo un ligero desplazamiento de las semimarcas 20 - 29 

de la región posterior hacia el exterior de la estructura. 

 

 
Figura 13. Análisis de componentes principales para la vista lateral del cráneo de Handleyomys chapmani. 

Se muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros CP. 
 
 
Los análisis de Procrustes ANOVA con respecto a la forma, revelaron diferencias significativas 

entre las poblaciones de P. furvus para la vista ventral (F = 2,568; p = 0,001) y dorsal (F = 1,618; 

p = 0, 039) (Tabla 9). En la vista ventral, las comparaciones pareadas mostraron estas diferencias 
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significativas entre P. f. furvus y el resto de las agrupaciones, contrario a la vista dorsal, donde 

las diferencias fueron halladas entre P. f. angustrirostris y P. f. furvus. Entre P. f. furvus - P. furvus 

SO, el cráneo de P. f. furvus tuvo una forma más amplia, variando principalmente en los nasales, 

molares e incisivos y el segundo mostró arcos zigomáticos relativamente más anchos (Figura 

14c). Algo similar se observó entre P. f. furvus - P. f. angustirostris, siendo el cráneo de P. f. furvus 

levemente más ancho, difiriendo en la parte posterior de la caja craneana (Figura 14b). De igual 

manera, en la vista dorsal la diferencia encontrada entre P. f. angustirostris - P. f. furvus, reveló 

que P. f. angustirostris tuvo una caja craneana más angosta y nasales más altos a diferencia de 

P. f. furvus (Figura 14b).   

En H. chapmani, las diferencias fueron encontradas en la vista ventral (F = 4,436; p = 0,001), y 

lateral (F = 2,973; p = 0,039) del cráneo (Tabla 10). Las diferencias de la vista ventral se 

encontraron en la zona de los nasales - incisivos, y en la región posterior del cráneo desde los 

frontales hasta el foramen magnum, además, en la vista lateral H. chapmani SO mostró una forma 

más alargada del cráneo (Figura 14d).  

 

 

Figura 14. Diferencias en las formas promedios (Distancias Procrustes) de las vistas craneales de (A - C): 

entre P. furvus SO (círculos morados), P. f. angustirostris (círculos verdes), P. f. furvus (círculos rojos) y 

(D): H. chapmani SO (círculos azules) y H. chapmani SMOr (círculos anaranjados). Dp = Distancia de 

Procrustes; Asterisco = comparaciones con valores de p ≤ 0,05.  
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El análisis discriminante efectuado en las tres vistas del cráneo de P. furvus no asignó 

completamente el 100% de los individuos a las poblaciones. De manera general, la vista dorsal 

discriminó mejor a los individuos ya que presentó la mejor tasa de clasificación correcta (62,90%), 

seguida de la vista ventral (59,20%) y la vista lateral (51,80%). Para la vista dorsal, tanto P. furvus 

SO como P. f. angustirostris mostraron una tasa de clasificación correcta alta (70%). En la vista 

ventral y lateral, P. furvus SO fue el mejor asignado con 70% y 80%, respectivamente (Tabla 11). 

 
Tabla 11. Número de individuos clasificados correctamente por población para las tres vistas del cráneo 

de Peromyscus furvus en el Análisis Discriminante Linear. N = Número de individuos; TCC = Tasa de 

clasificación correcta.  

Clados A B C N 

Vista ventral     

A- P. furvus SO 7 3 0 10 

B- P. f. angustirostris  3 6 1 10 

C- P. f. furvus  1 3 3 7 

TCC = 59,25 %     

Vista dorsal     

A- P. furvus SO  7 0 3 10 

B- P. f. angustirostris  2 7 1 10 

C- P. f. furvus  4 0 3 7 

TCC = 62,96 %     

Vista lateral      

A- P. furvus SO  8 0 2 10 

B- P. f. angustirostris  1 4 5 10 

C- P. f. furvus  3 2 2 7 

TCC = 51,85 %     

 
 
El AVC realizado en P. furvus, indicó para la vista ventral (Figura 15) un ligero solapamiento entre 

las tres poblaciones, siendo P. f. angustirostris y P. furvus SO quienes presentaron mayores 

superposiciones en ambos ejes canónicos; en tanto P. f. furvus y P. furvus SO fueron los que 

menos se sobrelaparon. La VC1- evidenció deformaciones en los nasales e incisivos (marcas 1 

y 42 - 44), con movimiento de las marcas hacia la región anterior del nasal. Además, en la región 

del basiesfenoides y foramen magnum (marcas 29 - 35) el desplazamiento de las rejillas ocurrió 
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en diversas direcciones. Por su parte, la VC1+ mostró similar comportamiento al descrito para el 

extremo negativo, difiriendo en la magnitud y orientación del cambio ya que se formó una pequeña 

contracción en la zona de los incisivos (marcas 1, 42 y 43), y las marcas de la zona posterior (29 

- 35) tendieron a desplazarse ligeramente hacia el interior de la estructura. 

En el eje canónico 2, se mostraron deformaciones en la región antero - media y posterior del 

cráneo. La rejilla que muestra el extremo negativo de este eje reveló mayor alteración en el 

maxilar (marcas 2 y 3) y la placa zigomática (semimarcas 6 - 11 y 20 - 25) con dirección a la zona 

anterior del cráneo, aunado a esto, en el basiesfenoides y foramen magnum el cambio tuvo 

sentido hacia la región media. En el extremo positivo de la VC2, la contracción de la zona anterior 

de la placa zigomática tuvo orientación hacia el interior del cráneo, contrario a la VC2-. Las marcas 

29 - 35 de la parte posterior, se extendieron en gran magnitud hacia el exterior de la forma 

craneana (Figura 15). 

 

 

Figura 15. Análisis de variables canónicas para la vista ventral del cráneo de Peromyscus furvus. Se 

muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros ejes 

canónicos. 
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En el caso de la vista dorsal (Figura 16), se encontró una completa segregación de P. furvus SO 

de P. f. furvus y P. f. angustirostris. Las rejillas de deformación para ambas variables canónicas 

mostraron variaciones en las diferentes estructuras del cráneo. En la VC1-, el mayor cambio se 

observó en el borde anterior del arco zigomático (marcas 2 - 7), la región de la constricción 

interorbital (marcas 9, 33 y 34) y la parte posterior en las semimarcas que cubren la curvatura 

craneana (12 - 26). De manera general, las deformaciones tuvieron diferentes direcciones, 

provocando un estrechamiento en la zona anterior de la placa zigomática. Hacia la región positiva 

de la VC1, se resaltó una mayor deformación en la parte antero - media de la forma, ya que el 

encogimiento en el borde anterior del zigomático (marcas 2 - 7), la región interiorbital (marcas 9, 

33 y 34) y los frontales (marcas 31 y 32) fue más pronunciada en la gradilla. En ambos extremos 

de la VC2, ocurrió un patrón similar al de la VC1, sin embargo, en la VC2- las deformaciones del 

arco zigomático y la parte posterior de los nasales, tendieron a contraerse hacia la región 

intermedia, a diferencia del extremo positivo de este eje en el que dichas zonas tuvieron 

orientación hacia la región anterior del cráneo. 

 

 
 

Figura 16. Análisis de variables canónicas para la vista dorsal del cráneo de Peromyscus furvus. Se 

muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros ejes 

canónicos. 
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En la vista lateral, se observó una muy ligera superposición entre P. f. angustirostris y P. f. furvus, 

así como de P. furvus SO y P. f. furvus. Esta vista permitió segregar correctamente a P. furvus 

SO de P. f. angustirostris. Los cambios observados en la VC1 son principalmente en el extremo 

anterior del nasal y la curvatura posterior de la caja craneana. En el extremo negativo, la 

deformación de las marcas 33 - 37 de los nasales se da de forma ligera con destino al interior del 

cráneo, en contraste, las semimarcas 2 - 7 y 9 - 18 de la curvatura craneana tienen sentido hacia 

el exterior de la estructura. Algo semejante ocurrió en la VC1+, ya que el cambio se presentó en 

las mismas zonas, sin embargo, su orientación fue lo opuesto a la VC1- (Figura 17).  

Los extremos negativos y positivos de la VC2 tuvieron la misma tendencia de cambio que la VC1, 

difiriendo únicamente en la dirección de estos, ya que en la VC2- los desplazamientos de la caja 

superior craneana (marcas 1, 8, 19; semimarcas 2 - 7, 9 - 18 y 20 - 29) variaron hacia dentro y 

fuera del cráneo, generando una pequeña extensión de estos puntos anatómicos, en tanto, la 

región del nasal tuvo sentido hacia el interior del cráneo. En la VC2+, las deformaciones de estas 

zonas se movieron en sentido contrario al descrito en el extremo negativo de este eje (Figura 17).  

 
 

Figura 17. Análisis de variables canónicas para la vista lateral del cráneo de Peromyscus furvus. Se 

muestran las rejillas de deformación para los extremos negativos y positivos de los dos primeros ejes 

canónicos. 
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Respecto al TC, al estimar las posibles diferencias morfométricas del cráneo entre las 

poblaciones de P. furvus y de H. chapmani, no se encontraron valores significativos para ninguna 

de las tres vistas craneales (Tablas 9 y 10).  

