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RESUMEN

Se realizé una comparacion de los niveles de variacidén genética entre
cinco subespecies de Liomys irroratus (L. i. alfeni, L. i. guerrerensis, L. i.
irroratus, L. i. jaliscensis y L. i. torridus) para evaluar si los patrones de
diferenciacion genética, mediante el estudio de cromosomas y aloenzimas,
era tan marcada como el patron de diferenciacidon morfolégica previamente
descrito, el cual se ve expresado en la actual designacién subespecifica.

Los resultados muestran que los complementos cromosdmicos, asi
como el patrén de bandas G, son muy parecidos; por el contrario,
encontramos que aloenzimaticamente las subespecies de L. irroratus, son
altamente variables. Esta situacion sugiere que la diferenciacién aloenzimatica
se corresponde con la diferenciacidon morfol6égica, mientras resuitdé ser un

grupo muy conservador a nivel cromosomico.
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1. INTRODUCCION
El Orden Rodentia constituye el grupo de mamiferos con mayor nimero de
especies, actualmente se reconocen aproximadamente 2,015 especies
vivientes; las cuales representan alrededor del 43% de los mamiferos del
mundo (Wilson y Reeder, 1993). Los roedores tienen distribucion cosmopolita,
y se han adaptado exitosamente a una gran variedad de ambientes
(Feldhamer et al., 1999). A este Orden pertenecen los miembros de la Familia
Heteromyidae.

Los heterémidos son roedores que presentan abazones, aberturas
externas a la altura de las mejillas, utilizados para cargar semillas de regreso a
sus madrigueras, y almacenarlas durante largo tiempo. Son los roedores mejor
adaptados a las condiciones secas de los desiertos. Se considera que pueden
subsistir por periodos prolongados sin beber agua, ya que sobreviven con la
humedad del alimento (principaimente semillas), asi como del agua producida
por el metabolismo. También conservan agua al producir una orina altamente
concentrada, por su actividad nocturna y al permanecer inactivos, en
madrigueras relativamente himedas durante el dia (Feldhamer, 1999). En
general, los miembros de esta familia habitan en zonas desérticas, pastizales,

y en zonas subtropicales y tropicales (Genoways, 1973).

La familia Heteromyidae, exclusiva del Nuevo Mundo, aparece por
primera vez en el Oligoceno de Norteamérica (Vaughan, 1988) y comprende
tres subfamilias: Heteromyinae (ratones de abazones espinosos),

Perognathinae (ratones de abazones) y Dipodomyinae (ratones y ratas
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canguro), considerandose a la primera como el grupo primitivo y a los Ultimos

como el grupo mas especializado (Hafner y Hafner, 1983).

Los ratones de abazones espinosos incluyen a los géneros Heteromys y
Liomys (Hall, 1981), géneros en los que se han realizado estudios de
morfometria, genética, ecologia, fisiologia, sistematica, etc. Las especies de
Heteromys han sido ampliamente estudiadas, mientras que la cantidad de

informacién conocida de las especies de Liomys, es desigual.

Los ratones del género Liomys, que aparecen a mediados del Mioceno
(Schmidly et af., 1993), tienen una amplia distribucidon en las zonas aridas
desde el sur de Texas hasta Panama. Goldman en 1911, reconocié a once
especies dentro del género Liomys y Genoways (1973) en una revision
sistematica del género, redujo el nimero de once a cinco, las cuales
representan las especies actualmente reconocidas: L. adspersus, L. irroratus,
L. pictus, L. salvini y L. spectabilis. Los individuos de estas especies son
considerados ecolégicamente importantes, debido a que son dispersores de
semillas y a que sus poblaciones son dominantes en la estructura de las
comunidades de roedores de las que forman parte (Genoways, 1973). L.
irroratus es una especie que se encuentra en México y de la cual se conoce

poco acerca de su biologia en general.
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Liomys irroratus

Esta especie de roedor (Figura 1) ocupa una extensa distribucion geografica, la
cual comprende desde el sureste de Texas hasta el sureste de Qaxaca; y desde
el suroeste de Michoacdn, al este de la Sierra Madre Occidental, y a lo largo de
la costa este se conoce desde el sur de Veracruz, extendiéndose hasta el sur
de Texas. Habita en las proximidades del Eje Volcanico Transversal y suroeste
de Puebla, Guerrero y Oaxaca (Schmidly et a/., 1993; Figura 2). Se trata de
una especie casi endémica de México.

La evolucion de Liomys irroratus probablemente se dio en la planicie
Mexicana durante el Pleistoceno. L. irroratus ha tenido una distribucién mas
continua a lo largo de la costa del pacifico de México hasta Costa Rica, que las

otras especies del género (Schmidly et al., 1993).

Son ratones de abazones de tamafio mediano, con el craneo
relativamente ancho en comparacién con su longitud. Dentro de las
caracteristicas diagndsticas de la especie se encuentran: el protolofo del
premolar superior permanente estd compuesto de 3 clspides discernibles; el
metalofo del premolar superior tiene 3 clspides; el entostilo es distintivo pero
no estd completamente separado del hipocono; el baculo es simple, con la
base grande y redondeada; el glande del pene es relativamente largo en
comparacién con 1a longitud del baculo; presenta 5 tubérculos plantares; la
parte superior es café grisaceo; la linea lateral esta ordinariamente presente y
generalmente es de color rosa palido a ante (Hall, 1981; Williams et al., 1993).

Se encuentran frecuentemente en zonas de cultive.
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En esta especie se reconocen actualmente siete unidades separadas
(subespecies), las cuales exhiben tendencias evolutivas caracteristicas y que
se mezclan (o se han mezclado en el pasado reciente) entre si; éstas son: L. /.
alteni, L. i. bulleri, L. i. guerrerensijs, L. i. irroratus, L. i. jaliscensis, L. i.
texensis y L. i. torridus (Genoways, 1973). Las siete subespecies comparten
varias caracteristicas craneales; sin embargo, son reconocidas como
poblaciones separadas debido a que estdn geograficamente distantes unas de
otras (Dowler y Genoways, 1978; Figura 2), aunque no se encuentren

completamente aisladas.

La subespecie L. ji. alleni, habita en una extensa distribucion geografica
en el Altiplano Mexicano, al norte del Eje Neovolcanico Transversal. El limite
surefio de su distribucién se encuentra en Tlaxcala, Estado de México, Distrito
Federal, norte de Michoacan, Hidalgo, Querétaro, Guanajuato, noreste de
Jalisco, Aguascalientes, Zacatecas, Durango, sur de Chihuahua y San Luis

Potosi.

L. i. bulleri, es conocida sélo en un area restringida a dos localidades en
el centro-oeste de Jalisco. Hasta la revisidn de Genoways (1973), habia sido

considerada una especie monotipica estrechamente retacionada a irroratus.

L. i. guerrerensis, esta confinado al bosque himedo de montafia en la
vertiente del Pacifico de la Sierra Madre del Sur, en Omiltemi, Guerrero.
Liomys guerrerensis habia sido considerada una especie monotipica, aunque se
reconocia que estaba estrechamente relacionado a L. jrroratus. Sin embargo,

Genoways (1973), en un estudio de variacion morfométrica de las especies de
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L. jrroratus y de la relacidn de L. guerrerensis con L. jrroratus, ubicé a L.

guerrerensis como una raza de L. irroratus.

La distribucion de la subespecie nominal, L. i. irroratus se ubica en la
zona centro y centro-sur del estado de Oaxaca. Se encuentra en dreas

montafiosas y en el Valle de Oaxaca.

La subespecie L. i. jaliscensis, es conocida desde el sur, centro y norte

de Jalisco, hasta el extremo sur de Zacatecas y Nayarit.

L. i. texensis habita en cercanias de las costas del Golfo de México en
el extremo sur de Texas, asi como en Tamaulipas, Nuevo Ledn, San Luis
Potosi, Veracruz, y Puebla. Las localidades en Texas marcan el limite noreste

de la distribucion de la especie.

L. i. torridus se encuentra en areas secas del sur de Puebia en el Eje
Neovolcénico Transversal en el norte y centro de Oaxaca, asi como en Morelos

y Guerrero.

Los especimenes de esta especie presentan una marcada variacion
morfoldgica, la cual se ve reflejada en las medidas externas y craneales de las

diferentes subespecies,

Variacion Morfolégica

El estudio de la variaciéon morfoldgica en L. irroratus fue realizado por
Genoways (1973), mediante analisis univariados y multivariados de 13

medidas (tres externas y diez craneales). Dicha variacién se ve reflejada tanto
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en la longitud corporal (Figura 3) como en la longitud craneal de las diferentes
subespecies (Figura 4; Dowler y Genoways, 1978).

Aunque estos ratones son considerados como animales de tamario
mediano, las siete subespecies de L. irroratus se ubican dentro de dos grandes
grupos basados en el tamafio en general (Dowler y Genoways, 1978). Cuatro
de las siete subespecies son relativamente grandes. Los individuos mas
grandes y probablemente los fenéticamente mas distintos, pertenecen a la
subespecie L. i. guerrerensis. Esta subespecie puede ser diferenciada de todas
las otras razas de L. irroratus por su tamafio mas grande, tanto externa como
cranealmente (longitud total: 281-300 mm). Ademas son individuos mas
oscuros dorsalmente que cualquiera de las otras subespecies de L. jrroratus.
Las otras subespecies que también se incluyen en el grupo de tamafo grande
son: L. i. bulleri (longitud total: 245-250 mm), L. /. irroratus (longitud total:
230-292 mm) y L. i. alleni (longitud total: 241-277 mm).

El otro grupo lo integran las restantes tres subespecies: L. i texensis
(longitud total: 214-262 mm), L. /. jaliscensis (longitud total: 231-261 mm) y
L. i. torridus (longitud total: 207-256 mm), las cuales son consideradas de
tamafio mediano a chico. L. i. torridus es considerada como [a subespecie mds

pequefia dentro del grupo de L. irroratus.

Las medidas externas, entre eilas la longitud total; asf como las
craneales, como la longitud mayor del craneo de L. i. guerrerensis la
subespecie mas grande, no se sobrelapan con la subespecie considerada como

la més pequefa, L. i. torridus (Figuras 3 y 4). L. i. guerrerensis esta confinado
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al bosque hiimedo de montafia en Omiltemi, Guerrero y las localidades mas
cercanas de existencia de otras poblaciones de L. /rroratus (subespecie

torridus) se encuentra aproximadamente a 30 km al este de Omiltemi.

Se sabe que las poblaciones de la misma especie responden fisiolégica y
genéticamente de manera singular a su ambiente local (Mettler y Greg, 1972).
La variacién morfolégica de L, jrroratus puede ser consecuencia de su extensa
distribucién geogréfica y, por lo tanto, de las condiciones ambientales locales

en las que habitan y a las cuales normalmente responden.

En los heterdmidos se ha visto que existen relaciones entre morfologia y
variacion ambiental vy asi se ha detectado una tendencia del tamafio del cuerpo
a estar asociado con la latitud y con algunas caracteristicas de temperatura y
precipitacion (Best, 1993). En Liomys irroratus, las subespecies mas pequefias
parecen estar relacionadas con caracteristicas de baja latitud y baja altitud;
mientras que las subespecies mas grandes estdn relacionadas con altitudes y

latitudes altas (Hooper y Handley, 1548)

Considerando que la variacién en poblaciones aisladas geograficamente
es unh fendmeno universal (Mayr, 1963); posiblemente las diferencias
morfolégicas (tamafio del cuerpo y del craneo) se vean reflejadas también en
diferencias a nivel genético. Es decir, que la amplia variacién morfoldgica
intraespecifica conocida en Liomys irroratus, corresponda probabiemente con
una notable variaciéon genética, como sucede en el caso de Dipodomys agilis
(Best et al., 1986) y L. pictus (Rogers y Engstrom, 1992a). Sin embargo, la

magnitud de tales diferencias genéticas en L. jrroratus no ha sido examinada.
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A pesar de que los heterbémidos son un grupo que ha sido muy
estudiado, particularmente para L. irroratus, aparte de su descripcidn
taxondmica, la informacion de las relaciones sistematicas ha sido limitada.
Hasta la fecha no se han hecho estudios sobre [a variacion genética
intraespecifica de L. irroratus en México, estimada a través de datos de
cromosomas y de aloenzimas, aspectos muy utilizados para examinar la
variacion genética en mamiferos (Santos y Hortelano, 1997) y particularmente

en heterémidos {Patton y Rogers 1993b).

