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Resumen 

 

Habromys lepturus y H. ixtlani son dos especies endémicas de México con 

distribución limitada en el Norte de Oaxaca. El estatus taxonómico de estos grupos 

como especies diferentes ha sido objeto de debate desde su descripción (Goodwin, 

1964; Musser, 1969; Carleton et al., 2002) ya que presentan una morfología muy 

similar. Estos grupos fueron originalmente clasificados como parte del género 

Peromyscus como especies distintas (P. lepturus y P. ixtlani; Merriam, 1898; 

Goodwin,1964), pero posteriormente, se reconocieron como subespecies de P. 

lepturus (P. l. lepturus y P l. ixtlani; Musser, 1969).  

 

Más tarde, con base en el análisis de atributos morfológicos, se volvieron a 

reconocer como especies diferentes (Carleton et al., 2002). No obstante, en un 

estudio reciente basado en datos de secuencias de ADN del gen citocromo-b, se 

reportó que el nivel de diferenciación genética entre H. ixtlani y H. lepturus es de 

3.4% (Rogers et al., 2007), un valor relativamente bajo para entidades a nivel de 

especie (Bradley y Baker, 2001).   

 

En este sentido el objetivo de este trabajo fue evaluar la variación morfológica en el 

cráneo de H. lepturus y H. ixtlani por medio de morfometría geométrica, para validar 

si estos grupos representan especies distintas como lo sugieren los datos de 

morfometría tradicional (Carleton et al., 2002), y así contribuir a una mejor 

comprensión de la sistemática del género Habromys. 

 

Para ello se fotografiaron cráneos de 28 ejemplares de H. lepturus y 20 ejemplares 

de H. ixtlani. Posteriormente se digitalizaron un total de 50 marcas en vista ventral, 

lateral y dorsal y semimarcas en estructuras como la vista ventral del arco 

cigomático y la vista lateral de la caja del cráneo. Se realizaron análisis de regresión 

y una prueba F de Goodall para evaluar alometría y dimorfismo sexual 

respectivamente. Adicionalmente, se implementaron análisis de componentes 

principales y una prueba de F de Goodall para evaluar si existe una diferenciación 
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morfométrica significativa en la forma del cráneo entre H. lepturus y H. ixtlani. Los 

resultados fueron consistentes en respaldar a H. lepturus y H. ixtlani como especies 

distintas. Las estructuras que mostraron mayor diferenciación en la forma del cráneo 

entre ambas especies fueron el largo de los nasales, la curva que define la caja del 

cráneo, el ancho del foramen magnum, el ancho del arco cigomático y la posición 

de los molares.  
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Abstract 
 
 

Habromys lepturus and H. ixtlani are two species endemics to Mexico limited 

distribution in noryherm Oaxaca. The taxonomic status of these groups as different 

species has been the subject of debate since their description (Goodwin, 1964; 

Musser, 1969; Carleton et al., 2002) because they present very similar morphology. 

These groups were originally classified as part of the genus Peromyscus as distinct 

species (P. lepturus y P. ixtlani; Merriam, 1898; Goodwin, 1964), but later they were 

recognized as subspecies of P. lepturus (P. l. lepturus and P. l. ixtlani; Musser, 

1969). 

 

More recently, based on the analysis of morphological attributes, they were again 

recognized as different species (Carleton et al., 2002). However, in a recent study 

based on DNA sequence data of the cytochrome-b gene, the level of genetic 

differentiation between H. ixtlani and H. lepturus was reported to be 3.4% (Rogers 

et al., 2007), a relatively low value for species-level entities (Bradley and Baker, 

2001). 

 

In this context, the objective of this work was to evaluate the morphological variation 

in the skull of H. lepturus and H. ixtlani employing of geometric morphometrics to 

validate if they represent different species as suggested by traditional morphometrics 

(Carleton et al., 2002), and thus contribute to a better understanding of the 

systematics of the genus Habromys. 

 

For this purpose, skulls of 28 specimens of H. lepturus and 20 of H. ixtlani were 

photographed. Subsequently, a total of 50 marks of the ventral, lateral and dorsal 

view, and semi-marks in structures such as the ventral view of the zygomatic arch 

and lateral view of the braincase were digitized. Regression analyzes and Goodall’s 

F test were performed to assess allometry and sexual dimorphism, respectively. 

Additionally, principal component analysis and a Goodall’s F test were implemented 

to assess whether there is a significant morphometric differentiation in skull shape 
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between H. lepturus and H. ixtlani. The results were consistent in supporting H. 

lepturus and H. ixtlani as distinct species. The structures that showed the greatest 

differentiation in the shape of the skull between both species were the length of the 

nasals, the curve that defines the braincase, the width of the foramen magnum, the 

width of the zygomatic arch, and the position of the molars.  
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1. INTRODUCCIÓN 
 

1.1 Descubrir, describir y comprender las especies de la Tierra 

El objetivo central de la sistemática, como lo establecen la Agenda Sistemática 2000 

(Systematics Agenda 2000, 1994) y la Agenda Sistemática 2020 (Daly et al. 2012), 

es descubrir, describir y clasificar las especies del mundo. Aunque se han hecho 

avances importantes para cumplir con este objetivo, aún falta generar conocimiento 

que permita delimitar claramente a las especies, que son las unidades básicas en 

la naturaleza (Daly et al., 2012).  

 

El hombre (Homo sapiens) que se podría decir ha sido la especie que ha logrado 

dominar el planeta con su “inteligencia” es quien ha acelerado la tasa de extinción 

de especies tanto de animales como de plantas, debido a factores como: 1) La 

pérdida o fragmentación del hábitat de numerosas especies; 2) La sobreexplotación 

de los recursos naturales; 3) La invasión de especies introducidas; 4) La 

contaminación del agua, suelo y atmósfera y 5) El cambio climático global (Crisci, 

2001). En conjunto, estos factores han deteriorado su “propio hogar” del cual obtiene 

todos los recursos necesarios para sobrevivir e incluso poniendo en peligro de 

extinción a su misma especie (Ceballos y Ehrlich, 2018). 

 

El buen funcionamiento de los ecosistemas se debe a la variedad y variabilidad de 

los seres vivos, es decir a la biodiversidad (Flores et al., 2011), debido a las 

interacciones que hay entre ellos y su entorno. Estas interacciones permiten la 

regulación de los ciclos geoquímicos de la Tierra, la protección y fertilidad de los 

suelos, la garantía del aire y agua limpios; incluso, algunas interacciones 

contribuyen en la polinización y otras en el control biológico de plagas (Crisci, 2006; 

Systematics Agenda 2000, 1994). Por lo tanto, la pérdida de especies altera los 

ecosistemas causando una transformación e impacto en el medio ambiente (Nuñez, 

et al., 2003). 
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A pesar de que el ser humano ha sido el principal causante del deterioro de la 

naturaleza también se ha dado a la tarea de buscar estrategias para tener un 

conocimiento más completo de la biodiversidad (Moreno, 2019; Nuñez, et al., 2003). 

En este contexto una de las disciplinas de la biología que contribuye a este objetivo 

es la sistemática, que compara las distintas formas que integran la diversidad 

biológica y las ordena en un sistema de clasificación que refleje su historia evolutiva 

(Contreras-Ramos, 2014). Como parte de este proceso, la taxonomía contribuye 

particularmente en la identificación, descripción y clasificación de las especies 

(Contreras-Ramos y Goyenechea, 2007). Por lo tanto, por medio de la ciencia de la 

sistemática podemos descubrir, describir y comprender las especies de la Tierra 

(Systematics Agenda 2000,1994; Lanteri y Cigliano, 2006). 

 

Recientemente se ha logrado un gran progreso en el conocimiento de la 

biodiversidad gracias a que en 1994 la comunidad mundial de sistemáticos 

reconociera la urgencia de descubrir y describir la riqueza de la diversidad biológica 

del planeta a partir de las misiones establecidas en la Agenda Sistemática 2000 

(Systematics Agenda 2000, 1994). Casi 20 años después de haber iniciado con este 

programa se mostró un avance importante en el conocimiento de la biodiversidad 

en la Agenda Sistemática 2020 (Daly et al., 2012), pero al mismo tiempo se destaca 

la necesidad de evaluar los procesos evolutivos que han generado la diversidad de 

las formas de vida. 