 

7.3. Análisis genéticos. 

1. Evaluación de la variación genética 

La variabilidad genética dentro de las poblaciones de P. furvus mostraron una diversidad 

haplotípica (h) de moderada a alta, y una diversidad nucleotídica (π) baja, con excepción de P. 

furvus SO que presentó variación nula. A nivel de población, la h osciló entre 0,0 (P. furvus SO) 

a 0,932 (P. f. angustirostris), mientras que π varió de 0,0 (P. furvus SO) a 0,012 (P. f. 

angustirostris), con un total de 128 sitios polimórficos (Tabla 12). 

En H. chapmani, los individuos de la SMOr presentaron la mayor diversidad haplotípica (h = 

0,950), y ambas poblaciones presentaron una diversidad nucleotídica baja (0,002 - 0,004), con 

un total de 66 sitios polimórficos (Tabla 12).  

Tabla 12. Variación genética de las poblaciones de P. furvus / Hadleyomys chapmani. 

Población Número de 
individuos 

Número de 
sitios 

polimórficos 

Diversidad 
nucleotídica 

(𝝅) 

Número de 
haplotipos 

Diversidad 
haplotípica 

 

P. f. latirostris 8 5 0,002 4 0,643 

P. f. angustirostris  67 43 0,012 22 0,932 

P. furvus SO 4 0 0,000 1 0,000 

P. f. furvus 37 19 0,007 12 0,859 

P. furvus Puerto 
de la Soledad 

12 7 0,002 5 0,576 

H. chapmani SMOr 61 29 0,004 27 0,950 

H. chapmani SO 5 4 0,002 2 0,400 

 
 
 

2. Estimación de las relaciones filogenéticas. 

Las topologías de los árboles generados con los métodos de MV y IB fueron congruentes para 

cada especie, por lo que solo se muestran las filogenias de IB; P. furvus (Figura 18) y H. chapmani 
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(Figura 19). De forma general se puede apreciar que, el método de IB proporcionó mejores 

valores de soportes a las ramas, con valores por encima de 0,90 en el caso de P. furvus y 0,80 

para H. chapmani. 

En el caso de P. furvus (Figura 18), las muestras se agruparon en cuatro clados principales, que 

parecen corresponder a las subpespecies P. f. latirostris, P. f. angustirostris, P. f. furvus y la 

especie nova de Puerto de la Soledad, Oaxaca, respectivamente. Los individuos de P. furvus SO 

se agruparon de forma independiente como un clado monofilético fuertemente apoyado con 

valores de MV (97) e IB (pP = 0,90). Este clado de P. furvus SO está estrechamente relacionado, 

como grupo hermano, a las muestras de la subespecie P. f. angustirostris distribuidas en Hidalgo 

y Puebla, con un alto valor de soporte en la filogenia de IB (pP = 1). Por otro lado, los individuos 

de Rancho El Paraíso, Puebla, aunque inicialmente fueron identificados como P. f. angustirostris, 

se ubican como grupo hermano de P. furvus SO / P. f. angustirostris. No obstante, esta relación 

hermana no muestra valores de soporte significativos. El resto de los clados que representan a 

las subespecies P. f. furvus, P. f. latirostris y a P. furvus Norte de Oaxaca se posicionaron de 

forma parafilética con respecto a P. f. angustirostris / P. furvus SO / P. f. angustirostris de Rancho 

El Paraíso.  

Por otra parte, en la filogenia de las muestras de Handleyomys (Figura 19), los individuos de H. 

chapmani SMOr se agruparon de forma monofilética como un clado independiente, pero con una 

relación hermana con respecto a H. saturatior. No obstante, esta relación no muestra valores de 

apoyo significativos.  A su vez H. chapmani / H. saturatior se posicionaron como grupo hermano 

de H. guerrerensis con altos valores de apoyo para MV (93) e IB (pP = 1,0). Las muestras de H. 

chapmani SO no se agruparon de forma monofilética ya que un individuo de esta región mostró 

una relación más cercana con ejemplares de la SMOr que con los otros individuos de SO. No 

obstante, todas las muestras de SO se posicionaron dentro del clado de la SMOr que incluye 

representantes distribuidos en Hidalgo, Puebla y Veracruz. 

 



 
48 

   
 
Figura 18. Filograma de Peromyscus furvus, obtenido por IB a partir de secuencias del gen Cyt-b. Los 

números sobre las ramas representan el valor de probabilidad a posteriori (pP) del análisis bayesiano (IB), 

y por debajo al valor de Bootstrap del análisis de máxima verosimilitud (MV). Para la IB solo se muestran 

los valores de pP ≥ 0,90. Los colores de las ramas se corresponden con los clados. Las barras color marrón 

representan las agrupaciones propuestas por el método de delimitación de especies mPTP. Las etiquetas 

de las terminales se reportan en el Apéndice 3. 
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Figura 19. Filograma de Handleyomys chapmani, obtenido por IB a partir de secuencias del gen Cyt-b. Los 

números sobre las ramas representan el valor de probabilidad a posteriori (pP) del análisis bayesiano (IB), 

y por debajo al valor de Bootstrap del análisis de máxima verosimilitud (MV). Para la IB solo se muestran 

los valores de pP ≥ 0,80. Los colores de las ramas se corresponden con los clados. Las barras color marrón 

representan las agrupaciones propuestas por el método de delimitación de especies mPTP. Las etiquetas 

de las terminales se reportan en el Apéndice 4. 
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3. Delimitación de especies y distancias genéticas. 

Dentro de P. furvus, el método de delimitación mPTP propone reconocer como especies distintas 

a cada una de las subespecies, así como los clados de Puerto de la Soledad, Oaxaca y Rancho 

El Paraíso, Puebla. No obstante, los individuos de P. furvus SO fueron reconocidos como el 

mismo grupo taxonómico, a nivel de especie que representa el clado P. f. angustirostris (Figura 

18). En el caso de H. chapmani, el método mPTP considera a los especímenes de la SO como 

la misma especie a la que pertencen los ejemplares de H. chapmani SMOr (Figura 19). 

Los valores de las distancias genéticas obtenidos entre P. furvus SO y las restantes agrupaciones 

fueron bajos a relativamente altos. La menor divergencia de secuencias fue con P. f. angustirostris 

(0,9%), mientras que divergió en un 2,3%; 4,2%; 6,9% de los clados P. f. furvus, P. f. latirostris y 

Peromyscus de Puerto de la Soledad, respectivamente.  Por otro lado, Peromyscus de Puerto de 

la Soledad fue el clado con mayor valor de divergencia genética, variando desde 6,8 hasta 7% 

del resto de los clados delimitados como especies (Tabla 13).  

En el caso de las distancias genéticas entre H. chapmani SO y H. chapmani SMOr, el porcentaje 

de divergencia genética fue muy bajo (0,62%; Tabla 14). 

 
Tabla 13. Matriz de distancias genéticas promedios (%) utilizando el modelo de dos parámetros de Kimura 

entre los clados de Peromyscus furvus sensu lato. 

Clados A B C D 

A. P. furvus Puerto de la Soledad  -    

B. P. f. latirostris 6,90 -   

C. P. f. angustirostris 7,00 4,30 -  

D. P. furvus SO 6,90 4,20 0,90 - 

E. P. f. furvus 6,80 3,70 2,50 2,30 

 

Tabla 14. Matriz de distancias genéticas promedios (%) utilizando el modelo de dos parámetros de Kimura 

entre los clados de Handleyomys chapmani. 

Clados A 

A. H. chapmani SMOr - 

B. H. chapmani SO 0,62 
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8. DISCUSIÓN 

Los resultados obtenidos en este trabajo confirman la importancia del uso de las herramientas 

morfométricas y moleculares para la delimitación de especies en estudios sobre la sistemática de 

roedores (Weksler, 2006; Cordero-Estrela et al., 2008; Barčiová y Macholán, 2009; Martínez y 

Gardenal, 2016; Pérez, 2020).  Ambos tipos de herramientas permiten contrastar hipótesis 

evolutivas al cuantificar la variación entre organismos (Rohlf y Marcus, 1993; Caumul y Polly, 

2005; Pavan y Marroig, 2016), y han demostrado ser un componente esencial para evaluar los 

grados de diferenciación entre especies (Wheeler, 2008). Esto adquiere particular relevancia en 

poblaciones aisladas geográficamente (p. ej.: Rosa et al., 2012; García y Sánchez-González, 

2013; Ledevin y Millien, 2013; Vázquez-Ponce et al., 2021), como las analizadas en el presente 

estudio, ya que resulta necesario evaluar la posibilidad de que dichos grupos pudieran 

representar especies distintas (Korshunova et al., 2019; García et al., 2020). Por ello, basados 

en las recientes propuestas filogenéticas para P. furvus y H. chapmani en la SMOr (Almendra et 

al., 2014; 2018; Cruz-Gómez et al., 2021), se evaluó la existencia de divergencias morfométricas 

y/o genéticas de las poblaciones de estas especies en la SO, empleando la morfometría del 

cráneo y secuencias del gen mitocondrial Cyt-b. La discusión de los resultados del presente 

trabajo estará enfocada por separado para cada especie, siguiendo en cada caso los objetivos 

planteados. 