Variacion Cromosémica

El nimero cromosomico diploide (2n), el nimero fundamental o nimero de
brazos autosémicos (NF), la posicién del centrdmero y a longitud relativa de
los cromosomas, asi como las técnicas de bandeo cromosémico, son variables
importantes para detectar los cambios cromosdmicos a través de estudios
comparados de cariotipos. Dichos cambios se han correlacionado con la
diferenciacion de las poblaciones naturales y se han interpretado
fundamentalmente en relacién a su dispersion o de acuerdo a parametros
biogeograficos (Fernandez-Donoso, 1985).

Casi todas las especies de la subfamilia Heteromyinae, poseen un
cariotipo distintivo (Rogers, 1989); sin embargo, los cariotipos de sélo algunos
taxa han sido estudiados por técnicas de bandeo, usadas para identificar
elementos homaélogos entre los taxa (Patton y Rogers, 1993a). Los trabajos

citogenéticos sobre las especies de Liomys son escasos. Genoways, (1973)
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examinod los cariotipos convencionales de Liomys; Beck y Kennedy (1977) de L.
pictus; Mascarello y Rogers (1988) estudiaren cariotipos tefidos
diferencialmente de L. salvini; y Cervantes et al. (1999), de L. p. pictus, L. p.

plantinarensis, L. irroratus jaliscensis y L. spectabilis.

En el género Liomys se pueden observar tres clases de cariotipos: 1)
2n=48 en L. pictus y NF de 62 y 66 (Beck y Kennedy, 1977) y L. spectabilis,
NF=64; 2) 2n=56 en L. salvini, NF=86 y L. adspersus, NF=88; y 3) 2n=60 en
L. irroratus, NF=62, segiin Genoways {1973) y NF=68, de acuerdo con
Cervantes et al. (1999). De la informacién conocida de cariotipos tefiidos
diferencialmente, se sabe que en las especies de Liomys, eventos de fuciones y
fisiones céntricas, asi como inversiones pericéntricas, son requeridos para
derivar los diferentes cariotipos que existen en el género (Patton y Rogers,

1993a).

El cariotipo de L. irroratus, es distinto al de las otras especies de Liomys,
ya que presenta un alto niimero cromosdémico diploide, y la morfologia de los
cromosomas consiste principalmente de cromosomas unirrameos pequenios.
Los cromosomas sexuales son tipicamente birrameos, siendo el cromosoma X

mas grande que el Y (Patton y Rogers, 1993a).

Genoways (1973) propuso que el cariotipo de L. irroratus es el cariotipo
primitivo del género, y se ha sugerido que el cariotipo primitivo para la
subfamilia Heteromyinae es similar a éste, con un 2n=60 y un relativamente
bajo NF, lo cual ain no ha sido comprobado (Mascarello y Rogers, 1988). El

cariotipo convencional de L. irroratus es mas semejante al de Heteromys
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desmarestianus y de H. anomalus (que son considerados como primitivos), que

al de las otras especies de Liomys.

Existen algunos estudios sobre la variacion cariotipica en la familia de los
heterémidos; como por ejemplo los realizados en Heteromys desmarestianus
que han mostrado gran variacion, ya que presenta un 2n=60 y se conocen
nueve citotipos en los que el NF va de 66 a 86. Aparentemente esta variacion
indica una subdivisién que puede ser de magnitud suficiente para evitar el flujo
genético. Estas razas cromosémicas parecen formar subdivisiones geograficas
dentro del &rea de distribucion de H. desmarestianus y no se ha encontrado
que se distribuyan simpatricamente en ninguna localidad. Los autores han
establecido que al menos dos de estos citotipos son marcadamente diferentes,
y argumentan gque es una fuerte evidencia para separarlos en dos unidades
bioldgicas distintas (Mascarello y Rogers, 1988; Patton y Rogers, 1993a;

Rogers, 1989).

La formacién de razas cromosdmicas es comun entre muchas especiés
de roedores heteromidos de todos los géneras (Patton y Rogers, 1993a). Sin

embargo, en L. irroratus, tal situacion no ha sido estudiada.

Se ha observado en algunos géneros de heterémidos como Chaetodipus
(Patton, 1969) y Heteromys (Mascarello y Rogers, 1988; Rogers, 1989) que
las relaciones sistematicas entre especies, basadas en caracteres
cromosomicos no son siempre concordantes con los grupos de especies
basados en morfologia tradicional (Patton y Rogers, 1993a). Por ello en L.

irroratus es posible esperar que los complementos cromosdmicos de las

TESIS CON | 10
FALLA DF ORIGEN




Ena E. Mata Zayas

diferentes subespecies no sean idénticos. Los cambios ocurridos estarian
representados por la formacién de citotipos, establecidos ya sea por diferencias
en el NF, o en la estructura de los cromosomas, asi como por diferencias en el
patrén de bandas cromosémicas G, debidos a rearreglos cromosémicos de tipo
no robertsoniano, causados por adiciones o deleciones de eucromatina, o por
inversiones (pericéntricas o paracéntricas) o transiocaciones. Si se identifican

las diferencias, se podran comparar con la marcada variacion morfoldgica.

Variaciéon Aloenzimadtica

La variaciéon aloenzimatica o génica se puede cuantificar por medio de la
estimacion del polimorfismo (proporcién de loci polimérficos en una poblacién)
y de la heterocigosidad (frecuencias promedio de individuos heterocigotos) en
un namero representativo de loci (Ayala, 1982). El analisis de la variacion
genética mediante la cuantificacion de diferencias aloenziméticas basadas en
frecuencias alélicas, proporciona una gran informacion sobre las relaciones
sistematicas de cualquier taxon.

En los heterdminos los valores de diferenciacion génica mas altos se
encuentran relacionados con los de las especies que presentan citotipos, como
el caso de Heteromys desmarestianus y de Liomys pictus (Patton y Rogers,
1993b). Estas especies son politipicas y tienen una amptia distribucién, como

sucede en el caso de L, irroratus.
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Por la dindmica y por los mecanismos de los procesos de especiacion,
ciertas poblaciones de una especie, son genéticamente mas similares a unas
poblaciones que a otras (Hafner et al., 1987). Existen algunos ejemplos en los
que las relaciones filéticas basadas en los datos de las distancias genéticas
(basadas en informacion aloenzimatica) son discordantes con aquéllas
derivadas de datos morfolégicos (Patton y Rogers, 1993b). Por ejemplo,
ciertos estudios en tuzas del género Thomomys (Hafner et al., 1987) han
demostrado que la especiacién y la diferenciacion genética han ocurrido
separadamente en este grupo, de tal manera que la similitud entre
poblaciones, no puede ser inferida, solamente de estimaciones de distancia

genética.

Sin embargo, también hay ejemplos, como el caso del grupo de especies
de Liomys pictus, en el que sucede lo contrario; es decir, la diferenciacién
morfométrica (Morales y Engstrom, 1989), y la diferenciacién genética (Rogers
y Engstrom, 1992a) concuerdan, ya que la subespecie que resuitd la més
diferente aloenzimaticamente, también lo fue morfolégicamente. En esta
especie se encontraron valores de diferenciacién genética altos, lo cual puede
deberse a una discontinua distribucion de alelos entre localidades, mostrando
que la discontinuidad geogréfica de la especie es producto de barreras
importantes para el flujo génico (Rogers y Engstrom, 1992a). Otro ejemplo es
el caso de la rata canguro Dipodomys agilis, en el que al analizar los patrones
de la variacidn en aloenzimas, morfometria craneal y cariotipos

convencionales, se encontrdé una alta correspondencia en los resultados
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obtenidos del analisis de estos tres grupos de datos, los cuales sefialaban
divergencia entre |las poblaciones del norte y del sur del drea de California y la

Peninsula de Baja California (Best et al., 1986).

En Liomys irroratus se espera observar valores altos de diferenciacion
genética intraespecifica, de la misma manera que se observan diferencias
morfolégicas. También podriamos esperar que la subespecie fenéticamente

mas distinta (L. i. guerrerensis), lo sea también a nivel genético.

Por lo tanto, este trabajo estudid la variacién genética entre algunas
subespecies de Liomys irroratus (L. i. alleni, L. i. guerrerensis, L. I. jaliscensis,
L. i. irroratus y L. i. torridus) que habitan en una amplia area de distribucion,
mediante el andlisis de informacién cromosémica y de aloenzimas, para
estimar si estas diferencias son tan marcadas, como la variacién de tipo
morfoldgico. Es decir, si la variacidn genética en L. irroratus es concordante

con la variacién morfologica.
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2. OBJETIVO
Evaluar si los patrones de diferenciacién cromosémica, aloenzimatica, o
ambas, en Liomys irroratus corresponden con los patrones de variacion
estimados en estudios previos de morfologia, expresados en la actual

designacién subespecifica.
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3. MATERIALES Y METODOS

3. 1. Colecta de ejemplares
Se estudiaron cinco subespecies de Liomys irroratus, incluyendo dentro de
éstas a la subespecie mas grande y a la mas pequeia. Los individuos se
colectaron vivos utilizando trampas tipo Sherman (23 x 7.5 x 9 cm),
empleando como cebo una mezcla de avena, maiz quebrado y vainilla

Las localidades de procedencia de los ejemplares de Liomys irroratus,

fueron las siguientes (Figura 5): 1) L. i. alleni de a) 10 km S de Patzcuaro,
por carretera, Municipio Patzcuaro, Michoacan, 2,200 m (un macho y cuatro
hembras); b) Rancho Quinta Iranira, 1 km SO San Agustin, Municipio
Espafiita, Tlaxcala, 2,255 m (un macho y una hembra); ¢) Cerro de
Nochistongo, 12 km del poblado de Conejos, Municipio Tula de Allende,

Hidalgo, 2,260 m (un macho y una hembra). En este caso, los individuos

pertenecen a tres localidades diferentes y se consideraron dentro de la misma

muestra {OTU), debido a que el tamafio de muestra de cada una de estas

localidades, fue pequefio. 2) L. i. guerrerensis, en el Parque Ecoldgico Estatal

Omiltemi (1 km SO Omiltemi), localizado en la regién montafiosa de la Sierra

Madre del Sur, a 15 km W de la ciudad de Chilpancingo, en Guerrero, 2,366 m

(18 machos y 22 hembras); 3) L. i. irroratus, a 3 km SO de Tlacolula, sobre
la carretera federal Tlacolula-Mitla, Municipio Tiacolula, Oaxaca, 1,628 m (5
machos y 11 hembras); 4) L. i. jaliscensis, a 26 km SO de la ciudad de

Ameca, Jalisco, por carretera, 1,150 m (un macho y seis hembras}; 5) L. i
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torridus, a 3 km NW del poblado de Teotitldn del Camino, en el Municipio

Teotitlan del Camine, Oaxaca, 890 m (6 machos y 14 hembras).

Liomys pictus y L. salvini se consideraron como grupos comparativos en
el andlisis de aloenzimas. El sitio de procedencia de L. pictus, fue la Estacion
de Investigacién, Experimentacion y Difusion Chamela, a 5 km al SE del
poblado de Chamela, Jalisco, 183 m. Las muestras de L. safvini, provienen de
5km S, 6 km W de Esperanza, en la Provincia Punta Arenas, Costa Rica. La
comparacion de la informaciéon cromosémica se efectlo con los datos que

existen en la literatura.

La identificacion de las especies se realizé siguiendo a Genoways (1973)
y Hall (1981), y se efectué de acuerdo con el color del pelaje, medidas
convencionales y caracteristicas craneales. Los especimenes, tanto la piel como
el esqueleto completo se prepararon como ejemplares de museo y se
depositaron en la Coleccién Nacional de Mamiferos (CNMA) del Instituto de

Biologia, de la Universidad Nacional Autonoma de México,

3. 2. Estudio Citogenético
Las subespecies que se estudiaron fueron L, /., alleni (dos machos y dos
hembras), L. i. guerrerensis (15 machos y 18 hembras), L. i. irroratus (cinco
machos y nueve hembras) y L. i. torridus (5 machos y 13 hembras). Los
cariotipos se obtuvieron mediante el método convencional a partir de médula

Osea de fémures y tibias (Baker y Qumsiyeh, 1988).
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3. 2. 1. Obtencion de cromosomas

La técnica llevada a cabo consistid en lo siguiente: 40 min antes de sacrificar a
los roedores, se les inyectd por via intraperitoneal, una solucidn de colchicina
(Microlab) al 0.004% en proporcion de 0.1 ml por cada 10 gr de peso, con la
finalidad de inhibir la formacion del huso acromatico y detener la mitosis en
metafase. Los organismos se sacrificaron por asfixia y se extrajeron los
fémures v las tibias, en un tiempo no mayor de 5 min. Se cortaron las epifisis
de estos huesos en el extremo proximal y con la ayuda de una jeringa de 5 ml,
se inyectd solucidn hipotdnica de KCl al 0.057M a 37 °C para extraer la médula
Osea.