 

Aunque se ha obtenido un considerado avance en el descubrimiento y descripción 

de la biodiversidad (Daly et al., 2012), aún queda mucho trabajo por realizar, ya que 

se estima que solo se ha descrito el 34% de las especies, considerando que un total 

aproximado de especies en la Tierra de 5 millones (Flores et al., 2011). Sin embargo, 

algunos expertos calculan que el número total de especies podría ser de hasta 30 

millones y de ser así, apenas conocemos el 5.6% (Crisci, 2006; Flores et al., 2011; 

Mora, 2011). 
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Entre los factores que han limitado el trabajo de la sistemática está la falta de 

financiamiento a la ciencia y educación, el difícil acceso a sitios inexplorados y la 

falta de más personas interesadas en dedicarse a la sistemática (Eliosa León y 

Navarro Carvajal, 2005). En este último aspecto se hace evidente la necesidad de 

invitar y motivar a las futuras generaciones a dedicarse a esta disciplina y seguir 

contribuyendo a las misiones establecidas en las Agendas Sistemáticas 

mencionadas (Eliosa León y Navarro Carvajal, 2005; Crisci, 2006; Daly et al., 2012).  

 

1.2 Estatus taxonómico de Habromys lepturus y H. ixtlani 

México es uno de los países con mayor diversidad de mamíferos en el mundo ya 

que posee alrededor del 13% de la diversidad que existe en nuestro planeta 

(Sánchez-Cordero et al., 2014). En este taxón los órdenes Rodentia y Chiroptera 

son los más diversos (Sánchez-Cordero et al., 2014). Dentro de los roedores, uno 

de los grupos en dónde es necesario reevaluar aspectos de su sistemática es el 

género Habromys (Carleton et al., 2002; Rogers et al., 2007). En este grupo, 

originalmente clasificado como parte del género Peromyscus, se reconocen 

actualmente siete especies: H. lepturus, H. ixtlani, H. lophurus. H. chinanteco, H. 

simulatus, H. delicatulus y H. schmidly (Carleton et al., 2002; Romo-Vázquez et al., 

2005; Rogers et al., 2007). El género Habromys forma parte de la familia Cricetidae 

(Tabla 1), la más diversa de los roedores. La distribución geográfica de este género 

es disyunta y abarca desde el centro y sur de México hasta Guatemala y El Salvador 

(Figura 1). Los registros de recolecta van desde los 1830 hasta los 3150 metros de 

altitud y su hábitat comprende bosques mesófilos y bosques de pino encino 

(Carleton et al., 2002; León-Paniagua et al., 2007).  
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Tabla 1. Clasificación de Habromys. Tomada de Don y Dee Ann, (2005). 

 

 

 

 

Figura 1. Distribución geográfica de las especies del género Habromys. Tomada de León-

Paniagua et al., (2007). 

 

Las especies que se evalúan en este trabajo H. lepturus y H. ixtlani son endémicas 

de la Sierra Norte Oaxaca, México, cuya vegetación incluye  bosques de coníferas 

y bosques mesófilos de montaña y se encuentran a una altitud que van de los 1001 

a los 3500 metros (Briones-Salas et al., 2015). H. ixtlani y H. lepturus son individuos 

muy similares morfológicamente (Figura 2a y 2b), pero destaca el mayor tamaño de 

H. ixtlani y algunas diferencias en ciertas estructuras óseas y rasgos de pelaje 

Clase  Mammalia  

Orden  Rodentia  

Suborden  Myomorpha  

Superfamilia Muroidea  

Familia  Cricetidae  

Subfamilia  Neotominae  

Género  Habromys  
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(Goodwin, 1964; Musser, 1969; Carleton et al., 2002). Aunque se conoce muy poco 

de la biología de ambas especies, se ha señalado que tienen hábitos semi-

arborícolas y que habitan en bosques húmedos con denso sotobosque (León-

Paniagua et al., 2007; Ceballos, 2014). La distribución de H. lepturus se encuentra 

restringida al Cerro Zempoaltepec y la de H. ixtlani a la Sierra de Juárez (Figura 3; 

Merriam, 1898; Goodwin, 1964; Rogers et al., 2007). Ambas especies se encuentran 

en peligro crítico de acuerdo con la lista roja de la IUCN, esto debido a la reducción 

de su hábitat por la tala y recolección de madera (Álvarez-Castañeda, 2018a; 

Álvarez-Castañeda, 2018b). 

 
 

 

 

Figura 2a. Vista lateral de individuos representantes de H. ixtlani (A) y H. lepturus (B) de la 

Colección de Mamíferos del Centro de Investigación en Biodiversidad y 

Conservación de la Universidad Autónoma del Estado de Morelos (CMC). 

  

A 

B 
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Figura 2b. Vista dorsal de individuos representantes de H. ixtlani (A) y H. lepturus (B) de la 

CMC. 

 

Figura 3. Mapa dónde se observan sitios de colecta de H. lepturus (círculos) en el Cerro de 

Zempoaltepec y de H. ixtlani (cuadros) en la Sierra de Juárez. Las áreas grises 

representan altitudes por encima de los 2000 m y las de negro por encima de los 

3000 m. Tomado de Rogers et al., (2007). 

A 

B 
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El estatus taxonómico de estos grupos ha sufrido cambios a lo largo de la historia 

(Tabla 2). Originalmente H. lepturus y H. ixtlani fueron descritas como especies 

distintas (Merriam,1898; Goodwin, 1964), pero posteriormente, se consideraron 

como subespecies de P. lepturus (P. l. lepturus y P. l. ixtlani, Musser, 1969). 

Actualmente, con base en diferentes atributos morfológicos, se han vuelto a 

reconocer como especies distintas. Particularmente, se ha señalado que existen 

diferencias en tamaño en diferentes estructuras craneales entre H. lepturus y H. 

ixtlani (Carleton et al., 2002). Sin embargo, no se ha probado si existen también 

diferencias en la forma del cráneo, que pudieran apoyar su distinción como especies 

diferentes. 

 

Tabla 2. Relación de trabajos que han abordado aspectos de la taxonomía de H. lepturus 

y H. ixtlani. 

Merriam, 1898 Se hace la descripción de Peromyscus lepturus, en la 

cual se señalan semejanzas con una cría de 

Peromyscus mexicanus totontepecus colectada en la 

misma localidad. 

Osgood, 1909 Se indican similitudes morfológicas entre P. lepturs, 

P. lophurus y P. simulatus, resaltando el tamaño más 

grande de P. lepturus a diferencia de los dos 

restantes, así como el pelo de la cola más grueso y 

cráneo menos arqueado. 

Hooper y Musser, 1964 Se propone clasificar a P. lepturus en el subgénero 

Habromys considerando las diferencias bien 

marcadas en características del glande, meato 

urinario y báculo en comparación con especímenes 

de Peromyscus. 

Goodwin, 1964 Se realiza la descripción de P. ixtlani. Aunque se 

señala un gran parecido con P. lepturus, P. ixtlani 

muestra un tamaño más grande y posee diferencias 
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craneales y externas que son suficientes para 

clasificarla como especie distinta. 

Musser, 1969 Se resaltan las diferencias entre P. lepturus y P. 

ixtlani, pero establece que son ecológicamente 

similares. En este estudio se señala que, a diferencia 

del trabajo de Goodwin (1964), se cuenta con un 

mayor número de especímenes y el material 

examinado es una clara representación de una sola 

especie compuesta por dos grupos insulares que 

están aislados por el valle del Río Cajonos. 

Carleton, 1980 Describe similitudes entre los géneros Habromys, 

Podomys y Neotomodon y sugiere que los 3 grupos 

descienden de un ancestro en común, pero que cada 

uno está bien diferenciado y posee características 

particulares que permiten el reconocimiento de su 

divergencia a un nivel genérico.  

Carleton et al., 2002 Se muestra por medio de herramientas de 

morfometría tradicional, que existen diferencias entre 

H. lepturus y P. ixtlani. Por lo tanto, se recomienda 

considerar a P. ixtlani como especie distinta de H. 

lepturus. Similarmente se aconseja reconocer a todas 

las formas nombradas de Habromys como especies 

válidas. 

