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RESUMEN

Ante la dificultad para asignar mas de 200 ejemplares de Thomomys umbrinus
provenientes del Estado de Tlaxcala, se decidié abordar la situacidon taxonémica
de la especie en el limite surefio de su distribucién, el Eje Volcanico Transverso.
En esa zona se han reconocido ocho subespecies, mismas que fueron analizadas
junto con otras poblaciones que no habian sido mustreadas antes y que
permitieron una mejor aproximacion al problema de la validez taxonotmica de las
ocho designaciones. El problema fué abordado por medio del analisis
morfométrico de 37 variables obtenidas en 1201 ejemplares, 903 de los cuales
fueron recofectados para este trabajo y el resto fué examinado en colecciones
nacionales e internacionales. Para el analisis de las variables, se hizo uso de
técnicas estadisticas uni y multivariadas. Como primer paso, fué necesario
implemetar un método para la determinacion de grupos de edad, el cual fué
probado en contra del método de la sutura basiesfenoidea, encontrandose que ef
meétodo propuesto es mas eficiente. Después de esto, se analizé detalladamente
la variacion intrapoblacional, encontrandose que existe dimorfismo sexual
secundario muy patente, pero que la variacion ontolégica resulta ser un factor
todavia mas importante para entender la variacion poblacional de esta especie.
Los resultados de los analisis uni y multivariados sugiere que éstas dos variables
son factores clave para ser consideradas en el analisis interpoblacional de la
especie. Con respecto de ésta dltima (o variacién geografica), los resultados de
los andlisis morfométricos indican que existen dos y no ocho subespecies de
Thomomys umbrinus en el Eje Volcanico Transverso (Thomomys umbrinus
umbrinus (Richardson, 1828) y Thomomys umbrinus pullus Hall y Villa, 1948).



ABSTRACT

The taxonomic status of the eight recognized subspecies of Thomomys umbrinus
in the Mexican Neotransvolcanic Belt is revised by means of morphometric
analyses, using uni and multivariate techniques. A total of 1201 specimens were
examined, 903 of which were trapped on the field and the rest were studied in
national and international scientific collections. One first step was to implement a
method for determinating age classes, being the method proposed here more
accurate that the basisphenoid suture. Results of the anayses of intra and
interpopulation variation indicate a strong role of both sexual dimorphism, but
especially, of age variation to understan the geographic variants of this species.
Evidence from this study allow the conclusion that there are two subspecies of
Thomomys umbrinus in the Mexican Transvolcanic Belt: (Thomomys umbrinus
umbrinus (Richardson, 1829) y Thomomys umbrinus pullus Hall y Villa, 1948).



TAXONOMIA DE LAS TUZAS PEQUENAS THOMOMYS UMBRINUS
EN EL EJE VOLCANICO TRANSVERSO

por

Aurora Alondra Castro Campillo

INTRODUCCION GENERAL

Durante el proceso de determinacion de un numero importante de Thomomys
umbrinus, procedentes de varias localidad del > de Tlaxcala, en la
Coleccion de Mamiferos de la Universidad Auténoma Metroplitana, Unidad
Iztapatapa (UAMI), resulté que por lo heterogéneo de la numerosa muestra, era
factible asignar los ejemplares a cualquiera de las subespecies reconocidas (Hall,
1981) en las inmediaciones de los estados circundantes (Hidalgo = Thomomys
umbrinus albigularis; México = Thomomys umbrinus vulcanius, Puebla =
Thomomys umbrinus martinensis y Thomomys umbrinus orizabae; Veracruz =
Thomomys umbrinus umbrinus). De hecho, en los ejempilares de Tlaxcala, se
presenta toda la variedad considerada tanto en la coloracibn como en la
morfologia craneal que han servido para describir (Nelson y Goldman, 1934; Hall y
Villa, 1948) ocho subespecies (Thomomys umbrinus albigularis, Thomomys
umbrinus martinensis, Thomomys umbrinus orizabae, Thomomys umbrinus
peregrinus, Thomomys umbrinus pullus, Thomomys umbrinus tolucae, Thomomys
umbrinus umbrinus y Thomomys umbrinus vulcanius) en el Eje Volcanico
Transverso (EVT).

En las descripciones originales, la distincidn entre las subespecies en ésta region,
fue hecha con base en caracteres cualitativos que incluyen la coloracion de la piet
y lo voluminoso del craneo (Nelson y Goldman, 1934; Hall y Villa, 1848). De
hecho, con la probable excepcion de Thomomys umbrinus pullus RHall y Villa,
1848, subespecie que se distingue por su pequefia talla, la designacion original de
las subespecies en el EVT obedece a un simple criterio nominalista geografico
(Mayr y Ashlok, 1991), en el sentido de describir ocho categorias distintas (Hall,
1981) con base mas bien en su distribucién alopatrica a lo largo de los macizos
volcanicos de esa region.

El examen de |la mayoria de los holotipos y topotipos de las subespecies de
Thomomys umbrinus en el EVT, los cuales se encuentran alojados en el National
Museum of Natural History, Smithsonian Institution en Washington D. C. (USNM) y
en el American Museum of Natural History, New York (AMNH), permitié obtener



una mejor idea de las diferencias y similitudes entre los especimenes y, asimismo,
contribuyS a un mejor entendimiento del problema.

Se observd, por sjemplo, que los ejemplares de Thomomys umbrinus vulcanius,
Thamomys umbnnus tolucae, Thomomys umbrninus martinensis, Thomomys
) 13, Th ys umbrinus albigulanis y Thomomys umbrinus
peregninus, son semejantes entre si tanto en coloracidén como en caracteristicas
craneales. De hecho, algunos sjemplares de Thomomys umbrinus albigularis
carecen de la mancha blanca de la garganta (Nelson y Goldman, 1934), pero
algunos sjemplares de Thomomys umbninus peregnnus y todos los de Thomomys
umbrinus vuicanius, si la presentan. Por su parte. la mayoria de los ejemplares
topotipicos y el holotipo de Thomomys umbrinus orizabae, se distinguen de los
demas por su coloracién melanica, misma que también se encuentra entre los
ejemplares de Tlaxcala y de Thomomys umbrinus pullus obtenidos en el trabajo

de campo.

Este _panorama denvb en las siguientes opciones: a) asignarse a prnon
( ite) los plares de Tiaxcala a alguna de las subespecies
reconocid.:. con lo que sb6lo se ampliaria el area de distribuciéon del taxén
selaccionado; b) examinar la validez de las entidades infraespecificas reconocidas
en ol Eje, mediante el estudio de la variacion intra e interpoblacional y, con base
en los resultados, asignar los ejemplares a alguna de las subespecies; c) describir
nuevas subespecies de acuerdo con un criterio nominalista.

Se consideré que la segunda estrategia era la mas adecuada, ya que deberia
permitir un mejor entendimiento de la situacién sistemadtica que guardan las
poblaciones asignables a Thomomys umbnnus en el EVT y porque esto, a su vez,
contribuiria & entender el papel de la subespecie como un medio para identificar
variantes geograficas de la especie con desighacién taxondmica propia (Mayr,
1968). Es decir, como poblaciones pertenecientes a una misma especie, entre las
cuales existe flujo genético (Patton y Smith, 1989) y en donde las adaptaciones a
las condiciones del habitat particular se expresan, en este caso, por ciertas
caracteristicas fenéticas particulares que estan relacionadas con una distribucién
geografica particular (Grinnell, 1935; Yates y Schmidly, 1977; Honeycutt y
Schmidly, 1979; Patton y Smith, 1880).

Simpson (1961) ha criticado fuertemente el gran numero de subespecies
asignadas & Thomomys umbrinus (n = 229, Hall, 1981), lo cual coloca a este
taxén en medio de la polémica sobre la validez del concepto de subespecie
(Grinnell, 1935; Davis, 1938; Wilson y Brown, 1953; B8rown y Wilson, 1954;
Simpson, 1861; Choate y Williams, 1978; Patton y Smith, 1990). En este sentido,
se considera que el problema que se aborda, asi como los resultados de este
trabajo representan una aportacion para abordar la situacién taxonémica de



Thomomys umbrinus en México y, con ello, para entender mejor la situacion
sistematica y taxonémica de esta especie con énfasis en sus subespecies

reconocidas.

En este caso, el problema se aborda mediante el uso de técnicas morfométricas

no sélo para la designacién taxonémica de las Thomomys umbrinus procedentes

de Tiaxcala, sino para las demas procedentes del EVT. Para hacerio, fue

necesario recolectar materia! biolégico de manera intensiva durante tres afios, ya
k dentes de! srea

que hasta antes de este estudio, las mt disponib prc
de interés eran muy pequefias (n =< 15). Ademas, se revis® la mayoria de las

colecciones en el extranjero y en el pais en donde se encontraban alojados los
ejemplares tipo (USNM, AMNH y Coleccién de Mamiferos del! Laboratorio de
Cordados Terrestres de la Escuela Nacional de Ciencias Biologicas, Instituto

Politécnico Nacional, CB).

Al cabo de los tres afios de trabajo de campo, se logré contar con muestras
representativas (n => 50) de las subespecies en las localidades tipo y sus
cercanias que permitieran considerar un niumero adecuado de sjemplares en cada
sexo y categoria de edad. A estos ejemplares se sumaron varios mas procedentes
de localidades que no se habian muestreado en el pasado, las cuales se
encuentran entre las poblaciones asighadas a las subespecies reconocidas. Tanto
por la cercania geografica entre estas poblaciones sin designacién taxonémica y
las poblaciones con designacién reconocida como porque ias primeras llenan el
espacio entre las segundas, se pudieron asumir presuntos commedores de flujo
genético entre las subespecies reconocidas con las poblaciones en cuestién.

Como un primer paso, se realizé un examen cualitativo previo de los especimenes
reunidos y el de los revisados en las colecciones mencionadas. Este andlisis, con
la excepcion de Thomomys u. pullus que son ejemplares muy pequefios, no arrojé
diferencias morfolégicas contundentes entre las subespecies y las poblaciones
muestreadas, las cuales pudiesen deberse a la variacion intrinseca de una misma
poblacién (Grinnell, 1935), ya que la persistencia de los caracteres no es
consistente con una localizacion en particular y, en cambio, |la variacién en general

es notabie.

Aunado a la variacién interpoblacional morfolégica que a simpile vista no parece
presentar un patréon definido, Hafner et al. (1987) han estudiado e! cariotipo
estdndar y las aloenzimas de cuatro poblaciones en e EVT, asignables a
Thomomys u. pullus (Patzcuaro), Thomomys umbrinus tolucae (Toluca),
Thomomys umbrinus vulcanius (Amecameca) y Thomomys umbrinus umbrninus
(Boca de Monte) y concluyen que las muestras examinadas pertenecen al mismo
grupo cromosémico (NF = 78) y al mismo grupo aloenzimatico.



En virtud de que no se ha abordado antes e} estudio morformétrico de Thomomys
umbrinus en el EVT, de las observaciones que se hicieron de la morfologia
craneatl de estos ejemplares durante el examen de los ejemplares depositados en
Ia UAMI y de |a informacién aportada por Hafner et al. (1987), se plantean las

siguientes dos

Hipotesis:

1.- El patrén de distribucion alopatrico de las poblaciones de Thomomys
umbrinus en el Eje Volcanico Transverso sugiere la existencia de
pobiaciones geograficamente aisladas, aunque genéticamente
compatibles (subespecies), que pu ' ser asignadas, mediante el
estudio de su diferenciacién morfométrica, a las ocho subespecies
reconocidas en ésa region.

2.- Las caracteristicas morfolégicas particulares de estas poblaciones no
estan en relaciéon con su distribucion geogriéfica particular dentro del
Eje Volcanico Transverso, sino que cofresponden a un patrén
inconcluso de diferenciacién, lo cual impide el reconocimiento de
ocho subespecies, por lo que su designacion taxonémica debiera
corresponder a Thomomys umbrinus umbrinus (Richardson, 1829).

Para abordar estas dos alternativas (que se trate de varias subespecies o de una
séla) se proponen los siguientes

Objetivos generales:

1. Estudiar la variacion intra e interpoblacional de Thomomys umbrinus en
las poblaciones de areas topotipicas, y en las aledafas a ellas, que
se distribuyen en el Eje Volcédnico Transverso, mediante analisis

morfométricos.
il. Determinar el estado taxonémico de esas poblaciones.
1Il. Contribuir al conocimiento sistematico de la especie.

Para someter a prueba las hipotesis y desarrollar los objetivos, fue necesario
establecer criterios para la determinacién cuantitativa de ia edad en estos



roedores, asi como conocer la variacién intra e interpoblacional por medio de
analisis estadisticos uni y multivariados.

Por cuanto al formato, este trabajo ha sido dividido en capitulos con el objeto de
presentar cada parte de los resultados de manera independiente para su
publicacion, a pesar de que con ello se incurra en algunas repeticiones,
especialmente por cuanto al marco de referencia. E! siguiente capitulo esta
integrado por el articulo ya publicado "Determination of Age Groups in
Thomomys umbrinus (Rodentia: Geomyidae)"” (Castro-Campillo et al. 1993.
Texas J. Sci., 45:217-230). Los subsecuentes dos capitulos sobre la Variacion
Intrapoblacional y la Variacién Geogréafica de Thomomys umbrinus en el EVT,
respectivamente, se abordan por separado los correspondientes planteamientos,
objetivos particulares, métodos, resultados y discusion. Finalimente, se dedica un
apartado a las Conclusiones.

GENERALIDADES
Caracteres Diagnodsticos de Thomomys umbrinus.

Thomomys umbrinus es una especie de roedor de habitos fosoriales
perteneciente a la familia Geomyidae y a la subfamilia Geomyinae. El género se
caracteriza (Hall, 1981) por su tamafo pequeno y por la estructura mas bien
delicada de sus manos con garras finas al contrario de otros géneros de tuzas en
los que estos apéndices son robustos y con fuertes garras (Geomys y
Cratogeomys). Asimismo, esta especie de tuza, al contrario de las otras, no
presenta ta fosa basitemporal, situada entre el tercer molar inferior (m3) y la cara
fingual del proceso coronoides mas que como una leve depresién en algunos
ejemplares de Estados Unidos (Hall, 1981).

£n cuanto a caracteres dentales, Thomomys umbrinus tiene 1a superficie anterior
de los incisivos superiores lisa, pero con un surco muy fino hacia el limite interior,
mientras que en los otros géneros de la familia hay uno (Cratogeomys,
Pappogeomys y Zygogeomys) o dos (Orthogeomys) surcos bien definidos.
Asimismo, el tercer molar superior (M3) es eliptico, monoprismatico y similar a los
otros dos molares superiores (M1, M2), lo cual no sucede en los otros géneros en
los que esta pieza dental nunca es eliptica, sino biprismatica y difiere del M1 y del
M2 (Hall, 1981).

Entre las caracteristicas que distinguen a la especie dentro del género se
encuentran la presencia de la fisura esfenoidal, la cual esta ausente en



Thomomys talpoides, y la forma de los pterigoides que es recta o casi, mientras
que la misma es concava en Thomomys bulbivorus (Hall, 1981).

Por cuanto a las diferencias con Thomomys bottae, especie considerada como
conespeclfica por Hall (1881), varios autores (Bailey, 1915; Nelson y Goldman,
1934; Blair, 1939; Goldman, 1947; Baker, 1953, Anderson, 1966; Dunnigan, 1967;
Hoffmeister, 1969) han descrito caracteres que en combinacién pueden ser Utiles
para distinguirlas. Sin embargo, como apunta Hoffmeister (1969), no existe una
serie de caracteres morfolégivcos inequivoca. Anderson (1966) menciona que
Thomomys umbrinus suele ser mas pequefia y obscura con un tinte purpura mas
que amarillento; tiene tres, en lugar de cuatro, pares de mamas (un sdlo par
pectoral); el borde frontal del maxilar es recto o concavo mas que convexo y la
sutura fronto-maxilar tiende a ser mas larga y se encuentra con la base de!
lacrimal mas posteriormente; las suturas en la region tienden a estar fusionadas
mas frecuentemente que en Thomomys boftae en los ejemplares mdas viejos; el
baculo es mdés largo. Ademas de estas caracteristicas morfolégicas, otros autores
han encontrado diferencias bioquimicas y citolégicas (Patton y Dingman, 1968;

Patton, 1973).

z E 7 ot

Caracteres Diagnéaticos de las Sub.

A continuacién se transcriben las caracteristicas de esas ocho subespecies de
Thomomys umbrinus, de acuerdo con las descripciones originales de Richardson
(1820) Bailey (1806), Merriam (1893), Nelson y Goldman (1934) y Hall y Villa
(1948). Se ha intentado traducir literamente los caracteres y el estilo de cada
autor, pero no asi el orden de ia descripcion para lograr cierta uniformidad en e!
presente trabajo. En #ste sentido, cabe aclarar que ante la imposibilidad de
comparar con una clave de colores y con el objeto de mantener en lo posible la
descripcion original, se aluden textualmente los nombres utilizados por éstos
autores entre paréntesis. Se citan las designaciones de ilas ocho subespecies
conocidas, los autores y e! afio de la descripcion, asi como las localidades tipo
(LT). La distribucién general (DG) en las entidades federativas en donde se han
recolectado ejemplares fuera de la localidad tipo, se citan de acuerdo con Hall,

1881 y Ramirez-Pulido, et al., (1983).

Th bri albigularis Nel y Gol 1934.- LT.- El Chico,
9,800 ft., ‘Sierra de Pachuca, Hidalgo. DG.- Hidalgo, Puebla y Veracruz. Esta es
una .ubetpecie de tamarno grande (longitud total, LTO = 205 mm; cola vertebral,
LCV = 63 mm; pata trasera, LPA = 63 mm) que se caracteriza por tener la
garganta y linea media del pecho con marcas blancas (white) conspicuas. £s
semejante a Thomomys umbrinus orizabae, pero de coloracién mas palida
(ninguno de los seis topotipos examinados presentan ia fase negra (black) de la




segunda) y con e! craneo difiriendo en detalle (rostro mas estrecho; béveda
usualmente mas ancha; arcos cigomdticos usuaimente mas expandidos; hilera
maxilar de dientes mas corta, 6.9 mm). Difiere de Thomomys umbrinus umbnnus y
de Thomomys umbrinus peregrinus por su mayor talla promedio, color mas cl-ro Y
combinacién craneal. Con respecto de la segunda, T7Th ys inus
albigularis, tiene un craneo mas grande en promedio y una hilera maxilar de
dientes relativamente mas corta, mientras que con respecto de la Ultima, el craneo
es mas grande y ancho, mientras que sendas hileras maxilares de dientes son

semejantes.