La médula 6sea se vacio en tubos de centrifuga de 15 ml conicos que
contenia 5 ml de solucién hipotdnica. El material se resuspendié con la jeringa
y se incubd en bafio Maria a 37° durante 40 min, agitando suavemente los

tubos cada 10 min.

Una vez transcurrido este tiempo, las muestras se centrifugaron a 800
revoluciones por minuto (rpm) durante 8 min, se elimind el sobrenadante con
ayuda de una pipeta Pasteur y se resuspendié con un poco de solucion
hipoténica. Posteriormente, se agregaron 3 m! de solucidn fijadora de Carnoy
fria (metanol: acido acético, 3:1) recién preparada, cada muestra se centrifugd
nuevamente y se resuspendid en 3 ml de fijador, repitiendo esta accién hasta
que el botén celular se torné blanguecino. Después de realizar la fijacién del

botdn celular, se procedié a hacer las preparaciones.
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En la mayoria de los individuos capturados, la extraccién de médula dsea
hasta la fijacidén del paquete celuiar se realizé en el campo. La elaboracién de
las preparaciones y obtencién de los cromosomas se hizo en el laboratorio, a

donde se transportaron manteniéndolas siempre en hielo.

3. 2. 2. Elaboracion de preparaciones cromosomicas

El material celular se resuspendi® con fa solucién fijadora fresca y con
ayuda de pipetas Pasteur se dejaron caer 3 gotas a lo largo de portaobjetos
limpios y previamente humedecidos en agua fria. La distancia desde la cual se
elaboraron las preparaciones fue variable, ya que de cada ejemplar se hicieron
a una distancia corta, de alrededor de 20 ¢m y otras desde una altura
aproximada de 80 cm. En todas ellas el portaobjetos se colocd en posicion
inclinada. Se hicieron 5 preparaciones cromosdmicas como minimo por
individuo.

Las preparaciones se dejaron secar a temperatura ambiente y se tifieron
con Giemsa (Sigma) al 5% durante 4 min y después se lavaron con agua

destilada. Se dejaron secar y se observaron al microscopio.

3. 2. 3. Tincién de bandas cromosomicas G

La técnica convencional de bandas G utilizada fue la propuesta por
deGrouchy y Turleau (1977} con modificaciones de Lorenzo (1991). Las

preparaciones se dejaron envejecer cinco dias y posteriormente se colocaron
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en una estufa de cultivo a 60°C durante 16 h para “endurecer” los
cromosomas y lograr un mejor patron de bandas. Se dejaron enfriar a
temperatura ambiente y posteriormente se continud con la técnica de bandeo.
Las preparaciones se colocaron en un vaso Coplin, que contenia Tripsina
(Difco) al 0.025% durante 150, 180 y 240 s. Se introdujeron y se sacaron las
laminillas en dos vasos Coplin, que contenian amortiguador de fosfato (PBS),
10 veces en cada uno, para eliminar el exceso de tripsina. Se tifié
inmediatamente, sin dejar secar, en buffer de Giemsa al 2% (este se agitd
vigorosamente hasta producir espuma), durante 3 min. Se enjuago

brevemente en agua destilada, se dejo secar a temperatura ambiente.

Las preparaciones se revisaron al microscopio y se utilizaron filtros

verdes para observar un mejor contraste de las bandas.

3. 2. 4. Elaboracion de Cariotipos

Las preparaciones tefidas con colorante Giemsa, se revisaron al
microscopio y se registraron las metafases de mejor calidad. Se contd y anoté
el nimero de cromosomas observados en cada una de estas figuras. Se
procurd revisar al menos 10 mitosis por individuo, en un minimo de cinco
especimenes de cada sexo (cuando esto fue posible) de cada subespecie. Se
contaron los cromosomas de cada una de estas mitosis para determinar el
nimero cromosémico diploide (2n) de cada subespecie, considerando el

namero modal.
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Se tomaron fotografias de las mitosis de buena calidad en un
microscopio Carl Zeiss, con pelicula en blanco y negro Technical Pan Film
(Kodak) de 35 mm y procesadas con revelador Hc 110 (Kodak). Las
impresiones se realizaron sobre papel Kodabrome II RC de grano fino F3. Los
cromosomas se recortaron y se acomodaron por pares homologos,
ordenandolos por su tamafo de manera decreciente para construir los

cariotipos.

3. 2. 5. Elaboracion de Idiogramas

Se midieron los brazos cortos (p) y largos (q) de los cromosomas, con la
ayuda de un vernier digital con un nivel de precisién de 0.01 mm. Se
obtuvieron sus promedios para obtener la longitud total de cada cromosoma

(valores absolutos).

Posteriormente se calculd el indice centromérico, expresado como el
cociente 100 p / p+q (Spotorno, 1985) y se determind la clasificacion que les
corresponden de acuerdo con la posicidn del centrémero, siguiendo a Levan et
al. (1964) y Sessions (1996). La suma de las medidas de los brazos cortos (p)
y largos (q) se considerd como el 100% para calcular el porcentaje
correspondiente a las longitudes del brazo cromosdmicao largo y corto de cada
par cromosdmico (valores relativos). Estos valores se utilizaron para elaborar
los idiogramas en una computadora y utilizando para ello el editor de imagenes
Paint. Estos cariotipos se compararon con el cariotipo conocido de Liomys

irroratus jaliscensis (Cervantes et al., 1999).
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3. 2. 6. Comparacién del patron de bandas cromosomicas G

Se identificaron las bandas cromosomicas G mas notorias y constantes
entre las subespecias. Se compararon los cromosomas homélogos de cada par
cromosémico entre todas las poblaciones, para establecer su correspondencia

y establecer si se presenta algtn tipo de rearreglo cromosémicos.

3. 3. Estudio de Variacion Aloenzimatica
Para el analisis de aloenzimas se utilizaron muestras de tejidos de 61
individuos de Liomys irroratus, de los cuales 92 corresponden a L. /. affeni, 15 a
L. . guerrerensis, 15 a L. I. irroratus, 7 a L. i. jafiscensis, 15 a L. i. torridus;
ademas se emplearon 4 ejemplares de L. salvini y 2 de L. pictus, los cuales se
consideraron como grupos comparativos externos. Este analisis se realizd
mediante la técnica de electroforésis horizontal en gel de almidén (Selander et

al., 1971).

3. 3. 1, Obtencién de muestras

Se tomaron muestras de 6rganos de los ejemplares recién sacrificados,
colocando el corazén, rifion e higado en criotubos Nunc de 1.5 ml. Se
depositaron inmediatamente en un tanque de nitrégeno liquido a -70°C, para
conservarlos y trasladarios posteriormente al Laboratorio de Electroforésis del
Instituto de Biologia, UNAM, en donde se almacenaron a una temperatura de

-76°C en un ultracongelador marca Forma Scientific hasta ser procesados.
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3. 3. 2. Preparacion de soluciones amortiguadoras (buffers)

Los sistemas de buffers que se emplearon corresponden a: Tris Citrato I,
pH 6.7/6.3; Tris Citrato II, pH 8.0; Hidréxido de Litioc (A+B) pH 8.1/8.4; Tris
Malato EDTA pH 7.4 y PGI-Fosfato de Potasio pH 6.7. Dichos sistemas fueron

preparados de acuerdo a Selander et al. (1971) y Harris y Hopkinson (1876).

3. 3. 3. Homogenizacién de tejidos

Los tejidos se homogenizaron con el propdsito de separar las enzimas y
otras proteinas contenidas en las células. Este procedimiento consistié en
tomar pequefios pedazos de tejido de corazdn y rifidn, los cuales se
procesaron juntos, asi como de higado, de cada individuo, y se colocaron en
tubos de centrifuga. Se maceraron en solucién homogenizadora 0.01M Tris-
0.001M EDTA pH 6.8, en proporcion 1:1, con ayuda de un taladro eiéctrico
{Black & Decker) con un homogenizador de teflon. Todo este procedimiento se

realizé a 4°C (Murphy et al., 1996; Selander et al., 1971).

Los homogenados se centrifugaron a -5°C en una ultracentrifuga Sorvall
a 4,000 rpm durante 25 min. Se vacid el sobrenadante en criotubos
previamente rotulados. Los extractos se congelaron a ~76°C hasta ser

utilizados en los corrimientos electroforéticos.

Las enzimas analizados (Cuadro 1) se seleccionaron de entre los mas
comunmente empleados en mamiferos, y en particular, en el género Liomys

(Rogers y Engstrom, 1992a).
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3. 3. 4. Electroforesis horizontal en gel de almidon.

3. 3. 4. 1. Preparacion del gel.

Los geles se prepararcon a una concentracion del 10%, usando almidon
de papa (Sigma). Se mezclaron 37.5 g de almidén en 375 ml de solucidn
amortiguadora. Esta solucion se utilizé en diferentes proporciones: 1:7, 1:9,
1:19, 1:29 (la primera cifra indica la proporcion de solucién stock de solucién
amortiguadora y la segunda representa la proporcién de agua destilada)

dependiendo del locus a examinar (Cuadro 2).

La mezcla de! aimidén y la solucion amartiguadora se calentd con un
mechero hasta el punto de ebullicidn, hasta que se observé transparente; se
eliminaron las burbujas de aire con una bomba de vacio y posteriormente se
virtié en un molde de acrilico. El gel se dejd solidificar a temperatura ambiente
y posteriormente, se dividié en dos partes, cortandolo longitudinalmente a una
distancia de 5 ¢cm de uno de los extremos del molde. Entre estas dos porciones
se insertaron las muestras de los tejidos homogenados (origen), en pequefios
rectangulos de papel filtro (Whatman No. 3) humedecidos en los extractos de
tejido de cada individuo. El exceso de muestra se eliminé colocando las

muestras durante unos segundos en papel absorbente.

Se colocaron 21 muestras en promedio en cada gel; €l primero y el
Ultimo carril estaban ocupados por muestras del mismo organismo para

corroborar el corrimiento homogéneo de las muestras de tejidos.
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3. 3. 4. 2, Corrimiento de proteinas

El gel se colocd en una cdmara de electroforésis horizontal y se mantuve
en contacto en cada uno de sus extremos con el buffer idnico usando esponjas.
El gel se sometid a corriente eléctrica conectando una fuente de poder; se
emplearon diferentes voltajes (50-145) y los tiempos también variaron
dependiendo de la solucion amortiguadora empleada {Cuadro 2). Durante el
corrimiento, la cdmara se mantuvo en refrigeracion y encima del gel se colocé

una charola con hielo para evitar el sobrecalentamiento.

3. 3. 5. Corte del gel y tincion histoquimica

Cada uno de los geles de cortd en 5 & 6 rebanadas, y cada una de éstas
se coloco en una charola de piastico; a cada rebanada se le agregaron los
sustratos y reactivos correspondientes, especificos para revelar una
determinada enzima; se incubaron en la oscuridad a 37°C por un tiempo
aproximado de 30 minutos 0 mas. Una vez que aparecieron las bandas, se |
desecharon los reactivos de tincion y se agregé solucién fijadora (acido acético
glacial, metanol absoluto y agua, en proporcion 1:5:5) durante una hora.
Posterlormente se elimind el fijador y el gel se enjuagd con agua corriente,

finalmente se envolvié en plastico y se guardo en el refrigerador.
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3. 3. 6. Registro de enzimas

Se determind el ndmero de alelos por locus presentes en cada una de
las enzimas y en cada poblacién a partir de su posicién de los geles. La
designacion de alelos fue dada alfabéticamente basandose en su movilidad a
partir del origen. El genotipo se infiri¢ a partir del desplazamiento de las
bandas sobre el gel: el alelo mas anddico (el mas cercano al anodo o polo
positivo) se designd con la letra A y a los alelos restantes les correspondieron
las siguientes letras (B, C, D, etc.), como se observa en las enzimas Glutamato
Oxalacetato Transaminasa (GOT), Purina Nucleosido Fosforilasa (NP) y Malato
Deshidrogenasa (MDH; Figuras 6, 7 y 8, respectivamente). Una vez registrada

la variacién de la bandas, se tomaron fotografias a color de cada uno los geles.