Rogers et al., 2007 Se evalúan las relaciones filogenéticas de 6 de las 7 

especies del género Habromys utilizando secuencias 

de ADN del gen citocromo-b (cyt-b). Se destaca la 

relación hermana entre H. lepturus y H. ixtlani, lo cual 

es congruente con el trabajo de Carleton et al., 

(2002). Sin embargo, se indica que entre estos 

grupos existe una distancia genética máxima de 3.4 

%. 
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Por otro lado, en un estudio reciente basado en datos de secuencias de ADN del 

gen citocromo-b, se reportó que el nivel de diferenciación genética entre H. ixtlani 

y H. lepturus es de 3.4% (Rogers et al., 2007), un valor relativamente bajo entre 

entidades a nivel de especie (Bradley y Baker, 2001). En el estudio de Rogers et 

al. (2007), también se evaluaron las relaciones filogenéticas entre seis de las siete 

especies del género Habromys (Figura 4) y se apoyó la propuesta de Carleton et 

al. (2002), basada en características morfológicas, que sugiere que H. lepturus y 

H. ixtlani representan grupos hermanos. 

 

Ciertamente, aunque en el estudio de Rogers et al. (2007) no se cuestiona la validez 

de H. lepturus y H. ixtlani como especies distintas, el bajo nivel de diferenciación 

genética entre estos grupos es un elemento que podría poner en duda su 

reconocimiento como dos grupos diferentes a nivel especie. Como ya se indicó, 

estos dos taxa ocurren en sistemas montañosos distintos, pero solo están 

separados por el Río Cajonos (aproximadamente 70 km en línea recta; Musser, 

1898; Goodwin, 1964; Rogers et al., 2007).  
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Figura 4. Filograma que representa las relaciones filogenéticas entre los miembros del 

género Habromys. Tomado de Rogers et al., (2007). 
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1.3 Morfometría geométrica  

Una de las herramientas utilizadas actualmente dentro del campo de la sistemática 

y la biología comparada, para evaluar la variabilidad morfológica y reconocer 

diferencias entre grupos biológicos, es la morfometría geométrica (MG) bajo el 

enfoque de análisis de formas (Zelditch et al., 2012; De Luna, 2020). Con esta 

herramienta es posible realizar el análisis estadístico de la variación de la forma y 

su covariación con otras variables (Bookstein, 1991 citado en Adams et al., 2013). 

En términos de MG, en la literatura en inglés la forma (form) de un objeto está 

definida por el tamaño (size) y la forma (shape). En la literatura en español la forma 

se refiere simplemente al termino “shape” (Van Der Molen et al., 2007). Entonces 

se puede definir el tamaño como una cantidad escalar, que es uno de los efectos a 

filtrar para obtener la forma. Por otro lado, se define como las propiedades 

geométricas de un objeto tras remover los efectos de la escala, la rotación y 

traslación (Mitteroecker y Gunz, 2009; Zelditchet al., 2012; Benítez y Püschel, 2014; 

De Luna, 2020). La MG utiliza diferentes tipos de datos para cuantificar la forma 

como coordenadas de marcas, curvas de contorno y superficies (Adams et al., 

2013). 

 

Una ventaja importante de la morfometría geométrica es que, a través de un análisis 

matemático y estadístico, se puede visualizar y comprender qué factores tienen 

efectos en la variación de la forma, para posteriormente poder interpretar esta 

transformación morfológica (Zelditch et al., 2012).   
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1.3.1 Morfometría geométrica en roedores 

En el orden Rodentia, que es el grupo más diverso de mamíferos (Sánchez-Cordero 

et al., 2014; Maestri et al., 2016), se han realizado diversos estudios dónde se ha 

utilizado la MG para evaluar la sistemática de diferentes grupos taxonómicos de 

roedores (García y Sánchez-González, 2013; Lu et al., 2014b; Gutiérrez-Blando, 

2015; Vallejo et al., 2017; García et al., 2020; Sarmiento et al., 2020; León-Tapia et 

al., 2022; Martínez-Borrego et al., 2022). Principalmente se han empleado diversas 

estructuras del cráneo y la mandíbula para analizar la variación de la forma en estos 

grupos. 

 

Por ejemplo, García y Sánchez-González, (2013) utilizaron MG para comparar una 

nueva población de Rhipidomys  de Venezuela con tres especies del mismo género 

(R. venestus, R. fulvivente y R. wetzeli). Sus resultados derivados del análisis con 

MG fueron consistentes con los generados con morfometría tradicional. Sin 

embargo, sus datos también sugirieron que la nueva población de Rhipidomys de 

Venezuela podría representar un taxón distinto a nivel de especie o subespecie. 

 

Asimismo, Vallejo et al., (2017) revaluaron los patrones de diferenciación 

morfométrica dentro del género Megadontomys para ver si eran congruentes con 

los patrones de diferenciación molecular basados en el análisis de datos de 

secuencias del citocromo-b (Vallejo y González-Cózatl, 2012). Los análisis 

morfogeométricos del cráneo y la mandíbula fueron consistentes con el 

reconocimiento de las tres formas categorizadas a nivel de especie (M. cryophilus, 

M. nelsoni y M. thomasi).  

 

Por otro lado, García et al., (2020) también emplearon MG con el objetivo de 

contribuir a la identificación y delimitación de nuevos taxones potencialmente 

diferentes incluidos dentro de  Nephelomys meridensisn de Venezuela. Los análisis 

de estructuras del cráneo y mandíbula demostraron una clara separación y 

diferenciación de las poblaciones reconocidas dentro N. meridensis, lo cual sugiere 

la existencia de al menos una nueva especie y dos nuevas subespecies. En su 
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discusión también destacan la gran utilidad que la MG representa para estudios 

taxonómicos en general y, particularmente para la identificación o detección de 

especies cripticas.  

 

En otros grupos de roedores, la MG ha permitido discriminar especies para 

identificar actividad arbórea y terrestre en roedores Sigmodontinos (Camargo et al., 

2019). Así como también en el grupo de Sciuridae (Lu et al., 2014b), el estilo de vida 

de estos individuos tiene efecto en la variación de la forma del cráneo, diferenciando 

especies planeadoras, arbóreas, terrestres y semi-terrestres.  
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2. Justificación 

Como ya se mencionó anteriormente, aunque se ha señalado que existen algunas 

diferencias morfológicas entre H. lepturus y H. ixtlani, también se ha indicado que el 

nivel máximo de diferenciación genética entre estos grupos es de 3.4%, el cual es 

un valor relativamente bajo entre entidades a nivel de especie. Por lo tanto, es 

deseable determinar si el nivel de diferenciación en la forma del cráneo entre estas 

identidades taxonómicas es congruente con el patrón observado con datos 

moleculares. Esta evaluación permitirá contar con nuevos elementos taxonómicos 

para validar desde una perspectiva morfogeométrica si existe un nivel de 

diferenciación significativo en la forma del cráneo para seguirlas considerando como 

especies distintas. Similarmente, es importante recordar que ambas especies están 

catalogadas como estado de peligro crítico por la pérdida de su hábitat, por lo que 

el definir con más elementos su estatus taxonómico permitirá tomar mejores 

decisiones con respecto a su conservación.  

 
3. Hipótesis  

Considerando el bajo nivel de diferenciación genética entre H. lepturus y H. ixtlani y 

que ocurren en áreas de distribución relativamente cercanas, se espera que el grado 

de diferenciación morfológica en la forma del cráneo sea comparativamente bajo.  

 
4. Objetivos  

4.1 Objetivo general 

Evaluar si el grado de diferenciación en la forma del cráneo entre H. lepturus y H. 

ixtlani apoya o no su reconocimiento como especies distintas. 

 

4.2 Objetivos particulares  

• Analizar la variación de la forma entre los cráneos de H. lepturus y H. ixtlani 

utilizando herramientas de morfometría geométrica.  