Por cuanto a su coloracién, el ejemplar tipo presenta las partes superiores de
Thomomys umbrinus albigularis son entre canela (cinnamon) y pardo micado
(mikado brown), ligeramente obscurecidas sobre la punta de la cabeza y espalda
por pelos con ia punta negra (black) que se van transformando en méas claros y
van pasando gradualmente a ante ocrdceo (ochraceus buff) a lo largo de los
costados, brazos y muslos. Partes inferiores sobrepuestas con ante ocraceo
(ochraceus buff), con la excepcién de ia garganta y las mejillas en donde los pelos
son blancos (white) puro hasta las ralces. Las orejas y las manchas post-
auriculares son negras (black), como suele ser usual en el grupo. Los pies son
blanquecinos (whittish), la cola es parda (brownish) arriba cerca de la base y ante
ocraceo (ochraceus buffy) por abajo, haciéndose blanca pareja (dull whittish) todo
alrededor hacia la punta.

Th brinus mart is Nel: y Gold 1934.- LT.- San Martin
Texmelucan 7.400 ft., Puebla. Las medidas de esta subespec:e (el tipo) son LTO

= 180 mm; LCV = 56 mm; LPA = 25, Es una semejante a Thomomys umbrinus
umbn‘nus, pero de color mas rico, mas canela (cinnamon) y con detalles craneales
distintivos, especialmente las bulas mas pequefias. Presenta un par de mamas
pectorales como en Thomomys umbrinus umbnnus. Algo similar a Thomomys
umbrinus peregrinus, pero de color mas claro arriba y abajo. El color basal de las
partes inferiores es plomizo (plumbeus) mas palido. Aunque el craneo es mas
semejante del de Thomomys umbrinus umbrinus, difiere notablemente en que los
arcos cigomaticos son mas anchos y se expanden mas cuadrangularmente, los
lados menos doblados hacia afuera, ligeramente comprimidos lateralmente o
doblados hacia adentro cerca de la mitad; el brazo maxitar del arco cigomaético es
mas pesado; la lAmina del escamoso se proyecta sobre el meato auditivo en
menor medida; las bulas son mas pequenas y menos infladas. El lacrimal se
articula principalmente con el maxilar en ambas subespecies. Con respecto de
Thomomys wumbrinus peregrinus, Thomomys umbrinus martinensis tiene un
craneo mas amplio, menos alargado; los arcos cigométicos son mas pesados y se
expanden mas cuadrangularmente; el rostro es mas amplio; las bulas son mas

pequenas.
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E! color del ejemplar tipo, el cual estaba adquiriendo pelaje fresco es cercano ai
canela (cinnamon) en las partes superiores, siendo mas puro (el color) a lo largo

de los costados, mezclado con negro (black) sobre la cabeza y a lo largo de la
ida. El negro (black) predomina en la punta de la cabeza.

linea dia en la

Las partes externas de los brazos son ante rosado (pinkish buff) y las partes
internas ligeramente sobrepuestas con ante rosado (pinkish buff) palido. El rostro
es negruzco (blackish) y la pequefia area en el medio de la barba es blanca
(white). Las patas delanteras son pardas (brownish) hasta los digitos, los cuales
son blancos (white). Las patas traseras son blanquecinas (whitish), con la
excepcidén de la mitad proximal del metatarso, el cual es parda (brownish) como
los tabillos. La cola es parda (brownish), ligeramente mas palida abajo.

Th b oricab Merriam, 1893.-LT.- Mt. Orizaba, 9,500 fi..

Puebla. DG Puebla Se trata de una subespecie de talla mediana (LTO = 217,
LCV = 68, LPA = 30) con una fase dominante de color tiznado plomizo (scoty-
plumbeus) y otra fase leonada (fulvous) semejante a Thomomys umbrinus fulvus
(subespecie sin distribucion en México), pero méas opaca. La cola es mas larga
que en esta subespecie y bien cubierta de pelo, asi como las manos y los pies. Se
distingue de Thomomys umbrinus peregrinus en que el rostro es mas largo y
muckc mas ancho; los frontales son mucho mas amplios anteriormente; las ramas
ascendentes de los premaxilares son mucho mas anchos y romos posteriormente;
la anchura del rostro a través de las ramas ascendentes de los premaxilares, asi
como la anchura anterior de los frontales es considerablemente mayor a la

anchura interorbital.

La fase plomiza (plumbeus) incluye un negro-pizarra (slate-black) uniforme en
todo el cuerpo (ligeramente mas padlido abajo), excepto por la parte distal de patas
traseras y delanteras, el tercio distal de la cola y adentro de los abazones, todos
ios cuales son blancos (white) -algunas veces también presentan algunos pelos
blancos (white) alrededor de la boca y bajo la barbilla. El color del cuerpo siempre
pasa hacia abajo sobre la cintura y tobillos y usualmente alcanza medio camino
hasta los tobillos, a veces mas lejos. En la fase leonada (fulvous), las partes
superiores son pardo-obscuro (umber-brown), pasando a atezado (dusky) sobre la
nariz y leonado parejo (dull fulvous) en los costados. Las partes inferiores son
ante-leonadas (buffy-fulvous) y la piel basal plomiza (plumbeus) es visible en
algunos lugares. La parte inferior de la cara es negruzca (blackish); los piés y el

tercio distal de la cola son blancos (white).
Thomomys umbrinus peregrinus Merriam, 1893.- LT - Salazar, 10,300 ft.,
México y Morelos. Las medidas del

México. DG.- Distrito Federal, Hidaigo,
ejemplar tipo son LTO = 207, LCV = 72, LPA = 28.5. Es semejante a Thomomys

umbninus fulvus, pero mucho mas obscura y pareja (duller), sin presentar los tintes
leonado-dorados (golden-fulvous) brillantes de esa especie ni sus caracteres
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craneales. Los incisivos se curvan bastante hacia afuera (procumbentes).
Comparada con Thomomys umbrinus orizabae, el rostro es muy estrecho, la
anchura a través de las ramas ascendentes de los premaxilares es mucho menor
que la de la constriccion interorbitaria. La region anterior de los frontales es
también considerablemente menor que la anchura interorbitaria y los premailares
son mas delgados y puntiagudos posteriormente. En los craneos juveniles y de
mediana edad, el interparietal es recto posteriormente, ampliamente redondeado
anteriormente y cerca del doble de ancho que largo. En los ejemplares viejos, el
hueso es toscamente subcuadrado.

Th brinus pullus, Hall y Villa, 1948.- LT.- 5 mi. S Patzcuaro, 7,800
ft., Mlchoacén Subespecie de talla pequeia (machos: LTO = 184 mm, LCV = 54,
LPA 26.8; hembras LTO = 185, LCV = 53, LPA = 27.6). El craneo se caracteriza
por tener las crestas lambdoideas perpendiculares a! plano sagital; cara
posteroventral de la bula timpanica rugosa; jugal vertical (la superficie plana no
oblicua); espacio interpterigoideo truncado en el apice con los lados curvados
hacia arriba. Esta subespecie tiene mayor semejanza con Thomomys umbrinus
supemus (sub ie mas cercana hacia el norte en Santa Rosa, Guanajuato),
pero difiere de ella porque un numero mayor de individuos es completamente
negro (black) -excepto por la porcion distal de la cola; partes inferiores blancas
(white); rostro mas ancho; béveda que se expande mas dorsalmente en la region
anterior;, crestas lambdoideas perpendiculares al plano sagital mas que inclinadas
posteromedialmente; interparietal mas ancho (5.7 vs. 4.5 en machos y 6.5 vs. 4.8
en hembras); la region plana medial del jugal vertical mas que oblicua; en vista
lateral, los procesos mastoideos y paraoccipitales estan mucho mas separados,
por lo que exponen una superficie mayor de la bula mastoidea; incisivos en ambas
mandibulas ligeramente mas estrechos; dientes molariformes mas pequefios, el
espacio interpterigoideo truncado, en el apice, con iados convexos medialmente
en lugar de estar en forma de V; la cara ventra! de la bula timpanica es rugosa en
la mitad posterior mas que lisa. Con respecto de Thomomys umbrinus tolucae,
subespecie mas cercana hacia el este, es mas pequena y tiene los incisivos
superiores ligeramente mas procumbentes.

El color de esta subespecie es negro (black) o entre pardo-canela (Cinnamon-
Brown) y pardo tabaco (Snuff Brown). La mitad distal de la cola es blanquizca
(whitish), completamente blanquizca (whitish) en un especimen. De la serie de 17
ejemplares examinados, ocho son negros (black), seis son pardos (brown) y dos
son de color intermedio.

Thomomys umbrinus tol Nelson y Goid 1, 1934.- LT.- Ladera N del
Volcan de Toluca, 9,500 ft., México. Es una subespecie de tamano grande (LTO =
246 mm; LCV = 82; LPA = 32) y de color obscuro que se encuentra relacionada
cercanamente con Thomomys umbrinus peregrinus, pero de mayor talla; .el color
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es casi @l mismo arriba; los labios son café griséseo (grayish brown) en lugar de
negro (black); las manchas blancas (white) de ia garganta y barbilla, cuando
presentes, son generalmente mas amplias. Es semejante en talla con Thomomys
umbnnus orizabae, pero mas obscura en la fase de color normal. Se diferencia de
Thomomys umbrinus umbrinus en que es de mayor tamafio y con una coloracién
rojiza (rufescent) mas rica. El craneo es mas semejante con el de Thomomys
umbrinus orizabae, pero la béveda es usualmente mas amplia y los arcos
cigomaéticos se expanden mas ampliamente; los dientes molariformes son
ligeramente mas pequenos. El craneo es semejante al de Thomomys umbrinus
peregrinus y al de Thomomys umbrinus umbrinus, pero decididamente mas

grande.

El tipo presenta las partes superiores entre castafio rojizo (russet) y pardo castafno
(mars brown), fuertemente mezclados con negro (black), que se va convirtiendo
en castafio rojizo (russet) mds claro a lo largo de los costados y las piernas. Las
partes inferiores en general sobrepuestas con castafio rojizo (russet) claro, el color
basal plomizo (plumbeus) profundo; los labios son pardo grisaseo (grayish brown);
una mancha blanca (white) en medio de la garganta; patas traseras blanquecinas
(whitish); cola parda grisasea (grayish brown) moteada con blanco (white) en la
mitad basal y convirtiéndose a blanquecina (whitish) a todo lo largo de la porcién

terminal. ‘
Thomomys umbrinus umbrinus (Richardson, 1829).- LT.- Indefinida. Bailey
(1906), seguido por Hall (1981), la ubica en Boca del Monte, Veracruz. DG.-
Veracruz. Descripcién de Mr. Gerrit S. Miller, Jr., citado por Bailey (1806): El tipo
es un ejemplar masculino parecido externamente a Thomomys umbrinus fulvus,
pero mas pequefio (LTO = 220; lcv = 45; LPA = 26) y con garras mas deigadas,
especiaimente en las manos. El color del dorso es semejante al de Thomomys
umbrinus fulvus, pero ligeramente mas obscuro. Las partes ventrales
completamente diferentes a esa subespecie y mas parecidas a las de Thomomys
umbnnus fossor (ante palido -pale buffy), pero aan mas palidas con una linea de
demarcacién casi bien definida a lo largo de los costados. Una mancha blanca
(white) sobre la barbilla y garganta. La cola como en Thomomys umbrninus fossor,
pero un poco mas obscura, aparentemente sucia, no bicolor como en Thomornys
wumbrinus fulvus. Los pies blanquecinos (whitish). El craneo es mas parecido al de
Thomomys umbnnus fulvus que al de Thomomys umbrinus fossor o al de
Thomomys umbnnus lachuguilla, pero mas pequefio; el rostro es mas corto y
relativamente mas amplio; los nasales y premanxilares terminan en linea entre si; la
base anterior de los arcos cigomaticos, vistos por arriba, cuadranguiar en lugar de
radondeados; el lagrimal casi totalmente aplicado al arco cigomatico en lugar de al

frontal.
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Richardson (1829) menciona que la mayor parte del pelo desde ia raiz es de color
gris-negruzco (blackish-gray). La punta del pelo es casi pardo obscuro (umber
brown) sobre toda la espalda y, especialmente, sobre la partes superior y laterales
de la cabeza en donde es mas profundo. En los flancos, se entremezcla
ligeramente con pardo marrén (chestnut brown). E! vientre y patas traseras y
delanteras son gris pdlido (pale gray) y aljgunas partes tienen un matiz pardo
(brown). Los lados de ia boca son pardo obscuro (dark-brown) con unos cuantos
pelos blancos (white). La barbilla, garganta, pies y garras son blancos (white). La
cola esta cubierta con pelo grisaseo-blancio (grayish-white) corto.

Thomomys umbrinus v { Nel: y Gold 1934.- LT.- Volcan
Popocatépetl, 12,900 ft., México. DG.- México, Morelos y Puebla. Es semejante en
talla (LOT = 206 mm, LCV = 66; LPA = 31) a Thomomys umbnrinus tolucae, pero
su color general es mas opaco (duller) y uniforme y con los costados menos
contrastantes con la espalda. Con respecto del crdneo, aunque, semejante a! de
Thomomys umbrinus tolucae, tiene el rostro y los nasales mas cortos; los arcos
cigomiticos mas estrechos; los huesos pterigoideos, cuando vistos por abajo, mas
anchos y pesados; los dientes molariformes ligeramente mas grandes. También,
el color es semejante al de Thomomys umbrinus umbrinus, pero es de mayor talla
y con el craneo mas grande y masivo (b6veda mas ensanchada; rostro mas
pesado y menos deprimido anteriormente; regién interorbital mas amplia; arcos
cigomaticos mas estrechos, menos doblados hacia afuera, lados mas
cercanamente paralelos; laminas pterigoideas y palatinas mas amplias; incisivos
superiores mas abruptamente curvados). Se distingue de Thomomys umbrinus
peregrinus en una coloracién mas opaca y uniforme y por tener un crneo mas

grande y masivo en todos aspectos.

El tipo presenta pelaje fresco. Las partes superiores son en general cercanas al
pardo veron (verona brown, Ridgway, 1912 fide Nelson y Goldman, 1934),
fuertemente mezclado con negro (black), el negro (black) predominando en la
punta de la cabeza y en el area media dorsal. La parte inferior de los costados y
exterior de los brazos son mas claros y tefiidos de canela (cinnamon). Las partes
inferiores ligeramente superpuestas con canela (cinnamon) claro; el rostro es
negro (black), con la excepcién de los labios y del medio de la barbilla que son
blancos (white). Patas delanteras pardas (brownish) hasta los digitos que son
blancos (white). Patas traseras blanquizcas (whitish) con el obscuro (dusky) de los
tobillos extendiéndose hasta cerca de la mitad de los metatarsos. Cola pardosa
(brownish) arriba, ligeramente mas palida bajo hasta cerca de la punta que es

blanca (white).
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" Distribucién General de Th )y brinus

De acuerdo con Hall (1981), quien combina a Thomomys umbrinus con
Thomomys bottae, Thomomys umbrinus cuenta con 229 subespecies que se
distribuyen desde el norte de los Estados Unidos hasta e! EVT a lo largo del
Sistema Californiano y Ias Sierras Madres Occidental y Oriental. En México, se
encuentran 79 de sub Esta distribucibn es discontinua,
particularmente en los estados mexicanos de la Altiplanicie y del EVT.

La presencia de zonas aridas y, probablemente, la distribucion concomitante de
algunas especies de Cratogeomys (Hall, 1981) han contribuido a este patréon. Con
respecto de lo uitimo, Nelson y Goldman (1934) argumentaron que la distribuciéon
de Thomomys, posiblemente era restringida por Cratogeomys mermiami merriami a
los 11,500 pies en el volcan Popocatépetl y que io mismo sucedia en el Nevado
de Toluca en donde la subespecie limitante era Cratogeomys tylorhinus planiceps
a los 8,800 pies.

Area de Estudio

Este trabajo aborda el problema del estado taxonémico de Thomomys umbrinus
en el limite surefio de su distribucién, es decir, en el EVT (Hall, 1981). La razén
para hacerio en esta area es que, con excepcion de! trabajo de Hafner et al.
(1887), no se cuenta con estudios sistematicos que hayan abordado a las
poblaciones de Thomomys umbrinus en esta region. De hecho, en el estudio
mencionado sélo se incluyeron ejemplares de Patzcuaro, Michoacan (Thomornys
umbrinus pullus), Boca de Monte (Thomomys umbnnus umbrinus), Puebla;
Amecameca (Thomomys umbnnus peregrinus) y Toluca (Thomomys umbrinus
tolucae), Estado de México, pero no del resto de subespecies que se han descrito
en el Eje (Thomomys umbrinus albigularis, Thomomys umbrinus orizabae,
Thomomys umbrinus martinensis, Thomomys umbrinus vulcanius).

El EVT, que incluye las regiones mas altas de México (2000 a 5650 m), se
encuentra entre los 19° y los 20° de latitud N y los 96° y los 105°de longitud E,
atravesando el pais de océano a océano. Entre los macizos volcanicos
relacionados con este estudio destacan de W-E, el Nevado de Toluca (4624 m), el
Popocatépetl (5,452 m), el Iztaccihuatl (5460 m), La Malinche (4461) y el Pico de
Orizaba (5700 m). La region comprende 130 Km de ancho y mas de 1000 km de
fargo y se encuentra limitada al E por la Sierra Madre Oriental, al S por la Sierra
Madre del Sur y al W por la Sierra Madre Occidental. En ella, existen cerca de mil
volcanes de edad cuaternaria con menos de un millén de afos de antigledad (Fa
y Morales, 1991, Demant, 1978, 1982; Nixon et al., 1987; Pasquaré et al., 1987a,

b).
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La recolecta de ejemplares se realizé entre el segundo y quinto distritos que
reconoce Demant (1978) en el EVT. El segundo distrito al E presenta numerosos
conos monogenéticos y con la excepcion del Cerro Tancitaro en Michoacan, no
hay volicanes estratificados. Del tercero al quinto distritos a! centro del EVT, se
encuentran cuatro grandes volcanes estratificados (Nevado de Toluca,
" Popocatépett, Iztaccihuat! y La Malinche), orientados en direccion N-S, dentro de
ia depresion lacustre correspondiente a la Sierra Nevada; mientras que otras
pequefias sierras, entre ellas la de Chichinautzin, se localizan en direccion NE-SW
sobre fracturas cercanas a la porcién mas surefia del Valle de México. En et
quinto distrito, se localiza la cadena volcanica Cofre de Perote-Pico de Orizaba
hacia el E, siendo el uitimo un cono reciente de lava saobre un volcan mas antiguo.