3. 3. 7. Analisis de datos

A partir de la informacién registrada, se elabord una matriz de datos, la
cual se analizé mediante el programa BIOSYS-1 (Swofforfd y Selander, 1989)
que calcula las frecuencias alélicas por locus, el nimero promedio de alelos por
locus (nimero total de alelos entre nimero total de loci), el porcentaje de loci
polimérficos y la heterocigosidad. Se realizé una prueba de Chi-cuadrada (X?),
para calcular {a desviacion del equilibro de Hardy-Weinberg y la
heterocigosidad esperada usando [a formula de Levene (1949) para tamafio de

muestras pequeiias.
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Los valores de diferenciacion genética intraespecifica de Liomys irroratus
fue calculada con el estadistico F. de Wright (1965) para cada locus. El nivel
de significancia de las diferencias de los F, fueron analizadas por medio de la

Chi-cuadrada (X?), con una P < 0.05 (Nei et al., 1983; Waples, 1987).

Se construyeron matrices de distancias genéticas utilizando e! indice de
Rogers {1972) y de Cavalli-Sforza y Edwards (1967) para fines comparativos
con estudios pfevios en Liomys y otros roedores. Se empleo también el indice

de distancia genética de Nei (unbiased distance; 1978},

Con los valores de distancia genética de Nei (1978) se construyd un
fenograma para mostrar las probables relaciones de parentesco genético,
mediante el método de agrupamiento UPGMA (unweigthed pair group method
using arithmethic averages; Sneath y Sokal, 1973; Swofford y Selander,
1989). Ademas, se construyé un &rbo! de Wagner de distancias genéticas
(Farris, 1972; Nei et al., 1983) basado en el indice de Cavalli-Sforza y Edwards
(1967). Finalmente, se integré la informacién obtenida y se comparé con los

datos morfolégicos descritos previamente en la literatura.
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4. RESULTADOS
4. 1. Estudio Citogenético

En todas las subespecies el nimero cromosémico diploide obtenido fue
2n=60, y el nimero fundamental fue NF=68 (Cuadro 3). Los valores absolutos
promedio de las longitudes de los brazos de cada par cromosomico y la suma
de ambos para cada una de las subespecies muestreadas se presentan en el
Cuadro 4. Los valores relativos promedio de los brazos cromosémicos de cada
par, con los cuales se construyeron los idiogramas, se muestran en el Cuadro

5.

En el cariotipo convencional de L. i. alleni (Figura 9), se muestra a los
pares cromosdmicos por su tamafio y posicién del centrémero, en donde el
primer grupo corresponde a los cromosomas metacéntricos, el segundo a los
cromosomas subtelocéntricos y el siguiente incluye a los cromosomas
telocéntricos. Los cromosomas sexuales son submetacéntricos (Cuadro 3). Este
arreglo de los cromosomas se repitio en los cariotipos con patrones de bandas
cromosomicas G (Figura 10; sdlo se representa el complemento cromosdmico
del macho), las cuales fueron mas notorias en los cromosomas metacéntricos y
telocéntricos grandes, también se esquematiza el idiograma de la subespecie

(Figura 11).

Para L. /. guerrerensis, el cariotipo convencional {Cuadro 3; Figura 12}
muestra el mismo arreglo que el cariotipo anterior. Las bandas cromosomicas

G (Figura 13) no fueron tan notorias en todos los brazos cromosomicos,
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particularmente en los cromosomas subtelocéntricos y telocéntricos pequefios.

El idiograma esta representado en la Figura 14.

En L. i. irroratus, el cariotipo convencional (Figura 15} muestra et mismo
arreglo y clasificacion de los cariotipos anteriores (Cuadro 3). Las bandas
cromosémicas G (Figura 16), no son tan visibles. El idiograma esta

esquematizado en la Figura 17.

El cariotipo convencional de L. i. torridus (Figura 18) muestra el mismo
arreglo y clasificacion de los cariotipos anteriores (Cuadro 3). Los cromosomas
de esta subespecie, mostraraon, en promedio, las longitudes de los brazos
cromosdmicos mas pequefias de las cuatro subespecies (Cuadro 4). Las
bandas cromosémicas G (Figura 19) se observaron bien en los cromosomas
grandes, mientras que en los pequefios no fueron tan evidentes, el idiograma

se ilustra en la Figura 20.

En resumen, los resultados muestran que los cariotipos convencionales
de las subespecies de Liomys irroratus estudiadas son muy similares, en los
que se observd un nimero diploide (2n) de 60 cromosomas y un numero
fundamental (NF) igual a 68 {Cuadro 3). También en todas las subespecies
examinadas, se identificaron 5 pares de cromosomas birrameos y 24 de
unirrdmeos. Los cromosomas birrameos fueron dos pares de cromosomas
metacéntricos, uno grande y uno mediano; asi como tres pares de
cromosomas subtelocéntricos, uno mediano y dos pequefios. Los restantes
cromosomas fueron telocéntricos de grandes a pequenos. El cromosoma sexual

X es submetacéntrico grande y el cromosoma Y es submetacéntrico mediano.
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El mayor ni'mero de bandas cromosdémicas G que se observd en los
pares cromosomicos fue de cuatro, mientras que la menor cantidad, fue de una
banda, aobservada en los cromosomas pequenos. El patrén de bandeo resulto
similar entre todas las subespecies. No se detectd ningln tipo de rearreglo
cromosémico; por que no se observaron diferencias importantes en el patrén

de bandeo {Figura 21).

4. 2. Estudio de Variacion Aloenzimatica
Se examinaron un total de 30 loci, correspondientes a 21 enzimas en cinco
subespecies de Liomys irroratus, asi como en L. pictus y L. salvini. Se
obtuvieron las frecuencias alélicas en todas las poblaciones (Cuadro 6).

De fos 30 loci examinados, Unicamente ME-2 v GTDH resultaron ser
monomoérficos para todas las muestras de Liomys irroratus, L. pictus y L.
salvini. En las subespecies de L. irroratus se encontraron ademas de los loci
anteriores, cinco loci monomorficos: GOT-2, LDH-2, MDH-2, MPI y LA-2. Las
enzimas que presentaron el mayor nimero de aleios por locus fueron: LDH-1
con seis alelos, y Alb, IDH-1 y PAP que mostraron cinco alelos cada una

(Cuadro 6).

Se observaron alelos exclusivos (alelos que se encuentran unicamente
en una subespecie dada) en las muestras de cuatro subespecies de L.
irroratus. En L. i. torridus se encontraron seis alelos exclusivos en los loci
6PGD, ACP, SOD-1, GLUD, NP y G6PDH; mientras que L. i. guerrerensis

presentd cinco en IDH-1, LDH-1 (alelos d y e), PGM-2 y oGPD; en L. /.
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irroratus se observaron cuatro alelos exclusivos en las enzimas SOD-2, PGM-1,
LGG-1 y PAP; en la subespecie L. i, jaliscensis se obtuvo solo un alelo exclusivo
en SOD-1 y ademas presento, un alelo fijo en el focus LDH-1; por su parte, L.
i. alleni no mostré ningln alelo exclusivo (Cuadro 6).

E! criterio utilizado para determinar que un locus es polimorfico fue el de
que el alelo mas comun tiene una frecuencia no mayor a 0.95 (Ayala, 1982).
Los datos de variabilidad genética (Cuadro 6), muestran que la poblacion que
presentd mayor porcentaje de loci polimarficos fue L. i. torridus (56.7%), el
mayor niimero de alelos por locus {cuatro) en las enzimas 6PGD y Alb, asi
como el mayor numero de alelos promedio por locus (1.8); L. i. irroratus tuvo
el valor méas bajo de polimorfismo (40%) de las subespecies de L. irroratus que

se analizaron en este estudio.

La heterocigosidad promedio, calculada por conteo directo, entre las
cinco subespecies de Liomys irroratus fue de 0.016, y varié desde completa
homocigosidad en las muestras de L. /. torridus hasta un valor méximo de .
0.060 en L. i. jaliscensis. E! valor mas alto de heterocigosidad esperada (He},

calculada de las frecuencias alélicas, fue para L. i. torridus (0.213).

El indice de fijacién genética F calculado fue de 62%, si se incluia a L.
pictus y L. salvini, mientras que cuando solo se considerd a las poblaciones de
Liomys irroratus dicho valor fue de 28.1%. Para Liomys irroratus los vaiores de
Fs en 19 loci resultaron ser significativamente diferentes de los valores
esperados (P < 0.05), mientras que los once restantes no mostraron

diferencias significativas (Cuadro 7).
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l.a matriz de distancia genética no sesgada de Nei (1978; Cuadro 8a)
muestra que las subespecies mas distantes genéticamente son L. i. jaliscensis
y L. {. irroratus con un valor de 0.173. Las gue resultaron mas cercanas
fueron: L. 1. torridus y L. i. affeni con 0.026, seguidos por L. /. afleni y L. {.

irroratus con 0.048.

Utitizando el indice de distancia genética de Cavalli-Sforza y Edwards
(1967; Cuadro 8a), las subespecies mas distantes, resultaron ser L. /,
Jaliscensis y L. i. guerrerensis (0.370). Las subespecies que resultaron mas

cercanas genéticamente fueron L. i. alfeniy L. i. torridus (0.237).

Al calcular el indice de distancia genética de Rogers (1972; Cuadro 8b),
se observa que las subespecies mas distantes son: L, /. jaliscensis y L. i.
irroratus (0.247). Las subespecies mas similares fueron L. /. torridus y L. i.

alleni (0.122).

A partir de los valores del coeficiente de distancia genética de Nei (1978)
y por el método de agrupamiento de UPGMA, se obtuvo un fenograma en el
cual se observa que las subespecies de irroratus forman un grupo claramente
separado de L. pictus y L. salvini. Intraespecificamente, L. /. torridus y L. .
alleni son las subespecies mas parecidas, y éstas a su vez lo son con L. /.
irroratus, Posteriormente se separa L. /. guerrerensis y, por tltimo, L. 1.
Jjaliscensis, que fue la mas distante genéticamente. El coeficiente de correfacion

cofenética fue de 0.993 (Figura 22).
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El fenograma de distancias genéticas de Wagner, elaborado con el indice
de Cavalli-Sforza y Edwards (1967; Cuadro 8b), presenta una topologia
diferente al fenograma anterior, ya que muestra a L. /. jaliscensis con L. i
torridus como las subespecies mas cercanas, la rama de L. i. jaliscensis es la
mas larga de todas las demas. Estas dos poblaciones a su vez, forman un
grupo junto con L. j. affeni; mientras que la rama que une a L. i, irroratus, se
une posteriormente a dicho grupo. L. i. guerrerensis forma otra rama,
separada del primer grupo. Las muestras de L. pictus y L. salvini se separan
claramente del grupo de L. irroratus (Figura 23). La Longitud del arbol fue de

1.26. El coeficiente de correlaciéon cofenética fue de 0.978.
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5. DISCUSION

5.1. Analisis Citogenético.

El estudio de la variacién cromosdmica en Liomys irroratus, mostrd que los
cariotipos con tincién convencional, no presentaron diferencias en el ndmero
cromosomico diploide {2n=60), ni en el nimero fundamental (NF=68), entre
las cuatro subespecies consideradas en el presente trabajo (Cuadro 3). Estos
datos concuerdan con los resultados del estudio realizado en una poblacién de
L. i. jaliscensis, de Mazamitla, Jalisco (Cervantes et a/., 1999); en el cual se
“observa un 2n=60 y el NF=68. Ambos valores, corresponden a un cariotipo en
el cual se presentan cinco pares de cromosomas birrameos, y 24 pares
unirrameos, los cuales van de cromosomas grandes a cromosomas muy
pequefios. El cromosoma sexual X es submetacéntrico grande, mientras que el
cromosoma Y es submetacéntrico mediano.

Los cariotipos de las cinco subespecies presentan dos pares de
cromosomas metacéntricos, tres pares de cromosomas subtelocéntricos y 24

pares de cromosomas telocéntricos.

La datos anteriores difieren de la informacién que proporciond
Genoways, (1973), en relacién a la morfologia de los cromosomas y al nimero
fundamental, el cual estimé en 62. El describié dos pares de cromosomas
birrdmeos (metacéntricos) y 27 pares de cromosomas telocéntricos. Como ya
se menciond, en el estudio de Cervantes et a/.(1999) y en el presente, se

identificaron, cinco pares de cromosomas birrameos: dos metacéntricos y tres
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subtelocéntricos, asi como 24 pares de cromosomas unirrémeos
(telocéntricos).