 

Peromyscus furvus 

La ausencia de dimorfismo sexual en P. furvus coincide con lo reportado previamente en estudios 

similares para especies de la familia Cricetidae (Rogers y Schmidly, 1981; Cervantes et al., 1993; 

Rivas y Péfaur, 1999). No obstante, García-Mendoza et al. (2018) reportan que, dentro del género 

Peromyscus si existen casos de dimorfismo sexual, como en P. melanotis donde se demostraron 

diferencias entre hembras y machos. En cuanto al efecto alométrico encontrado entre la forma y 

el tamaño del cráneo de esta especie, resultó similar a lo reportado por Jones y Law (2018) al 
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evaluar la diferenciación entre dos especies de Peromyscus, sin embargo, en sus análisis la vista 

dorsal no fue incluida, por lo que no es posible comparar nuestros hallazgos para esta vista. 

En el morfoespacio, la forma del cráneo de P. furvus SO resultó más parecida a la de las 

poblaciones de P. f. angustirostris, con excepción de la forma de la vista lateral, donde la 

superposición fue ligeramente menor entre estas. Las rejillas de deformación del ACP mostraron 

los cambios más notables con respecto a la forma consenso del cráneo en los nasales, la región 

del maxilar - zigomático, y la región posterior del cráneo. Esto claramente contrasta con lo 

observado en la morfometría lineal, ya que las menores variaciones ocurrieron entre P. furvus SO 

- P. f. furvus en zonas similares de la MG. La superposición observada en el morfoespacio de P. 

furvus podría ser consecuencia de su adaptación a un ambiente similar, lo cual ha sido reportado 

en otros géneros de roedores, como en Gerbillus al evaluar su variación cráneo-mandibular bajo 

la influencia de factores ecológicos (Alhajeri, 2018). No obstante, también puede resultar de su 

historia filogenética ya que se conoce la señal evolutiva que guardan las estructuras craneales 

(Caumul y Polly, 2005; Macholán, 2008).  

Por otra parte, la ausencia de diversidad genética (haplotípica y nucleotídica) encontrada en P. 

furvus SO puede ser un efecto del tamaño de muestra, o deberse al corto tiempo de aislamiento 

de esta población (Murúa et al., 1986). Esta reducción de la variabilidad genética podría ser 

consecuencia de procesos de endogamia y deriva génica dentro de esta población (Lacy, 1997; 

Oostermeijer et al., 2003; Frankhman, 2005), tal y como ha ocurrido con algunas poblaciones de 

Tympanoctomys barrerae debido a las glaciaciones del Pleistoceno y el vulcanismo (Ojeda, 

2010). El resto de las poblaciones de P. furvus presentaron una diversidad de haplotipos 

relativamente alta y diversidad de nucleótidos baja que, de manera general, fue congruente con 

lo reportado por Harris et al. (2000) y Cruz-Gómez et al. (2021). Lo anterior puede confirmar que 

los haplotipos que componen a estas poblaciones están estrechamente relacionados, y son 

efectos de expansión demográfica poblacional relativamente reciente (Hamilton, 2009). 
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Con respecto a la comparación entre las poblaciones de P. furvus SO y muestras de la SMOr, 

hubo diferencias significativas para la forma de las vistas ventral y dorsal del cráneo, con 

excepción de la comparación P. f. angustirostris - P. furvus SO. El AVC de ambas vistas craneales 

mostró las mayores diferencias en la región media - posterior del cráneo entre las dos poblaciones 

de la SMOr, evidenciando que P. f. angustirostris posee un cráneo ligeramente más alargado y 

arcos zigomáticos anchos, a diferencia de P. f. furvus que posee una caja craneana más amplia. 

En la vista ventral también se observó que P. f. furvus presentaba nasales - incisivos levemente 

más extensos que los organismos de la SO. Coincidiendo así con lo reflejado en el morfoespacio 

de la vista ventral, ya que P. furvus SO - P. f. angustirostris mostraron mayor superposición, 

mientras que P. f. furvus fue el que menos se sobrelapó, siendo congruente con los porcentajes 

de clasificación correcta encontrados. Por otro lado, en la vista dorsal P. furvus SO se segregó 

completamente de las otras agrupaciones, aun cuando no se encontraron diferencias 

significativas con P. f. angustirostris, y no logró discriminarse completamente. Esta separación de 

las poblaciones en el morfoespacio del AVC podría ser explicado por la distinción entre grupos 

que realiza el análisis al maximizar la varianza entre las medias de los grupos, en relación con la 

varianza dentro de estos (Mitteroecker y Bookstein, 2011).   

En general, las diferencias obtenidas de las variables lineales se relacionan con los análisis 

derivados de la MG, ya que los especímenes de la SO fueron los que presentaron la mayor 

diferenciación, principalmente en los nasales - incisivos, constricción interorbital y la zona 

posterior del cráneo. Sin embargo, con respecto a lo observado en la vista dorsal y ventral en la 

MG, P. furvus SO fue menos diferente de los organismos de P. f. furvus en las regiones de los 

nasales - incisivos, la placa zigomática y la longitud de los parietales. 

Este panorama puede deberse a un efecto del tamaño de muestra empleado en este estudio, ya 

que se conoce que en investigaciones con enfoques taxonómicos es importante poseer un 

tamaño muestral grande para facilitar la mejor delimitación y diferenciación de las poblaciones o 

especies (García y Sánchez-González, 2013). No obstante, varios estudios en roedores 
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empleando la MG con tamaños muestrales pequeños, han logrado delimitar correctamente a 

organismos de entidades taxonómicas distintas (P. ej.: García y Sánchez-González, 2013; Vallejo 

et al., 2017; Jones y Law, 2018).  

Si bien los patrones de cambios encontrados en el cráneo de esta especie coinciden con lo 

reportado en otros estudios del género Peromyscus (Lorenzo-Abundez, 2015; Cruz-Gómez, 

2018; Jones y Law, 2018; Álvarez-Castañeda et al., 2019; Avigail, 2021), estas frecuentes 

modificaciones en los nasales - incisivos, la placa zigomática y la región posterior del cráneo, 

pueden explicarse por: 1) la correlación entre el tamaño del cerebro en relación con la longitud y 

el ángulo de la base del cráneo (Ross y Ravosa, 1993; Lieberman et al., 2000), y 2) la correlación 

del alargamiento de las caras con cráneos más extensos debido a la necesidad de acomodar la 

cara y la faringe (Lieberman et al., 2000). En ese sentido, la segregación de P. furvus SO sobre 

el eje canónico 1 positivo de la vista dorsal, mostró una contracción en la región antero - media 

del cráneo, lo que pude sugerir un cráneo menos alargado en comparación con el resto de las 

poblaciones. 

A partir de los resultados de nuestro AVC, se observó que la vista dorsal presentó el mejor poder 

discriminativo, no obstante que, por lo general, la vista ventral del cráneo de roedores cricétidos 

es más útil para diferenciar grupos (Martínez y Di Cola, 2011; Avigail, 2021; Martínez-Borrego et 

al., 2022). Este coincide con los hallazgos reportados por García y Sánchez-González (2013), en 

donde la vista dorsal les permitió diferenciar de forma más eficaz tres especies de roedores 

arborícolas; Rhipidomys fulviventer, R. venustus y R. wetzeli. Una explicación a esta situación 

podría ser la diferencia en las configuraciones de marcas empleadas entre los diferentes estudios, 

por lo que una alternativa sería explorar con diferentes configuraciones y comparar resultados, 

aunque la presencia de daños físicos en los cráneos puede influir negativamente en la selección 

de los PAR.  

Referente a los análisis correspondientes al tamaño centroide, no se encontraron diferencias 

significativas entre las agrupaciones de P. furvus en ninguna de las vistas craneales analizadas, 
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por lo que se consideró como un indicio de que los cambios morfológicos vienen dados por la 

forma y no por el tamaño del cráneo. De manera general, este resultado podría sugerir que el 

tamaño del cráneo se mantiene relativamente estable entre las especies, reafirmando el alto 

índice de superposición que presentan las medidas tradicionales relacionadas al tamaño del 

cráneo reportadas en la literatura (Cervantes et al., 1993; Ávila-Valle et al., 2012; Cruz-Gómez, 

2018; López-Arriaga, 2019).  