• Evaluar por medio de análisis estadísticos si existen diferencias significativas 

o no en la forma del cráneo entre las especies en estudio.  
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5. Material y métodos  

5.1 Ejemplares  

Se revisaron cráneos de ejemplares de H. lepturus y H. ixtlani que se encuentran 

depositados en la Colección de Mamíferos del Centro de Investigación en 

Biodiversidad y Conservación (CMC) de la Universidad Autónoma del Estado de 

Morelos (UAEM) (Apéndice1). En primer lugar, se revisó que el material óseo se 

encontrara en buenas condiciones. Los ejemplares con estructuras rotas como las 

fosas nasales y/o el arco cigomático no se consideraron en el estudio ya que la 

integridad de estas estructuras es fundamental en los análisis. Aún, cuando lo ideal 

en este tipo de estudios es incluir solo material óseo de ejemplares adultos, debido 

al bajo número de especímenes disponibles, se emplearon todos aquellos con 

estructuras intactas y que presentaran un grado de moderado a significativo en el 

desgaste en los molares, lo que asegura la no inclusión de ejemplares jóvenes. El 

número de muestra total fue de 20 ejemplares para H. ixtlani y 28 ejemplares para 

H. lepturus.   

 

5.2 Fotografías  

La toma de fotografías se llevó a cabo con una cámara digital Canon modelo 

DS126181. Se fotografiaron las vistas dorsal, lateral y ventral de cada uno de los 

cráneos de la muestra. Para mantener la orientación entre el plano de la foto y el 

plano del objeto se utilizó una base de plastilina dónde se montaron los cráneos. A 

su vez, la base de plastilina se colocó sobre una plataforma de madera rotulada 

métricamente para mantener la misma escala en todas las fotos. La plataforma 

cuenta con un soporte para la cámara que permite ajustar y mantener la misma 

distancia desde la cámara hacia el objeto. 

 

5.3 Configuración de marcas y semimarcas  

Para el establecimiento de la configuración de marcas y semimarcas se utilizaron 

como referencia los trabajos de García y Sánchez-González, (2013); Gutiérrez-

Blando, (2015); Vallejo et al., (2017 ) y López, (2019). El objetivo de este proceso 

es identificar marcas o puntos anatómicos de referencia que se puedan reconocer 
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en los cráneos de cada uno de los especímenes de la muestra bajo un criterio de 

homología (Van Der Molen, 2007). En el caso de las vistas dorsal y ventral solo se 

colocaron marcas de un solo lado ya que estos organismos presentan simetría 

bilateral. 

 

La digitalización de las marcas se llevó a cabo con los programas tpsUtil32 y 

tpsDig232 (Rohlf, 2015). Para la vista dorsal se colocaron 18 marcas (Figura 5 y 

Tabla 3); para la vista lateral 11 marcas y 14 semimarcas (Figura 6 y Tabla 4); y 

para la vista ventral 14 marcas (Figura 7 y Tabla 5). Adicionalmente se colocaron 7 

marcas y 14 semimarcas para la vista ventral del arco cigomático y los molares 

(Figura 8 y Tabla 6). El uso de semimarcas nos permite obtener la información 

matemática de un contorno (De Luna, 2020). Para poder colocarlas se utilizaron 

abanicos (plantillas de guía o ayuda visual) por medio del programa Makefan 8 de 

la serie IMP (Sheets, 2014).  
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Figura 5. Posición de marcas en la vista dorsal del cráneo.  

 

Tabla 3. Número y descripción de cada marca para la vista dorsal. 

Vista Número 

de marca 

Descripción  

Dorsal  1 Extremo anterior de los nasales  

2 Extremo posterior de los nasales  

3 Unión entre los frontales y los parietales  

4 Unión entre los parietales y el interparietal  

5 Margen posterior del interparietal  

6 Occipital  

7 Borde superior del occipital 

8 Unión entre el parietal, interparietal y occipital  

9 Borde interior del escamoso  

10 Unión lateral superior del frontal y parietal  

11 Borde posterior del proceso supraorbital  

12 Borde anterior del proceso supraorbital  

13 Espina cigomática  

14 Borde interior del lagrimal  

15 Margen entre el maxilar y el cigomático  

16 Borde anterior del lagrimal  

17 Unión entre el premaxilar y el maxilar  

18 Unión entre el nasal y el premaxilar 
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Figura 6. Posición de marcas en la vista lateral del cráneo.  

 

Tabla 4. Número y descripción de cada marca para la vista lateral. 

Vista Número 

de marca 

Descripción  

Lateral  1 Extremo anterior de los nasales  

2 Sutura entre nasal y premaxilar  

3 Anterior del alveolo incisivo superior 

4 Posterior del alveolo incisivo superior 

5 Anterior de la órbita 

6 Extremo anterior de la hilera molar 

7 Extremo posterior de la hilera molar 

8 Límite inferior entre la bula auditiva y aliesfenoides  

9 Anterior de la fosa glenoidea en la barra cigomática  

10-23 Semimarcas en el margen de la caja craneal 

24 Límite entre el cóndilo occipital y el hueso occipital  

25  Extremo inferior del límite entre el cóndilo occipital y 

la bula auditiva  
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Figura 7. Posición de marcas en la vista ventral del cráneo. 

 

Tabla 5. Número y descripción de cada marca para la vista ventral. 

Vista Número 

de marca 

Descripción  

Ventral   1 Extremo anterior del nasal  

2 Base de los incisivos  

3 Extremo anterior del foramen incisivo  

4 Extremo posterior del foramen incisivo  

5 Margen posterior del palatino  

6 Punto posterior del proceso pterigoideo interno  

7 Punta lateral de la bula timpánica  

8 Punto más posterior del paladar  

9 Extremo anterior del foramen magnum  

10 Extremo posterior del foramen magnum  

11 Saliente del basioccipital  

12 Punto más distal del proceso mastoideo  

13 Punto de unión entre el yugal y el cigomático  

14 Intersección entre el premaxilar y el maxilar  
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Figura 8. Posición de marcas en la vista ventral del arco cigomático y molares del cráneo.  

 

Tabla 6. Número y descripción de cada marca y semimarcas para la vista ventral del arco 

cigomático y molares.  

Vista Número 

de marca 

Descripción  

Arco 

cigomático  

1 Borde interior del escamoso  

2-15  Semimarcas a lo largo el margen arco cigomático  

16  Posterior del foramen molar  

17  Unión entre el segundo molar y el tercer molar  

18  Unión entre el primer molar y el segundo molar  

19  Anterior del foramen molar  

20  Borde interior del arco cigomático  

21  Extremo rostral de la placa cigomática  
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5.4 Superposición Procrustes 

Para obtener la información geométrica de la forma de cada vista fue necesario 

eliminar los efectos de traslación, escala y rotación. Esto se logró por medio de la 

Superposición Procrustes que permite superponer las configuraciones de marcas 

de cada espécimen para que se encuentren en un sistema de coordenadas común 

y obtener una forma de referencia o consenso que es un promedio de la forma de 

toda la muestra. Con esto se generan nuevas variables de la forma (partial warp 

scores) que son los datos que se analizan estadísticamente (Adams et al., 2013; 

Jaramillo-Ocampo, 2014). La superposición Procrustes se llevó a cabo en el 

programa CoorGen8 de la serie IMP (Sheets, 2014). Para las estructuras dónde se 

utilizaron semimarcas, una vez que se realizó la superposición se ejecutó un 

deslizamiento de semimarcas en el mismo programa de Coorgen8, con el fin de que 

fueran reconocidas, como tales, en los programas utilizados para los análisis 

estadísticos.  

 

5.5 Dimorfismo sexual  

Para determinar si existe dimorfismo sexual y si es necesario realizar análisis por 

separado de los machos y las hembras, de cada especie, se realizó una prueba F 

de Goodall para cada especie. Para esto se utilizó el programa twogroup8 (Sheets, 

2014). Este procedimiento permite comparar las medias de dos grupos (hembras y 

machos de la misma especie, en este caso) y evalúa la significancia entre la forma 

media de las configuraciones.  

 

5.6 Alometría 

Considerando que pudiera existir una asociación entre el tamaño y la forma en la 

muestra de especímenes analizados (alometría), se realizó un análisis de regresión. 

El objetivo fue determinar qué porcentaje de variación en la forma es explicado por 

el tamaño de las estructuras evaluadas. Para este análisis se utilizó el programa 

Regress8 de la serie IMP (Sheets, 2014).  
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5.7 Análisis de Componentes Principales 

Para evaluar la variación de la forma entre los especímenes y determinar donde se 

encuentra la mayor variación, así como para reducir la dimensionalidad de los datos 

se realizó un Análisis de Componentes Principales (ACP).  El ACP se basa en rotar 

los datos sobre nuevas variables para maximizar la variación. A través de este 

análisis se obtuvieron gradillas de deformación para visualizar los cambios en la 

forma entre los cráneos de las dos especies (Jaramillo-Ocampo, 2014). Estas 

gradillas describen gráficamente la variación de la forma mediante deformaciones 

de rejillas o desplazamientos de vectores. En este sentido, una configuración 

geométrica se deforma a lo largo de la gradilla, al hacer coincidir cada uno de sus 

puntos anatómicos con los de la forma consenso (Jaramillo-Ocampo, 2014). El ACP 

y las gradillas de deformación se generaron con la función tps en el programa 

PCAGen8win de la serie IMP (Sheets, 2014). 