Debido a que Liomys irroratus es una especie politipica y presenta una
amplia distribucién geogréfica, esperdabamos que se presentara la misma
situacion que sucede en otras especies de heterémidos con estas
caracteristicas (politipicas y de amplia distribucion), en las cuales se han
identificado intraespecificamente rearreglos cromosémicos de tipo no
robertsoniano, causados ya sea por adicidn o delecién de eucromatina, o por
inversidn (pericéntrica o paracéntrica), o por translocacion, (Patton y Rogers,
1993a). Sin embargo, al realizar la comparacion del patron de las bandas
cromosomicas G entre las subespecies, se observd que los patrones de
bandeado son similares presentando algunas bandas mas notorias en ciertos
cromosomas, particularmente en los cromosomas grandes. Es decir, no se
detectaron diferencias en el patrén de bandas cromosomicas G, y por lo tanto,
no hubo indicios de que se hayan dado cambios entre las subespecies de

Liomys irroratus consideradas en este estudio.

Las subespecies de L. irroratus, presentan un alto namero de
cromosomas unirrémeos, situacion considerada como una caracteristica
cromosobmica primitiva con respecto a las otras especies del género Liomys
(Genoways, 1973; Mascarello y Rogers, 1988; Cervantes et. al., 1999).
Existen diversos ejemplos en donde una especie en un género ha retenido el
cariotipo primitivo del género, mientras que otras especies dei mismo, han

sufrido una gran cantidad de rearreglos cromosomicos (Baker, et a/., 1987), tal
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es el caso de Rejthrodontornys fulvescens que presenta el cariotipo
considerado como primitivo para el género y sin cambios dentro de sus
poblaciones; y por otro lado, los complementos cromosdmicos de R. megalotis
y R. montanus han sufrido de 15 a 20 rearreglos cromosdmicos (Hood et al.,
1984). En el caso del género Liomys, observamos una situacion similar, en la
cual L. irroratus es la especie que ha mantenido el cariotipo primitivo del
género, sin ningldn cambio cromosomico, mientras que L. adspersus y L.
salvini, han experimentado de 13 a 14 rearreglos cromosémicos (Genoways,

1973, y Mascarello y Rogers, 1988).

El hecho de que cromosdmicamente haya resultado un grupo muy
conservador, probablemente se deba a que los complementos cromosdmicos
de las poblaciones de esta especie, han alcanzado un alto grado de integracion
estructural y genética, constituyéndose en verdaderas unidades de adaptacion
(Fernandez-Donoso, 1985). Este conservatismo cromosémico, no es
concordante con la diferenciacién morfométrica de la especie, gue como ya
hemos mencionado, es marcada. Dicha situacién también se ha observado en
otras especies de heteromidos como Chaetodipus (Patton, 1969) y Heteromys
{Mascarello y Rogers, 1988; Rogers, 1989), en donde las relaciones
sistematicas basadas en caracteres cromos6émicos no son siempre
concordantes con los grupos de especies basados en morfologia tradicional

(Patton y Rogers, 1993a).

A partir del estudio de variacion cromosémica, podemos observar que

cariotipicamente, las subespecies de L. jrroratus, no se han diferenciado, por lo
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que a nivel citogenético parecen ser un grupo muy conservador {al menos en
el momento presente) situacién gue no concuerda con la variacién

morfométrica descrita.

5.2. Andlisis Aloenzimatico.

Aloenziméticamente, por el contrario, se encontré que el ratén de
abazones Liomys irroratus es una especie altamente variable, ya que presenté
un gran nimero de loci polimérficos (23 de 30), lo cual significa que el 76. 7 %
de los loci examinados fueron variables en las 5 subespecies. Estos valores son
mayores de los obtenidos para el grupo de especies de Liomys pictus (Rogers y
Engstrom, 1992a); sin embargo, son similares a los valores de otros roedores
como Peromyscus mexicanus (Rogers y Engstrom, 1992b) y Peromyscus

gossypinus (Boone et al,, 1999).

En Liomys irroratus la Heterocigosidad observada promedio (Ho} en las
cinco subespecies fue de 0.016 y el valor mas alto de H esperada (He) fue-
0.060. Estos valores son similares a los obtenidos en un estudio de variacién
aloenzimatica en L. pictus entre cuatro subespecies, en donde la Ho fue de

0.017 v la He fue de 0.061 (Rogers y Engstrom, 1992a).

Un gran nimero de medidas de similitud y distancia genética han sido
propuestas y usadas para evaluar la cantidad de variacion compartida entre
grupos. Estas medidas nos ayudan a resumir los datos de las frecuencias

alélicas en proporciones manejables y nos ayudan a visualizar relaciones
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generales entre grupos (Avise, 1974; Hedrick, 2000). Utilizando el coeficiente
de distancia genética de Nei (1978), observamos que las poblaciones de las
subespecies L. /. jaliscensis y L. i. irroratus resultaron ser las que estdn mas
distantes genéticamente entre si; mientras que L. i. afleni, L. i. torridus y L. |.
irroratus, son las mas cercanas genéticamente. También en el caso de la
distancia genética de Cavalli-Sfarza y Edwards (1967), se observa que L. /.

Jaliscensis es la mas lejana {Cuadro 8a).

La subespecie L. i. jaliscensis, mostrd un alelo fijo (LDH-1), lo cual
sugiere que ha logrado diferenciarse en mayor medida del resto de los
irroratus, debido probablemente, a que ha tenido un largo tiempo de
aislamiento. Por fo tanto, dicho alelo, es un marcador genético (Weir, 1996)
para distinguir a la subespecie L. i. jaliscensis, al menos, de las restantes
cuatro subespecies de irroratus consideradas en el presente trabajo (Cuadro
6).

Los tres indices de distancia genética utilizados, coinciden al ubicar a

L. i. jaliscensis, de tamafio pequefio, como la mas distante de las subespecies.
Las distancias genéticas de Nei (1978) y Rogers (1972) la ubican como la mas
lejana especialmente de L. i. jrroratus {Cuadro 8a), mientras que el indice de
Cavalli-Sforza y Edwards (Cuadro 8b), la considera mas distante
particularmente de L. /. guerrerensis; tanto L. i. irroratus como L. i.

guerrerensis son subespecies de tamafio grande.
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Sabemos que dentro del grupo de Liomys irroratus, L. i. guerrerensis es
la subespecie mas distinta morfoldgicamente (Genoways, 1973); sin embargo,
al hacer el anélisis de la variacién aloenzimatica, observamos que a este nivel,
L. i. jaliscensis, que es una de las mas pequefias, resulté la mas divergente de
las subespecies consideradas en este trabajo. L. i. torridus, la mas pequeifia,
resulté agrupada con L. /. jirroratus y L. i. alfeni, subespecies que por sus
medidas son consideradas como del grupo morfoldgicamente grande. Por tal
motivo, aunque hay diferenciacion aioenzimatica subespecifica, las
agrupaciones que hace son diferentes. En algunas especies de heterémidos se
ha observado que las relaciones filéticas basados en datos de las distancias
genéticas son discordantes con aquéilas derivadas de datos morfolégicos.

(Patton y Rogers, 1993b).

Sin embargo, el fenograma de distancias genéticas de Wagner
(considerado como superior a los algoritmos estrictamente fenéticos, ya que
no asume tasas homogéneas de evolucion entre muestras, Nei et af., 1983),
elaborado con el {ndice de Cavalli-Sforza y Edwards (1967; Cuadro 8b), coloca
a L. i. jaliscensis y a L. i. torridus como las subespecies més cercanas, ambas
son de tamafo pequefio; la rama de L. /. jaliscensis es la rama mas larga de
todas las demas, lo cual indica que esta subespecie es la que ha acumulado
mayor cantidad de cambios. Las dos subespecies anteriores, a su vez, forman
un grupo junto con L. /. affeni, esta ultima es morfolégicamente grande;
mientras que la rama que une a L. i. irroratus, se une posteriormente a dicho

grupo. La rama de L. i. guerrerensis es la mas separada del grupo, es decir,
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que con el algoritmo de Wagner, representa a la subespecie mas distinta
genéticamente, lo cual coincide con que es la subespecie morfoldgicamente

mas distinta de todas (Figura 23).

Los resultados de este estudio indican una significativa divergencia
genética entre las especies de Liomys examinadas, aunque fue menor
intraespecificamente. El indice de diferenciacién genética F calculado entre
Liormys irroratus, L. pictus y L. salvini fue de F4x=62%, el cual resuita un valor
alto de diferenciacion genética entre especies (Avise, 1974); sin embargo, es
menor al obtenido entre el grupo de especies de L. pictus y L. spectabilis
(F+=88.4%; Rogers y Engstrom, 1992a). Cuando sblo se considerd a las
poblaciones de Liomys irroratus dicho valor fue de 28.1%, lo cual indica
diferenciacidon genética significativa entre las subespecies muestreadas e
indica también que la cantidad total de variacién genética encontrada, 28.1%,
es atribuible a diferencias entre poblaciones y el 72.9% es debida a la

variacion dentro de poblaciones (Hamilton et a/, 1987).

Para L. irroratus los valores de Fy en 19 loci resultaron ser
significativamente diferentes de los valores esperados (P < 0.05), mientras
que los once restantes no mostraron diferencias significativas de heterocigotos
en un locus dado {(Cuadro 7). Es decir, que 19 loci no se encuentran en
Equilibrio de Hardy-Weinberg, lo cual implica que alguno (o algunos) de los
supuestos para que ocurra dicho equilibrio, no estd sucediendo (Futuyma,

1997).
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Uno de los supuesto de la diferenciacién genética, establece que a
mayor distancia geografica mayor distancia genética (Hedrick, 2000); para el
caso de las subespecies consideradas en este estudio, observamos que la
mayor distancia geografica se presenta entre L. /. jaliscensis del centro de
Jalisco y L. i. irroratus del centro de Oaxaca, y coincide con la mayor distancia
genética observada (Cuadro 8a). Por el hecho de estar espacialmente
separadas, probablemente no ha habido flujo génico entre ellas, por lo cual la
deriva génica ha generado grandes diferencias, ademas de que probablemente
ha habido presiones selectivas diferentes en ambas poblaciones. Las
subespecies mas cercanas genéticamente L. i, alleni, L. i. irroratus y L. I.
torridus, correspondieron a las poblaciones muestreadas mas cercanas
geograficamente. Esta informacion sugiere que probablemente exista mayor
flujo genético entre ellas, que con respecto a L. /. guerrerensis y L. I,

Jjaliscensis.

Los tres indices de distancia genética empleados, coinciden al colocar a
L. i. alleniy L. i. torridus como las subespecies mas cercanas (Cuadros 8a y
8b). aunque morfolégicamente L. /. alleni se encuentra dentro del grupo de las
subespecies grandes y L. i. torridus es considerada la subespecie mas pequefia
del grupo.

En los heteréminos, los valores mas altos de diferenciacion
aloenzimatica conocida, corresponde a las especies que presentan citotipos,

como Heteromys desmarestianus y Liomys pictus (Patton y Rogers, 1993b).

Ambas especies son politipicas y tienen una amplia distribucién, situacién que
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como ya hemos mencionado, también sucede en L. irroratus; sin embargo,
como pudimos observar en este caso, la diferenciacion aloenzimatica no
correspondid con la formacion de citotipos, ya que los complementos

cromosdmicos resultaron similares.

En las subespecies L. irroratus no se observd variacidén cromosémica, lo
cual no corresponde con la variacion aloenzimatica, ni con la marcada variacion
morfoldgica. Esto puede ser explicado por las teorias de algunos autores en las
que proponen que la evolucidn cariotipica, aloenzimatica y morfolégica en
mamiferos, son mas 0 menos independientes (Schnell y Selander, 1981). No
obstante, existen otros autores que al comparar las medidas de diferenciacion
genética y cromosémicas en once grupos de mamiferos, encontraron que si se
presenta correlacion entre estos dos estimadores; aunque mencionan gue no

necesariamente debe existir una relacion causal entre ellas (Cothran y Smith,

1983).

5.3. Consideraciones finales.

Algunos aspectos importantes para interpretar la variaciéon en
mamiferos, como la influencia del medio en el fenotipo v la constitucion
genética de las poblaciones, asi como el grado de variacidon morfolégica entre
afos {Santos y Hortelano, 1997) y el empleo del concepto de subespecie,

pueden ayudarnos en la interpretacion de nuestros resultados.
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Los heterémidos varian geograficamente y hay asociaciones estadisticas
entre la variacion y clertos caracteres ambientales (relaciones entre morfologia
y ambiente; Best, 1993). La variacion geogréfica en tamafio observada en L.
irroratus parece estar relacionadas con la altitud y la iatitud, asi como con
factores asociados con ellos. El tamafio pequefio fue caracteristico de
elevaciones bajas, mientras que las mas grandes estan correlacionadas con

altas altitudes y latitudes (Hooper y Handley, 1948).