En los análisis genéticos, los resultados preliminares en la filogenia molecular para P. furvus, 

fueron similares a los reportados por Harris et al., (2000), Ávila-Valle et al., (2012), Cruz-Gómez 

(2018) y Cruz-Gómez et al. (2021), al recuperar a este grupo como monofilético. Nuestros valores 

de distancias genéticas reafirman la anterior filogenia propuesta por Cruz-Gómez et al. (2021) 

empleando el gen Cyt-b, donde P. f. latirostris podría ser reconocida como una especie 

genéticamente distinta, de acuerdo con el rango de valores de distancia genética (2% - 11%) para 

separar especies hermanas propuesto por Baker y Bradley (2001; 2006). Sin embargo, se ha 

sugerido la implementación de otros tipos de evidencia para arribar a conclusiones más certeras 

en ese sentido. Por otra parte, los valores de distancia genética obtenidos para P. f. angustirostris 

y P. f. furvus confirman su reconocimiento como subespecies de P. furvus. En lo que concierne a 

los especímenes de P. furvus de la SO, nuestras relaciones evolutivas apoyaron fuertemente su 

parentesco con individuos de P. f. angustirostris, lo que explicaría por qué no se encontraron 

diferencias significativas entre estas dos especies en los análisis morfogeométricos. La distancia 

genética con K2P entre estos dos grupos, fue baja (0,90%) e inferior a la empleada para separar 

especies en roedores (Baker y Bradley, 2001; 2006). La poca diferenciación genética encontrada 

entre P. furvus SO y P. f. angustirostris fue congruente con los resultados del método de 

delimitación mPTP, lo que reforzó el reconocimiento de estas dos poblaciones como una sola 

especie. Con estos resultados preliminares, podemos suponer que a pesar de los eventos de 

expansión y contracción territorial que han sufrido los BMM a lo largo del Pleistoceno tardío 

(Ornelas et al., 2013), y que han favorecido a la diversificación y aislamiento entre y dentro de las 
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especies que lo habitan (Gual-Díaz y Rendón-Correa, 2014), el clado de P. furvus SO y P. f. 

angustirostris podría no verse afectado debido a un proceso de divergencia  reciente  o  a una  

conectividad  frecuente  entre  sus  poblaciones durante  la  expansión  del BMM en los últimos 

eventos glaciales (Guevara, 2020).   

La posición del Clado el Rancho El Paraíso dentro de la filogenia molecular sugieren que es un 

linaje más reciente e incluye individuos referibles como P. f. angustirostris, sin embargo, análisis 

de los tiempos de divergencia, así como de la historia espacio-temporal son necesarios para 

esclarecer la historia evolutiva de este clado. 

 

Handleyomys chapmani 

Respecto a H. chapmani, de manera general la variación morfométrica en el cráneo de esta 

especie ha sido poco explorada con técnicas de morfometría (López-Arriaga, 2015), siendo más 

común estudios sobre variación genética basada en marcadores moleculares (Almendra et al., 

2014; 2018). En nuestros análisis de dimorfismo sexual, la asociación entre el sexo y la forma 

resultó ser significativa para la vista lateral, pudiendo ser resultado del poco número de individuos 

(Coggon et al., 2003) o de su procedencia geográfica (West-Eberhard, 2003), como indicó Dashti 

et al. (2022) en las poblaciones de Desmodillus auricularis distribuidos en el sur de África, al 

señalar que las diferencias halladas entre los sexos se enmarcan sobre su origen geográfico. 

El tamaño del cráneo de H. chapmani explicó el mayor porcentaje de la forma de las vistas ventral 

y dorsal, a pesar de ello estos valores fueron discriminados pues el efecto alométrico se consideró 

relativamente bajo, de acuerdo con lo reportado por Klingenberg y Marugán-Lobón (2013).  

La visualización del morfoespacio en el ACP de las tres vistas craneales mostraron altos niveles 

de segregación entre ambas poblaciones, los cambios representados en las gradillas de 

deformación ocurrieron en las zonas correspondientes a los nasales, la placa zigomática, la 

región superior intermedia y posterior del cráneo, que se correspondieron con las variaciones 

obtenidas de las medidas lineales, pues la mayoría ocurrieron en zonas similares. 
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En relación con la variación genética, los resultados para H. chapmani de la SMOr y la SO 

mostraron diversidad de haplotipos de moderada a alta, y una diversidad nucleotídica baja (p. ej.: 

Nava-García et al., 2016; Ruiz-Vega et al., 2018), sugiriendo que ambas poblaciones tienen gran 

acervo genético y un incremento poblacional, permitiéndoles adaptarse a cambios ambientales 

(Grant y Bowen, 1998; Barrett y Schluter, 2008).  

Los análisis con Procrustes ANOVA revelaron diferencias significativas en la forma del cráneo 

para la vista ventral y lateral entre ambas poblaciones. En la vista ventral los organismos de la 

SO presentaron nasales más alargados y la zona del foramen magnum más reducida, mientras 

que, en la vista lateral la región posterior de la caja craneana de H. chapmani SMOr fue más 

ancha. De cierta forma, esto no se correlacionó con las diferencias obtenidas de la MT ya que 

estas ocurrieron en el paladar, los frontales y la bula timpánica. No obstante, estas diferencias 

podrían ser consecuencia de la alta correlación de las medidas lineales y el tamaño del cráneo 

(De Luna, 2020), o del posible solapamiento de las características craneales debido a la cantidad 

de muestra. Tal y como ocurrió en el estudio de López-González et al. (2013) al evaluar la 

caracterización morfológica de Peromyscus schmidlyi. 

Considerando que la vista lateral logró segregar casi en su totalidad a ambas poblaciones de H. 

chapmani, se evidenció el poder resolutivo de esta vista craneal a pesar de que ha sido poco 

estudiada en roedores (Dos Reis et al., 2002; Camargo et al., 2019; Gómez-García, 2019). Los 

cambios en esta vista del cráneo podrían estar relacionados con el agrandamiento del cerebelo 

al desarrollar ciertas habilidades que les permitirían explorar el hábitat (Reeber et al., 2013). Esto 

explicaría lo observado en el estudio de Quintela et al. (2016), al evaluar la variación 

intraespecífica craneal de poblaciones de Scapteromys tumidus distribuidos en el Sur de Brasil y 

Uruguay, siendo congruente con una marcada variación geográfica en la forma del cráneo. No 

obstante, todas estas hipótesis sobre las causas de modificación en la vista lateral de H. 

chapmani, se deberían poner a prueba a través de estudios que evalúen las diferencias bajo 

enfoques funcionales en los hábitos y su relación con la forma. 
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Por otra parte, en los análisis correspondientes al tamaño centroide de esta especie, no se 

encontraron diferencias significativas entre sus agrupaciones, confirmando que esta medida 

geométrica es estable entre las especies (p. ej.: Quintela et al., 2016) y, por ende, contradiciendo 

lo reportado por Mitteroecker y Schaefer (2022) al afirmar que el tamaño al estar más sujeto a la 

plasticidad fenotípica suele ser mucho más variable que la forma dentro de las especies. 

Las relaciones evolutivas para H. chapmani han sido previamente descritas por Almendra et al. 

(2014; 2018), esclareciendo los límites geográficos de esta especie en la SMOr. Los resultados 

filogenéticos del presente estudio no tuvieron concordancia con nuestros análisis morfométricos, 

ya que los representantes de la SO se agruparon junto con los especímenes de la SMOr. Este 

resultado fue soportado, además, por un porcentaje muy bajo de distancia genética (K2P; 0,62%) 

(Baker y Bradley, 2006) y por el método de delimitación mPTP, que sugirió a los especímenes de 

H. chapmani SO como parte de la misma especie distribuida en la SMOr. Esto resulta interesante, 

ya que este patrón es similar al obtenido en la filogenia de Almendra et al. (2014; 2018) para esta 

especie, donde las muestras de H. chapmani de la SMOr y el OH no se separaron en los análisis 

filogenéticos. Estas dos poblaciones se encuentran aisladas biogeográficamente por el Río Santo 

Domingo, Oaxaca, el cual juega un papel importante como barrera geológica en la diversificación 

de otros grupos de roedores (p. ej.: Carleton et al., 2002; Vallejo y González-Cózatl, 2012; Vallejo 

et al., 2017; Guevara y Sánchez-Cordero, 2018), sin embargo, parece no haber tenido impacto 

en H. chapmani. Por ello, es de suponerse que los efectos diferenciales entre especies podrían 

deberse a los atributos de cada taxón, tal como el tamaño corporal, hábitos y vagilidad (Vázquez-

Ponce et al., 2021). 

Con esto podemos asegurar que, en H. chapmani la variación fenotípica a nivel poblacional podría 

no estar correlacionada con los genes sino con factores externos, apoyando lo reportado por 

López-Arriaga (2019) al explicar que las incongruencias entre la filogenia y la morfometría de H. 

chapmani y de H. guerrerensis, son producto de las características propias del nicho que estas 

dos especies habitan.  
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Consideraciones generales 

Bajo el contexto del uso de métodos morfométricos para explorar y encontrar las relaciones entre 

las diferentes variables de P. furvus y H. chapmani de la SO y sus congéneres de la SMOr, los 

resultados de este trabajo demostraron que las variaciones obtenidas sobre la forma del cráneo 

se maximizaron considerablemente en la MG. Esta técnica permitió visualizar las regiones y 

direcciones de cambios en las variables analizadas, con la representación gráfica también se 

pudo observar el grado de segregación entre las poblaciones de estas dos especies analizadas. 