Por cuanto al clima, las zonas muestreadas presentan clima templado con lluvias
al final de la primavera y el otofio, siendo las porciones nortefias menos htumedas
que sus contrapartes surefias. La temperatura promedio anuat oscila por los 18° C
en general, pero disminuye con la altitud (Garcia, 1981). La vegetacién dominante
en las areas estudiadas (Rzedowski, 1978) es el bosque de encino (Quercus sp.),
pino-encino (Quercus-Pinus sp.) y pino-abeto (Pinus-Abies religiosa), asl como
bosque de pino con zacatonal (Muhlenbergia sp. y Festuca sp.). Debido al tipo de
roca madre volcanica, el suelo es arenoso en las cercanias de los macizos
volcanicos y mas arcilloso en las regiones mas bajas.

R lecta y E de los Ejemplares en Colecciones Cientificas

Se realizé trabajo de campo durante tres afios con el objeto de recolectar
ejemplares de Thomomys umbrinus a lo largo del EVT. Como resuitado, se
reunieron 903 ejemplares procedentes de 67 localidades a lo largo det EVT en las
entidades federativas del Distritoc Federal, Hidalgo, México, Michoacan, Morelos,
Puebla, Tlaxcala y Veracruz. A esos ejemplares se suman 298 mas, procedentes
de nueve localidades, que fueron examinados en otras colecciones nacionales y
extranjeras: Coleccion de Mamiferos del Laboratorio de Cordados Terrestres,
Escuela Nacional de Ciencias Biolégicas del Instituto Politécnico Nacional (CB);
American Museum of Natural History (AMNH) en Nueva York; Nationa! Museum of
Natural History, Smithsonian Institution (USNM) en Washington D. C.; Texas
Cooperative Wildlife Collections (TCWC) de la Texas A&M University en College
Station; Museum of Natural History (KU) de la University of Kansas. En total, se
examinaron y midieron 1201 ejemplares de Thomomys umbrinus procedentes de
76 localidades en las seis entidades federativas mencionadas, los cuales fueron
examinados en su totalidad para estudiar las caracteristicas craneales de la
especie. Aunque éste analisis permitid entender la variacién de la especie a nivel
cualitativo, no todos se incluyeron en los analisi disticos posteriores y esto
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vari6 de acuerdo con los objetivos particulares de los andlisis o porque los
ejemplares eran muy pequefios o porque sus craneos estaban muy deteriorados.
El numero de los ejemplares incluidos en los calculos se menciona en los métodos
o en las tablas correspondientes a cada tipo de estudio.

En el caso de los ejemplares de museo, se recabaron los datos reproductivos
accesibles en los catalogos y marbetes respectivos. Si no existian esos datos, se
examinaban las pieles en busca de evidencias como el escroto y las mamas bien
desarroliados. Cuando el ejemplar no iba marcado por un sexo, se revisé su
estructura pélvica, pero si no se contaba con el esqueleto postcefatlico, se le
elimin6 del estudio.

Todos los ejemplares recolectados fueron procesados como piel y craneo (Hall,
1981; Ramirez-Pulido et al/., 1989) y se encuentran alojados en la UAMI. La
limpieza de los ejemplares fue realizada en un dermestario.

Entre los ejemplares revisados en los museos se encuentran todos los holotipos
(USNM) y topotipos (AMNH, CB, KU, UAMI) de las subespecies mencionadas, con
la excepcion del holotipo de Thomomys umbrinus pulius, que se encuentra en la
Universidad de Michigan, y del de Thomomys umbrinus umbrinus que se perdid
(Don Wilson, com. pers., julio de 1992).

A todos los holotipos, topotipos y demas ejemplares examinados (n=76, 55H;
21M) se les revisoé la coloracion del pelaje y se buscaron caracteres taxondomicos
cualitativos que permitieran discernir entre las subespecies. Asimismo, en todas
las instituciones se revisaron las notas originaltes de los colectores de los
especimenes, entre las que se encontraban las de W. W. Dalquest de 1946 (KU),
S. Anderson de 1852 (KU) y E. M. Nelson de 1892 (USNM), entre otros, con el fin
de obtener datos acerca del habitat y de las localidades exactas de la captura.

Medicién de Ejemplares

Se obtuvieron las cinco medidas externas convencionales de acuerdo con Hall
(1981) y se consignaron 33 medidas 6seas de cada ejemplar estudiado. Las
cuatro medidas externas convencionales de la piel corresponden a ia longitud total
del cuerpo (LTO); longitud de la cola vertebral (LCV); longitud de la pata trasera
derecha (LPA) y longitud de la oreja (LOR). En el caso de los especimenes de
museo, se recabaron las medidas que registra el marbete de la piel.

Para algunas de las medidas ¢seas, se consideraron los trabajos de Thaeler
(1967) y de Heaney y Timm (1983), asi como las sugerencias del Dr. Michael
Smolen (Universidad de Texas A & M, noviembre de 1989), pero la mayoria se
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consignaron de acuerdo con los criterios que se derivaron del examen directo de
los ejemplares. Todas las medidas de craneo (Fig. 1) se obtuvieron en cada uno
de los ejemplares examinados, mediante un calibrador marca Helios con puntas
hasta el 0.01 mm mas cercano. A continuaciébn se mencionan las medidas y los
numeros que siguen entre paréntesis a su descripcién corresponden a la figura 1.

De Ia caja craneana se consignaron 22 medidas:

* a) Vista dorsal.

LTC: longitud total del craneo (1-1')
LNA: iongitud de los nasales (1-2)

LMX: tongitud de los maxilares (2'-2")

LFO: longitud del frontal (3-3°)

LAC: longitud del arco cigomatico (4-4)

LBC: longitud de la boveda craneana (4-5)

A1O: anchura interorbitaria (6-6')

ARO: anchura del rostro (7-7')

ACA: anchura anterior de los arcos cigomaticos (8-8")
ACM: anchura media de los arcos cigomaticos (9-9)
ACP: anchura posterior de los arcos cigomdticos (10-10")
ABP: anchura de la b6éveda entre los parietales (11-11°)

b) Vista ventral.

LDI: longitud de la diastema (12-12")

LHM: longitud de la hilera molar de dientes (12-13)
LPO: longitud de la fosa pterigoidea a! occipital (14-14")
ATM: anchura a través de los molares (15-15")

AAB: anchura a través de las buias auditivas (16-16")
ATO: anchura a través de las alas del occipital (17-17")

c) Vista lateral.

HRO: altura del rostro (18-18")

HBR: altura de la base del rostro (19-19")
HMC: altura mayor del craneo (20-20")
HBI: altura desde la buila al parietal (21-21")

De la mandibula se obtuvieron 11 medidas:

a) Vista dorsal.
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ATC: anchura a través de los procesos coronoides (22-22°)
ATD: anchura a través de los dientes (23-23")
AAD: anchura anterior del dentario (24-24")

b) Vista ventral.

AMM: anchura mayor de la mandibuia (25-25")
AMD: anchura media del dentario (26-26")

c) Vista lateral.

LMD: longitud mayor del dentario (27°'-29)

LPC: longitud a! proceso coronoides (27-27')

LMB: longitud mandibular basal (27-28)

HDI: altura del dentario desde el alvéolo de los incisivos (29-29")
HAM: altura anterior de la mandibula (27-30)

HPM: altura posterior de la mandibula (27'-28)

Localidades

Se hizo el muestreo para recolectar en localidades que se consideraron criticas
por: a) contar con pocos ejemplares (n < 50); b) considerarse como corredores
potenciales para el flujo genético entre las subespecies; c) tratarse de las
tocalidades tipo en donde aun existen ejemplares de Thomomys umbrinus; d) no
existir ejemplares de esa subespecie en ninguna coleccién nacional.

Hasta antes de este trabajo, no se contaba con ejemplares topotipicos en México
de Thomomys umbrinus albigularis, Thomomys umbrinus martinensis, Thomomys
umbrinus orizabae, Thomomys umbrinus pullus, Thomomys umbrinus tolucae y
Thomomys umbrinus umbrinus, es decir, de sieis de las ocho subespecies de
Thomomys umbrinus en el EVT.

Aunque, con el trabajo desarrollado, se reunieron una hembra topotipica del
Parque Nacional "El Chico" en la Sierra de Pachuca, Hidalgo, correspondiente a
Thomomys umbrinus albigularis (n = 1) y 58 ejemplares de Thomomys umbrinus
pullus procedentes de las cercanias de Patzcuaro y los Tanques, Michoacan, en
general, puede decirse que estas dos subespecies junto con Thomomys umbrinus
martinensis son raras o sus miembros son muy escasos en las localidades tipo,
tanto por madificaciones del habitat como por haber sido desplazados por
Cratogeomys merriami.



FIGURA 1.- Medidas Gseas obtenidas en los crdneos de Thomornys umbrinus
recoiectadas en el Eje Volcanico Transverso. A, a: vista dorsal; B, b: vista ventrai;
C, c: vista isteral. Ver texto.
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Gracias a la revision de los catilogos, fue posible localizar 40 ejemplares de
Thomomys umbrinus martinensis en el USNM, los cuales hablan sido obtenidos
por un arquedlogo y fueron examinad un itélogo. Esos ejemplares

)8 por ul
constan exclusivamente de material 6seo y fuera del sexo carecen de otros datos
reproductivos o ecologicos.

Por otra parte, Thc Yy brinus onzab pero p nente, Thomomys
umbnnus tolucae y Th mys b K i fueron descritas con
lidad poco preci (Nelson y Goldi ), 1934), por lo que se recolecté lo
mas cercanamente posible a ia focalidad descrita en las notas de campo. Asi, de
Th 1% B ornizab se examinaron ejemplares de Miguel! Hidalgo y
Thomomys umbrinus tolucae se recolectaron en varias

Coastilla, Puebla; de
localidades aledanas al Nevado de Toluca y de Thomomys umbrninus vulcanius se

hizo lo mismo en Paso de Cortés.

Las I lidades preci (LP) mu d ' en ol mapa de la figura 2 y
se detallan en los Especimenes examlnados. Como se menciond anteriormente,
con los ejemplares recolectados en zonas donde no se habla registrado
Thomomys umbrinus con anterioridad, se pudieron presuponer corredores de
continuidad genética entre las ocho subespecies registradas para el EVT (Fig. 2),
ya que éstas dejan de estar aisladas entre sf, pues en los espacios entre ellas se

localizan las poblaciones sin reconocimiento taxondmico.

€ N & g
A continuaciéon se enlistan las LP (1-76) de procedencia y los 1201 ejemplares
examinados de Thomomys umbrinus a lo largo del EVT en direccitn W-E (Fig. 2).
En primer término se alude al nombre en uso cormrriente de la subespecie o el
nombre de la localidad grupo (LG = agrupacién de localidades precisas como se
detalla en los métodos del apartado sobre Variacion Geogrifica), si se trata de
entidades sin reconocimiento taxondémico. Después de la localidad grupo, se
menciona el numero total de ejemplares examinados entre paréntesis. En las
subespecies comunmente reconocidas, se indica, en su caso, el holotipo
examinado, su sexo, adad (de acuerdo con la seccién sobre Determinacion de la
Edad), numero de catalogo y las siglas de! museo de procedencia. Luego se
senala la entidad de procedencia y las localidades preci: (LP) antecedidas por
su numeracién de acuerdo con la figura 2. Entre paréntesis aparece el numero de
ejemplares femeninos (H) y masculinos (M) examinados y el asterisco (*) indica la

localidad tipo.
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Thomomys umbrinus pullus Patzcuaro (58).- Michoacan: 1. 5§ mi. SE Patzcuaro,
7800 ft. (Hall, 1981) *; 2. 7 Km SE Patzcuaro, 2380 m (84 5M CB) *; 3. Los

Tanques, 2450 m (29H 16M UAMI).

Thomomys umbrinus ssp. Cerro de San Andrés (27).- Michoacan: 4. Laguna
Verde, 12.56 Km N, 18 Km W Cd. Hidalgo, 2790 m (2H 2M UAMI); 5. Los Azufres,
2790 m (1H UAMI); 5. Los Azufres, 2850 m (6H 5M UAMI); 6. Pucuato, 8 Km S, 15

Km W, Ciudad Hidalgo, 2400 m (5H 6M UAMI).

Thomomys umbrinus ssp. Lengua de Vaca (25).- Michoacan: 7. Cerro Prieto, 8
Km S, 3 Km W Tialpujahua, 2780 m (1 H UAMI). México: 8. Laguna del Carmen,
2800 m (7H 2M UAMI); 9. Cuesta del Carmen, 3 Km N, T Km W, Lengua de
Vaca, 2260 m (1H CB); 10. 7.5 Km S, 2 Km E Palizada, 2000 m (2H UAMI); 11. 8
Km S Lengua de Vaca, 2480 m (6H 5M UAMI); 12. 4.5 Km S, 10 Km WV Villa

Victoria, 2560 m (1H CB).
Thomomys umbrinus ssp. Amanalco de Becerra (67).- Michoacan: 13. 8 Km E

Zitdcuaro, 2210 m (22H 18M UAMI). México: 14. 12 Km NW Amanalco de
Becerra, 2700 m (9H 1M UAMI); 15. 10 mi. N, 6 mi. E. Valle de Bravo, 7640 ft.

(2H 3M KU); 16. 1.5 mi. S Valle de Bravo 6050 ft. (7H 5M KU).

Thomomys umbrinus ssp. Sierra de las Cruces (42).- México: 17. 2.7 Km N, 9 Km
W Villa del Carbén, 2670 m (1 UAMI); 18. Monte de Pefa (21H 11M UAMI); 19. 9
Km N Jilotzingo, 3260 m (3H UAMI); 20. Jilotzingo, 3260 m (3H 3M UAMI).

Thomomys umbrinus tolucae Nevado de Toluca (102) Holotipo: Macho 4 (55908
USNM).- México: 21. 3 Km SE Zinacantepec, 3000 m (29H 15M UAMI); 22. 5 Km
S, San Juan de las Huertas, 3150 m (7H 2M CB); 23. Nevado de Toluca, 16 mi.
SSW Toluca (7H 2M USNM); 23. Nevado de Toluca, 16 mi. SSW Toluca (1M CB);
24. Nevado de Toluca, 4 mi. S Raices Toluca (3H 4M USNM); 25. Nevado de
Toluca (NW siope), 11200 ft. (5H 2M KU); 25. N slope volic. Toluca, 9500 ft. (12H
3M USNM) *; 26. La Savana, 4 Km Raices, 2500 m (3H 2M UAMI); 27. Nevado
de Toluca, 6 Km S, 5§ Km W Raices, 4080 m (4H UAMI); 28. Nevado de Toluca, 13

mi. 8 Toluca (1M USNM).

Thomomys umbrinus peregrinus Salazar (72) Holotipo: Hembra 3 (50130
USNM).- México: 29. 7.5 Km E Tenango de Arista, 2600 m (1H 5M CB); 30. 1 mi.
WSW Salazar, 9500 ft. (1H 1M KU); 30. 1 mi. W Salazar, 9850 ft. (3H 4M KU); 30.
1 mi. W. Salazar, 9800 ft. (2H KU); 31. Salazar, 10300 ft. (14H 2M USNM) *; 31.
Salazar, 3050 m (4H 2M CB); 32. La Marquesa, 2950 m (9H SM. CB). Morelos: 33.
5 Km N Tres Cumbres, 10200 ft. (4H 8M CB); 35. Cicitepec, 15 Km S, 5 Km E
Miipa Alta (1H CB). Distrito Federal: 34. 2 mi. SSW Parres, 9800 ft. (2H 1M KU)

[sic] peregrinus; 34. 2 mi. SSW Parres, 9800 ft. (2H 1M CB).
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Thomomys umbrninus vulcanius V. Popocatépeti (88) Holotipo: Hembra 2 (51885
USNM).- México: 36. 86 Km SE Mexico City, N slope Mt. Pop tl, 13500 ft.

(3M TCWC); 36. Paso de Cortés, 3700 m (2H 1M CB); 38 Mt. Popocatépetl,
12800 ft. (1H USNM) *; 38. N siope Mt. Popocatept!, 13 500 ft. (BH 3M TCWC).
Puebla: 37. 8 Km N Paso de Cortés, 3830 m (9H 6M UAMI); 37. S Km N Paso de
Cortés, 3810 m (8H 6M UAMI); 37. 4 Km N Paso de Cortés, 3710 m (18H 11M
UAMI); 37. 2.5 Km N Paso de Cortés, 3670 m (2H 2M UAMI); 83. 15 Km NW San
Martin, Rio Otalti, 8700 ft. (3H 5§M TCWC).

Thomomys umbrinus martinensis San Martin Texmelucan (47). Holotipo: Hembra
2 (565622 USNM).- Puebla: 39. San Luis Coyotcingo (trough Sn. Pedro Coxtocan
ranch) (1H USNM); 40. Hda. San Pedro Coxtocan, Km 96.5 Pue-Mex. Hgwy. (18H
26M USNM); 41. San Martin [Texmelucan], 7400 ft. (2H USNM) =,

Thomomys umbrinus albigularis S. Pachuca, El Chico (82). Holotipo: Hembra 2
(5188 USNM).- Hidalgo: 42. 1 Km E Hda. Tepozan, Mpio. de Atmoloya, 2700 M
(1M UAMI); 43. 8 Km E Singuilucan, 2760 m (1M UAMI); 44. Mirasol, 2530 m (3H
3M UAMI); 45. Cuatro Palos, 2500 m (35H 18M UAMI); 46. Real de! Monte, 8500
ft. (2H 1M USNM); 47. Parque Nacional El Chico, 2860 m (1H UAMI); 47. Ei Chico,
Sierra de Pachuca, 9800 ft. (3H USNM) *; 48. Tulancingo, Sierra de Pachuca,
8500 ft. (1H USNM); 49. 5 mi. E Tulancingo, 7400 ft. (6H 5M KU); 51. 4 Km NW
El Carmen, Mpio. Almoloya, 2680m (1H UAMI). Puebla: 50. 10 Km E, 1 Km S
Ahuazotepec, 2300 m (1H 1 M UAMI).