Debido a que la mayoria de los estudios de variacion morfolégica se
hace con ejemplares de museo depositados en colecciones cientificas, que
frecuentemente son colectadas en épocas y afios diferentes, el grado de
variacion morfoldgica entre afios también debe ser considerado. En afios
favorables cuando el alimento y los recursos son abundantes, se desarrolian
roedores méas grandes que aquéllos que crecen en afios con recursos limitados
(Best, 1993). Por ejemplo, en un estudio de la variacién morfoldgica en
poblaciones de Thomomys bottae (Patton y Brylsky, 1987), que previamente
habian sido analizadas por medio de aloenzimas (Patton y Yang, 1877) y que
resultaron ser genéticamente homogéneas, se encontrd que los individuos que
habitaban en zonas con abundante alimento, como los cultivo de alfalfa, eran
significativamente mas grandes que las que habitaban en zonas donde el
alimento era escaso y de menor calidad, y concluyen que es necesario
examinar detalladamente casos de diferenciacion morfoldgica para determinar
la interrelacion entre las respuestas fenotipicas a condiciones ambientales y el

proceso genético.
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Los pardmetros poblacionales también son importantes al interpretar la
variacion, ya que pueden afectar considerablemente [a estructura genética de
las poblaciones. Por ejemplo, al analizar los patrones de variacion cromosémica
en el género Microtus, Gaines (1985) menciona que los bajos niveles de
variacion son debidas a los cuellos de botella por los que pasan ciclicamente

las poblaciones.

La divisién subespecifica actual de L. jrroratus se realizd considerando
unicamente diferencias entre variables morfolgicas y craneales; sin embargo,
al comparar los patrones de diferenciacién cromosémica y aloenzimatica en
Liomys irroratus, observamos que la primera no corresponde con los patrones
de variaciéon morfolégica, mientras que la segunda si corresponde. Algunos
autores mencionan aue los métodos morfométricos no son suficientes para
separar a las poblaciones a nivel subespecifico, por lo cual no deben ser el
Onico criterio para sugerir niveles intraespecificos en un grupo que presenta

gran variedad de formas (Villa- Ramirez y Sanchez-Cordero, 1988).

Es importante mencionar que el uso de subespecies para representar
variacion geogréfica es un concepto relativamente estatico que implica un
remplazo geografico o temporal de una subespecie por otra; pero en el cual no
pueden ser acomodados con facilidad los cambios genéticos y fenéticos que
suceden dentro de las poblaciones de subespecies con el paso del tiempo, ya
que los cambios y el fiujo génico entre ellas es, apreciable en un tiempo y en
otro tiempo es insignificante, (Choate y Wiiliams, 1978). En Liomys irroratus,

en el momento presente, es posible observar cambios en fa morfologia de sus
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subespecies, asi como cambios en sus frecuencias alélicas; sin embargo, no
fue posible observar cambios en la estructura de sus cromosomas, al menos

con las técnicas aqui empleadas.

En el presente estudio se empleo el concepto de subespecie gue manejo
Genoways (1973) en su estudio de variacion morfoldgica en el género Liomys;
dicho concepto dice que una subespecie es una porcién de una especie que es
relativamente homogénea y genéticamente distinta, que representa un linaje
que evoluciono separadamente o ha evolucionado recientemente con sus
propias tendencias evolutivas, habita un area geogréfica definida, v
cominmente se encuentra por lo menos parcialmente aisladas y puede
mezclarse gradualmente, aunque se sobrelape en alguna zona estrecha con

subespecies adyacentes (Genoways, 1973).

Por Ultimo, debido a la gran variacién aloenzimatica encontrada,
consideramos necesaria una revision mas detallada de Liomys irroratus, en la
que se tomen en cuenta a las siete subespecies actuaimente reconocidas, que
incluya poblaciones de subespecies adyacentes. Asi mismo seria conveniente
utilizar otras técnicas como la secuenciacion de ADN, asi como incluir aspectos

de tipo biogeografico.
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6. CONCLUSIONES

A partir del estudio de los cariotipos, se encontrd que los complementos
cromosémicos de las subespecies de Liomys jrroratus consideradas son
similares. No se detectaron diferencias en los patrones de las bandas
cromosoémicas G, por lo que la diferenciacion cromosémica no es concordante

con los patrones de diferenciacion morfoldgica.

Por el contrario, en el analisis de aloenzimas, se observd una notable
variacion aloenzimatica subespecifica. Esta variacién es concordante con la
marcada variacién morfolégica, es decir, que como se puede detectar a través
del estudio de aloenzimas, al igual que sus caracteristicas morfoidgicas ias
subespecies del ratdn de abazones espinoso, Liomys irroratus, se estan

diferenciando.
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LISTA DE CUADROS

1. Nombres, numeros y loci genéticos de las enzimas analizadas para Liomys

irroratus.

2. Soluciones amortiguadoras, loci y nimeros de las enzimas analizadas para
Liomys irroratus. También se incluyen el tiempo y voltaje empleados.

3. Numero cromosomico diploide (2n), niimero fundamental (NF) y clasificacion
de los cromosomas para las subespecies de Liomys irroratus examinadas en el
presente estudio. También se incluyen los datos de L. pictus y L. salvini.
m=metacéntrico, sm=submetacéntrico, st=subtelocéntrico, t=telocéntrico,

X=cromosoma X y Y=cromosoma Y.

4. Valores absolutos promedio de las longitudes de los brazos cortos (p) y brazos
largos (g) v la suma de ambos (p+g) de los pares cromosomicos de Liomys

irroratus alfeni, L. i. guerrerensis, L. i. irroratus y L. I. torridus.

5. Valaores reiativos promedio de las longitudes de los brazos cortos {p) y brazos
largos (q) y la suma de ambos {(p+q) de los pares cromosomicos de Liomys

irroratus alleni, L. i. guerrerensis, L. i. irroratus y L. i. torridus.

6. Frecuencias alélicas, tamafio de muestra (n), alelos {a-f), nimero promedio de
alelos por locus {A), alelos exclusivos (AE), alelos fijos (AF), porcentaje de loci
polimérficas (P), heterocigosidad individual promedio observada (Ho;
determinada por conteo directo) en cinco subespecies de Liomys irroratus. L.
pictus y L. salvini son grupos externos. La heterocigosidad esperada (He) se
determind del equilibrio de Hardy-Weinberg. Eil asterisco (¥*) indica deficiencia

significativa (p<0.05) de heterocigotos en un lacus dado.

7. Coeficientes de distancia genética de cinco subespecies de Liomys irroratus. L.
pictus y L. salvini son grupos externos. a) Los valores ubicados arriba de la
diagona! corresponden a la distancia genética de Nei (1978) vy los de abajo a la
distancia genética de Rogers (1972). b} Distancia genética de Cavalli-Sforza y
Edwards (1967).
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10.

1.
12.

Ejemplar de Liomys irroratus (Fotografia de John L. Tveten).

Distribucion de Liomys irroratus. 1, L. i alleni, 2, L. . bulleri; 3, L. i. guerrerensis; 4, L. i.
irroratus; 5, L. i. jaliscensis; 6, L. i texensis y 7, L. i. torridus (Genoways, 1973).
Promedio y variacién de la longitud total en machos de Liomys (al=alleni, gs=guerrerensis;
ir=irroratus, ja=faliscensis; tx=texensis, tr=torridus; modificado de Genoways, 1973).
Promedio y variacion de la longitud mayor del craneo en machos de Liomys (al=alfleni;
gs=quemrrerensis; irsirroratus, ja=jaliscensis; tx=texensis; tr=torridus; modificado de
Genoways, 1973).

Localidades de colecta de los ratones de abazones Liomys irroratus: 1a) L. i alleni, de
Patzcuaro, Michoacan; 1b) L. i. afleni de Espaniita, Tlaxcala, 1¢) L. i. alleni de Tula de
Allende, Hidalgo; 2) L. i guerrerensis de Omiltemi, Guerrero; 3) L. i irroralus de Tlacolula,
Qaxaca; 4) L. i. jaliscensis de Ameca, Jalisco y 5) L. i. forridus de Teotitlan del Camino,
Qaxaca.

Variacién alélica de la enzima Glutamato Oxalacetato Transaminasa (GOT) en muestras
de corazén y rindn de Liomys irroratus, L. pictus y L. salvini. Las letras indican los
genotipos de los individuos.

Variacion alélica de la enzima Purina Nucleosido Fosforilasa (NP) en muestras de
corazon y rifidn de Liomys irroratus, L pictus y L. salvini. Las letras indican 1os genotipos
de los individuos. _

Variacion de la enzima Malato Deshidregenasa (MDH) en muestras de corazén y rifion de
Liomys irroratus, Liomys pictus y Liomys salvini. Las letras indican Jos genotipos de los
individuos.

Cariotipo convencional de Liomys irroratus alleni (2-CNMA-40876, £-CNMA-40875), de 1
km SW San Agustin, Municipio Espaiiita, Tlaxcala. 2,246 m. Las letras indican la
morfologia del cromosoma: m=metacéntrico, sm=submetacéntricos, st=subtelocéntricos,
t=telocéntricos, X,Y=cromosomas sexuales.

Bandas cromosémicas G de Liomys irroratus alleni {(3-CNMA-40875) de 12 km Conejos,
Municipio Tula de Allende, Hidalgo. 2,246 m. Las letras indican la morfologia de los
cromosomas.

Idiegrama de Liomys irroratus alleni. Las letras indican fa morfologia de los cromosomas.

Cariotipo convencional de Liomys irroratus guerrerensis (9-CNMA-40060, Z-CNMA-
40227) de 1 km SW Omiltemi, Municipio Chilpancingo, Guerrero, 2366 m. Las letras
indican la morfologia de los cromosomas.
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14.

15.

16.

17.

18.
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20.

21.

22.

23.

Bandas cromosémicas G de Liomys irroratus guerrerensis (5-CNMA-40057) de 1 km SW
Omiltemi, Municipio Chilpancingo, Guerrero, 2366 m. Las letras indican la morfologia de
los cromosomas.

ldiograma de Liomys irroratus guerrerensis. Las letras indican la morfologia de los
cromosomas.

Cariotipo convencional de Liomys irroratus irroratus (2-CNMA-40887, £-CNMA-40880 M)
de 3 km SW Tlacolula, Municipio Tlacolula, Oaxaca. 1628 m. L.as letras indican la
morfologia de los cromosomas.

Bandas cromosémicas G de Liomys irroratus irroratus (5-CNMA-40500) de 3 km SW
Tlacolula, Municipio Tlacolula, Oaxaca. 1628 m. Las letras indican la morfologia de los
cromosomas.

Idiograma de Liomys irroratus irroratus. Las letras indican la morfologia de los
Cromosomas.

Cariotipo convencional de Liomys irroratus torridus (9-CNMA-40912 H, £-40905) de 3
km NW Teotitlan del Camino, Oaxaca. 890 m. Las letras indican la morfologia de los
cromosomas.

Bandas cromosdmicas G de Liomys irroratus torridus (2-CNMA-40912, $-CNMA-40905)
de 3 km ai NW Teaotitlan def Camino, Oaxaca. 890 m Las letras indican la morfologia de
los cromosomas.

Idiograma de Liomys irroratus torridus. Las letras indican la morfologia de los
cromosomas.

Comparacion de bandas cromosémicas G entre cuatro subespecies de Liomys irroratus:
a=L. i alfeni, g=L. i. guerrerensis,.i=L. i. irroratus, j=L. i. torridus.

Fenograma de distancias genéticas entre cinco subespecies de Liomys irroratus,
utilizando como grupos externos a Liomys pictus y Liomys salvini, elaborado con e indice
de Nei (1978), por el analisis de agrupamiento UPGMA. El coeficiente de correlacion
cofenética fue de 0.993.

Fenograma de distancias genéticas enire cinco subespecies de Liomys irroratus,
utilizando como grupos externos a Liomys pictus y Liomys salvini, construide por el
procedimiento de Wagner, elaborado con el indice de Cavalli-Sforza y Edwards (1967). La
longitud del arbol fue de 1.26. El coeficiente de correlacién cofenética fue de 0.978.

56



Cuadro 1. Enzimas*, nimeros* y loci genéticos de las enzimas analizadas

para Liomys irroratus.