 

5.8 Outliers 

Para identificar valores fuera del promedio de la forma que pudieran deberse a una 

incorrecta digitalización de la configuración en algunos de los especímenes, o una 

identificación errónea de un ejemplar, o simplemente a un ejemplar con datos muy 

diferentes a los demás de la muestra, se buscaron valores atípicos (outliers) por 

medio del programa MorphoJ (Klingenberg, 2011). 

 

5.9 Análisis morfométrico de la diferenciación de la forma entre H. lepturus y 

H. ixtlani. 

Para evaluar si existe una diferenciación morfométrica significativa en la forma del 

cráneo entre H. lepturus y H. ixtlani, se realizó un análisis de F de Goodall dónde se 

obtuvieron gradillas de deformación que comparan la forma promedio de una 

especie con respecto a la otra para cada una de las vistas analizadas. Sin embargo, 

tomando en cuenta que esta prueba asume distribución de la variación alrededor de 

la media, fue necesario hacer un análisis de Boostrap con 900 permutaciones de 

los datos (Vásquez y Liria, 2012). Para este procedimiento se utilizó el programa 

twogroups8 de la serie IMP (Sheets, 2014). 
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6. Resultados  

6.1 Dimorfismo sexual 

Los resultados del análisis de la prueba de F de Goodall para evaluar el dimorfismo 

sexual de H. lepturus mostraron que solo existen diferencias significativas en la vista 

lateral (Tabla 7). En el caso de H. ixtlani solo se presentan diferencias significativas 

en la vista ventral del arco cigomático y molares (Tabla 8). 

 

De acuerdo con estos resultados, aunque lo conveniente hubiera sido realizar 

análisis por separado entre machos y hembras para las vistas con dimorfismo 

sexual significativo, se decidió realizar los siguientes análisis de forma conjunta 

(machos y hembras) considerando el tamaño de muestra tan reducido que se 

obtuvo para las dos especies. Además, solo una de las vistas de cada especie fue 

significativamente diferente entre los sexos. 

 

Tabla 7. Valores de la prueba de F de Goodall para evaluar dimorfismo sexual de la forma 

para cada vista en H. lepturus. Los valores en rojo resultaron estadísticamente 

significativos.  

Dimorfismo sexual H. lepturus 

Prueba F de Goodall (p<0.05) 

Vista dorsal 0.380 

Vista lateral 0.050 

Vista ventral del arco cigomático 0.460 

Vista ventral 0.370 
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Tabla 8. Valores de la prueba de F de Goodall para evaluar dimorfismo sexual de la forma 

para cada vista en H. ixtlani. Los valores en rojo resultaron estadísticamente significativos. 

Dimorfismo sexual H. ixtlani 

Prueba F de Goodall (p<0.05) 

Vista dorsal 0.470 

Vista lateral 0.120 

Vista ventral del arco cigomático 0.010 

Vista ventral 0.470 
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6.2 Alometría  

Los resultados del análisis de regresión en el caso de H. ixtlani mostraron que no 

hay una correlación significativa entre el tamaño del centroide y la forma para 

ninguna de las vistas analizadas (Tabla 9). En general, el porcentaje explicado es 

menor del 10% para cada vista (Tabla 9). Por otro lado, en H. lepturus si se presentó 

una correlación significativa entre el tamaño del centroide y la forma en todas las 

vistas analizadas (Tabla 10). El porcentaje explicado es menor al 20% en la vista 

dorsal, vista ventral y vista ventral del arco cigomático y molares. Solo para la vista 

lateral el porcentaje fue de 27. 85% (Tabla 10). 

 

Tabla 9. Valores del análisis de regresión para cada una de las vistas craneal de H. ixtlani 

Alometría H. ixtlani 

 Tamaño 

centroide vs 

forma (p<0.05) 

 

Porcentaje % 

Vista dorsal 0.07 8.94 

Vista lateral 0.13 9.35 

Vista ventral del arco cigomático 0.15 8.36 

Vista ventral 0.26 7.90 

 

Tabla 10. Valores del análisis de regresión y porcentaje asociado para cada una de las 

vistas craneal de H. lepturus Los valores en rojo resultaron estadísticamente 

significativos.  

Alometría H. lepturus 

 Tamaño 

centroide vs 

forma (p<0.05) 

 

Porcentaje % 

Vista dorsal 0.01 17.27 

Vista lateral 0.01 27.85 

Vista ventral del arco cigomático 0.03 11.50 

Vista ventral 0.01 15.10 
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6.3. Análisis de Componentes Principales  

El ACP permitió observar la variación de la forma del cráneo de forma 

interespecífica, entre H. lepturus y H. ixtlani en cada una de las vistas analizadas, 

así como también mostró dónde se encuentra la mayor variación a través de las 

gradillas de deformación. 

 

Para la vista dorsal se observa que los dos primeros Componentes Principales (CP) 

explican el 42.92% de la variación para las especies en estudio (Tabla 11). El CP1 

explica el 22.27% de la variación total, mientras que el CP2 explica el 20.65%. 

 
Tabla 11. Valores de los primeros doce componentes principales de la vista dorsal, el 

porcentaje de variación explicada por cada componente y el porcentaje acumulado. 

 

 
En la Figura 9 se muestra cómo se disponen los datos de los ejemplares en una 

gráfica de acuerdo con su variación de la forma. Aunque se observa cierto 

sobrelapamiento de los puntos hacia el centro de la gráfica, en general se puede 

Análisis de Componentes Principales 

Componente principal Porcentaje de variación 

explicada 

Porcentaje 

acumulado 

CP1 22.27 22.27 

CP2 20.65 42.92 

CP3 10.21 53.13 

CP 4 8.75 61.88 

CP5 6.70 68.58 

CP6 4.39 72.97 

CP7 4.12 77.09 

CP8 3.12 80.21 

CP9 2.80 83.01 

CP10 2.58 85.59 

CP11 2.45 88.04 

CP12 1.96 90.00 
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apreciar la separación de las especies. En la gradilla de deformación del CP1(Figura 

10 A) se observa que el mayor grado de deformación se encuentra en la parte 

posterior de la caja craneal y del arco cigomático, así como en la zona de la espina 

cigomática. Por otro lado, en la gradilla de deformación del CP2 (Figura 10 B) se 

muestra que la mayor variación se encuentra en los nasales seguido de la parte 

media de la estructura.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Gráfica de la dispersión de los datos de los individuos de H. lepturus y H. ixtlani 

con base en la variación de la forma entre ambas especies para la vista dorsal 

utilizando los dos primeros componentes. 
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Figura 10. Gradillas de deformación del ACP de la vista dorsal con 1 grado de exageración. 

A. Gradilla de deformación para el CP1. B. Gradilla de deformación para el CP2.  

 

 

A 
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En el caso de la vista lateral los primeros dos CP explican el 60.92% de la variación 

de la forma (Tabla 12). El CP1 explica el 32.06% de la variación total y el CP2 explica 

el 28.86% de la variación. 

 

Tabla 12. Valores de los primeros ocho componentes principales de la vista lateral, el 

porcentaje de variación explicada por cada componente y el porcentaje acumulado. 

 

 

En la Figura 11 se muestra la gráfica de cómo se dispersan los datos de los 

ejemplares de acuerdo con su variación de la forma para la vista lateral. Para esta 

vista se presenta un sobrelapamiento en la parte central de la gráfica, pero si existen 

áreas de clara separación entre las especies. En esta vista las gradillas de 

deformación del CP1 y CP2 (Figura12) indican que la mayor variación está dada 

principalmente por el inicio de la curva que describe la caja craneal, siendo la zona 

posterior media la que representa mayor deformación tanto en el CP1 como en el 

CP2. Otro vector que indica un mayor grado de variación es el límite inferior entre 

la bula auditiva y aliesfenoides en el CP1, que se desplaza ligeramente hacia la 

parte anterior y exterior de la estructura. En el CP2 la zona posterior inferior tiene 

un desplazamiento hacia la parte inferior del cráneo.  