Además, a través de sus análisis se estimó el dimorfismo sexual y la alometría entre los 

organismos de P. furvus y en los de H. chapmani, con el objetivo de comprender mejor los 

cambios en la morfología del cráneo. En los análisis con el TC, esta técnica reafirmó el índice de 

superposición que existe entre las medidas tradicionales y el tamaño del cráneo, ya que este se 

mantuvo estable en las poblaciones de ambas especies. Por su parte, la MT mostró 

estadísticamente los niveles de variación y diferenciación de cada medida lineal analizada entre 

las agrupaciones de P. furvus y de H. chapmani. Por todo esto, podríamos considerar a este 

estudio como otro ejemplo de que el uso de mediciones lineales y de coordenadas no deben 

verse como alternativas en competencia, sino como complementarias (De Luna, 2020). Lo cual 

explicaría porqué la MT continúa siendo una metodología utilizada para diferenciar 

morfológicamente a especies de mamíferos, aun cuando se ha reportado que la MG contiene 

mayor cantidad de información con significado taxonómico (Rohlf, 1996). Otro punto importante 

es que, el notable cambio observado entre los resultados de la MG y la MT, puede ser 

consecuencia de la adaptación al ambiente (Bradshaw, 1965), sin embargo, no podemos afirmar 

esto ya que no forma parte de los objetivos de este trabajo.  

Es conveniente mencionar que, aunque nuestros análisis morfométricos en la especie P. furvus 

no incluyeron especímenes referibles como P. f. latirostris del norte de la SMOr (San Luís Potosí 

y Querétaro), nuestros análisis genéticos sugieren un grado de diferenciación importante entre 

los especímenes de la SO y P. f. latirostris, en base a esto y la historia evolutiva de P. furvus, 
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consideramos que la alternativa de reevaluar nuestras conclusiones morfométricas resulta 

innecesaria. En cuanto a la propuesta filogenética obtenida en nuestros análisis para P. furvus, 

los organismos de P. f. angustirostris del Rancho El Paraíso, Puebla, fueron recuperados como 

una posible nueva especie con el análisis mPTP, pero para fines de este proyecto, al no afectar 

nuestras conclusiones taxonómicas y no ser parte de nuestros objetivos, fueron analizados como 

una misma especie con los organismos de P. f. angustirostris reportados en la literatura (Cruz-

Gómez et al., 2021). 

En vista de que las interpretaciones filogenéticas propuestas para P. furvus y H. chapmani 

mostraron una relación muy estrecha entre los individuos de la SO y los especímenes localizados 

en el centro de la SMOr, aun cuando estos dos sistemas montañosos se encuentran 

biogeográficamente aisladas (Eguíluz et al., 2000), podría suponerse la influencia de factores 

ecológicos, históricos y evolutivos en nuestros resultados obtenidos (Lanteri y Confalonieri, 2003). 

Como fue demostrado por Vázquez-Ponce et al. (2021), al evaluar musarañas del grupo Cryptotis 

mexicanus asociadas al bosque húmedo de montaña, evidenciando que las oscilaciones 

climáticas y orográficas del Neotrópico pudieron favorecer a los periodos de conectividad y 

aislamiento entre las poblaciones de la SO y las del norte - centro de la SMOr durante las fases 

glaciales - interglaciales. Este panorama brinda un enfoque ecológico a nuestros resultados, pues 

dada la afinidad del BMM, se puede especular que la evolución de nuestras especies analizadas, 

podrían estar sincronizadas con la intrincada historia de expansión, conectividad y fragmentación 

de dicho ecosistema (Choate, 1970; Guevara y Sánchez-Cordero, 2018). Precisamente, en un 

estudio reciente para H. chapmani, los cambios previstos en la distribución potencial de esta 

especie a lo largo del tiempo indicaron que es altamente susceptible al cambio climático (Cano y 

Guevara, 2021). 

En este sentido, y en base a nuestras conclusiones filogenéticas, se refuta la hipótesis planteada 

en este trabajo ya que contrasta con estudios previos en cricétidos donde se ha encontrado la 

presencia de procesos de especiación debido a la interrupción del flujo genético (P. ej.: Pérez, 
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2020; Sánchez, 2017). En realidad, este escenario de comparación entre los roedores de la SMOr 

y la SO destaca una alta probabilidad de conectividad entre las poblaciones de P. furvus y en las 

de H. chapmani. Basados en las filogenias obtenidas para cada especie, podríamos suponer que 

los organismos de la SO presentan un tiempo de divergencia relativamente reciente, y sugiere la 

existencia de un corredor que les permitía estar en contacto en respuesta al cambio climático 

durante la última glaciación - deglaciación (p. ej.: Ornelas et al., 2013; Cano y Guevara, 2021). 

Puntualmente, en el caso de H. chapmani, recientemente se ha reportado cambios en su rango 

altitudinal por efecto de las variaciones climáticas y la perdida de hábitat, lo que podría tener 

consecuencias en la conectividad de sus poblaciones e incluso en su persistencia (Cano y 

Guevara, 2021). Estas predicciones, también causan preocupación en P. furvus, ya que al estar 

restringido al BMM y el impacto de la reducción de sus áreas de distribución, se verá fuertemente 

afectado.  

De igual forma, dado que el ambiente podría influir en el desarrollo de estructuras óseas 

(Johannsen, 1911; Caumul y Polly, 2005), puede conllevar a que el parentesco encontrado a nivel 

genético no se refleje a nivel fenotípico, lo que explicaría las incongruencias entre la filogenia y 

los resultados morfológicos de este trabajo. Bajo este escenario y de acuerdo con nuestros datos, 

con la finalidad de entender el enfoque de la conservación genética y las variaciones 

morfométricas, podría sugerirse la implementación de análisis ecológicos en los que se evalúen 

las posibles rutas de conectividad (Noss, 1991). En adición, ya que P. furvus y H. chapmani 

habitan el mismo ecosistema, análisis de modelado de nicho bajo un enfoque histórico - ecológico 

tienen el potencial de informar gráficamente los cambios de rango que pudieron ocurrir durante 

los ciclos glaciales - interglaciales del Cuaternario, y que lograron provocar la separación de las 

poblaciones. Este análisis, además permitirá predecir las distribuciones potenciales de ambas 

especies, tomando en cuenta una escala temporal actual y la influencia de la reducción de hábitat 

(Guevara et al., en prep.). 
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9. CONCLUSIÓN 

Este estudio, representa un ejemplo de la eficacia de implementar conjuntamente las 

herramientas morfométricas y de análisis genéticos para evaluar grados de diferenciación al nivel 

intraespecífico. Los objetivos de este trabajo permitieron confirmar que los organismos de P. 

furvus y H. chapmani distribuidos en la SO, no son diferentes de sus congéneres de la SMOr 

centro. Particularmente, existió cierta incongruencia entre los resultados morfométricos y 

moleculares debido a que la poca diferenciación genética encontrada en las poblaciones de estas 

dos especies, no se correspondió con la variación morfométrica del cráneo, que podría ser 

producto de los efectos de adaptaciones ecológicas y sus respectivas historias evolutivas. En 

base a esto y para fines de este trabajo, nuestras evidencias moleculares tuvieron mayor 

influencia en las conclusiones taxonómicas.  

No obstante, al ser este el primer estudio donde se incluyen individuos de la SO, una alternativa 

en futuras investigaciones para comprender las variaciones morfométricas encontradas sería 

obtener un mayor número de muestra y/o aplicar métodos con enfoques ecológicos.  

 

10. PERSPECTIVAS 

La expectativa de este trabajo es ayudar a la sistemática filogenética en la identificación del 

estado taxonómico de los organismos referibles como P. furvus y H. chapmani de la SO, con la 

información obtenida del uso de técnicas morfométricas y genéticas. En este contexto, se espera 

en futuras investigaciones poder implementar análisis que permitan comprender mejor la historia 

filogenética de estas especies, es decir, las relaciones evolutivas entre sus individuos y su historia 

biogeográfica. De igual forma, esta información ayudará a proponer estrategias de conservación 

enfocadas en la fauna de esta área. 
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12. APÉNDICE 
 
Apéndice 1. Lista de especímenes de Peromyscus furvus empleados en los análisis de Morfometría 

Geométrica y Morfometría Tradicional. CMC = Colección de Mamíferos del Centro de Investigación en 

Biodiversidad y Conservación de la UAEM; GEPB = Gonzalo Enrique Pinilla Buitrago (colector de muestra). 