Locus

Enzima No. E.C. Genético
Fosfogluconato dehidrogenasa 1.1.1.44 6PGD
Fosfatasa acida 3.1.3.2 AcP
Enzima malica 1.1.1.40 ME-1, 2
Isocitrato dehidrogenasa 1.1.1.42 iDH-1, 2
Lactato dehidrogenasa 1.1.1.27 LDH-1, 2
Manosa 6-fosfato dehidrogenasa 53.18 MPI
Superéxido dismutasa 1.15.1.1 SOD-1, 2
Giutamato oxaloacetato transaminasa 2.6.1.1 GOT-1, 2
Malato dehidrogenasa 1.1.1.37 MDH-1, 2
Glucosa 6-fosfato isomerasa 5.3.19 GPI
Glutamato dehidrogenasa 1.4.1.3 GLUD
Glutamato dehidrogenasa-NADP 14.1.2 GTDH
Fosfoglucomutasa 5.4.2.2 PGM-1, 2
Purina nucleosido fosforilasa 2421 NP
Sorbitol dehidrogenasa 1.1.1.14 SDH
Glicerol 3-fosfato dehidrogenasa 1.1.1.8 aGPD
Glucosa 6-fosfato dehidrogenasa 1.1.1.49 G6PDH
Leucil L-alanina 3.4.11 LA-1, 2
L-glicil-glicina 3.4.12 LGG-1, 2
L-leucil-L-prolina 3.4.15 PAP
Albumina ALB.

* Establecidos por la Enzyme Comission de la International Union of Biochemistry (1984).
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Cuadro 2. Soluciones amortiguadoras, loci y nimeros de las enzimas

analizadas para Liomys irroratus. También se incluyen el tiempo y voltaje

empleados.
Sistema de Locus Condicion
soluciones Genético No. E.C. Electroforética
amortiguadoras
6PGD 1.1.1.44
AcP 3.1.3.2
Tris-citrato | ME-1, 2 1.1.1.40 145v /20 h
pH=6.7/6.3 iDH-1, 2 1.1.1.42
Proporcion 1:7 IDH-1, 2 1.1.1.27
MPI 53.1.8
GOT-1, 2 26.1.1
Tris-citrato Il MDH-1, 2 1.1.1.37
pH=28.0 GPI 5.3.19 100V / 20h
Proporcion:1.29 GLUD 1.4.1.3
GTDH 1.4.1.2
PGM-1, 2 5.4.2.2
NP 2421
PGl pH =6.7 SDH 1.1.1.14 50V /18 h
Proporcién 1:19 S0D-1, 2 1.151.1
aGPD 1.1.1.8
Tris EDTA-Malato 6PGD 1.1.1.44
pH=7.4 SOD-1, 2 1.15.1.1 95V /19h
Proporcidn 1:9 G6PDH 1.1.1.49
NP 24.2.1
Hidréxido de Litio (A+B) LA-1,2 3.4.11
pH=8.1/84 LGG-1, 2 3.4.12 90V /19h
10% sol. A. PAP 3.4.15
90% sol. B ALB.

L~




Cuadro 3. Ndmero cromaosémico diploide (2n), ndmero fundamental (NF} y

clasificacidon de los cromosomas para las subespecies de Liomys irroratus

examinadas en el presente estudio. También se incluyen los datos de L. pictus

y L. salvini. m=metacéntrico, sm=submaetacéntrico, st=subtelocéntrico,

t=telocéntrico, X=cromosoma X y Y=cromosoma Y.

Subespecie 2n FN m sm st t Referencia
L. i. alleni 60 68 2 XY 3 24 Presente estudio
L. i. guerrerensis 60 68 2 XY 3 24 Presente estudio
L. i. jaliscensis 60 68 2 XY 3 24 Cervantes et al,,
1963.
L. i irroratus 60 68 2 X, Y 3 24 Presente estudio
L. i. torridus 60 68 2 X, Y 3 24 Presente estudio
L. irroratus 60 62 1 1 Y 27 Genoways, 19732
X
L. pictus 43 66 10 Y 13 Cervantes ef a.l,
X 1999.
L. salvini 56 86 8 3 11 Mascarello y
Y X Rogers, 1988.

C
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Cuadro 5. Valores relativos promedio de las longitudes los brazos cortos (p)

y brazos largos {q) y la suma de ambos {p+q) de los pares cromosdmicos

de Liomys irroratus alleni, L. i. querrerensis, L. i. irroratus y L. i. torridus.

L. i alleni L. i. guerrerensis L. i. irroratus L. i torridus
Par | p__q +q | p q prq| p q ptal p | q | pig
1 267 | 438 | 705 | 204 | 345 | 549 | 193 | 306 | 499 | 2495 | 3.21 | 5.36
2 161 {1 181 | 342 | 110 | 158 | 268 | 151 | 169 | 320 | 184 | 210 | 3.94
3 082 ) 189 | 271 | 069 | 265 | 3.34 | 070 | 213 | 283 | 0.82 | 299 | 3.81
4 062 | 151 | 213 | 052 | 248 | 300 { 060 ; 208 | 268 | 051 | 1.81 | 232
5 057 | 1.21 | 178 ] 024 | 090 | 114 | 048 | 169 | 217 | 046 | 154 | 2.00
6 0 664 | 6.64 0 .74 | 5.74 0 563 | 5.63 0 576 | 5.76
7 0 6.05 | 6.05 4 503 | 5.03 { 554 | 554 0 505 | 505
8 0 573 1 573 4] 479 | 4.79 0 480 | 4.80 0 493 | 493
9 0 490 | 490 0 417 | 417 0 456 | 456 0 426 | 4.26
10 0 461 | 461 0 371 ] 31 0 451 | 451 0 420 | 4.20
1 0 415 | 415 0 361 | 3.61 0 434 | 434 0 406 | 4.06
12 0 396 | 3.98 0 355 | 355 0 387 | 387 0 370 | 3.70
13 0 377 | 377 0 349 | 349 0 346 | 346 0 370 | 3.70
14 0 358 | 358 0 345 | 345 0 344 | 344 4] 363 { 3.63
15 0 312 | 312 0 329 | 32 0 327 | 327 0 333 | 333
16 0 275 | 275 ] 3.23 | 3.23 i, 303 | 3.03 0 3.10 { 310
17 0 2.58 | 2.58 0 314 | 314 0 301 | 3.01 0 289 | 289
18 0 238 | 238 g 279 | 279 0 282 | 282 { 278 | 276
19 0 221 | 2.21 0 264 | 2.64 0 261 | 2.61 0 271 1 271
20 0 218 1 218 0 259 1 259 0 258 | 258 4] 245 | 245
21 0 206 | 206 0 243 1 243 0 255 | 255 0 227 | 2.27
22 0 1.86 | 1.86 0 237 | 237 0 232 | 232 0 221 ) 2
23 0 172 | 172 0 232 | 2.32 0 230 + 2.30 0 214 | 214
24 0 146 | 1.46 0 227 ) 227 0 212 | 242 0 206 | 208
25 0 143 | 143 4] 195 | 195 0 198 | 1.98 0 1.71 | 1.71
26 0 138 | 1.38 0 1980 | 1.90 0 195 | 1985 Q 162 | 1.62
27 0 127 | 1.27 0 182 | 1.82 0 153 | 1.53 0 1.36 | 1.36
28 0 115 | 1156 0 176 | 1.76 0 149 § 1.49 0 130 | 1.30
25 0 071 | 0.7 0 129 | 1.20 0 135 1 135 0 096 | 0.96
X 192 | 401 | 593 | 166 | 395 t 561 | 150 | 326 | 476 | 169 [ 401 | 570
Y 171 | 360 | 531 | 168 | 333 | 501 | 143 ; 288 | 431 1 130 | 341 | 471
p TRSIS CON
F LA DE DRIGEN




Cuadro 6. Frecuencias alélicas, tamafio de muestra (n), alelos (a-f), nimero

promedio de alelos por locus (A), alelos exclusivos (AE), alelos fijos (AF),

porcentaje de loci polimérficos (P), heterocigosidad individual promedio

observada (Ho; determinada por conteo directo) en cinco subespecies de

Liomys irroratus. L. pictus y L. safvini son grupos externos, Las estimaciones

de P incluyen solo aquellos para los cuales la frecuencia del alelo mas comiin

no excede 0.95. La heterocigosidad esperada (He) se determiné del equilibrio
de Hardy-Weinberg. El asterisco (*} indica deficiencia significativa (p<0.05) de

heterocigotos en un locus dado.

Locus Liomys irroratus Liomys Liomys
pictus salvini
alleni guerrerensis  irroralus  jaliscensis  torridus
6PGD * * * * *
n 9 14 15 7 13 2 2
a (0.077)
b (0.222) b (0.143) b (0.400) b (0.154)
€ (0.333) c{0.714) c{0.400) c¢(0.714) c(0.38%)
d (0.444) d (0.143) d(0.200) d(0.286) d(0.385) d d
ACP *
n 9 15 15 6 i5 2 4
a (0.067)
b b b b (0.833) b(0.933) b
¢ (0.167) c
ME-1 *® *
n 7 14 12 7 13 2 2
a{0.071) a a (0.500)
b (0.143) b (0.042)
¢ (0.857) ¢ (0.929) c(0.875) ¢ (0.714) C ¢ (0.500)
d(0.083) d(0.286)
IDH-1 ¥ * *
n 9 15 12 7 13 2 4
a (0.077) a (0.250)
b (0.167) b (0.154)
c ¢ {0.733) c{0.833) c¢(0643) ¢(0.769) ¢ (0.750)
d (0.267)
e (0.357) e
IDH-2 * *
n ] 15 15 6 15 2 3
a(0.200) a(0.667) a(0.067)
b(0.111) b(0.133) b (0.167) b(0.333)

<
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Cuadro 6. Continuacion.

Locus Liomys irroratus Liomys Liomys
pictus salvini
alleni guerrerensis  irroraltus  jaliscensis torridus
¢ (0.889) c c(0.667) <¢(0.167) ¢ (0.600) | c(0.500) ¢
d (0.500)
LDH-1 *
n 8 14 12 7 12 2 2
a
b
c c(0.179) ¢ o
d (0.714)
e (0.107)
f
LDH-2
n 9 14 13 7 12 2 3
a
b b b b b
c
MPI
n 9 13 13 7 13 2 4
a
b b b b b
C
S0D-1 *
n 9 14 13 7 13 2 3
a(0.143)
b (0.077)
c C C ¢ (0.857) ¢ (0.933) C
d
S0OD-2 x * *
n 9 i5 15 7 15 2 4
a (0.067)
b (0.222) b (0.067) b (0.067)
¢ (0.667) ¢ (0.933) ¢ (0.867) C c ¢ (0.500) c
d(0.111) d (0.500)
GOT-1 * #
n 9 15 15 7 15 2 4
a
b
¢ (0.333) ¢ (0.067)
d (0.556) d d d(0.857) d(0.933)
e(0.111) e (0.143)
GOT-2
n 9 15 15 7 15 2 4
a a a a a
b b




Cuadro 6. Continuacion.

Liomys irroratus Liomys Liomys
Locus pictus salvini
alleni Buerrerensis  irroralys  jaliscensis  ftorridus
MDH-1 *
n 9 15 15 7 15 2 3
a
L (0.067) b (0.833)
C ¢ (0.933) c c c c{0.167)
MDH-2
n 9 15 15 7 15 2 4
a a a a a
b b (0.750)
¢ (0.250)
G * *
n 9 13 12 6 12 2 3
a (0.222) a
b {0.778) b b b (0.750) b (0.750) b
¢(0.250) ¢ (0.250)
GLUD ®
n 6 i2 13 6 12 2 3
a (0.083)
b b b b b (0.917) b
c
PGM-1 *
n 8 12 11 5 12 2 3
a a a (0.864) a(0.700) a(0.917) a
b (0.091)
¢ {0.045) c(0.300) ¢ (0.083) c
PGM-2 ®
n 9 12 12 6 13 2 4
a (0.167)
b b (0.833) b b b b b
n 7 14 i4 6 15 1 2
a
b (0.200)
¢ (0.857) ¢ (0.929) c C ¢ (0.800) c
d(0.143) d (0.071)
SDH * ¥* * E
n 8 13 11 7 12 2 2
a {0.250) a(0.364) a(0.143) a{0.417)
b (0.125) b (0.077) b (0.182) b (0.083)
¢ (0.625) ¢ {0.933) c(0.455) ¢ (0.857) ¢ (0.500) c o
aGPD ' *
n 9 13 14 6 13 2 4
a a (0.923) a a a a a
b (0.077)

A




Cuadro 6. Continuacién.

j
Liomys irroratus Liomys Liomys
Locus piclus salvini
alleni guerrerensis  irroraius  jaliscensis torridus
G6PDH * * *
n 7 11 12 6 13 1 3
a a (0.286) a(05h83) a(0.167) a(0.308) a a
b (0.077)
c(0.714) c c(0.417) ¢ (0.833) c(0.615
LA_I * * * * *
n 9 15 15 7 15 2 3
a (0.222) a (0.800) a(0.933) a(0.143) a(0.133) a (0.333)
b (0.778) b (0.200) b (0.067) b (0.857) b(0.867) b
¢ {0.333)
' d (0.333)
LA-2
n 9 15 15 7 15 2 4
a (0.750)
b b b b b b b (0.250)
n 9 15 15 7 15 2 4
a (0.333)
b (0.444; b (0.933) b (0.533) b (0.200) b (0.500)
¢ (0.444) c (0.067) ¢ {0.133) C ¢ (0.8B0O)
d(0.111) d (0.500)
e
LGG-2 * * *
n 9 15 15 7 15 2 4
a (0.250)
b (0.889) b b b (0.571) b (0.600) b (0.250)
c(0.429) ¢ (0.400)
d(0.111) d d (0.500)
PAP k3 x * #
n 9 15 14 7 14 2 3
a (0.333)
b (0.429)
¢ (0.222) ¢ (0.067) c(0.143) c ¢ (0.333)
d¢0.333) d (0.800) d (0.500) d (0.357)
e (0.444) e (0.133) e(0.071) e(0.857) ¢(0.643) e (0.333)
ALB * * ¥* * *
n 9 14 15 5 15 2 3
a (0.556) a (0.667) a(0.200) a (0.467)
b (0.071) b (0.200} b (0.400) b
c (0.786) c(0.600) ¢ {(0.067)
d (0.444) d(0.143) d(0.133) d(0.200) d(0.067)

=
kY
e



Cuadro 6. Continuacion.