 

Análisis de Componentes Principales 

Componente principal Porcentaje de variación 

explicada 

Porcentaje 

acumulado 

CP1 32.06 36.06 

CP2 28.86 60.92 

CP3 10.33 71.25 

CP 4 9.51 80.76 

CP5 3.44 84.20 

CP6 3.13 87.64 

CP7 2.33 89.97 

CP8 1.85 91.82 
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Figura 11. Gráfica de la dispersión de los datos de los individuos de H. lepturus y H. ixtlani 

con base en la variación de la forma entre ambas especies para la vista lateral 

utilizando los dos primeros componentes. 
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Figura 12. Gradillas de deformación del ACP de la vista lateral con 1 grado de exageración. 

A. Gradilla de deformación para el CP1. B. Gradilla de deformación para el CP2.  

 

 

A 
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En el caso de la vista ventral, los primeros dos CP explican el 46.80% de la variación 

(Tabla 13), siendo el CP1 el que explica el 27.69% de la variación total y el CP2 el 

19.11% de la variación. 

 

Tabla 13. Valores de los primeros once componentes principales de la vista ventral, el 

porcentaje de variación explicada por cada componente y el porcentaje acumulado. 

 

 

En la figura 13 se observa cómo se dispersan los datos de los ejemplares de 

acuerdo con su variación de la forma para la vista ventral. Para esta vista se observa 

un gran sobrelapamiento entre las dos especies. El CP1 de la vista ventral (Figura 

14) muestra que la mayor variación se presenta en el saliente del basioccipital 

desplazándose hacia el exterior de la estructura y en el extremo anterior y posterior 

de foramen magnum desplazándose estos dos últimos en sentidos opuestos entre 

ellos. El punto posterior del proceso pterigoideo interno, la punta lateral de la bula 

timpánica y el punto más posterior del paladar también muestran variación y los 

vectores se desplazan ligeramente hacia la parte anterior y exterior de la estructura. 

Análisis de Componentes Principales 

Componente principal Porcentaje de variación 

explicada 

Porcentaje 

acumulado 

CP1 27.69 27.69 

CP2 19.11 46.80 

CP3 11.28 58.08 

CP 4 9.52 67.60 

CP5 5.95 73.55 

CP6 4.89 78.44 

CP7 3.49 81.93 

CP8 3.17 85.10 

CP9 2.36 87.46 

CP10 2.19 89.65 

CP11 1.90 91.55 
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El punto de unión entre el yugal y el cigomático, es el que muestra mayor variación 

en el CP2 de la vista ventral, que se desplaza hacia el exterior del cráneo. Otros 

puntos que muestran gran variación son el extremo anterior del foramen incisivo, la 

intersección entre el premaxilar y el maxilar, el punto posterior del proceso 

pterigoideo interno y el punto más distal del proceso mastoideo.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 13. Gráfica de la dispersión de los datos de los individuos de H. lepturus y H. ixtlani 

con base en la variación de la forma entre ambas especies para la vista ventral 

utilizando los dos primeros componentes. 
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Figura 14. Gradillas de deformación del ACP de la vista ventral con 1 grado de exageración. 

A. Gradilla de deformación para el CP1. B. Gradilla de deformación para el CP2. 
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Para la vista ventral del arco cigomático y molares los primeros dos CP explican el 

54.65% de la variación de la forma (Tabla 14). El CP1 explica el 34.49% de la 

variación total, mientras que en el CP2 se explica el 20.16%. 

 

Tabla 14. Valores de los primeros ocho componentes principales de la vista ventral del arco 

cigomático, el porcentaje de variación explicada por cada componente y el 

porcentaje acumulado. 

 

 

La figura 15 muestra cómo se dispersan los datos de los ejemplares de acuerdo con 

su variación de la forma para la vista ventral del arco cigomático y los molares. En 

general se aprecia un sobrelapamiento amplio de las dos especies. La gradilla de 

deformación para el CP1 y CP2 (Figura 16) muestra que la mayor variación se 

presenta en la parte anterior del arco cigomático, así como en el posterior y anterior 

del foramen molar, la unión entre el segundo molar y el tercer molar y la unión entre 

el primer molar y el segundo molar. 

 

Por si solo en el CP1 también se presenta variación en el borde interior del arco 

cigomático que se desplaza hacia el interior del cráneo, así como en el extremo 

Análisis de Componentes Principales 

Componente principal Porcentaje de variación 

explicada 

Porcentaje 

acumulado 

CP1 34.49 34.49 

CP2 20.16 54.65 

CP3 16.45 71.10 

CP 4 6.08 77.18 

CP5 5.63 82.81 

CP6 3.84 86.65 

CP7 2.80 89.45 

CP8 2.44 91.89 
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rostral de la placa cigomática. En el CP2 la parte posterior del arco cigomático se 

desplaza hacia el interior de esta misma estructura.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 15. Gráfica de la dispersión de los datos de los individuos de H. lepturus y H. ixtlani 

con base en la variación de la forma entre ambas especies para la vista ventral del 

arco cigomático y molares utilizando los dos primeros componentes. 
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Figura 16. Gradillas de deformación del ACP de la vista ventral del arco cigomático con 1 

grado de exageración. A. Gradilla de deformación para el CP1. B. Gradilla de 

deformación para el CP2. 
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6.4 Outliers 

La búsqueda de outliers en el programa MorphoJ nos indicó que no hay valores 

atípicos en la muestra de ninguno de los dos grupos en estudio. Esta información 

también se pudo corroborar con las gráficas de dispersión de los datos en los ACP 

ya que ningún ejemplar se encontró significativamente distante de otros ejemplares, 

por lo que no se descartó ningún espécimen de la muestra. 

 

 6.5 Análisis morfométrico de la diferenciación de la forma entre H. lepturus y 

H. ixtlani. 

Los valores obtenidos con la prueba de F de Goodall en el programa Twogroups 

indican que el grado de la diferenciación en la forma entre H. lepturus y H. ixtlani es 

significativo para todas las vistas analizadas (Tabla 15). 

 

Tabla 15. Valores obtenidos de la prueba de F de Goodall de cada vista para el análisis de 

la diferenciación entre H. lepturus y H. ixtlani. Los valores en rojo resultaron 

estadísticamente significativos.  

 

Las gradillas de deformación para la vista dorsal de la prueba F de Goodall (Figura 

17), muestran que la mayor diferenciación entre H. lepturus y H. ixtlani está dada 

por el extremo anterior de los nasales, el extremo posterior de los nasales y la unión 

entre el nasal y el premaxilar. Estos puntos nos indican que la estructura de los 

nasales es más larga en H. ixtlani que en H. lepturus. Estas diferencias se aprecian 

mejor en la Figura 18 donde se muestra una comparación pareada entre las dos 

especies. 

No. De permutaciones de Bootstrap 900 

Vista dorsal 0.0011 

Vista lateral 0.0011 

Vista arco cigomático 0.0156 

Vista ventral 0.0011 
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Figura 17. Gradillas de deformación de la prueba F de Goodall con 3 grados de exageración 

de la vista dorsal. A. Comparación entre H. ixtlani contra H. lepturus. B. 

Comparación entre H. lepturus contra H. ixtlani. 
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Figura 18. Comparación pareada de la vista dorsal entre H. lepturus (estrella roja) y H. 

ixtlani (triángulo azul). 

 

En el caso de la vista lateral, en las gradillas de deformación (Figura 19) se observa 

que la caja craneal, es más alta en H. lepturus, ya que la curva que describe la parte 

superior de la caja craneal tiene un desplazamiento hacia la región superior del 

cráneo en H. ixtlani, mientras que esta misma curva se desplaza hacia la parte 

posterior en H. lepturus indicando que la caja craneal es más larga en H. ixtlani. 

Estas diferencias también se muestran en la Figura 20 con una comparación 

pareada. Otro punto con mayor desplazamiento es el límite inferior entre la bula 

auditiva y aliesfenoides que se desplaza hacia la parte inferior del cráneo en H. 

ixtlani y hacia la parte posterior en H. lepturus.  
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Figura 19. Gradillas de deformación de la prueba F de Goodall con 3 grados de exageración 

de la vista lateral. A. Comparación entre H. ixtlani contra H. lepturus. B. 

Comparación entre H. lepturus contra H. ixtlani. 
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Figura 20. Comparación pareada de la vista lateral entre H. lepturus (estrella roja) y H. 

ixtlani (triángulo azul).  