Thomomys umbrinus ssp. Sierra de Tlaxco (407).- Tlaxcala: 52. Acopinalco de!l
Pefidn, 2730 m (3H 2M UAMI); 52. Acopinalco del Pefidn, 2800 m (1M UAMI); 53.
Ejido el Pefidn, 2960 m (17H 21M UAMI); 53. 1 Km E Ejido el Penon, 2950 m (8H
1M UAMI); 54. El Final de la Senda, 2700 m (14H 2M UAMI); 54. E! Final de la
Senda, 2750 m (24H 12M UAMI); 54. 1 Km S EI Final de la Senda, 2700 m (1H
UAMI); 54. Final de la Senda, limite Puebla-Tilaxcala, (1H 3M UAMI); 54. 15 Km N
Tiaxco, 2865m (1H UAMLI); 54. Limite Puebla-Tlaxcala, 15 Km N Tlaxco, 2750 m
(6H 5M UAMI); 54. Limite Puebla-Tiaxcala, 15 Km N Tlaxco, 2856 m (8H 4M
UAMI); 64. 15 Km N, 3 Km E Tlaxco, 2865 m (1H UAMI); 54. 2 Km N, 1 Km S
Tilaxco, 2880 m (SH 1M UAMI); 54. 3 Km N, 1 Km S Tlaxco, 2820 m (90H 53M
UAMI); 54. 3 Km N, 1 Km E Tlaxco, 2640 m (1H 5M UAMI); 54. 3 Km N, 1 Km E
Tlaxco, 2820 m (89H 51M UAMI); 54. 5 Km N, 3 Km E Tiaxco, 2600 m (1H 1M
UAMI); 54. 5 Km N, 3 Km E Tlaxco, 2920 m (1tH 1M UAMI); 54. 5 Km N, 3 Km E
Tlaxco, 2960 m (2H 1M UAMI); 54. 6 Km N, 2 Km E Tlaxco, 2770 m (2H 2M
UAMI); 54. 8 Km N Tlaxco, 2820 m (1H UAMI); 56. Paso Ancho, 12.5 Km N, 6 Km
E Tlaxco, 2620 m (3H 2M UAMI); 57. Villarreal, 3000 m (26H 12M UAMI). Puebia:
5§5. 12 Km S, 5§ Km W Chignahuapan, 2640 m (2 M UAMI); 55. Ciénega Larga, 12
Km S, § Km W Chignahupan, 2640 m (15H 12M UAMI); 55. Ciénega Larga, 12 Km
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8§, 5.5 Km W Chignahuapan, 2640 m (3H 2M UAMI); §5. Agua Santa, 13.5 Km S,
5 Km W Chignahuapan, 2740 m (1H UAMI).

Thomomys umbrinus ssp Monte La Malinche (92).- Tlaxcala: 58. La Junta (1H
USNM); §9. Cd. Industrial Xicoténcatl, 2510 m (1H 1M UAMI); 60. 1 Km S Sta.
Cruz Techachalco, 2080 m (1H UAMI); 61. 7 Km S, 11 Km E Apizaco, 2600 m (3H
UAMI); 61. 8 Km S, 8 Km E Apizaco, 2600 m (7H 4M UAMI); 61. 8 Km S, 11.5 Km
E Apizaco, 2600 m (5H 8M UAMI); 61. 8.5 Km S, 9.5 Km E Apizaco, 2620 m (7H
1M UAMI); 62. Monte La Malinche, 2.5 Km S, 11 Km W Huamantla, 3000 m (38H
13M UAMI); 63. S slope Malinche voicano, 3800 m (1H USNM);64. San Felipe

Tenextepec (1H USNM).

Thomomys umbrinus orizabae V. Pico de Orizaba (62). Holotipo: Hembra 3 (53616
USNM).- Puebla: 65. Miguel Hidalgo y Costilla, 3260 m (2H 18M UAMI); 66. 16 Km
NE San Andrés, NW slope Orizaba, 11000 ft. (8H TCWC): 66. 12 Km NNE San
Andrés, NW slope Mt. Orizaba, 10000 ft. (H TCWC); 66. 12 Km NNE San
Andrés. W slope Orizaba, 10000 ft. (5H TCWC); 66. 10 Km NNE San Andrés, NW
slope Mt. Orizaba, 10000 ft. (5§H TCWC); 67. 6.5 Km S, 10.5 Km E Tlalchichuca,
3100 m (1M CB); 67. 8.5 Km S, 10 Km E Tialchichuca, 3100 m (1H 1M CB); 68. 10
Km N, 12.4, E Cd. Serdan, 3340 m (3H 1M CB); 69. Mt. Orizaba, 9500 ft. (10H 4M
USNM) *; 70. 2.5 xm N, 15.5 Km E, Ciudad Serdan, 3280 m (1H CB).

Thomomys umbrirus umbrinus Boca de Monte (5).- Veracruz: 7 1. Boca del Monte,
7800 ft. (4H 4M USNM) *; 72. 5. 2 Km N, Los Jacales, 4500 ft. (1H KU).

Thomomys umbrinus (5) ssp. Totoltepec.- México: 73 4.6 Km SE Totoltepec, 2540
m (2H 3M UAMI).

Thomomys umbrinus ssp. La Soledad (12).- Tiaxcala: 74. 3 Km S La Soledad,
2900 m (10H 2M UAMI).

Thomomys umbrinus ssp. Oyameles (8).- Puebla: 75. 7 Km E Oyameles, 2550 m
(2H 5M UAMI); 76. 4.2 Km W Oyameles (1H CB).
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FIGURA 2.- Localidades precisas de procedencia de los ejemplares de Thomomys
umbrinus examinados en el Eje Volcanico Transverso. Los nimeros van de
acuerdo con los ejemplares examinados.
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DETERMINATION OF AGE GROUPS IN
THOMOMYS UMBRINUS (RODENTIA: GEOMYIDAE)

ALONDRA CASTRO-CAMPILLO, OBDULIA GONZALEZ-ROBLES,

AND JoseE RAMirez PuLipo
dad Autos Merr /: lapa/ CBS. Depro. Biologia, Apartado Postal

55-535. 09340 Mcxico, D. F. (A CC. JRP), and Universidad Autonoma Metropolitana| CBI,
Depto. Matemaricas, Apartado Postal 55-534. 09340 México. D. F. (OGR)

ABSTRACT.—A scries of qualitative characters, especially the development of the
zygomatics and rostrum, was used to assess four age groups of 288 specimens of Thomomy.r
wumbrinus from Sicrra de Tlaxco, Mexico. Twenty-two cranial were ©
and a subset of 1l variables was subjected to both a discriminant analysis and a canonical
discriminant analysis. All analyses were performed with the sexes separated. In males, the
height of the maxillary crest, middle zygomatic breadth and breadth across bullac were the
best discriminming characters among age groups. In females, the anterior zygomatic
breadth, followed in order of importance by the middle zygomatic breadth,
braincase and length of nasals were the best discriminators of age. To compnre the efficacy
of the mecthod proposed here, to the closure of the basi i id suture,
specimens were rearranged in four age groups usm& the condmon of the su(ure and the set
of 11 variables was bj d to discrimi Efficacy by the method of the

suture was 80.49; for males and 63.19; for females. Although both methods are useful to
separate male individuals in extreme age classes (1, 1V), the suture-method is less accurate

for age groups I1 and I in either sex.

length of

Age determination is fundamental in systematic and taxonomic studies
to assess non-geographic and geographic variation of species. Because
most of the morphological systematic or taxonomic studies of pocket
gophers are based on randomly trapped, post moriem specimens, Thaeler
(1967) and Hoffmeister (1969) proposed the degree of fusion of five and
two skull sutures, respectively, as criteria for age determination in pocket
gophers. Of these seven sutures, the basisphenoid (i.e., basioccipital-
basisphenoid) has been the most commonly used since it was
recommended by Hoffmeister (1969). However, when we examined this
suture to assign specimens of Thomomys umbrinus to age groups (during
a study on non-geographic variation in the species) we noticed that the
criterion was highly influenced by the individual perception of relative
“very™ or “slightly™ closed or open. Indeed, some authors
have considered only three age classes in pocket gophers and have
discarded specimens that did not have *“closed” or *“almost closed™
basisphenoid suture (considered *“adult” specimens) from their studies of
morphological variation (Honeycutt and Schmidly, 1979; Heaney and
Timm, 1983; Wilkins, 1985). However, during the examination of more
than 800 specimens of Thomomys umbrinus, we noticed a number of
females with “open®™ sutures bearing fetuses. Therefore, if the term
“adult™ is to reflect sexual maturity, these specimens should be included

in the analyses.

terms such as

.
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Patton and his coworkers have studied a population of 7. botrae in a
restricted area for many years and have correlated the closure of cranial
sutures, including the basisphenoid, with known-aged individuals (Smith
and Patton, 1980; Daly and Patton, 1986; Patton and Brylski, 1987).
Although their system allowed them to arrange skulls into six age groups,
as well as to distinguish adults from juveniles, most investigators studying
morphological variation in other species of pocket gophers by sampling
or examining voucher specimens lack conditions in which subjectiveness
can be avoided.

As a result of measuring more than 800 museum specimens from the
Mexican Transvolcanic Belt, we propose a series of qualitative criteria
from the general morphology of the skull of 7. umbrinus which comprise
the: 1) inflation of braincase; 2) proportion between braincase and
rostrum; 3) development of zygomatic arches; and 4) presence and
conspicuousness of parietal and, especially, maxillary crests.

Here, we present the results of discriminating multivariate techniques
which we used to test the efficacy of our criteria in a sample of field-
trapped 7. umbrinus from Sierra de Tlaxco, State of Tlaxcala, México.
Among other advantages, these statistics allow the assessment of specific
characters whose ranges can be described. We also show the result of
comparing such efficacy with that obtained from assessment of the
basisphenoid suture,

METHODS

A sample of 288 skulls from several nearby (no morc than five kilometers apart) and
ecologically similar localities of Sierra de Tlaxco, Tlaxcala, Mcxico, which is housed at the
Mammal Collection. Universidud Autonoma Metropolitana, Unidad lzlapalnpa (uAMI),

was sel d and all individuals were sep d by sex and arranged in onec of four age
groups as follows (Fig. {):

Age I. Neither parictal nor maxillary crests present. Braincase highly inflated and much
larger than rostrum. The rostrum is concave, fine, and short, Very slender zygomatic arches
converging anteriorly.

Age IlI, Cranial crests starting to appear. Rostrum more developed; braincase less
inflated, but still short and slightly concave. Zygomatic arches less slender, but still
converging anteriorly.

‘Age [Ili. Parictal and maxillary crests present. Skull completely developed. Rostrum

straight and. well developed. Zygomatic arches robust and parallel or u:ndmg to diverge
anteriorly.

Age IV. Paricial and, especially, maxillary crests well d foped and very i
Skull very ossified and bulky. Zygomatic arches very robust and diverging nnlerlorly.
To compare this approach with the condition of the basisph id suturc (Hoff

1969), specimens were rearranged in four age groups accordmg to the degree of closure, In
the first age group (1), the basioccipital and the sphenoid bones are completely scparated
and a wide portion of cartilage is present betwecen them. In the second age group (1I), the
bones are still separated and the cartilage is narrower. In the third age group (1i1), the
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Ficure 1. Dorsal view of cight skulls of Thomomys umbrinus showing the four (1-1V) age
groups considered in this study. Note the progressive development of the rostrum and
zypgomatics. Sce text for details,

bones are still separated, but their epiphyses are beginning to touch by their lateral extremes
and the disappearing portion of cartiluge comprises a thin layer or remains in the middle
between the bones. In the fourth age group (1V), both bones are completely fused with a
line of suture present or absent and the cartilage is absent.

A total of 22 measurements were taken from the skulls with a dial caliper to the ncarest
0.01 millimeter; however, we only examined the 11 characters which separated every age
group (Table 1). These mensural characters (Fig. 2) include: total length of skull (TLS):
length of nasals (LLNA): length of zygomatic arch (LZA); length of braincase (LBC): length
of maxillary diastema (LLD1); anterior zygomatic breadth (AZB); middle zygomatic breadth
(MZB); posterior zygomatic breadth (PZB): breadth across bullae (BAB); height of
maxillary crest (HMC); and middle height of braincase (HMB).

Data for cach sex were entered und processed separately in a PC, using Statistical
Analysis System, versions 85 and 89 (SAS Institute, Inc., 1985). Statistics for determining
the accuracy of the characters proposed here were performed in two steps according to the
discriminant analysis theory (Andcrson, 1958; Press, 1971: Tatsuoka, 1971). The first step
included a direct approach with an analysis of variance and multivariate discriminant
techniques. The second step included Wilks® lambda test followed by the discriminant
statistics (Norusis, 1978).

To determine which of the 22 measurements scparated (P = 0.05) every age group, a
simple analysis of variance and Duncan’s test for multiple means (PROC GLM) were run
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TapsLe 1. Mean value (X), interval (Min-Max) and sample size (N) of 11 mensural characters
F) using

of the skull which separate age groups (I-1V) within sexcs (males, M; females, -
135 . umbrinus - from” Slerrn dc Tlaxco Tlaxcnlu Meéxico.

288 speci of . 7/
Measurements are given in millimeters,
Males - Females ™ -
Age o . P L
Groups X Min-Max 2 . Nz N 5

To;uly length of skull (TLS)“

n
n
v
1
i
m
CIV
1.
n.
m
v
1 : 20.84 19.7-22.0
i) 22.79 20.9-24.4
m 24,15 1-'23,2-25.3
v 24637723, -25.6
1 1036 L 9.2-11.3
1 12480 0 11.0-143° 31
1t 13.98°  .0'13.0-15.2 49
v _ 14.70 " 13.6-15.8 22
: Anterior zygomatic breadth (AZB)
1 C18.75 -1 17.2-20.2 10 719,07
1 21.93 20.3-23.9 30
ur - 23.87 121.9-25.6 46
v 24,94 23.7-25.8 21
** " Middle zygomatic breadth (MZB) :
1 ' 18.80 17.9-19.8 8 : AL
] 22011 20.5-24.2- 28 74
n 24.02 22.3-25.6 a4 59
v 25.24 23.8-26.4 21 6"
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Tasre |, Continued.

Posterior 7ygomauc breadth (PZB)

I U wlispia 19.2-21.2 18.6-21.6 13
1 023,20 21.4-24.8 21.3-24.0 77
11 ‘ 25.19 23.6-26.5 22,0-25.5 58
v o 26.44 .:23.1-26.8 6
1 “16.1-18.0 5 16.0-18.9 19
n 17.3-19.9 18.39 16.6-20.0 84
m 18.9-21.1 18.93. 17.5-20.4 57
v 19 7-2l S - 22 -19.83 ’ 19.0-21.0 6
: Hclg,hl of muxlllnry crest (HMC) . N
1 ) 19,1-10.7 1 110,21 - .9.3-11.0 20
"’ R 50 10.6-12.8 31 11.48 - :10,2-12.3 86
1 12,94 7 17 12.2-14.0 a9 L1218 . 11.1-14.2 63
v 13.50 12,7-14.1 22 12.83 12.0-13.9 6
: Maximum height of skull (MHS)
I 11.85 10.9-12.7 1 11.92 10.8-13.0 20
1 12.77 11.8-13.4 30 12.57 11.4-13.5 8S
113 13.52 12.8-14.7 48 13.05 12.1-14.2 62
v 13,98 13.2-14.8 22 13.57 12.9-14.4 6

ens with one or more missing values

for each variable. B SAS climi ail
therefore, results in different sample s|7es for each variable, these analyses were

and,

performed on a subset of 90 females and 80 males of the specimens from Tlaxcala, which
had data for all the variables. All other analyses were executed on the total sample (Table
1).

A discriminant analysis (PROC DISCRIM, SAS) was performed to ascertain the
percentage of correctly-classified individuals in each of the a priori assigned age groups; the
degree of overlap between age groups, and the age groups with no overlap (Table 2), The
analysis also wits used to examine the efficacy (or percentage success) of the characters as a
function of the total number of specimens correctly classified, d ed by the total number

cfmdlvndunls entered in the analysis.

Discri functions ry (CAN) for scparating age groups, and dclcrmmnuon of
their relative importance for explaining total variation, were d with a
discriminant analysis (PROC CANDISC, SAS). Canonical coefficients (Table 3) were used
to determine which variables were most useful as discriminating criteria for the age groups.
Centroids of each age group were calculated, and these, together with all individuals, were
plotted in a bidimensional territorial map, using CANI and CAN 2 (Fig. 3)

Wilks* lambda analysis (PROC STEPDISC, SAS) was exccuted to reduce the number of
variables employed in the separation of individuals into the age groups, in terms of their
computed discriminating relevance. The cfficacy of the resulting set of variables was
estimated with PROC DISCRIM and PROC CANDISC (Tables 2 and 3).

Ta compare our characters for discriminating age groups with the busnphcnold suture, nll
procedures except Wilks® lambda were performed on the reclassified specimens. Percemngc
success and distributional plots (Tables 2 and 3; Fig. }) also were obtained.

Specimens cxamined (288 UAMI).- TLAXCAILA: El Final de la Senda, 2700 m, [6; E]
Final de la Senda, 1750 m, 36; Ei Final dc la Senda, limite Pucbla-Tlaxcala, 15 km N
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Ficure 2. Lateral (A), ventral (B), and dorsal (C) views of Thomomys umbrinus illusteating
the characters measured. Definitions of measurements are given in Methods. The skull
was druwn from a male specimen (6810 UAMI).