No Número de 
catálogo 

Localidad  Sexo Poblaciones 

1. CMC810 1.9 km N Las Cañadas (Eco Reserva), Huatusco, 
Veracruz. 

Macho  
 
 
 
 

P. f. furvus  

2. CMC811 1.9 km N Las Cañadas (Eco Reserva), Huatusco, 
Veracruz. 

Hembra 

3. CMC812 1.9 km N Las Cañadas (Eco Reserva), Huatusco, 
Veracruz. 

Macho 

4. CMC813 1.9 km N Las Cañadas (Eco Reserva), Huatusco, 
Veracruz. 

Macho 
 

5. CMC1456 Matlalapa, Xico, Veracruz. Hembra 

6. CMC1457 Matlalapa, Xico, Veracruz. Macho 

7. CMC1460 Matlalapa, Xico, Veracruz. Hembra 

8. CMC1926 Potrero de Monroy 8.3 Km ENE Crucero los Tules, 
camino a Zacualpan, Agua Blanca de Iturbide, Hidalgo. 

Macho 
 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
P. f. 

angustirostris  

9. CMC1927 Potrero de Monroy 8.3 Km ENE Crucero los Tules, 
camino a Zacualpan, Agua Blanca de Iturbide, Hidalgo. 

Hembra 
 

10. CMC1933 Rio Chiflón 9.7 Km ENE Crucero los Tules, camino a 
Zacualpan, Agua Blanca de Iturbide, Hidalgo. 

Hembra 
 

11. CMC1937 Rio Chiflón 9.7 Km ENE Crucero los Tules, camino a 
Zacualpan, Agua Blanca de Iturbide, Hidalgo. 

Macho 
 

12. CMC1052 21 km NE Metepec (por carretera), Tenango de Doria, 
Hidalgo. 

Hembra 
 

13. CMC1053 21 km NE Metepec (por carretera), Tenango de Doria, 
Hidalgo. 

Hembra 

14. CMC1054 21 km NE Metepec (por carretera), Tenango de Doria, 
Hidalgo. 

Macho 
 

15. CMC1055 21 km NE Metepec (por carretera), Tenango de Doria, 
Hidalgo. 

Macho 
 

16. CMC1058 21 km NE Metepec (por carretera), Tenango de Doria, 
Hidalgo. 

Hembra 
 

17. CMC1044 21 km NE Metepec (por carretera), Tenango de Doria, 
Hidalgo. 

Macho 
 

18. GEPB052 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Hembra  
 
 
 
 
 

P. furvus 
Otontepec 

 

19. GEPB054 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Hembra 

20. GEPB056 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Hembra 

21. GEPB057 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Macho 

22. GEPB066 Sierra de Otontepec; 5.6 km SE Chontla, Veracruz. Macho 

23. GEPB067 Sierra de Otontepec; 5.6 km SE Chontla, Veracruz. Macho 

24. GEPB073 Sierra de Otontepec; 7.6 km SE Citlaltépec, Veracruz. Macho 

25. GEPB077 Sierra de Otontepec; 7.6 km SE Citlaltépec, Veracruz. Macho 

26. GEPB078 Sierra de Otontepec; 7.9 km SE Citlaltépec, Veracruz. Macho 

27. GEPB079 Sierra de Otontepec; 7.9 km SE Citlaltépec, Veracruz. Hembra 
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Apéndice 2. Lista de especímenes de Handleyomys chapmani empleados en los análisis de Morfometría 

Geométrica y Morfometría Tradicional. CMC = Colección de Mamíferos del Centro de Investigación en 

Biodiversidad y Conservación de la UAEM; GEPB = Gonzalo Enrique Pinilla Buitrago (colector de muestra). 

 

No Número de 
catálogo 

Localidad Sexo Poblaciones 

1. CMC739 3.5 Km N 3 Km O Maguey de Oriente, El Naranjo, San 
Luis Potosí. 

Hembra  
 
 
 
 
 
 
 

H. chapmani 
SMOr 

2. CMC740 3.5 Km N 3 Km O Maguey de Oriente, El Naranjo, San 
Luis Potosí. 

Hembra 

3. CMC772 1.2 Km SE Xochititla, Texhuacán, Veracruz. Macho 

4. CMC773 1.2 Km SE Xochititla, Texhuacán, Veracruz. Hembra 

5. CMC775 1.2 Km SE Xochititla, Texhuacán, Veracruz. Macho 

6. CMC779 1.9 Km N Las Cañadas (Eco Reserva), Huatusco, 
Veracruz. 

Hembra 

7. CMC1078 22 Km NE Metepec (por carretera), Tenango de Doria, 
Hidalgo. 

Hembra 

8. CMC1085 4.7 Km NE Teziutlan (por carretera), Tezuitlán, Puebla. Macho 

9. CMC1088 4.7 Km NE Teziutlan (por carretera), Tezuitlán, Puebla. Macho 

10. CMC1390 Mesa de la Yerba, 3.4 Km SW de la desviación a 
Mazatepec (carretera Xalapa-Perote), Acajete, 
Veracruz. 

 
Macho 

11. GEPB043 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Hembra  
 
 
 

H. chapmani 
Otontepec 

12. GEPB045 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Hembra 

13. GEPB047 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Macho 

14. GEPB048 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Macho 

15. GEPB061 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Hembra 

16. GEPB062 Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, Veracruz. Hembra 

17. GEPB069 Sierra de Otontepec; 7.9 km SE Citlaltépec, Veracruz. Macho 

18. GEPB072 Sierra de Otontepec; 7.6 km SE Citlaltépec, Veracruz. Macho 

19. GEPB075 Sierra de Otontepec; 7.7 km SE Citlaltépec, Veracruz. Macho 

20. GEPB076 Sierra de Otontepec; 7.6 km SE Citlaltépec, Veracruz. Hembra 

 
 
Apéndice 3. Lista de los ejemplares incluidos en el Grupo Interno (GI) y Grupo externo (GE) en la 
reconstrucción filogenética de Peromyscus furvus, mostrando su designación taxonómica, ubicación 
geográfica, código de acceso de GenBank y el número de secuencias en el gen utilizado. Las siglas delante 
del código del espécimen se corresponden con el nombre del colector y/o la Institución donde están 
depositados: GEPB, Gonzalo Enrique Pinilla Buitrago; EAA, Elizabeth Arellano Arenas; CWK, C. William 
Kilpatrick; FXG, Francisco Xavier González Cózatl; YHM, Yolanda Hortelano Moncada; RMV, Rachel 
Mercado Vallejo; DSR, Duke S. Rogers; JMV, Jesús Martínez Vázquez; TTU, Texas Tech University, USA; 
TK, Texas Tech University, USA; CMNH, Cleveland Museum of Natural History; ASNHC, Angelo State 
Natural History Collections; MSB, Museum of Southwestern Biology; Brigham Young University; ROM, 
Royal Ontario Museum. SMOr = Sierra Madre Oriental; SO = Sierra de Otontepec; Asterisco (*) = 
Poblaciones de SO con código de campo. 
 

No Especie Localidad Núm. de 
catálogo 

GenBank 
acceso  

1. P. furvus SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz 

GEPB049 * 
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2. P. furvus SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz 

GEPB054 * 

3. P. furvus SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz 

GEPB056 * 

4. P. furvus SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz 

GEPB057 * 

5. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA689 AF271020 

6. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA691 AF271016 

7. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA684 AF271015 

8. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA686 AF271006 

9. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA687 AF271004 

10. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA692 AF271001 

11. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA682 AF270987 

12. P. f. latirostris México, San Louis Potosí, Ejido Aguayo. 6.2 
km N Xilitla. 

EAA679 AF270981 

13. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA297 AF271029 

14. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 3 km E Tlanchinol. EAA277 AF271028 

15. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 21.8 km NE Metepec. CWK913 AF271026 

16. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA299 AF271024 

17. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 3 km E Tlanchinol. EAA281 AF271023 

18. P. f. angustirostris México, Veracruz, La Colonia, 6.5 km W 
Zacualpan. 

EAA656 AF271021 

19. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA304 AF271019 

20. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 21.8 km NE Metepec. CWK914 AF271014 

21. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA295 AF271010 

22. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA307 AF271009 

23. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 3 km E Tlanchinol. EAA276 AF271008 

24. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA298 AF271005 

25. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA296 AF271003 

26. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 3 km E Tlanchinol. EAA274 AF271002 

27. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 3 km E Tlanchinol. EAA273 AF270999 

28. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 3 km E Tlanchinol. EAA275 AF270998 

29. P. f. angustirostris México, Veracruz, La Colonia, 6.5 km W 
Zacualpan. 

EAA672 AF270993 

30. P. f. angustirostris México, Hidalgo, El Portero, 10 km SW 
Tenango de Doria. 

EAA300 AF270991 

31. P. f. angustirostris México, Hidalgo, 3 km E Tlanchinol. EAA279 AF270989 



 
81 

32. P. f. angustirostris México, Veracruz, La Colonia, 6.5 km W 
Zacualpan. 

EAA671 AF270985 

33. P. f. angustirostris 5 km ENE Crucero Los Tules, Camino a 
Xuchitl, Mpio. Agua Blanca, 20 23.004' N, 98 
21.884' W, 2070 m, Hidalgo. 

FXG1169 GQ176029 

34. P. f. angustirostris 5 km ENE Crucero Los Tules, Camino a 
Xuchitl, Mpio. Agua Blanca, 20 23.004' N, 98 
21.884' W, 2070 m, Hidalgo. 

FXG1168 GQ176028 

35. P. f. angustirostris 5 km ENE Crucero Los Tules, Camino a 
Xuchitl, Mpio. Agua Blanca, 20 23.004' N, 98 
21.884' W, 2070 m, Hidalgo. 

FXG1167 GQ176027 

36. P. f. angustirostris 5 km ENE Crucero Los Tules, Camino a 
Xuchitl, Mpio. Agua Blanca, 20 23.004' N, 98 
21.884' W, 2070 m, Hidalgo. 