 

 

En la vista ventral (Figura 21 y 22) el extremo anterior y posterior del foramen 

magnum nos permite observar que esta estructura es estrecha en H. ixtlani y ancho 

en H. lepturus. La punta lateral de la bula timpánica y el punto más posterior del 

paladar, se desplazan hacia la parte anterior en H. ixtlani y hacia la parte posterior 

en H. lepturus. El punto de unión entre el yugal y el cigomático tiene un 

desplazamiento hacia la parte exterior de la estructura en H. ixtlani sucediendo lo 

contrario en H. lepturus.  
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Figura 21. Gradillas de deformación de la prueba F de Goodall con 3 grados de exageración 

de la vista ventral. A. Comparación entre H. ixtlani contra H. lepturus. B. 

Comparación entre H. lepturus contra H. ixtlani. 

 

 

 

A 

B 



 

48 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 22. Comparación pareada de la vista ventral entre H. lepturus (estrella roja) y H. 

ixtlani (triángulo azul).  

 

Para la vista ventral del arco cigomático y los molares, la región anterior de la curva 

que define el arco cigomático de la vista ventral se desplaza hacia el exterior en H. 

ixtlani y hacia el interior en H. lepturus. La posición de los molares se muestra más 

hacia adelante en H. ixtlani a diferencia de H. lepturus (Figura 23 y 24). 
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Figura 23. Gradillas de deformación de la prueba F de Goodall con 3 grados de exageración 

de la vista ventral del arco cigomático y los molares. A. Comparación entre H. ixtlani 

contra H. lepturus. B. Comparación entre H. lepturus contra H. ixtlani. 
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Figura 24. Comparación pareada de la vista ventral del arco cigomático y los molares entre 

H. lepturus (estrella roja) y H. ixtlani (triángulo azul).  
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7. Discusión  

Alometría  

Este estudio se centra en aportar nueva información que permita apoyar o no la 

validez de H. lepturus y H. ixtlani como especies distintas, empleando atributos 

morfológicos analizados bajo una perspectiva de la MG. Aunque al trabajar con MG 

se requiere analizar un tamaño de muestra adecuado (Cardini y Elton, 2007; Cardini 

et al., 2015), es importante señalar que, por cuestiones del confinamiento por la 

pandemia de SARS-Cov-2, el material revisado se limitó al depositado en la CMC y 

que, ciertamente, representa un tamaño de muestra reducido. Por lo tanto, es 

importante considerar esta situación en la interpretación de los resultados.  

 

Inicialmente, se evaluó una posible asociación entre la forma del cráneo con el 

tamaño de los ejemplares utilizados (alometría). Los resultados obtenidos 

permitieron en primera instancia, valorar el porcentaje de la variación en la forma en 

función del tamaño, el cual, en la mayoría de las vistas analizadas para las dos 

especies, no fue significativo. La excepción fue la vista lateral de H. lepturus que 

obtuvo un porcentaje de más del 20%, que resulta significativo.  

 

En trabajos previos en donde se evaluó la alometría en otros grupos de roedores, 

se ha reportado que este parámetro es estadísticamente significativo para la vista 

lateral y el porcentaje de variación explicada por el tamaño es del 38.88 % para el 

grupo de la familia Sciuridae (Lu et al., 2014b). Asimismo, también se encontró un 

fuerte efecto alométrico para la vista lateral con un porcentaje del 40% de variación 

explicada en el grupo Sigmodontinae (Camargo et al., 2019).  

 

Por otro lado, evaluaciones del efecto alométrico en la vista lateral (y otras vistas 

analizadas) en diferentes grupos de roedores fue nulo (García et al., 2020; Martínez-

Borrego et al., 2022). Cabe destacar que, en los trabajos de Lu et al., (2014b) y 

Camargo et al., (2019) se utilizaron más de 200 ejemplares para los análisis 

alométricos, mientras que en los de García et al., (2020) y Martínez-Borrego et al., 

(2022) se utilizaron menos de 65 ejemplares. No obstante, al ser una sola vista la 
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que presentó un valor significativo se decidió proceder de la misma manera que en 

el resto de las vistas para los análisis posteriores. Llama la atención el hecho de 

que solo en un caso se obtuvo un valor que indica una relación alométrica. Sin 

embargo, como se menciona arriba, el tamaño de muestra fue muy reducido, lo que 

podría explicar este resultado. Sin duda, sería importante que en un futuro se pueda 

validar si este patrón de alometría en la vista lateral de H. lepturus es real o es 

resultado del reducido tamaño de muestra.  

 

Dimorfismo sexual  

Con respecto a la evaluación del dimorfismo sexual, en la mayoría de las 

configuraciones para las dos especies no se obtuvieron valores significativos, lo que 

indica que la forma media tanto de machos como hembras es muy similar. No 

obstante, la vista lateral en H. lepturus y en la vista ventral del arco cigomático y 

molares en H. ixtlani si se obtuvieron valores significativos, lo que implicaría analizar 

por separado hembras y machos. Sin embargo, al igual que en el caso de la 

evaluación de la alometría, al ser en una sola vista en cada especie y considerando 

el tamaño de muestra reducido, se tomó la decisión de realizar los análisis 

posteriores sin separar a hembras y machos.  

 

El hecho de que en la mayoría de las configuraciones no se haya demostrado 

dimorfismo sexual, coincide con lo reportado para muchas especies de pequeños 

mamíferos que muestran una ausencia de dimorfismo sexual o reducción de éste 

(Corti et al., 2001; Mullin et al., 2004; Lu et al., 2014a; García et al., 2020; Alahajeri, 

2021; Martínez-Borrego et al., 2022). 

 

Análisis de variación  

Con relación al análisis de la variación de la forma entre H. lepturus y H. ixtlani, los 

resultados del ACP permitieron visualizar qué estructuras del cráneo tienen mayor 

variación de forma en las vistas del cráneo, analizadas en este trabajo. Asimismo, 

al graficar los componentes principales, se puede apreciar que existe una 

separación de los ejemplares de cada taxón, particularmente para la vista dorsal y 
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la vista lateral del cráneo, aunque también es cierto que se observa un 

sobrelapamiento menor de algunos puntos.  

 

A pesar de que se ha reportado que las estructuras de la vista ventral del cráneo 

son más útiles para diferenciar especies en comparación con las estructuras de las 

vistas dorsal y lateral (Martínez-Borrego et al., 2022) y que ésta suele ser más 

informativa, ya que cuenta con mayor número de puntos de referencia anatómicos 

(Cardini y O’higgins, 2004; Gutiérrez-Blando, 2015), en este trabajo se pudo 

observar un mayor sobrelapamiento en las estructuras de la vista ventral, lo que 

sugiere que las estructuras en esta vista son más conservadas a diferencia de las 

estructuras de la vista dorsal y lateral entre H. lepturus y H. ixtlani. Estos resultados 

son similares con lo reportado en Lu et al. (2014b) donde se obtuvo que el grado de 

variación en la vista ventral fue menor en comparación de las demás vistas 

argumentando que la base del cráneo en diferentes mamíferos es una estructura 

conservativa ya que esta alcanza su tamaño y forma de un adulto en una etapa 

temprana durante la ontogenia y además soporta pasajes de nervios y vasos vitales.  

 

Estos análisis, preliminarmente sugieren que H. lepturus y H ixtlani, son 

morfológicamente diferentes en la forma del cráneo. Asimismo, en el caso de la 

prueba de F de Goodall, todas las comparaciones en las diferentes vistas indican 

que existen diferencias significativas entre H. lepturus y H. ixtlani. Lo que refuerza 

el hecho de que estos dos grupos taxonómicos son diferentes en la forma general 

del cráneo. Desafortunadamente, no existe información sobre la historia natural de 

estos dos grupos que nos permita interpretar el porqué de las diferencias 

encontradas entre ellos.  

 

Las gradillas de deformación del ACP y de la prueba de F de Goodall son 

consistentes en señalar que la mayor variación de la forma del cráneo entre H. 

lepturus y H. ixtlani en el caso de la vista lateral, se encuentra en la curva que define 

la caja craneal, que es más plana en H. ixtlani y más arqueada en H. lepturus. De 

acuerdo con Ceballos (2014), tanto H. ixtlani y H. lepturus tienen hábitos semi-
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arborícolas. Aunque no se ha estudiado que atributos morfológicos pudieran ser 

característicos de este tipo de habitat en ratones, Lu et al., (2014b) sugieren que la 

caja craneana más redondeada es un carácter conservador en los grupos arbóreos 

de la familia de roedores Scuiridae.  