Tlaxco, 2856 m, 4; Limite Puebla-Tlaxcala, 15 km N Tilaxco, 2750 m, 11: Limite Puebla-
Tlaxcala, 15 km N Tlaxco. 2856 m, 12; | km S El Final de la Senda, 2700 m, 2; 15 km N, 3
km E Tlaxco, 2865 m. I: Paso Ancho, 12.5 km N, 6 km E Tlaxco, 2620 m, 5; 8 km N
Tlaxco, 2820 m, I; 6 km N, 2 km E Tlaxco, 2770 m, 4; 5 km N, 3 km E Tlaxco, 2960 m, 3;
5 km N, 3 km E Tiaxco, 2920 m, 2; 5 km N, 3 km E Tlaxco, 2600 m, 2; 3 km N, | km E
Tlaxco, 2820 m, 140; 3 km N, ! km E Tlaxco, 2640 m, 6; 2 km N, | km E Tlaxco, 2880 m,
7; Acopinalco del Pefion, 2730 m, S: Acopinalco del Peficn, 2800 m, 1.,

RESULTS

Method Using the General Morphology of Skull

Table 1 shows the standard statistics of the 11 mensural characters
examined. Of these, nine separated (p = 0.0001) all age groups in male
gophers (79 df): TLS (F = 62.25); LNA (F = 39.55); AZB (F = 94.95);
MZB (F = 88.16); PZB (F = 91.06); LDI1 (F = 74.94); BAB (F=53.9);
HMC (F = 88.46); HMB (F = 47.17). In the females (89 df), five of the
seven variables, which separated (p = 0.0001) the age groups, coincided
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Taure 2. Numbers and percentages of individuals of Thomoniys wumbrinus correctly
classified in four age groups (1 IV) as corroborated by discriminant analysis and Wilks®
¢ bda test. s were a priori into the age categories according to.a

series of qualitutive characters from the general morphology of skull (A) and by the

basisphenoid suture (B).

A. General Morphology of Skull

11 Variables
Females = 76.5%

Males = 79.6%

BRDIIEN 1T R I

n
I 8
1 27
m a2
v 21
S v
! 0 "o’ 0
! o o 0.
n a3 17,701
6!43 24.29° 1.43
[ C a4y a
1i. 76 80.39 ° 7.84
v o 5
0 33.33 66.67
Females = 63.1%
n IR TR TEN 1Y
! 6 S3 e 00000
°35.00.25.00.° 0.0
1 7 §oEe 2 I
7.69 69,23 115.38.° 7.69
" 32 Lo. 80038, 21
;0.7 12,50 -54.69 32.81"
v 52 0 3. 13 .40
0> 53672321 71.43
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TasrLe 3. Classifying criteria (VAR) used in the scpur.umn of 234 skulls of Thomomys
umbrinus from Sierra de Tlaxco, Tlaxcala, Mexico, in four age groups bascd on the

general morphology of skull (A) and the closure of the basi d suture
(B). The five variables in A were sclected by Wilks® lambda test. Only the cocff'cnenls of

the canonical functions which were significant (p = 0.0001!), corrclated (R = 0.70) and
most important for explaining the variation are shown (11 variables=a; § variables=b),

VAR MALES FEMALES
A. General Morphology of Skull
CANIa CANIb CAN2b CANIa CANIb
LTC 0.1405 0.3628
LNA -0.2989 0.2868 0.5389
LAC -0.0829 0.0416 -1.5514 0.1765
LBC -0.0022 0.2421 0.5651
ACA 04793 1.2380 0.8581
ACM 0.6978 . 1.1250 . 3.9863 ~0.6082
ACP 0.0564 0.0710 -3.0903 -0.2297 -0.3712
LD1 0.4651 L : 0.0512
AAB . " 0.6035 | 0.5162- : 1.1450 0.0457
HBR 1 0.8269 ... 0.8307 - _-0.5614 0.2810
HMC B 7001 .0,2832 TR E 0.1503 0.3926
i ipital-Basisphenoid Suture
CANIia
LTC -0.4813
LNA .. 0.1750
LAC 0.3775
LBC 0.3536
ACA -0.1924
ACM 0.4394
ACP 0.1002
LDI 0.7740
AAB - -0.0391
-HBR" 0.2296
HMC - -0.1868

with those of.the.males: TLS (F = 35.05); LNA (F = 26.56); AZB (F =
17:.29); :LDI1 - (F = 25.87); HMC (F = 30.18). The  remaining two
measurements were LZA (F = 24.89) and LBC (F = 29.22),

~%In . the discriminant analysis with 11 variables, 79.6% of the 98 male
individuals were correctly classified in the a priori assigned age categories
(Table 2, Fig. 3-A). After the Wilks’ lambda test, only five variables were
left (LZA, AZB, PZB, BAB, and HMC), but these resulted in the correct
discrimination of 74.6% of the 98 males (Table 2). . In both analyses,
CANI -is  highly significant (p = 0.0001), highly correlated with the
variables (R = 0.92 for both), and explains most of the variation (95.01%
and 96.39%, respectively). The discriminant function, CAN2, is significant
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i CAmQ

can o

can 1

Fiaure 3. Efficacy of two methods for classifying specimens of Thomomys umbrinus in

four age groups (I-1V) as shown by the distributional maps of 234 individuals in the first

two canonical functions from a discriminant analysis. A and C illustrate results using the

method proposed here. B and D correspond to the b, ph id suture method. Open

circles = age group I; solid circles = age group Il; open squares = age group I1I; solid
squares = age group 1V, Marked symbols indicate age group centroids.

(p = 0.02) in the analysis with five variables, though less correlated with
the variables (R = 0.37), and together with CAN1 explains 99.19% of the
total variation.

Canonical coefficients (Table 3) of the variables indicate that the height
of the maxillary crest (HMC), the middle zygomatic breadth (MZB) and
the breadth across the bullae (BAB) are the most important criteria
among the 11l variables for discriminating the age groups. After the
Wilks® test, these mensural characters are still the best, but in a different
order (Table 3).

Similar results were obtained for the 136 females where the Wilks®
lambda also reduced the number of variables to five (LNA, LBC, AZB,
PZB, and HMB). In this case, the analysis with 11 characters
discriminated 76.59% (Table 2, Fig. 3-C) of the females and the analysis
with five, 74.6% (Table 2). In either analysis, only CANI was highly
significant (p = 0.0001), highly correlated with the variables (R.= 0.82
and 0.81), and explained almost all lhc vanauon by itself: (93 02% and
95.85%).

Within females the most: lmportant characters for dlscrlmlnaung
among the age groups differed .from those for.the males ‘an ‘all‘but-one
(AZB) changed from one analysns ‘to:the’other:(Table:3
was the best criterion in both analyses MZB with: half.th
was the second-best critéerion.in the: analysxs ‘with: 11" varmbl
LBC and LNA were second best |n lhc other analysns (Table 3
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Method Using the Basisphenoid Suture

In general, results with this approach are less: accurate and:become
quite different for the sexes (Table 2). In males the percentage success or
efficacy (80.4%) is almost equal to that in our method (79.6%), but in
females it is 13.37% lower (63.195 vs 76.47%).

In spite of the similarity between the two methods, male specimens of
ages Il and IIl are poorly discriminated with the suture-method (Table 2,
Fig. 3-A, B). Males considered in age group 1l overlap with those of age
group I and, most noticably, with age group 1V, but not with age group
111. Also, specimens assigned to age class Il overlap with every other
group except with age group 1'V. The remaining specimens in age group 1
and 1V behave much the same as in the other method

There is only one discriminating canonical function (CANI!, p =
0.0001) for males with this method. However, it is less correlated with the
variables (R = 0.84) and explains only 88.69 of the variation in the
analysis. As in our method, the best discriminating characters among age
groups (Table 3) are HMC, BAB, and, instead of MZB, AZB. In this
analysis, LZA also is important.

The lower efficacy obtained by this method for females results in an
impoverished discrimination in all age categories (Table 2, Fig. 3-C, D)
In contrast to the results of our method, a specimen previously assigned
to age group I is classified in category II; specimens assigned to age
groups Il and 1V overlap with every other category; and a third. of the
specimens assigned to age group Ill are placed in the next age class.
Also, the only resulting discriminant function (CANI, p = 0.0001) is less
correlated (R = 0.72) and explains 10.63% less of the total variation
(82.399% vs 93.029%). Except for MZB, none of the mensural characters - .
most important for discriminating among age groups coincide in both -

methods (Table 3).

DiscussioN
In general, all statistical analyses support the validity of the qualitative
characters employed here to classify specimens of T wmbrinus into age
groups. The 11 variables obtained in the analysis of variance” and -
Duncan’s test (Table 1) are closely related to such characters, especially
with regard to the development of the zygomatic arches, the rostrum, and
the maxillary crests (Figs. 1 and 3).
canonical discriminant analyses

Indeed, in the Wilks® test and all
(Tables 2 and 3), the most important variables have to do with the

expansion (AZB, MZB, PZB) and enlargement (LZA) of the zygomatic
arches, the appearance and development of the maxillary crest (HMC),
and the enlargement of the face (LDI, LNA). And, discriminant analyses
show that more than three-fourths of the total specimens of T. umbrinus
of either sex are correctly classified using this set of characters (Table 2).
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Results of Wilks® method emphasize that even though the classifying
efficacy in both -sexes remains almost the isame:with 11: as: with. five
variables (Table 2), the accuracy in the discrimination'is better with more
than with fewer -variables : because there is more overlap between age
categories with five variables,

Conversely, while the qualitative characters are: useful for both females
and males, the mensural characters- are distinctively 'important  both' in
number and nature between the sexes (Table 3). In-males, the main
discriminating measurements are related to the maxillary crest, the
middle zygomatic breadth and the breadth across the bullac in- all
discriminating analyses, but in females the anterior zygomatic breadth is
the only consistent measurement. Other  measurements seemingly
important in females are the length of the nasals and the length of the
braincase.

The fact that mensural characters for females and males of 70 wumbrinus
are divergent, reflects characteristic differential allometric rates of
development, which in turn, result in sexual dimorphism in the species.
Whereas the widening of the skull with the development of the maxillary
crest is characteristic for males, the enlargement of the skull is peculiar to
the females. Thus, the data in this study have implications for
understanding differential patterns in the development of the sexes. The
means and ranges (Table 1) of the variables investigated imply a starting
point for an a priori assighment of specimens to age groups in each sex.

The comparison between this and the basisphenoid suture approach
shows that ecither method is useful when dealing with very young and old
male specimens (Table 2, Fig. 3A, B) of 7. wmbrinus. This results from
the ease with which a wide open suture is distinguished, and from the
readiness with which one notices the poor development of the rostrum
and the convergence of the zygomatics (Fig. 1). However, the method
proposed here is more accurate with regard to intermediate age categories
in males of 7. wmbrinus because the overlap of specimens is less extensive
in either number or categories (Table 2, Fig. 3A, B).

The situation is even more critical in females of 7. umbrinus, where the
use of the basisphenoid suture is much more subjective and results in an
extensive overlap in all age categories (Table I, Fig. 3C, D). Here, the
evidence that a set of characters is more useful than a single criterion is
supported. Moreover, the fusion of the basisphenoid suture appears to be
independent of sexual maturity. This possibly indicates that the energy
necessary for the deposition of calcium in the female skull is secondary to
the maternal role which, in turn, implies more energy input into gestation
and nursing activities, especially in intermediate age classes, as in other
rodent species (Eisenberg, 1981). This may also be the reason why female
skulls are not as readily separated into age groups as male skulls of 7
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umbrinus. Unlike males, females divert substantial energy in maternity
roles, hence, calcium deposition in their skull is perhaps of less adaptive
‘value, thus, the skull morphology remains almost the same during their
most actively reproductive ages (i.e., intermediate age groups). The
“presence of very old females whose skulls resemble those of males in their
highly developed maxillary crests, as well as expanded and buiky
zygomatics, reinforces this idea because those females may be no longer
reproductively active and, consequently, experience deposition of calcium
in their skulls. Ossification of the skull in males by the deposition of
calcium, on the other hand, might be scxually adaptive for their role in
territorial and mating behaviour.

Although the continuous growth of cheekteeth in gecomyids prevents
use of degree of wear of the occlusal surface (Hoffmeister, 1951), several
methods have been proposed for determining age classes. Some authors
sought a relationship between age and size or weight, but Hansen (1960
and references therein) has thoroughly discussed and discarded such an
approach. More recently, Patton and Brylski (1987) have shown that,
besides development, several intrinsic and extrinsic factors affect both
size and weight. Therefore, the most suitable methods for determining
age categories in field-trapped geomyids have been those based on the
closure of the cranial sutures (Thaeler, 1967; Hoffmeister, 1969),
especially of the basisphenoid suture. Nevertheless, in the light of our
results, we think that the method proposed here represents a better
option because of reduced subjectiveness due to the consideration of
more than one character to determine age class, and what we think are
more reliable characters than closure of cranial sutures,

This approach, as any method based on the aspect of one or more
characters, results in a discontinuous view of the growth and
development of a species and has to be used with appropriate caution.
Construction of growth curves by means of regression analysis or
determination of age groups using principal components analysis are
among the strategies recently implemented in Geomys by systematic
researchers with the intent of avoiding this fragmented panorama (M.
Smolen, pers. comm.). These methods will certainly allow a better
understanding of age development and growth patterns in . pocket
gophers, but they imply access to a known population and are not.
necessarily related to analyses of intra- and interpopulation variation. T

Patton and his colleagues (Daly and Patton, 1986; Patton and Brylski,’
1987) used the basioccipital-basisphenoid and the exoccipital-
supraoccipital sutures to distinguish three age classes in 70 bortae.:
authors considered midpoints between classes, thus reducing

discontinuous appreciation of growth and development, and ended . with a’ o
total of six age categories or scores. Also, they had the advantagek, of‘ :

being able  to establish the relationship between cranial scores ‘and’
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chronological age from known-age individuals. This highly
recommendable approach involves (as with growth curves) a long-term
study in a known population.

Until studies sensu Daly and Patton (1986) of growth curves are made
for 7. wmbrinus and other species of pocket gophers, the method
presented here offers a valid option for randomly-trapped or museum
specimens. We believe that the authors’ experience and knowledge of the
species let them understand their results of age variation, in spite of the
discontinous pattern inherent to the method. Furthermore, the statistical
techniques used here provide a robust option to test any qualitative
characters used in the determination of age groups in geomyids.

DEDICATION

This paper is dedicated to the memory of Dr. J. Knox Jones, Jr.,, a man who became a
legend by his way of being but, especially, by his labor among mammalogists. Dr. Jones
knew how to incite our minds and our smiles at the same time with a roguish flash in his
eyes. While his behavior harmonized with his free spirit, his advice. comments, and works
let us know how he cherished any genuine intent to contribute to mammalogy, both among

his colleagues and his students.
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VARIACION INTRAPOBLACIONAL

INTRODUCCION

La primera preocupacion que surge cuando se quiere conocer el grado de
similitud morfolégica entre poblaciones geograficamente separadas de una misma
especie, es determinar la magnitud y naturaleza de la variacién intrapoblacional o
no-geografica (variacion individual, dimorfismo sexual y variacion debida a Ila
edad). El objetivo es conocer las posibles fuentes de variacibn que estan
relacionadas con una poblacion particular representativa de la especie y que,
como respuesta de la selecciéon natural, corresponden a una fina adaptacién a las
condiciones particulares del desarrollo de los individuos, de la diferenciacién
sexual secundaria y de ‘la variacion individual en cualquiera de sus expresiones
como son la coloracion, forma, tamarfio, entre otros (Mayr, 1970) .

El desconocer la variacion intrapoblacional, podria obscurecer la interpretacién de
los resultados del andlisis de la variacion interpaoblacional, o bien, sesgarios y
hacerlos, por lo tanto, inoperantes (Hollander, 1990). Es por ello que e! analisis de
la variacion no-geografica es el preambuilo para cualquier analisis de variacién
geografica (Ramirez-Pulido et a/., 1991). Esto no significa que el andlisis de la
variacion no-geografica sea irrelevante por si mismo; de hecho, considero que es
uno de los enfoques mas certeros para entender la biologia de las poblaciones en
estudios de variacién y mas todavia, en el caso de especies como Thomomys
umbrinus en donde se desconoce mucho sobre la plasticidad estructural de sus
caracteres morfoldgicos y las causas de ello, asi como det patrén de desarrollo y
de la tasa de crecimiento ¢ sobre los patrones alométricos que se expresan en el
dimorfismo sexual, entre otros muchos aspectos que pueden abordarse o inferirse
de estos estudios.

En la actualidad, se estan haciendo estudios de la morfologia craneal que parten
del analisis de la variacion morfométrica dentro de una pobtacién, pero con un
enfoque conceptual diferente. Algunos autores han retomado las metodologias
habituales para interpretarlas o para examinarlas criticamente y para proponer
otras metodologias alternativas (Lovich y Whitfield Gibbons, 1992; Alves de
Oliveira, 1992; Leah Zelditch et al., 1992). Otros estudian la asimetria morfologica
entre los distintos planos del sistema 6seo, dentro una poblaci6én, y tratan de
establecer si ésta es producto de eventos al! azar y si es o no hereditaria, con e!
objeto de usarla como evidencia de estrés ambiental (Owen y McBee, 1990;
Patterson y Patton, 1990).
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Patton y Smith (1990) consideran el estudio de la variacion intrapoblacional en
Thomomys bottae, especie hermana de Thomomys umbrinus, como fundamental
para abordar el de la variacion interpoblacional, ya que encuentran que el
dimorfismo sexual tiene un patrén que podria estar relacionado con la distribucion

geogrdfica en esta especie.

En Thomomys umbrinus, separar entre fos dos tipos de variacion sin hacer un
estudio profundo de las implicaciones de la variacidn no-geogréfica sobre la
interpretacién de la variacién geografica, podria resultar enganoso, por lo que se

plantea el siguiente

Objetivo:
1. Estudiar la variacion intrapoblacional de Thomomys umbrinus
en al menos una poblacién bien representada (n > 150) a lo
largo del Eje Volcanico Transverso, mediante analisis

morfométricos.

METODOS

La variacién no-geografica (variacién individual, variacion debida a la edad y
dimorfismo sexual) o variaciéon intrapoblacional fue examinada en ia poblacién de
la Sierra de Tlaxco, ya que contaba con tamafio de muestra grande (n = 356) y

las cuatro edades (1-4)

con individuos representantes de cada una de
consideradas (Castro-Campilio et a/.,, 1993) en ambos sexos (214 hembras y 142

machos).