FXG1166 GQ176026 

37. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1145 GQ176025 

38. P. f. angustirostris Rio Chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1144 GQ176024 

39. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1143 GQ176023 

40. P. f. angustirostris Potrero de Monroy, 8.3 km ENE Crucero Los 
Tules, camino a Zacualpan, Mpio. Agua 
Blanca, 20 23.405' N, 98 2329' W, 1830 m, 
Hidalgo. 

FXG1142 GQ176022 

41. P. f. angustirostris Potrero de Monroy, 8.3 km ENE Crucero Los 
Tules, camino a Zacualpan, Mpio. Agua 
Blanca, 20 23.405' N, 98 2329' W, 1830 m, 
Hidalgo. 

FXG1139 GQ176021 

42. P. f. angustirostris Potrero de Monroy, 8.3 km ENE Crucero Los 
Tules, camino a Zacualpan, Mpio. Agua 
Blanca, 20 23.405' N, 98 2329' W, 1830 m, 
Hidalgo. 

FXG1138 GQ176020 

43. P. f. angustirostris Rio Chiflon, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1137 GQ176019 

44. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1136 GQ176018 

45. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1135 GQ176017 

46. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1134 GQ176016 

47. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1133 GQ176015 

48. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1132 GQ176014 

49. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1131 GQ176013 
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50. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1130 GQ176012 

51. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1129 GQ176011 

52. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1128 GQ176010 

53. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1127 GQ176009 

54. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1125 GQ176008 

55. P. f. angustirostris Rio chiflón, 9.7 km ENE Crucero Los Tules, 
Camino a Zacualpan, Mpio. Agua Blanca, 20 
24.080' N, 98 23.045' W, 1750 m, Hidalgo. 

FXG1124 GQ176007 

56. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG820 GQ175993 

57. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG819 GQ175992 

58. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG818 GQ175991 

59. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG817 GQ175990 

60. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG816 GQ175989 

61. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG815 GQ175988 

62. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG814 GQ175987 

63. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG813 GQ175986 

64. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG812 GQ175985 

65. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG811 GQ175984 

66. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG810 GQ175983 

67. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG809 GQ175982 

68. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG808 GQ175981 

69. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG807 GQ175980 

70. P. f. angustirostris 21 km NE Metepec (por carretera), Municipio 
Tenango de Doria, 2200 m, Hidalgo. 

FXG806 GQ175979 

71. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA650 AF271018 

72. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA647 AF270990 

73. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA651 AF270988 

74. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA655 AF271025 
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75. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA648 AF271022 

76. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA652 AF270986 

77. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA653 AF270984 

78. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA645 AF270983 

79. P. f. angustirostris México, Puebla, Rancho El Paraíso, 6 km SW 
Huachinango. 

EAA654 AF270982 

80. P. f. furvus  México, Veracruz, Banderillas, 6 km NW 
Jalapa. 

YHM298 AF271032 

81. P. f. furvus  México, Veracruz, Banderillas, 6 km NW 
Jalapa. 

YHM293 AF271031 

82. P. f. furvus  México, Veracruz, Banderillas, 6 km NW 
Jalapa. 

YHM291 AF271030 

83. P. f. furvus  México, Veracruz, Banderillas, 6 km NW 
Jalapa. 

YHM244 AF270980 

84. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

RMV72 GQ176044 

85. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

RMV71 GQ176043 

86. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

RMV70 GQ176042 

87. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

RMV69 GQ176041 

88. P. f. furvus  Xico Viejo, 1756 m, Veracruz. RMV57 GQ176040 

89. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV52 GQ176039 

90. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV45 GQ176038 

91. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV44 GQ176037 

92. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV40 GQ176036 

93. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV38 GQ176035 

94. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV37 GQ176034 

95. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV36 GQ176033 

96. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV35 GQ176032 

97. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV34 GQ176031 

98. P. f. furvus  Matlalapa, 2070 m, Veracruz. RMV33 GQ176030 

99. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG882 GQ176006 

100. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG880 GQ176005 

101. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG879 GQ176004 
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102. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG877 GQ176003 

103. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG876 GQ176002 

104. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG875 GQ176001 

105. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG867 GQ176000 

106. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG866 GQ175999 

107. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG865 GQ175998 

108. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG864 GQ175997 

109. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG863 GQ175996 

110. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG862 GQ175995 

111. P. f. furvus  Mesa de la yerba, 3.4 km. De la desviación a 
Mazatepec (carr Xalapa-Perote), 2040 m, 
Veracruz. 

FXG861 GQ175994 

112. P. f. furvus  1.9 Km al N Las Cañadas (Eco Reserva), 1340 
m, Veracruz. 

FXG637 GQ175978 

113. P. f. furvus  1.9 Km al N Las Cañadas (Eco Reserva), 1340 
m, Veracruz. 

FXG635 GQ175977 

114. P. f. furvus  1.9 Km al N Las Cañadas (Eco Reserva), 1340 
m, Veracruz. 

FXG634 GQ175976 

115. P. f. furvus  1.9 Km al N Las Cañadas (Eco Reserva), 1340 
m, Veracruz. 

FXG636 GQ175975 

116. P. f. furvus  1.9 Km al N Las Cañadas (Eco Reserva), 1340 
m, Veracruz. 

FXG633 GQ175974 

117. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

EAA321 AF271027 

118. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

EAA335 AF271017 

119. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

EAA341 AF271013 

120. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

DSR4931 AF271012 

121. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

EAA338 AF271011 

122. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

DSR4928 AF271007 

123. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

EAA336 AF271000 

124. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

EAA337 AF270997 
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125. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

EAA340 AF270996 

126. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

DSR4927 AF270995 

127. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

DSR4926 AF270994 

128. P. furvus Puerto 
Soledad 

México, Oaxaca, 1.5 km S Puerto de la 
Soledad. 

DSR4930 AF270992 

129. P. ochraventer San Luis Potosí, Las Abritas.  TTU104930 JX910119 

130. P. ochraventer San Luis Potosí, 2.7KM W Las Abritas. TK150027 FJ214689 

131. P. melanocarpus Oaxaca; Municipio Santiago Comaltepec, La 
Esperanza, 11 km SW Hacienda San Isidro. 

JMV767 EF028173 

132. P. boylii Colima; Hacienda San Antonio. CMNH103724 EF989971 

133. P. boylii USA: Arizona. CC3_Cyt-b OK205192 

134. N. alstoni Distrito Federal; 3 km S de Parres. ASNHC1595 EF989950 

135. N. alstoni México: 17.5 km S, 7 km W Toluca, Nevado de 
Toluca. 

MSB418171 KY754065 

136. H. ixtlani 2.2 km N Llano de las Flores, UTM 14-
764396E-1931268N. 

TTU82703 DQ973099 

137. H. ixtlani Distrito de Ixtlani, 28 km SW La Esperanza, 
2,950 m. 

BYU15271 DQ861395 

138. O. arenícola Texas; Presidio County, Hip O Ranch, 5 miles 
W of Marfa. 

ROM114894 EF989955 

139. O. arenícola Texas; Presidio County, Hip O Ranch, 5 miles 
W of Marfa. 

ROM114904 EF989954 

 
 
Apéndice 4. Lista de los ejemplares incluidos en el Grupo Interno (GI) y Grupo externo (GE) en la 

reconstrucción filogenética de Handleyomys chapmani, mostrando su designación taxonómica, ubicación 

geográfica, código de acceso de GenBank y el número de secuencias en el gen utilizado. Las siglas delante 

del código del espécimen se corresponden con el nombre del colector y/o la Institución donde están 

depositados: GEPB, Gonzalo Enrique Pinilla Buitrago; YHM, Yolanda Hortelano Moncada; CMC, Colección 

de Mamíferos, CIByC; MZFC, Museo de Zoología Facultad de Ciencias, UNAM; TCWC, Texas Cooperative 

Wildlife Collection; BYU, Brigham Young University; ROM, Royal Ontario Museum; TTU, Texas Tech 

University, USA; ECOSCM, El Colegio de la Frontera Sur Unidad San Cristóbal. SMOr = Sierra Madre 

Oriental; SO = Sierra de Otontepec; Asterisco (*) = Poblaciones de SO sin código de acceso, pero si con 

código de campo. 

 

No   Especie Localidad Núm. de 
catálogo 

GenBank 
acceso 

1. H. chapmani SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz. 

GEPB043 * 

2. H. chapmani SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz. 

GEPB044 * 

3. H. chapmani SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz. 

GEPB045 * 

4. H. chapmani SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz. 

GEPB046 * 

5. H. chapmani SO Sierra de Otontepec; 6.1 km SE Chontla, 
Veracruz. 

GEPB047 * 
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6. H. chapmani SMOr Oaxaca, Santa María Tlahuitoltepec, 
Santa María Yacochi, 2,400m. 