 

Por otro lado, Dumont et al., (2016) señala que se pueden diferenciar a los miembros 

del grupo de Musteloidea por su tipo de locomoción de acuerdo con la forma del 

cráneo. Esto coincide con lo mencionado anteriormente, en el sentido que los 

individuos arbóreos presentan una caja craneal más redondeada y corta a 

comparación de los individuos semi-arborícolas. Asimismo, estudios adicionales 

sugieren que un cráneo más redondeado alberga un cerebro de mayor tamaño, algo 

que es distintivo de especies arbóreas (Lemen, 1980; Camargo et al., 2019).  

 

En este sentido, el hecho de que el cráneo de H. lepturus sea más abovedado 

(redondeado)y corto podría sugerir que esta especie está más asociada al dosel y 

por lo tanto a tener hábitos más arborícolas en comparación con H. ixtlani. Por otro 

lado, el resto de las estructuras craneales que mostraron variación de la forma para 

diferenciar a H. lepturus de H. ixtlani, coinciden a las descritas en estudios con 

diferentes grupos de roedores, donde también se identificaron diferencias en el 

ancho del foramen magnum (Mullin et al., 2004; Sarmiento-Pérez, 2020; Martínez-

Borrego et al., 2022), el largo de los nasales (Lu et al., 2014; Camargo et al., 2019; 

García et al., 2020; Martínez-Borrego et al., 2022), en la vista ventral del arco 

cigomático (Mullin et al., 2004; Lu et al., 2014b; García et al., 2020; Sarmiento-

Pérez, 2020) y molares (Lu et al., 2014b; Sarmiento-Pérez, 2020).  

 

En términos generales los resultados obtenidos en este trabajo coinciden con los 

resultados de morfometría tradicional del trabajo de Carleton et al., (2002), donde 

se señala que el cráneo es más largo y los molares más grandes en H. ixtlani en 

comparación con H. lepturus. Así como también un perfil craneal más abovedado 

en H. lepturus.  
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Es posible que el tipo de dieta de H. ixtlani y H. lepturus puede tener efecto en las 

diferencias de la forma del cráneo. Particularmente, estructuras como el arco 

cigomático, el largo de los nasales y los molares que participan en la obtención de 

alimento, así como en la masticación (Dumont et al., 2016). Sin embargo, no se 

conocen aspectos sobre la alimentación de este grupo de ratones.  

 

Asimismo, la información sobre la historia natural de estos grupos es prácticamente 

nula, ya que solo se conoce por medio de observaciones que los miembros de H. 

lepturus son omnívoros (comen frutas, semillas e insectos) y aparentemente utilizan 

las bromelias como refugio, mientras que de H. ixtlani su biología aún no es bien 

conocida (Ceballos, 2014). En consecuencia, no es posible determinar si el grado 

de diferenciación en la forma craneal entre H. lepturus y H. ixtlani, puede ser 

explicada por adaptaciones ecológicas o alternativamente es el resultado de 

restricciones evolutivas. La única información que se conoce es que sus hábitats 

son muy similares ya que, ambos grupos ocurren en bosques mesófilos de montaña 

con suelos herbáceos llenos de musgos y líquenes, abundantes bromelias y otras 

epífitas (Carleton et al., 2002; Ceballos, 2014). En este sentido, sería deseable 

realizar un estudio detallado sobre los diferentes aspectos de la biología de ambas 

especies para tener un panorama más completo de cómo influyen aspectos como 

el tipo de dieta, uso del dosel, nicho ecológico, etc., en la forma de las distintas 

estructuras del cráneo que diferencian a H. lepturus y H. ixtlani.  

 

Finalmente, como se indicó, aunque estas dos especies se distribuyen en áreas 

geográficas relativamente cercanas y en ambientes aparentemente similares, existe 

un elemento geológico que parece contribuir de forma eficiente en el aislamiento 

geográfico de estos grupos. Este elemento es el Río Cajonos, que llega a ubicarse 

por debajo de los 600 metros de altitud y es la principal barrera geográfica que 

mantiene separadas a las dos especies, impidiendo el flujo genético entre ellas. Por 

lo tanto, se puede sugerir que estos grupos se han diferenciado debido a un proceso 

de especiación alopátrica. 
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8. Conclusiones   

Considerando que la morfometría tradicional no genera información sobre la 

estructura geométrica de la forma (Zelditch et al., 2004) y que los valores de 

divergencia genética solo deben usarse como fuente adicional de datos para evaluar 

rangos taxonómicos (Bradley y Baker, 2001), este trabajo permitió identificar desde 

una perspectiva de la MG, cuáles estructuras están involucradas en la diferenciación 

de la forma del cráneo y en qué dirección se dan estos cambios, por lo que se 

concluye que: 

 

• H. ixtlani no presenta valores significativos alométricos y los porcentajes son 

bajos en cada vista. Por otro lado, H. lepturus muestra significancia en todas 

las vistas y un porcentaje alto solo en la vista lateral. 

 

• Solo existe dimorfismo sexual significativo en la vista lateral en H. lepturus y 

en la vista ventral del arco cigomático de H. ixtlani.  

 

• La mayor variación en la forma del cráneo entre H. lepturus y H. ixtlani, se 

encuentra en el largo de los nasales, en el caso de la vista dorsal. Para la 

vista lateral, la curva que define la caja craneal es más plana en H. ixtlani y 

más arqueada en H. lepturus. Con respecto a la vista ventral, el foramen 

magnum de H. ixtlani es más estrecho que el de H. lepturus. En el caso de la 

vista ventral del arco cigomático y molares, primero es más ancho en la parte 

anterior en H. lepturus y los molares se encuentran más hacia la región 

anterior en H. ixtlani.  

 

• Habromys. leptutus y H. ixtlani son dos especies claramente diferenciadas 

por la forma del cráneo, lo que respalda la propuesta de reconocer a estos 

dos grupos como dos especies distintas (Carleton et al., 2002 y Rogers et, 

al. 2007). 
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9. Perspectivas 

A pesar de que los resultados de este trabajo son valiosos para identificar qué 

estructuras craneales permiten diferenciar a H. lepturus y a H. ixtlani, sería deseable 

hacer un análisis con un mayor tamaño de muestra. Esto permitirá tener información 

más clara sobre aspectos de dimorfismo sexual y alometría en estas dos especies 

de Habromys.  

 

Por otro lado, también sería importante hacer un análisis para estimar diferencias 

de tamaño entre H. lepturus y H. ixtlani. Finalmente, es necesario realizar estudios 

sobre la historia natural de ambas especies que permitan tener un panorama más 

completo sobre qué factores podrían estar influyendo en la diferenciación de la 

forma craneal de estos dos grupos.  
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Apéndice 1. Lista de ejemplares utilizados en donde se indica la espece, número 

de catálogo, sexo, localidad de colecta y altitud.  

 

ESPECIE 

NÚMERO 
DE 

COLECCIÓN SEXO ESTADO LOCALIDAD 

 
ALTITUD 

H. ixtlani  CMC 27 Macho  Oaxaca  28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 28  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 29  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 30  Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 32  Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 33 Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 34  Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 35 Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 36  Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 37  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 38  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 39  Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 42  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 43  Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 44 Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 45  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 46  Hembra Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 47  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 48  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. ixtlani CMC 49  Macho Oaxaca 28 Km SW (by road) La Esperanza 2950 m 

H. leptutus  CMC 51  Hembra  Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 52  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 53  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 54  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 55  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 56 Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 58  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 59  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 61  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 62  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 63  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 64 Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 65  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 66  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 67  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 69  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2300m  
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H. leptutus CMC 70  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2300 m  

H. leptutus CMC 71 Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m  

H. leptutus CMC 73  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2300 m 

H. leptutus CMC 74  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2300 m 

H. leptutus CMC 77  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2300 m 

H. leptutus CMC 79  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2300 m 

H. leptutus CMC 81  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m 

H. leptutus CMC 83  Hembra Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m  

H. leptutus CMC 84  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m  

H. leptutus CMC 85  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m  

H. leptutus CMC 87  Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m  

H. leptutus CMC 88 Macho Oaxaca Alrededores de Sta. Ma. Yacochi 2400 m  
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