El grado de variacion individual en cada cardacter taxonémico (medidas externas y

craneales), se analizé mediante la obtencidén de la estadistica descriptiva (media,
y maximo,

X; ermor estandar, ES; desviacion estandar, DS; valor minimo, MIN,
MAX; coeficiente de variacion, CV) con la opcidon PROC UNIVARIATE, SAS, (SAS

Inst. Inc., 1985). Este analisis, ademas de servir para corroborar que los datos
cumpliesen los supuestos por cuanto a su distribucion normal (distribucién en la
campana de Gauss, curtosis y sesgo), también permitié determinar el nGmero y la
clase de caracteres que aportaron mayor informacion para la estimacion de la

variacién intra e interpoblacional.

La variacion debida a la edad y la presencia de dimorfismo sexual secundario se
determiné a partir del calculo de las medias para cada caracter taxonémico, ias
cuales fueron sometidas a un andlisis de varianza simple con la rutina ANOVA.

Cuando se encontraron diferencias significativas (p < 0.05) entre ias edades o ios
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sexos, se desarrollaron la Prueba para Multiples Medias de Duncan o la Prueba
para de Rango tipo Student de Tukey (PROC GLM), respectivamente (Ott, 1984),

con el objeto de determinar subgrupos entre las medias.

Los andlisis de la variacion ontoldgica se hicieron considerando los sexos por
separado y en principio se incluyeron todos los ejemplares, pero luego, en virtud
de que esa edad se separaba de las otras en el 86.65% de todos los caracters, se
eliminaron los juveniles (1). Se mencionan los resultados de ambos analisis, pero
se analizan con mayor detalie, los que consideran los ejempiares a partir de
subadultos en adelante (2-4). Para el dimorfismo sexual secundario, los analisis
se hicieron considerando cada grupo de edad por separado y se excluyeron los
ejemplares juveniles.

Ademas, se corrid un analisis de varianza de dos vias con la prueba de Duncan
(PROC GLM) para determinar el efecto del sexo, la edad y de ia interaccion entre
el sexo y la edad sobre ia variacién en todos los ejemplares de la muestra
examinada (Hollander, 1990; Stang! et al., 1991). Las pruebas de Duncan se
hicieron sobre el sexo y la edad. En este analisis, como en el que se describe
abajo, sélo se consideraron los ejemplares de la edad 2 en adelante.

Finalmente, con el objeto de entender mejor la importancia de la variacién debida
al sexo, a la edad y a su interaccién, es decir, el papel! que juegan estos tres
elementos dentro de la variacion total de Thomomys umbrinus, se desarrollé un
analisis de componentes de la varianza (Straney, 1978; Leamy, 1983; Patton y
Smith, 1990) examinando estos factores. El analisis se corrié por medio de la

rutina VARCOMP.

RESULTADOS

Variacién Individual Morfométrica.

La tabla 1 resume los coeficientes de variacion (CV's) promedio para cada grupo
de edad y sexo, mientras que en e! Anexo 1 muestra la estadistica descriptiva
correspondiente. Los CV's fluctuaron entre 1.9 de la longitud de Ila béveda
craneana (LBC) en hembras viejas y 14.6 de |a iongitud de la cola vertebral (LCV)
en machos juveniles. En general (Tabla 1 y Anexc 1), los CV's de las medidas
somaticas fueron mayores para todas las edades en ambos sexos, seguidos por
los de las medidas de la mandibula y luego por las de la béveda craneana y

rostro.
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La variacién individual muestra un patron independiente en cada sexo y las
hembras presentan una menor variacion global que los machos, con la excepcién
de las hembras mas visjas en donde la variacién es ligeramente mayor que en los
machos de la misma edad. De hecho, las hembras viejas presentan mayor
variacién individual en todas sus medidas que las hembras de las otras edades y
entre estas ultimas las hembras subadultas alcanzan mayor variacion global que
las juveniles y adultas. En los machos, en cambio, son los juveniles los que tienen
mayor variacién en todas sus medidas, los machos subadultos y viejos presentan
una variaciéon global equiparable, mientras que los machos adultos presentan la

menor variacién.

TABLA 1.- Promedios de los coeficientes de variacién obtenidos para las cuatro medidas somaticas
(s), 22 craneales, incluyendo béveda y rosto (c), y 1 1 mandnbulares (M) que se exarninaron en una
muestra de 356 ejemplares de Th 'S U prover de la Sierra de Tlaxco, Tlaxcala.
Se consideraron ejemplares juveniles (1), subadullos (2), adultos (3) y viejos (4) en sendos sexos
(HEMBRAS; MACHOS). Se sefiala el numero de ejemplares (n) por categoria de edad. los
promedios para cada tipo de medidas por sexo (TH y TM) y los promedios globales de variacion

(G).

HEMBRAS MACHOS
Edad 1 2 3 4 TH 1 2 3 4 T ]
n 22 104 | 80 8 214 19 42 57 24 142
[) 7.4 X 8.2 7.7 78] 101 84| 7.6 8. 8.6
c <4 ] 4.2 3] 4.7 5.4 50]__4.1 4. 4.
™ 5.0 7]_49] 67 5.6 8.7 7.1 40| 65 [
[} 5.6 63| 5. 66| 6. 8.1 68] 52 6.3 6

En las medidas somaticas, las hembras juveniles varian menos que las hembras
de otras edades, seguidas por las hembras viejas, subadultas y aduijtas. En las
medidas de la bé6veda y rostro. las hembras adultas cuentan con menor variacién
seguidas por las hembras juveniles, subadultas y viejas. En las medidas
mandibulares, las hembras que varian menos son ias adultas, seguidas por las
juveniles, subadultas y viejas. Por su parte en los machos, son los adultos los que
presentan la menor variacion en las medidas somadticas y mandibulares que los
machos viejos, subadultos y juveniles, respectivamente; mientras que en las
medidas del rostro y la béveda tienen la misma variacion que los viejos, la cual es
menor a la que presentan los subadultos y juveniles, respectivamente.

En ambos sexos y en todas las edades (Anexo 1), las medidas somaticas mas
variables son las longitudes de la cola (LCV) y de la oreja (LOR), mientras que la
longitud de la pata (LPA) y la total (LTO) son las menos variables. En las medidas
craneales, la anchura a través de las alas del occipital (ATO) y las longitudes
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maxilar (LMX) y nasal (LNA) alcanzan mayor variacion entre las hembras de todas
las edades y la ditima (LNA), la anchura (ARO) y {a altura del rostro (HBR), entre
los machos juveniles y subadutltos.Las medidas con menor variacién en la béveda
y rostro son las longitudes de la béveda (LBC) y del craneo (LTC) y ia anchura de
la b6éveda (ABP) en las hembras y [a anchura a través de las bulas auditivas
(AAB) y en los machos. En cuanto a las medidas mandibulares con mayor
variacién, en las hembras destacan la anchura anterior de! dentario (AAD), su
altura desde el alvéolo del incisivo (HDI) y la anchura a través de los dientes
mandibulares (ATD), mientras que en los machos es también AAD, ademas de la
altura anterior de la mandibula (HAM) y la longitud mandibular basal (LMB). Las
medidas con menor variacion son la anchura a través de los procesos coronoides
(ATC) y la longitud mayor del dentario (LMD) en hembras y machos, aunque los
miembros juveniles de los ultimos presentan una variacién mayor.

Variacién Ontolégica.

En la tabla 2 se muestra la variacién ontoldgica entre ejemplares subadultos (2),
adultos (3) y viejos (4) de acuerdo con un ANOVA simple, mientras que en e!
Anexo 2 se resumen los resultados de ése analisis y de un ANOVA en el que
también se incluyeron los ejemplares juveniles (1). Estos resultados muestran que
las cuatro categorias de edad se separan en una alta proporcién de variables en
ambos analisis, por lo que se decidid desarrollar todos los célculos posteriores con

las edades por separado.

En el anadlisis en el que se excluyen los ejempiares juveniles (Tabla 2), existen
diferencias entre los patrones que presentan los sexos. Por una parte, en los
machos es menor el nimero de las variables que presentan continuidad entre las
edades (longitudes de la cola, LCV, y de la oreja, LOR, y anchura a través de los
dientes, ATD) que en las hembras (longitud de la pata, LPA; iongitud de la cola,
LCV; anchura interorbitaria, AlO; longitud de la fosa pterigoidea al occipital, LPO;
anchura a través de los molares, ATM; anchura a través de las alas del occipital,
ATO; altura de la bula al parietal, HBI, y longitud mandibular basal, LMB). En este
analisis también destaca un patrén diferente entre los machos y las hembras
viejos, ya que, a! contrario de lo que sucede con las dltimas, los ejemplares
masculinos de la cuarta edad difieren menos de los ejemplares de las dos edades
anteriores, es decir, que las hembras viejas se segregan mas de las otras

hembras que los machos de la misma edad.

Por su parte en los analisis donde se consideraron todas las edades (1-4), las
variables en las que se establece continuidad desde las hembras juveniles hasta
las viejas son la longitud de la cola (LCV) y de la pata (LPA) y anchura
interorbitaria (AlO), esta tltima y la anchura a través de las alas del occipital
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(ATO) también presentan continuidad entre los machos de tas distintas edades.
En AIO, los ejemplares de menor edad presentan mayor magnitud que los de las
otras edades. En el resumen de este andlisis que se presenta en el Anexo 2, se
observa que los ejemplares juveniles se segregan en casi todas las variables,
independientemente de su sexo, por fo que se les excluysé de todos los analisis
posteriores. En general, en ambos analisis, las variables que muestran
discontinuidad entre los grupos de edad, estan relacionadas con la longitud de
cuerpo y con la longitud y anchura del rostro y mandibula.

TABLA 2.- Eiecto de la edad en 37 variables (VAR) en una muestra de 306 ejemplares de
Thi prc ites de la Sierra de Tlaxco, Tlaxcala. FM = valor de F para machos y
FH = para las hembras. DM = Prueba de Duncan para los machos y DH = para las hembras. El
guién (-) indica que no hay diferencias entre las medias de una edad a otra y la coma (,) que si las
hay. A menos que se sefiale io contrario con un asterisco (*), todas las pruebas fueron significativas
con p = 0.0001 < 0.05. Los numeros para las edades corresponden a 2 = subadultos; 3 = adultos y
4 = viejos.

[VAR |__¢™ DM FH OH | VAR | ¢WM DM FH DH
LYo | 330 4.3,2[ 9.3 4. 3.2 | LCV 36| 43,32 16 a-3-2
8.0 | 43,2 41| 4-3.32 | LOR 35| 43,32 ] 43,2
821 4.3.2| 769 2,3, LNA | _456.0 3.3, 55.4 3.3,2
556 | 4.3.2] 40.1 3, 3, LFO | 12.7 a3, 8. 4,32
75] 4,3, 54.0 3,3, LBC | 705 4.3.2] 53, 3.3.2
8 4,3, a1.7 3.3, AIO 5.9 4,32 1. 432

0.8 ] 4. 3. 56.8 3.3.2 | ACM | _97.7 3.3, 49. 3,32

114.1| 4, 3. 297 3,3,2 | ABP 85 3.3, 4. 3, 3.2

1056 | 4. 3. €6.1 3,3, 2 | LHM 7.4 4, 3- 13.3 4. 3.2

43,2 67| 43.32 | ATM 83 4-3, 46| 4.3 3

5. 43,2 3.1 ] 43,32 | AAB | _67.6 3,3, 39.4 3. 3,
368.5| 4.3.2| 262 3.3 HBR | 101.5 3,3.2 | 79.1 3.3.2
657.0| 4.3.2| 62.7 3,3 HBI 7.6 4-3.2 511 4-3.32
7. 4-3,2 | _18.3 a- AID | 2.7 | 43,32 4.0 4. 32
23.3 | 4,3, 19.2 4.3, 2| AMM | 189 3,.3.2 | 686 3.3.2
6.9 4-3. 28.2 4. 3.2 | LMD | _69.5 4.3.2| 680 4.3.2
4.7 | 4, 25.0 3.3.2| LMB | _10.0 23.2] 15 432
31.8| 4.3,2| 41.0 3, 3,2 | HAM 8.2 4.3.2| 523 3. 3,2

0.9 4.3,2] 531 4,32

Dimorfiamo Sexual Secundario.

Como se muestra en la tabla 3, existe dimorfismo sexual significativo (p < 0.05) en
la poblacién de Thomomys umbrinus examinada, el cual es mas marcado entre
los ejemplares adultos (83.8% de las variables) y subadultos (73% de las



variables) que entre los viejos (27% de las variables). Con ia excepcion de la
constriccion interorbitaria (AIO) en los ejemplares viejos y adultos, en todas las
demas variables que presentaron dimorfismo sexual positivo, los machos son
significativamente de mayor talla que las hembras.

Por otra parte, en el 35.1%, el 13.5% y el 27% de las variables en donde no se
encontré dimorfismo sexual significativo, los machos viejos, adultos y subadultos,
respectivamente, también son de mayor tamafio que las hembras. Las hembras
viejas (edad 4) y adultas (edad 3) dltimas sélo sobrepasan en magnitud a los
machos viejos y adultos, respectivamente, en la anchura a través de las alas del
occipital (ATO) y a los machos primeros en las anchuras a través de los molares
superiores (ATM) e inferiores (ATD), media del dentario (AMD) y en la altura
anterior de la mandibula (HAM). Finalmente, las hembras subadultas (edad 2)
presentan mayor longitud mandibuilar basal (LMB) que los machos de esa edad.

TABLA 3.- ANOVA de una sélo via para examinar el dimorfismo sexual en 306 ejemplares
subadultos (2, n = 141), adultos (3, n = 133) y viejos (4, n = 32) de Thomomys umbrinus,
procedentes de 1a Sierra de Tiaxco, Tlaxcala. Se examinaron 37 variables (VAR) y se presentan los
valores de F y las Pruebas de Tukey (T), respectivas para los sexos en cada edad. En el caso de!
Tukey, la notacién es como sigue: > indica que los machos (M) fueron significativamente (0.0001 =
p < 0.05) mayores que las hembras (H), = que los machos fueron mayores que las hembras, pero
no significativamente; = que las hembras fueron mayores que los machos, perc no
significativamente y < que los machos fueron significativamente menores que las hembras.

VAR JEDZ | T [ED3 | 7 |ED4 ] T | VAR J[ED2 ]| 7 | ED3 T ED4 | T
LTO 27| = 333 > 40| > | LGV 0.7] = 6.9( > 71 =
[LPA 3.0] = 36.1] = 12.0] > | LOR 1.9 > 10.7] > 3 =
—L7c 73| > | 1206 > 1701 > | LNA 34| = 432 > 64| >
[Lmx 36| > 552 > 1621 > | LFO 05| = 27| = o] =
"LAC 1.0 = 57.0] > 29| = | LBC 65| > 6. > o] >
ARO 36| = 51.1] > i5.1] = AIO 3. < 6. > 30| =
ACA | 17.7| > | 1676 > 22.1| > | ACM | _21.5] > ia7 > 17.8] >
ACP | 219 > | 1418] = 28] > | ABP 0.0] = 3. = 2.0 =
LDI 94 > | 1692 > 50| > | LHM 01)] = 16| = a1] >
LPO 32| = 268] > 05] = | ATM 0.0] = 25 = 10] =
ATO 0.6 = 03] = 16| = | AAB 6 > 865 > 160 >
HRO 1.0 = 54 > 30| = | HBR 3. = 89.7] > 55| =
HMC 7 = | 402] = €3] > HBI 2. = 25| > a5 >
ATC 38| = 104 > 27{ > | ATD = 0.0] = 2.9] =
AAD 28| = 264 > 03] > | AMM 19| = 81 > 961 >
AMD 0.1] = 27| = 10| > LMD 31 = 60.4] > 52| >
LPC 24| = 37.0] = 5.7 > | LMB 06| = i8] > 01| =
HOI 07] = 496] > 50] > HAM 0.0] = 45] > 88| >
HPM 28] = 9.0 > 84 >
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Efecto Combinado de la Edad y def Dimorfismo Sexual.

En el ANOVA de dos vias (Tabla 4) se observa una tendencia similar a las
encontradas en los ANOVAS para las edades y los sexos. Por un lado, los grupos
de edad se separan en la mayoria de las variables (n = 33/37): todos los
caracteres mandibulares, 20 craneales y dos somaticos, permiten diferenciar entre
las tres edades consideradas. Las excepciones son la longitud de la oreja (LOR)
en donde no existen diferencias entre los ejemplares viejos y aduitos; la longitud
de la cola (LCV) en donde ocurre lo mismo entre los ejemplares adultos y
subadultos y las anchuras interobitaria (AIO) y a través de las alas de! occipital
(ATO) en donde no existen diferencias entre las edades. En AlIO, los ejemplares
subadultos alcanzan mayor magnitud que los adultos y los viejos.

Asimismo, se observa dimorfismo sexual en casi todas las variables (n = 35/37)
con la excepcién de AIO y de ATO en donde la diferencia no es significativa y las
hembras son de mayor tamaro que los machos (Tabla 4). En éste analisis la
interaccion entre los efectos que tienen el desarrollo ontoldgico y el dimorfismo
sexual resulté positiva en la tercera parte de todas las medidas (32%) estudiadas.
Entre estas medidas se encuentra una somética (LOR), nueve craneales (longitud
total del craneo, LTC; longitud del arco cigomatico, LAC; longitud de la boveda
craneana, LBC; anchura interorbitaria, AlO; anchura posterior de los arcos
cigomaticos, ACP; longitud de la diastema, LDI; longitud de la fosa pterigoidea al
occipital, LPO; anchura a través de las bulas, AAB, y altura de la base del rostro,
HBR) y tres mandibulares (longitud mayor del dentario, LMD; altura del dentario
desde el alvéolo del incisivo, HDI, y altura posterior de la mandibula, HPM).