Liomys irroratus Liomys Liomys
Locus pictus salvini
alleni guerrerensis  irrorafus  jaliscensis forridus
A 1.7 1.6 1.7 16 18 1.1 1.4
AE 0 5 4 1 &
AF 0 0 0 1 0
P 46.7 46.7 40 50 56.7 10 30
Ho 0.010 0.005 0.006 0.060 0 0 0.011
He 0.211 0.121 0.173 0.196 0.213 0.067 0.172




Cuadro 7. Indices de fijacion (F. de Wright) para 28 loci calculado entre cinco
subespecies de Liomys irroratus. L. pictus y L. salvini son grupos externos.
También se incluyen los calculos excluyendo a L. pictus y L. salvini. El asterisco
(*) se refiere a x° significativa (p<0.05).

Locus Todos los taxa | Excluyendo a L. pictus
y L. salvini.
6PGD 0.337* 0.095 *
ACP 0.804 * 0.105 *
ME-1 0.632* 0.110*
IDH-1 0.463 * 0.150 *
IDH-2 0.354 * 0.314 %
LDH-1 0.912* 0.833 *
LDH-2 1.000 * -
MPI 1.000 * -
SOD-1 0.814 * 0.089 *
SOD-2 0.263 * 0.125*
GOT-1 0.765 * 0.204
GOT-2 0.788 * -
MDH-1 0.867 * 0.054
MDH-2 0.874 .
GPI 0.605 * 0.144 *
GLUD 0.918 * 0.068
PGM-1 0.662 * 0.138*
PGM-2 0.146 ¥ 0.138
NP 0.708 * 0.102 *
SDH 0.207 * 0.127 *
aGPD 0.067 0.063
G6PDH 0.526 * 0.184 *
LA-1 0.517 * 0.488*
LA-2 0.720 * -
LGG-1 0.5672* 0.438 *
LGG-2 0.362 * 0.253 *
PAP 0.425 * 0.301 *
ALB 0.542 * 0.295 *
PROMEDIO 0.620 0.281
RS CON




Cuadro 8. Coeficientes de distancia genética de cinco subespecies de Liomys

irroratus. L. pictus y L. salvini son grupos externos. a) Los valores ubicados

arriba de la diagonal corresponden a la distancia genética de Nei (1978) y los

de abajo a !a distancia genética de Rogers (1972). b) Distancia genética de
Cavalli-Sforza y Edwards (1967).

a)
Liomys irroratus
oTU alleni | guerrerensis | irroratus | jaliscensis | torridus | Liomys | Liomys
pictus | salvini
alleni * 0.093 0.048 0118 0.026 0.793 0.613
guerrerensis | 0.189 ® 0.085 0.156 0.125 0.939 0.653
Liomys irroratus 0.137 0.162 * 0.173 0.065 0.890 0.64%
rrorats —  ecensis | 0214 0237 0247 * 0082 | 0803 | 0752
torridus 0.122 0.221 0.145 0.162 * 0.834 0.675
Liomys pictus 0.575 0.628 0.603 0.58%9 0.595 * 0.913
Liomys salvini 0$.4599 0511 0513 0.557 0525 0.625 *
b)
Liomys irroratus
OoTU alleni | guerrerensis | irroralus | jaliscensis | torridus | Liomys | Liomys
pictus | salvini
allenf *
guerrerensis | 0.293 *
Liomys irroratus 0.243 0.297 *
ot — censis | 6342 0.370 0367 *
torridus 0.237 0.320 0.245 0.297 %
Liomys pictus 0.660 0.687 0.683 0.655 0671 x
Liomys salvini 0.606 0.615 0.623 0.648 0.630 0.692 *




Figura 1. Ejemplar de Liomys irroratus (Fotografia de John L. Tveten).
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Figura 2. Distribucién de Liomys irroratus. 1, L. i. alfeni; 2, L. I. bulleri; 3, L.
i. guerrerensis; 4, L. i. irroratus; 5, L. i. jaliscensis; 6, L. i. texensis y 7, L. i.
torridus (Genoways, 1973).
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Figura 3. Promedio y variacion de la longitud total en machas de Liomys
irroratus en donde se ilustran las diferencias en tamafo en las subespecies
(al=alleni; gs=querrerensis; ir=irroratus; ja=jaliscensis; tx=texensis;

tr=torridus; modificado de Genoways, 1973).
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Figura 4. Promedio y variacion de la longitud mayor del créneo en machos de

Liomys irroratus en donde se ilustra las diferencias en tamafio en las
subespecies (al=alleni; gs=querrerensis; ir=irroratus; ja=jaliscensis;

tx=texensis; tr=torridus;, modificado de Genoways, 1973).
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Figura 5. Localidades de colecta de los ratones de abazones Liomys irroratus.

Los nimeros indican las subespecies: 1a) L. i. alfeni, de Patzcuaro, Michoacan;

1b) L. i. alleni de Espaiiita, Tlaxcala, 1c) L. /. alleni de Tula de Allende, Hidalgo;

2) L. i. guerrerensis de Omiltemi, Guerrero; 3) L. /. irroratus de Tlacolula,

Oaxaca; 4) L. /. jaliscensis de Ameca, Jalisco y 5) L. /. torridus de Teotitlan del

Camino, Oaxaca.
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Figura 6. Variacion alélica de la enzima Glutamato Oxalacetato Transaminasa
(GOT) en muestras de corazdn y rifidn de Liomys irroratus, L. pictus y L.
salvini. En la parte superior se muestra la fotografia del gel y en la inferior el
zimograma. Las letras indican los genotipos de los individuos. Los nimeros
corresponden a los carriles en el gel. Los simbolos + y - se refieren a los polos
positivo y negativo, respectivamente, de la corriente eléctrica.
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Figura 7. Variacion alélica de la enzima Purina Nucleosido Fosforilasa (NP) en
muestras de corazon v rifion de Liomys irroratus, L. pictus y L. salvini. Los
ndimeros corresponden a los carriles en el gel. En la parte superior se muestra
la fotografia del gel y en la inferior el zimograma. Las letras indican los
genotipos de los individuos. Los simbolos + y — se refieren a los polos positivo
y negativo, respectivamente, de la corriente eléctrica.
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Figura 8. Variacion de la enzima Malato Deshidrogenasa (MDH) en muestras

de corazdn y rifion de Liomys irroratus, Liomys pictus y Liomys safvini. Los
numeros corresponden a los carriles en el gel. En la parte superior se muestra
la fotografia del gel y en la inferior el zimograma. Las letras indican los
genotipos de los individuos. Los simbolos + y - se refieren a los polos positivo
y negativo, respectivamente, de [a corriente eléctrica.
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Figura 9. Cariotipo convencional de Liomys irroratus alleni (2-CNMA-40876,
F-CNMA-40875), de 1 km SW San Agustin, Municipio Espaiiita, Tlaxcala. 2,246
m. Las letras indican la morfologia del cromosoma: m=metacéntrico,

sm=submetacéntricos, st=subtelocéntricos, t=telocéntricos, X,Y=cromosomas

sexuaies.
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Figura 10. Bandas cromosémicas G de Liomys irroratus atleni ($-CNMA-
40875) de 12 km Conejos, Municipio Tula de Allende, Hidalgo. 2,246 m,

m=cromosomas metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos,

st=cromosomas subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos,

X,Y=cromosomas sexuales.
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Figura 11. Idiograma de Liomys irroratus alleni. m=cromosomas
metacéntricos, sm=cromosomas submetfacéntricos, st=cromosomas
subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos, X,Y=cromosomas sexuales.
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Figura 12. Cariotipo convencional de Liomys irroratus guerrerensis {-CNMA-
40060, 5-CNMA-40227) de 1 km SW Omiltemi, Municipio Chilpancingo,
Guerrero, 2366 m. m=cromosomas metacéntricos, sm=cromosomas
submetacéntricos, st=cromosomas subtelocéntricos, t=cromosomas

telocéntricos, X, Y=cromosomas sexuales.
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Figura 13. Bandas cromosémicas G de Liomys irroratus guerrerensis (3-
CNMA-40057) de 1 km SW Omiltemi, Municipio Chilpancingo, Guerrero, 2366
m. m=cromosomas metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos,
st=cromosomas subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos,
X,Y=cromosomas sexuales.
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Figura 14, ldicgrama de Liomys irroratus guerrerensis. m=cromosomas
metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos, st=cromosomas
subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos, X,Y=cromosomas sexuales.
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Figura 15. Cariotipo convencional de Liomys irroratus irroratus (2-CNMA-
40887, S-CNMA-40880 M) de 3 km SW Tlacolula, Municipio Tlacolula, Oaxaca.
1628 m. m=cromosomas metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricas,
st=cromosomas subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos,

X, Y=cromosomas sexuales.
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Figura 16. Bandas cromosomicas G de Liomys irroratus irroratus (5-CNMA-

40500) de 3 km SW Tlacolula, Municipio Tlacolula, Oaxaca. 1628 m.
m=cromosomas metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos,

st=cromosomas subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos,

X, Y=cromosomas sexuales,
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Figura 17. Idiograma de Liomys irroratus irroratus. m=cromosomas
metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos, st=cromosomas

subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos, X,Y=cromosomas sexuales.
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Figura 18. Cariotipo convencional de Liomys irroratus torridus (§-CNMA-
40912 H, $-40905) de 3 km NW Teotitian del Camino, Oaxaca. 890 m.
m=cromosomas metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos,
st=cromosomas subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos,

X, Y=cromosomas sexuales.
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Figura 19. Bandas cromosomicas G de Liomys irroratus torridus (9-CNMA-
40912, 5-CNMA-40905) de 3 km al NW Teotitlan del Camino, Oaxaca. 890 m.
m=craomosomas metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos,
st=cromosomas subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos,

X, Y=cromosomas sexuales.
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Figura 20. Idiograma de Liomys irroratus torridus. m=cromosomas
metacéntricos, sm=cromosomas submetacéntricos, st=cromosomas

subtelocéntricos, t=cromosomas telocéntricos, X,Y=cromosomas sexuales.
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Figura 21. Comparacion de bandas cromosdmicas G entre cuatro subespecies
de Liomys irroratus: a=L. i. alleni, g=L. i. guerrerensis,.i=L. I. irroratus, t=.L.
i. torridus
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Figura 21. Continuacion.
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Figura 21. Continuacion.
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Figuira 22. Fenograma de distancias genéticas entre cinco subespecies de
Liomys irroratus, utilizando como grupos externos a Liomys pictus y Liomys
salvini, elaborado con el indice de Nei (1978), por el analisis de agrupamiento

UPGMA. El coeficiente de correlacion cofenética fue de 0.993.
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Figura 23. Fenograma de distancias genéticas entre cinco subespecies de
Liomys irroratus, utilizando como grupos externos a Liomys pictus y Liomys
salvini, construido por el procedimiento de Wagner, elaborado con el indice de
Cavalli-Sforza y Edwards (1967). La longitud del arbol fue de 1.26. El
coeficiente de correlacion cofenética fue de 0.978.
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