CMC117 KF658382 

7. H. chapmani SMOr Oaxaca, Concepción Pápalo, 14.4 km NE 
Santa Flor, 2,600 m. 

CMC1352 KF658381 

8. H. chapmani SMOr Veracruz, Acajete, Mesa de la Yerba, 3.4 
km inserción a Mazatepec 2,004 m. 

CMC1490 KF658380 

9. H. chapmani SMOr Veracruz, Zacualpan. MZFC8304 KF658379 

10. H. chapmani SMOr Veracruz, Xico, Matlalapa, 2,070 m. CMC1497 KF658378 

11. H. chapmani SMOr San Luis Potosí, El Naranjo,3.5 km N 3 km 
W, Maguey de Oriente. 

CMC741 KF658377 

12. H. chapmani SMOr San Luis Potosí, El Naranjo,3.5 km N 3 km 
W, Maguey de Oriente. 

CMC739 KF658376 

13. H. chapmani SMOr Tamaulipas, El Cielo, San José, 1,329 m. TCWC59289 KF658375 

14. H. chapmani SMOr Oax., Ixtlán, 11 km SW La Esperanza, 
2,400 m. 

CMC113 KF658374 

15. H. chapmani SMOr Tamaulipas, El Cielo, San José, 1,329 m. TCWC59294 KF658373 

16. H. chapmani SMOr Veracruz, Texhuacán, 1.2 km SE 
Xochititla, 1,670 m. 

CMC774 KF658372 

17. H. chapmani SMOr Oax., Ixtlán, 11 km SW La Esperanza, 
2,400 m. 

CMC115 KF658371 

18. H. chapmani SMOr Oaxaca, Concepción Pápalo, 14.4 km NE 
Santa Flor, 2,600 m. 

CMC1382 KF658370 

19. H. chapmani SMOr Oaxaca, Concepción Pápalo, 14.4 km NE 
Santa Flor, 2,600 m. 

CMC1389 KF658369 

20. H. chapmani SMOr Oaxaca, Santa María Tlahuitoltepec, 
Santa María Yacochi, 2,400 m. 

CMC114 KF658368 

21. H. chapmani SMOr Oaxaca, Concepción Pápalo, 14.4 km NE 
Santa Flor, 2,600 m. 

CMC1347 KF658367 

22. H. chapmani SMOr Veracruz, Acajete, Mesa de la Yerba, 3.4 
km inserción a Mazatepec 2,004m. 

CMC1353 KF658366 

23. H. chapmani SMOr Tamaulipas, El Cielo, San José, 1,329 m. TCWC59291 KF658365 

24. H. chapmani SMOr Oaxaca, Puerto de la Soledad, 2,600 m. BYU15303 KF658364 

25. H. chapmani SMOr Oaxaca, Puerto de la Soledad, 2,600 m. BYU15304 KF658363 

26. H. chapmani SMOr Puebla, Huauchinango, Rancho El 
Paraíso, 6 km SW Huahuchinango, 2000 
m. 

BYU15801 KF658362 

27. H. chapmani SMOr Hidalgo, 26.5 km NE Metepec, 2,210 m. CMC1044 KF658361 

28. H. chapmani SMOr Veracruz, Huatusco, Las Cañadas, 1,340 
m. 

CMC780 KF658360 

29. H. chapmani SMOr Oaxaca, Santa María Tlahuitoltepec, 
Santa María Yacochi, 2,400 m. 

CMC119 KF658359 

30. H. chapmani SMOr Veracruz, Texhuacán, 1.2 km SE 
Xochititla, 1,670 m. 

CMC772 KF658358 

31. H. chapmani SMOr Veracruz, Texhuacán, 1.2 km SE 
Xochititla, 1,670 m. 

CMC773 KF658357 

32. H. chapmani SMOr San Luis Potosí, El Naranjo, 3.5 km N 3 
km W, Maguey de Oriente. 

CMC740 KF658356 

33. H. chapmani SMOr Veracruz, Xico, Matlalapa, 2,070 m. CMC1495 KF658355 

34. H. chapmani SMOr Puebla, Huauchinango, Rancho El 
Paraíso, 6 km SW Huahuchinango, 2000 
m. 

BYU15802 KF658354 

35. H. chapmani SMOr Hidalgo, 26.5 km NE Metepec, 2,210 m. CMC1043 KF658353 

36. H. chapmani SMOr Hidalgo, Tlanchinol, 3 km E Tlanchinol, 
1,451 m. 

BYU15300 KF658352 
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37. H. chapmani SMOr Veracruz, Huatusco, Las Cañadas, 1,340 
m. 

CMC782 KF658351 

38. H. chapmani SMOr Veracruz, Huatusco, Las Cañadas, 1,340 
m. 

CMC779 KF658350 

39. H. chapmani SMOr Puebla, 4.7 km NE Teziutlán, 1,750 m. CMC1052 KF658349 

40. H. chapmani SMOr Hidalgo, 26.5 km NE Metepec, 2,210 m. CMC1042 KF658348 

41. H. chapmani SMOr Veracruz, Texhuacán, 1.2 km SE 
Xochititla, 1,670 m. 

CMC775 KF658347 

42. H. chapmani SMOr Puebla, 4.7 km NE Teziutlán, 1,750 m. CMC1054 KF658346 

43. H. chapmani SMOr Puebla, 4.7 km NE Teziutlán, 1,750 m. CMC1049 KF658345 

44. H. chapmani SMOr Puebla, La Gloria Falls, Río Apulco, 10 km 
N Zacapoaxtla, 1,500 m. 

BYU15803 KF658344 

45. H. chapmani SMOr Veracruz, Xalapa, El Haya, Coatepec 
km25 (Jardín botánico Francisco Javier 
Clavijero) 1,235m. 

CMC1450 KF658343 

46. H. chapmani SMOr Veracruz, 300 M NW de Cascadas De 
Texolo, 1.5 Km SE de Xico. 

ROM:YHM191 KP778464 

47. H. chapmani SMOr Puebla, Zacapoaxtla, 5 Km NE de Unión a 
Nexpanateno. 

CIBYC1712 KP778452 

48. H. chapmani SMOr Veracruz, Xalapa, Banderillas, 6 Km NW 
de Xalapa. 

ROM:YHM239 KP778450 

49. H. chapmani SMOr Veracruz, 300 M NW de Cascadas De 
Texolo, 1.5 Km SE de Xico. 

ROM:YHM221 KP778410 

50. H. chapmani SMOr Veracruz, Xalapa, Banderillas, 6 Km NW 
de Xalapa. 

ROM:YHM238 KP778391 

51. H. chapmani SMOr Veracruz, 300 M NW de Cascadas De 
Texolo, 1.5 Km SE de Xico. 

ROM:YHM192 KP778378 

52. H. chapmani SMOr Veracruz, Acajete, Mesa De La Yerba, 3.4 
Km SW de desviación a Mazatepec 
(Xalapa-Perote). 

CIBYC1390 KP778375 

53. H. chapmani SMOr Veracruz, Xalapa, Banderillas, 6 Km NW 
de Xalapa. 

ROM:YHM237 KP778365 

54. H. chapmani SMOr Veracruz, Xico, Matlalapa. CIBYC1499 KP778349 

55. H. chapmani SMOr Veracruz, Teocelo, 18 Km NW de Teocelo. ROM:YHM234 KP778342 
56. H. chapmani SMOr Veracruz, 300 M NW de Cascadas De 

Texolo, 1.5 Km SE de Xico. 
ROM:YHM223 KP778338 

57. H. chapmani SMOr Puebla, Zacatlan, Tlatempa 2Km NE (Por 
Terraceria). 

CIBYC1679 KP778327 

58. H. chapmani SMOr Tamaulipas, El Cielo, San José. TCWC59294 KP778318 

59. H. chapmani SMOr Veracruz, Xico, Xico Viejo. CIBYC1503 KP778317 

60. H. chapmani SMOr Veracruz, 300 M NW de Cascadas De 
Texolo, 1.5 Km SE de Xico. 

ROM:YHM222 KP778307 

61. H. chapmani SMOr Tamaulipas, El Cielo, San José. TCWC59291 KP778274 

62. H. chapmani SMOr Veracruz, 300 M NW de Cascadas De 
Texolo, 1.5 Km SE de Xico. 

ROM:YHM187 KP778259 

63. H. chapmani SMOr Veracruz, Xalapa, Banderillas, 6 Km NW 
de Xalapa. 

ROM:YHM241 KP778234 

64. H. chapmani SMOr Veracruz, 300 M NW de Cascadas De 
Texolo, 1.5 Km SE de Xico. 

ROM:YHM132 KP778233 

65. H. chapmani SMOr Veracruz, Xalapa, Banderillas, 6 Km NW 
de Xalapa. 

ROM:YHM240 KP778225 

66. H. chapmani SMOr Tamaulipas, El Cielo, San José. TCWC59289 KP778219 

67. H. alfaroi Honduras, Comayagua, Parque Nacional 
Cerro Azul Meambar. 

TTU136066 KY753996 
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67. H. alfaroi Chiapas, Berriozabal, 12 Km N 
Berriozabal. 

CIBYC2691 KP778437 

68. H. guerrerensis Guerrero, Leonardo Bravo, Carrizal. ROM:ASK0897 KP778291 

69. H. guerrerensis Guerrero, Chilpancingo De Los Bravo, 6.1 
Km SW Omiltem. 

ROM:ASK0729 KP778221 

70. H. saturatior Chiapas, La Trinitaria, Lagos de 
Montebello. 

ECOSCM1228 KF658384 

71. H. saturatior El Salvador, Santa Ana, PN Montecristo. ROM101537 EU579494 
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