Por ultimo, en e! andlisis de los componentes de la variacion, resulté que el
25.94% es atribuible al efecto de la edad, el 19.42% al dimorfismo sexual
secundario, s6lo el 1.55% a la interaccién entre estcs dos y el resto al azar
(53.09%) en donde quedan comprendidas cualquiera otras variables importantes
para describir la variacién presente en la poblacién examinada (v. gr., nicho
fosorial, relacion con el tipo de suelo, alimentaciéon, entre otras mas), pero que no

fueron cuantificadas.
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TABLA 4.- Efecto del sexo (S). de la edad (E) y de la interaccion entre estos dos factores (S/E), en
ejemplares subadultos (2, n = 141), aduiltos (3, n = 133) y viejos (4, n = 32) de Thomomys umbrinus
procedentes de la Sierra de Tlaxco, Tlaxcala, en el Eje Volcanicc Transverso. Se examinaron 37
variables (VAR) y se presentan los valores de F y las Pruebas para Muitiples Medias de Duncan
(Duncan) respectivas. La notacién es como en las tablas 3 y 5. El nive!l de significancia es = 0.0001
p = 0.05 y el asterisco seftala ausencia de diferencias significativas. La T indica el valor de F para

todo el analsis.

' VAR | F "1 D ]
T S 3 SIE S €
LTO 37.7 94.8 463 “0.5 > (4.3, 2
LCV 5.4 16.2 49 0.5 > [4.3-2
[ LPA 15.1 70, 11, “14] > J4.3.2
LOR 8.6 272 3.7 42 > 4-3, 2
L7 1.3 | 2445 1613 a7 > 4.3.2
" LNA 689 | 1383 1020 11 > 4,3,
[ Lmx 669 | 1452 33.7 0.9 > 4, 3,
LFO 16.5 36. 22.4 0.7 = a, 3.
LAC 735 | 114.3 119.6 7.0 = 4,3,
[ LBC 87.2 | 176.6 1231 6.5 = 4, 3, 2
[ ARO €5, 144.0 89.6 29 > 3. 3,2
AlO 3.4 *32 ~0.8 X = 2-3-4
ACA 1100 | 2631 1458 2.6 > 4. 3,
ACM 101.5 | 2302 136.0 2.7 > 4,3,
ACP 105.3 [ 228.0 144.9 45 > 3. 3,
ABP 12.5 6.1 22. 0.2 > 3. 3, 2
LDI 1160 | 236.2 168, 83 > 3.3, 2
LHM 11.6 7.2 20.3 0.3 > 3. 3.2
LPO 22.5 462 286 a5 > 4,3.2
ATM 62 9.5 10.4 0.2 > 4,3 2
ATO 3.0 0.2 71 ~0.3 = 4-3,3-2
AAB 80.2 | 1914 1011 3.7 > 3, 3.
HRO 35.86 62.2 62.5 =13 > 3, 3,
HBR 114.2 | 1988 180.9 5.1 > 4, 3.
HMC 75.0] 13485 119.7 “0.6 = 3, 3,
HBI 2.3 34 12.9 ~0.4 > 3, 3,
ATC 18.3 46. 235 <0 > 43,3, 2
ATD K] 6. a3 <2 > 3, 3,
AAD 32.7 77. 424 0 > 3,3,
AMM 456 847 71.7 <0.0 > 3,3,
[ AMD 18.3 264 311 5 > 4,3,
[ LwD 85.8 | 140.3 7401 4.4 > 3,3,
|_LPC 60.2 108.4 95.2 1. > 4. 3,
[ LmB 5.9 9.2 7.6 2. > 4,3,
HDI 49 2 851 70.9 4. > 3,
HAM 22.0 30.9 38, =0 E a,
HPM 786 | 1435 121, 3.€ > a,




DISCUSION

En general, se observa que la variacién individual de Thomomys umbrinus en la
Sierra de Tiaxco, Tiaxcala, es semejante a ila que se ha encontrado para otros
geémidos (Baker y Genoways, 1975; Hollander, 1990) y roedores (Baumgardner y
Schmidly, 1981; Stangl et ai., 1991), pero con CV's de magnitud menor y
adecuados para comparaciones taxonémicas (Long, 1969). Asimismo, en ésta,
como en otras especies de gedmidos (Grinnel!l, 1931; Davis, 1937, 1938; Wilkins,
1985; Rogers, 1991a) y de roedores (Yancey et a/.,, 1993), las hembras presentan
mayor uniformidad morfolégica que los machos, lo cual a sido relacionado por
Eisenberg (1981) como una estrategia diferencial entre los sexos por cuanto a la
energila que dedican a otros procesos biolégicos (p. ej., territorialidad en los
machos; gestacion y crianza en las hembras).

Ademas, a diferencia de lo que han encontrado otros autores para especies del
mismo género (Patton y Smith, 1990; Rogers, 1991a), en la poblacién examinada
de Thomomys umbrinus el factor que tiene mayor peso en la variacion no-
geografica es la edad (y no el dimorfismo sexual), patron que también ha sido
encontrado para otros mamiferos (Mus musculus, Straney, 1978).

Por otra parte, debido a que la variacién ontolégica y e! dimorfismo sexual
desempefian un papel muy importante en la variacibn no-geografica de
Thomormys umbnrinus en la Sierra de Tilaxco, y en especial porque ambos factores
astan involucrados a nivel de la interaccion entre ellos en la tercera parte de las
medidas analizadas, los resultados sugieren que es necesario realizar los analisis
de la variacion geografica en esta especie de gedmido con los sexos y las grupos
de edad por separado. Una conclusién similar obtuvo Hollander (1990) al
examinar la variacién en Cratogeomys castanops.

De hecho, la interaccion entre el sexo y la edad sugiere una diferenciacién en el
patrén de desarrollo entre los machos y las hembras (Castro-Campilio et al.,
1993), en donde las hembras parecen alcanzar primero las proporciones del
craneo adulto que los machos, lo cual se traduce en una menor variacién entre las
primeras que entre los Gitimos. Este hecho, observado desde hace ya bastante
tiempo, ha favorecido qQque sean las hembras las que se usen en las
comparaciones y descripciones de |os taxa en las tuzas (Merriam, 1895; Bailey,
1915; Grinnell, 1831, 1935; Davis, 1937).

La diferencia entre el crecimiento de! cradneo de los machos y de las hembras de
Thomomys bottae, especie hermana de Thomomys umbrinus, ha sido interpretada



48

de diferente manera por distintos autores en estudios poblacionales. Mientras que
para Howard y Childs (1959) implica que los machos continigan creciendo a lo
largo de su vida, Daly y Patton (1986) y Patton y Smith (1990) disienten de esa
opinién y para elios so6lo constituye una prueba del aumento de la pérdida
proporcional de individuos de menor magnitud de la poblacvdn. En el caso de
Thomomys brinus, es r hi: estudios de d lo para llegar a

cualquier conclusion, pues no se han hecho.

Por ultimo, cabe remarcar que el desarrolio del craneo en Thomomys ha sido
relacionado con factores extrinsecos (Bailey, 1915; Davis, 1938; Patton y Brylski,
1887) y que la gran plasticidad que se presenta en estas tuzas es de origen
multifactorial (Lessa y Patton, 1989), por lo que tanto la diferenciacién sexual
secundaria como la variacién ontolbgica deben examinarse a fondo, como se hizo
en este trabajo, antes de estudiar la variaciéon geogréfica para poder descartar los
factores inmediatos -como la influencia del medao- de Ios no-inmediatos -por
ejemplo, los procesos de evolucién y ion d d a lo largo de |a
historia filogenética de esta especie (Panon y Smith 1990)

o e o ar — e e i
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VARIACION GEOGRAFICA
INTRODUCCION

L.a descripcién de la situacion sistematica y taxondmica de Thomomys umbrinus
no es tan clara como aparece en el capitulo sobre las Generalidades. De hecho,
desde su descripcién, Thomomys umbrinus se ha caracterizado por numerosos
cambios taxondmicos mientras mas se ha avanzado en su conocimiento (Hall y
Keilson, 1959; Anderson, 1966; Hoffmeister, 1969; Patton y Dingman, 1968;
Patton, 1973; Hall, 1981; Ramirez-Pulido et al., en prensa).

Estos cambios incluyen sinonimia con otras especies con la subsecuente
reorganizacion de las subespecies incluidas (Bailey, 1915; Hall y Kelson, 1959;
Hall, 1981), asi como la separacion a nivel especifico de Thomomys bofttae
(Anderson, 1966; Hoffmeister, 1969; Patton y Dingman, 1968; Patton, 1973;

Patton y Smith, 1990).

Ademas, en el pasado ha privado un criterio mas bien nominalista (Merriam, 1893;
Bailey, 1915; Nelson y Goldman, 1934; Hall y Villa, 1948) para designar a las
subespecies de este taxén en el EVT, en funcion de su aislamiento geografico, lo
que ha resultado en ocho diferentes nombres para las poblaciones del EVT. Este
enfoque, sin embargo, soslaya la posibilidad de un aislamiento geogréfico, pero
no genético entre las poblaciones en cuestién (Mayr, 1970; Mayr y Ashlock, 1991).

De hecho, los estudios de Patton y colaboradores (Patton, 1973; Patton y Feder,
1978; Hafner et al/., 1987) han abierto nuevas interrogantes sobre el estado
taxondmico y sistematico de las poblaciones de esta especie a lo largo de su
distribucién geografica. Estas investigaciones proponen la existencia de tres
grupos cromosomicos dentro de! area de distribucion de Thomomys umbrinus, los
cuales presentan diferenciacion génica a nivel aloenzimico, por lo que Hafner ef
al. (1987) han propuesto que dentro de Thomomys umbrinus existe mas de una

especie.

Sin embargo, estos autores (Hafner et al.. 1987), encontraron que las poblaciones
de los estados de Puebla (Thomomys umbrinus umbrinus), Michoacan
(Thomomys umbrinus pullus) y México (Thomomys umbrinus tolucae y Thomomys
umbrinus vulcanius) pertenecen al mismo grupo cromosomico (con el mismo
namero fundamental, NF = 78) y enzimatico, lo que no sustenta razén para
considerarlas diferentes a nivel especifico, tal vez ni a nivel subespecifico.

Con el propdsito de contribuir al conocimiento de la situacién sitematica de
Thomomys umbrinus, se proponen los siguientes
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Objetivos:
1. Examinar la variaciéon geogréfica morfolégica entre las ocho
subespecies de Thomomys umbrinus del Eje Volcanico Transverso.
2. Establecer |a situacion sistemdtica de las poblaciones de Thomomys

TABLA 8.- Localidades grupo (LG) consideradas en este
corresponden a 17 grupos de taxa identificados y no

umbrinus sin asignacion taxonémica y que provienen de los Estados
de México, Michoacan y Tlaxcala.

de las

METODOS

Las

s (Taxén).
grupo (LG) y la dls!nbuclon genoml de los taxa (DG) on Ias antldades

federativas incluidas: D. F. = Distrito Federal; Hgo. go; Meéx, =
Mor. = Morelos; Pue. = Puebla; Tiax. = Tlaxcala; Ver. = Vemcruz
CLAVE TAXON LG

PU, P T. u. pullus Patzcuaro Mich.
SA, N T. umbrinus sp. Cerro San Andrés ich.
AB, B T. umbnnus sp. Amanalco de Becerra Mich., Méx.
LV, L . umbrinus sp. Lengua de Vaca Méx.
0.0 . u. tolucae Nevado de Toluca Méx.
8C,C I. umbnnus sp. Sierra de las Cruces Méx.
PE. E T. u. peregrinus Salazar Méx.. D. F.. Mor.
vu, v T. u. vulcanius V. Popocatépti Méx., Pue.
80, D T. umbnnus sp. La Soledad Tiax.
MA, M T. u. martinensis San Martin Texmelucan Pue.
AL, A T. u. albiguiarnis Sierra de Pachuca, El Chico Hgo., Pue.
8T, X . umbrinus sp. Sierra de Tlaxco Tlax., Pue.
M. 1 T. umbrinus sp. V. La Malinche Tiax., Pue.
TV, T T. umbrinus sp. Totoltepec Pue,
oY, Y . umbrinus sp. Oyameles Pue,
OR, R T. u. orizabae V. Pico de Orizaba Pue.

| UM, 8 T _u. umbrinus Boca de Monte Pue.-Ver,

Para examinar

las similitudes morfométricas entre

reconocidas de Thomomys wumbrinus y los nueve
taxonomica a lo largo del EVT, las LP (n = 76, Fig. 2, Tabla §) se arreglaron, de

ias ocho subespecies

grupos sin asignacion
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acuerdo con su cercania y homogeneidad ecolégica, en 17 localidades grupo (LG,
Fig. 3) en las cuales se supusc que no existen barreras geograficas o ecoldgicas

que restrinjan el flujo genético entre ellas (Patton y Smith, 1990).

Con base en los resultados obtenidos en el analisis previo de la variacién intra-
poblacional, todos los calculos para determinar la naturaleza y magnitud de la
variacion geografica de T. umbrinus en el EVT se efectuaron con los sexos y las

por sep do

Debido a que los programas estadisticos que se usaron, excluyen a los individuos
que carecen de datos en alguna de las variables y con el objeto de incluir el mayor
numero de ejemplares y de LG, se desarrolld un andlisis de regresion (PROC
GLM, SAS) para completar los valores faltantes en individuos que sélo carecieran
de uno o dos datos. Los ejempilares con mayor numero de datos faltantes, fueron
= 30). Asimismo, se eliminaron algunas medidas

excluidos de los analisis (n
debido a que faltaban en varios ejemplares (ATC, ATD, AAD, AMM, AMD); eran
muy variables (longitud total, LTO; longitud de la cola, LCV; longitud de la pata,

LPA; longitud de la oreja, LOR; anchura a través de las alas del occipital, ATO, y
tongitud mandibular basal, LMB, Anexo 1) y no aportaban informacion para
diferenciar entre las LG o (3) estaban muy correlacionadas con otras variables
como las anchuras media (ACM) y posterior (ACP) del arco cigomatico (R = 0.8,

Castro-Campillo et a/., 1993).

La variacién geografica (variacién de los caracteres poblacionales a lo largo de la
zona de estudio) o variacién interpoblacional fue examinada mediante analisis
estadisticos univariados y multivariados. Los primeros incluyeron el calculo de los
estadisticos descriptivos con la opcién UNIVARIATE (SAS) mencionada arriba y
con ANOVA de una séla via (GLM, SAS) para explorar si existian diferencias
interpoblacionales significativas (p < 0.05) entre las medias de cada caracter entre
todas las LG y en el caso de encontrartas, se utilizé la Prueba de Duncan para
Multiples Medias (SAS), con el objeto de determinar los subgrupos de poblaciones
en los que no existen diferencias significativas. El ANOVA se hizo con las LG que

tuvieran cuatro o mas ejemplares.

Los analisis multivariados incluyeron métodos de ordenacion, de agrupamiento y
de discriminacion. Las explicaciones técnicas de estos analisis se encuentran en
ia literatura (Neff y Marcus, 1980; Sneath y Sokal, 1973; Rohif y Bookstein, 1990).
Entre las técnicas de ordenamiento, se realizaron Andlisis de Componentes
Principales (ACP) con la rutina PRINCOMP (SAS) sobre las medidas de cada
ejemplar para determinar las tendencias en el patréon de variacion y los resultados
se resumen en un grafico bidimensional del primer (I) y tercer (ill) componentes
principales (CP) en donde se representa la distribucion de cada LG por medio de
poligonos con sus respectivos centroides. Asimismo, se desarrollé otro ACP sobre
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FIGURA 3- Localidades grupo (LG) consideradas en el analisis de la variacion
geografica de Thomomys umbrins en el Eje Volcanico Transverso. Los puntos
numerados sefialan las localidades precisas de recolecta de acuerdo con la
seccion de Ejemplares Examinados. Los circulos se refieren a las LG y las letras
para identificartas van de acuerdo con latabla 5.
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ias medias poblacionales de las LG. Con el objeto de obtener ia representacion
tridimensional de este andlisis, también se le comié en el programa Numerical
Taxonomy System, NT-SYS (Rohif y Kishpaugh, 1972; Rohlf, 1988), y se le
proyecté un érbot de distancia minima (MST) sobre los tres primeros componentes
principales (Gower y Ross, 19689; Rohlf, 1970, 1973, 1975). Los #érboles se
calcularon a partir de las matrices de correlacion. En este andlisis, como en los
demas andlisis multivariados, se incluyeron todos los sjemplares.

Los andlisis de agrupamiento se corrieron sobre las medias muestrales de todos
los caracteres en cada LG y para ellos se usé ef programa NT-SYS. Mediante este
andlisis se obtuvieron grupos de poblaciones con mayor similitud fenética,
utilizando la distancia taxonomica promedio como medida de similitud y (a opcién
del método de p de agrup sin peso asignado, por medio del promedio
aritmético (UPGMA). Este procedimiento se hizo para todos los grupos de edad
con los sexos por separado, asl como con doce localidades en donde se
recolectaron ejemplares subadultos (2) y aduftos (3). Se calculé el coeficiente
cofenético de cada fenograma (Lapointe y Legendre, 1992) y para comparar los
resultados, se desarrollaron pruebas de Mantel sobre jas matrices de correlacién y
de similitud (Mantel, 1967; Rohlf y Fisher, 1968; Sokal, 1979; Smouse et al.,

1988).

Ademas, se d rollé un andlisis discriminativo de clasificacion (DISCRIM, SAS)
para determinar el nimero de ejemplares que eran asignados correctamente de
acuerdo con su designacion taxonémica conocida o de acuerdo con su LG, para
las pobl-ciones sin desvgnadén Este andlisis también se usé para determinar el

de icion entre las L.G por el numero de ejemplares mal clasificados

(Cllwo-C.mplllo ot al., 1993).

Por altimo, se hizo un somero analisis de la coloracién del pelaje para relacionario
con las descripciones originales (Nelson y Goldman, 1934; Hall y Viila, 1948). Se
revisaron los ejemplares tipo y el material depositado en la UAMI. La coloracién se
describe de acuerdo con Smithe (1974) con los nombres y nimeros de los colores
en inglés entre paréntesis después de la descripcién en espafol.

RESULTADOS

Andlisis de Varianza

El panorama genera! que se observa en los resuitados de este analisis es la
ausencia de aigun patrén de variaciéon relacionado con la distribucion geografica
de las muestras en todas las edades de ambos sexos, es decir, que no se puede
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distinguir un gradiente clinal relacionado con la distribucion de las poblaciones a lo
targo del EVT (Anexo 3). Por lo contrario, el patrén general parece ser el de la
similitud morfométrica entre las poblaciones estudiadas, independientemente de

su procedencia.

Todos los andlisis fueron significativos (p < 0.05) para la mayoria de las 24
variables examinadas y los F's fluctuaron entre 0.94 de la altura de! rostro (HRO) y
14.58 de la altura del dentario desde el alvéolo de los incisivos (HDI), ambas
medidas en los machos subadultos; sin embargo, las Pruebas de Duncan
muestran una serie sumamente heterogénea entre los subgrupos de LG que se
forman y que varian de un sexo a otro, de una edad a otra y dentro de una misma

edad y sexo (Anexo 3).

Aunque los resultados indican diferencias entre las LG extremas (con mayor y
menor magnitud en una variable), en general, las LG intermedias constituyen un
continuum entre las primeras. De hecho, hay varias medidas en las que no existen
diferencias entre las LG: longitud de la fosa pterigoidea al occipital (LPO) y
anchura a través de los molares superiores (ATM) en hembras adultas; anchura
anterior del arco cigomatico (ACA) y altura mayor del craneo (HMC) en hembras
viejas; longitud de los nasales (LNA), de! arco cigomético (LAC) y de la béveda
craneana (LBC) en machos subadultos; la longitud craneal (LTC), nasal (LNA), del
arco cigomatico (LAC), de la béveda (LBC), anchura interorbitaria (A1O), longitud
de la fosa ptreigoidea al occipital (LPO), aitura mayor del craneo (HMC) y aliura
anterior de la mandibula (HAM) en machos aduitos (Anexo 3).

También existen excepciones al arreglo general (Anexo 3) como es el caso de la
LG PU (Thomomys umbrinus pulius), la cual se segrega del resto de las LG por su
pequefio tamafio en los dos Gnicos grupos en que esta presente dentro de los
andlisis: en la longitud total del craneo (LTC), anchura anterior cigomédtica (ACA),
anchura a través de los molares superiores (ATM), anchura a través de las bulas
(AAB), altura mayor del craneo (HMC) y altura desde la base del rostro (HBR) en
ias hembras subaduitas y en ATM y AAB, en los machos subadultos. Otras
muestras que se segregan son la LG MM (Thomomys umbrinus sp. del Volcan La
Malinche) por su tamafio mayor en HAM en hembras subadultas v en LBC
(longitud de la boveda craneana), HRO (altura del rostro), LMD (longitud mayor
del dentario) y HDI (altura del den tario desde el alve6lo del incisivo) en hembras
viejas; la LG VU (Thomomys umbrninus vulcanius) por su tamafio mayor en la
anchura de la béveda entre los parietales (ABP) en hembras aduitas, en HDI
(después de la LG MM) en hembras viejas y en AAB en los machos viejos; la LG
OR (Thomomys umbrinus orizabae) en la longitud de la diastema (LDI) por su
tamano menor en machos adultos; la LG MA (Thomomys umbrinus martinensis)
en ia longitud al proceso coronoides (LPC) en los machos viejos por su tamafio
mayor y la LG SA (Thomomys umbrinus sp. de la Sierra de San Andrés) en la
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FIGURA 4.- Distribucion bidimensional de las hembras subaduitas en los componentes
principales (CP) | y Ill en donde destaca la separacion de Thomomys umbrinus
pullus (P) de las otras poblaciones examinadas, tanto por su pequefio tamafio
como por su morfologia craneal. Las letras indican los centroides de cada muestra
examinada como se menciona en la tabla 5. E! andliisis se hizo sobre los

individuos.



longitud del cigomatico (LAC), altura desde la base del rostro (HBR) y LMD por su
mayor tamafio mayor en los machos viejos.

Anidlisis de C [ Pr [-]

En éste analisis tampoco se observa un patron consistente entre las agrupaciones
de LG; no existe alguna relacién constante entre las LG de distintos grupos de
edad y sexo con el origen geografico de las muestras analizadas (Figs. 5-10). Sin
embargo, con la excepcion de la LG P asignable a Thomomys umbrinus pullus
(Fig. 4), se observa una agregacion (Figs. 5-10) y sobreposicion (Fig. 4) de la
mayoria de las LG en el multiespacio. Las LG mas cercanas geograficamente
tienden a unirse, aunque esto no es la regla en todos los andlisis como lo
muestran los arboles de distancia minima (MST).

Por cuanto a los patrones, algunas poblaciones presentan relaciones
morfofenéticas con mas de una poblacién y otras solamente con alguna, de
acuerdo con el arbol de distancia minima (MST) sobre el andlisis de componentes
principales (ACP). En las hembras subadultas (Fig. §) se pueden reconocer cinco
subgrupos. Las Thomomys umbrinus sp. de Amanalco de Becerra (B) se
relacionan con Thomomys umbrninus peregrinus (E), Thomomys umbrnnus tolucae
(O) y Thomomys umbrinus sp. de La Malinche (I). Thomomys umbrinus afbigulars
(A) se relaciona con las Thomomys umbrinus de la Sierra de Tlaxco (X) y con fas
de La Soledad. Las tuzas de Tlaxco forman enlaces con Thomomys umbrinus
martinensis (M) y con las de la Sierra de San Andrés (N), las cuales a su vez, se
conectan con las de Lengua de Vaca (L) y con Thomomys umbrinus pullus (P).
Ese grupo continua a través de las tuzas de Lengua de Vaca que se unen con las
de la Sierra de las Cruces (C) y por ellas con Thomomys umbrninus orizabae (R).
Las ultimas forman vinculos con Thomomys umbrinus vulcanius (V), las cuales se
unen a su vez con la Thomomys umbrinus de Totoltepec (T). Otro grupo en esta
edad es el de Thomomys umbrinus tolucae que se une con los ejemplares de
Oyameles (Y). Las entidades que observan mayor distancia del conjunto, son
Thomomys umbrinus pullus y el animal de Totoltepec.

En las hembras adultas (Fig. 6) se forman cuatro subgrupos. Las Thomorys
umbrinus martinensis se relacionan con las tuzas de Lengua de Vaca (L), las de
La Malinche (i), Thomomys umbrinus albigulan's (A), Thomomys urmbrinus tolucae
(0O) y con Thomomys umbrinus vulcanius (V). Thomomys o. tolucae continua el
grupo con Thomomys umbrinus ornzabae (R) y con Thomomys umbrinus
peregrinus, estando la segunda de estas dos relacionada con un ejemplar de
Oyameles (Y). Las tuzas de Lengua de Vaca continuan el grupo con Thomomys
umbrinus pullus (P) y las Thomomys umbrinus albigularis con los ejemplares de La
Soledad (D), de Totoltepec (T) y de la Sierra de Tlaxco (X). Estas ultimas rednen
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FIGURA §.- Distribucion de las medias muestrales, en los tres primeras componentes
ptincipales, de 269 hembras subadultas de Thomomys umbrinus provenientes de
16 localidades grupo (LG) en el Eje Volcnico Transverso. Las letras para
identficar a fas LG van de acuerdo con la tabla 5. Se muestra un rbal de

distancia minima superpuesto {ineas que conectan los cuadros entre i), asi
como la rotacion de la figura (a y b).
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FIGURA §.- Distribucién de las medias muestraes, en los tres primeros componentes
principales, de 214 hembras adutas de Thomomys umbrinus provenientes de 16
localidades grupo (LG) en el Eje Volcdnico Transverso. Las letras para identificar
a1as LG van de acuerdo con la tabla 5. Se muestra un 4rbol de distancia minima
superpuesto (lineas que conectanos cuadros entre si), asi como la rotacién de la
figura (ay b).



~{=]

a= 64b= 37r-/000

FIGURA 7.- Distribucién de las medias muestrales, en los tres primeros componentes
principales, de 97 hembras subadulias de Thomomys umbrinus provenientes de
nueve localidades grupo (LG) en el Eje Volcanico Transverso. Las letras para
identificar a las LG van de acuerdo con la tabla 5. Se muestra un arbot de

distancia minima superpuesto (lineas que conectan los cuadros entre si), asi
como fa rotacién de fa figura (a y b).
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FIGURA 8.- Distribucion de las medias muestrales, en los tres primeros componentes
principales, de 119 machos subaduttos de Thomomys umbrinus provenientes. de
15 localidades grupo (LG) en el Eje Volcanico Transverso. Las letras para
identficar a las LG van de acuerdo con Ia tabla 5. Se muestra un drbol de
distancia minima superpuesto (lineas que conectan los cuadros entre si), asi
como la rotacion de la figura (a y b).
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FIGURA 9.- . Distribucion de las medias muestrales, en los tres primeros componentes

principales, de 107 machos subaduftos de Thomomys umbrinus provenientes de

16 localidades grupo {LG) en el Eje Volcanico Transverso. Las letras para

identificar a las LG van de acuerdo con Ia tabla 5. Se muestra un drbo! de

distancia minima superpuesto (lineas Que conectan los cuadros enire si), asi
como a rotacion de la figura (a yb).
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FIGURA 10.- .- Distribucion de las medias muestrales, en los tres primeros
componentes principales, de 137 machos subadutios de Thomomys umbrinus
provenientes de 15 localidades grupo (LG) en el Eje Volcanico Transverso. Las
letras para identificar a las LG van de acuerdo con [a tabla 5. Se muestra un arbol
de distancia minima superpuesto (lineas que conectan fos cuadros entre si), asi
como !a rotacion de la figura (ay b).
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en otro grupo a las tuzas del Cerro de San Andrés, de Amanailco de Becerra (B) y
a Thomomys umbrinus umbrinus (S). Las entidades mas separadas del resto son
Thomomys umbrinus pullus, Oyameles y Thomomys umbrinus peregrinus.

En las hembras viejas (Fig. 7), las Thomomys umbrinus tolucae (O) forman el eje
central de donde parten las Thomomys umbrinus orizabae (R), Thomomys
umbrinus peregrinus (E), Thomomys umbrinus vulcanius (V), las tuzas de la Sierra
de San Andrés (N) y las de la Sierra de Tlaxco (X). Estas ultimas continaan la
conexién por un lado con Thomomys umbrinus albigularis (A), y por otro, con las
tuzas de La Soledad (D) y a través de elias con las tuzas de La Malinche (l) y con
Thomomys umbrinus martinensis (M).

En los machos subadultos (Fig. 8) se observan dos grupos principales que parten
de las tuzas de la Sierra de las Cruces (C), las cuales se conectan con las tuzas
de Amanalco de Becerra (B), Thomomys umbrinus albiguaris (A), las tuzas de
Oyameles (Y) y de la Sierra de San Andrés (N) y con Thomomys umbrinus
tolucae. (O). Esta dgitima forma el otro grupo con las tuzas de Lengua de Vaca (L),
por un lado, y con Thomomys umbrninus orizabae (R) y a través de estas con
Thomomys umbnrinus pullus (P), por otro. Otro subgrupo que se forma, parte de las
tuzas de la Sierrra de las Cruces e incluye a Thomomys umbrinus albigularis que
se conecta con las tuzas de La Soledad (D) y con las de |la Sierra de Tiaxco (X),
las cuales se ligan con Thomomys umbrinus martinensis (M). Uno mas es el de las
tuzas de Amanalco de Becerra que se unen con Thomomys umbrinus peregrinus
(E) y ésta con Thomomys umbrinus vulcanius (V). Thomomys umbrinus vulcanius,
las tuzas de San Andrés con las de La Malinche y el grupo Thomomys umbrinus
tolucae-Lengua de Vaca-Thomomys umbrinus orizabae-Thomomys umbrinus
pullus, forman las entidades extremas.

En los machos adultos (Fig. 9) se distinguen tres grupos principales. Thomomys
umbrinus sp. de la Sierra de Tiaxco (X) esta relacionada Thomomys umbrinus
albigulans (A), Thomomys umbrinus peregrinus (E), Thomomys umbrinus tolucae
(O), Thomomys umbrinus sp. de la Sierra de San Andrés (N) y con Thomomys
umbrinus sp. de Amanalco de Becerra (B). Estas uGltimas muestran cercania con
Thomomys umbrinus orizabae (R) y con las Thomomys umbrinus sp. de
Totoltepec (T). Thomomys umbrinus orizabae también se relaciona con las
Thomomys umbrinus sp. del Cerro de las Cruces (C) y a través de estas con
Thomomys umbrinus umbrinus (S). Por otra parte, las tuzas de Amanalco de
Becerra se relacionan con las de La Soledad (D) y con las del Volcan La Malinche
(). Otros enlaces los forman Thomomys umbrinus peregrinus: con un ejemplar de
Oyameles (Y) y las tuzas de San Andrés con las de Lengua de Vaca (L), las
cuales, a su vez, se ligan con Thomomys umbrinus martinensis (M) y ésta con
Thormomys umbrinus pullus (P). Aqui las entidades extremas son las tuzas de La
Malinche, Thomomys umbrinus pullus y el ejemplar de Oyameles.



En los machos viejos (Fig. 10), hay cinco grupos interrelacionados. En un extremo
estan las tuzas de la Sierra de San Andrés (N) que interconectan a las de
Amanalco de Becerra (B), las de la Sierra de las Cruces (C) y a Thomomys
umbrinus peregrinus (E), ademas de ligarse con las tuzas de Tilaxco (X), las
cuales se unen con las de Oyameiles (Y), por un lado, y por otro con el grupo de
Thomomys umbrinus tolucae (O) a través de las tuzas de Lengua de Vaca (L).
Thomomys urnbrinus tolucae se conecta con Thomomys umbrinus albigularis (A) y
con Thomomys umbrinus orizabae (R), la cual es el centro de otro grupo
conformado por Thomomys umbrinus vulcanius (V), las tuzas de Totoltepec (T),
tas tuzas de La Malinche (1) y a través de éstas ultimas con Thomomys umbrinus

martinensis y con las tuzas de La Soledad (D).

TABLA 8- Importancia relativa (%CP) y coeficientes de los tres primeros componentes principales
para 24 variables craneales (VAR) de acuerdo con dos ACP desarrollados sobre 17 poblaciones de
Thomomys umbrinus a lo largo del Eje Volcanico Transverso. Se muestran los resultados de un
ACP sobre los individuos (A. INDIVIDUOS) y de otro ACP sobre las medias poblacionales (B.
MEDIAS) en ambos sexos (H = hembras; M = machos) y en tres edades (2-4). Se indican los
porcentajes de variacion explicados por ios tres componentes juntos para cada edad y sexo
(% Total). Las primeras cinco variables con mayor importancia en cada componente principal, se

remarcan con negritas.

A. INDIVIDUOS
HEMBRAS
6 Total H2 = 85.7% HY = 58.8% He = 68.8%

VAR [] [} 1 " 11} [] [1] m
LYC 0.47 -.45 0.15 0.55 -.44 0.17 0.45 -.38 -.06
[ __LNA 0.1 -.29 .27 0.23 -.35 -.28 0.21 -.09 0.02
L MX 0.1 -.22 ~.24 0.20 -.22 -.1£ 0.20 -.24 0.10
’—-LFO [*} -.48 0.44 0.16 =17 0.43 0.16 -.48 0.54
[__LAC 0.2 -.02 =11 0.19 0.15 0.15 0.25 0.17 0.16
| _LBC 0.25 =12 0.02 0.2 0.11 0.20 0.26 0.14 -.15
ARO 0.09 -.06 0.05 0.1 0.02 -0.01 0.1 -.07 -.02
AlO 0.04 0.00 0.08 0.0 0.10 0.10 0.0 -.13 0.18
ACA 0.33 0.33 0.21 0.2 0.10 -.14 0.2. 0.10 0.14
ABP 0.06 0.0€ 0.14 0.08 0.11 0.22 Q. ~-.11 0.29
LD! 0.23 -.03 -.15 0.21 -.20 =11 0.24 -.09 0.05
LHM 0.08 -.00 -.02 0.09 0.10 0.01 0.10 -.03 0.03




TABLA 8.- Continua...

A INDIVIDUOS
HEMBRAS
%Total HZ=@5.7% Hi=68.8% Hé = 68.8%
I VAR 1 0 [0 ] n 1] [ [
I LPO 0.07 0.04 -.00 0.10 0.04 0.03 0.07 | _0.03
ATM 0.09 0.13] 0.16 0.03 | 0.06 -.07 6.06 10
AAS 0.22 0.38 |__0.41 0.14 ] 0.31 0.55 0.23 -13
[T RO, 0.08 -02 | 0.03 0.11 0.07 0.00 0.12 | _0.07
[ WBR 0.19 -01 -.08 0.21 0.03 -.06 0.21 02
| HMC 0.14 0.09 | 0.12 0.12 0.03 -09 0.14 | 0.10
[ nen G.08 0.13 ] 0.15 0.07 0.08 0.11 0.08 | 0.18
LMD 0.32 0.13 -.00 0.27 | " 0.2% -09 6.33 ] 0.7
iPC 0.35 0.21 —55 0.31 0.35 -36 024 | o042
HDL 0.05 -.00 Z.04 0.08 | _0.08 -.03 0.10| 0.0
HAM 0.12 0.08 -.07 0.11 0.16 -09 0.18] 0.12
HPW 0.20 0.20 -10 0.16 | 041 - 21 021 0.39
%CP 51.6 B4 67 | 42.7 EX] 7.0 50.0] 11.0
MACHOS
s¢Total W2 =72.3% M3 = 58.0% M4 = 70.3%
VAR [ it m 1 T m 1 n [
LTC .41 ~28 | 0.36 043 | 0.29 -28 0.51 -4 -2
LNA 0.20 —47 i3] 024 0.0 0.14 0.20 —01 ~38
[ LmX 0.17 —.33 -22 0.23 0.0 014 0.24 -.04 —10
LFO 0.07 ~.03 044 | 0.10] 0.4 ~60 0.21 —46 | 034
LAC 0.20 24 0.04 | 0.24 0.10 - 02 020 | 0.10] 036
:LBC 0.22 —12 0.27 | 0.23 0.13 - 10 0.27 09| 0.24
ARO 0.07 -05 -01 013 —.09 -07 0.14 — 43 -2
A0 0.02 0.09 ] 0.14 0.02 | 0.02 K] 0.03 -06 | 005
ACA 0.3 6.20 -.02 0.25 | 0.01 0.31 627 | 0.18 ~a5
ABP 0.0¢ 0.10] 020] 0.07| 0.25 0.11 0.09 -11] 0.03
LD 0.26 =15 ~.08 0.21 0.21 0.22 0.19 - 09 .06
LHMW 0.06 ~06 | 0.09 0.09 -2 -14 0.11 | 0.01 | 0.04
LPO 6.07 611 | 0.07 0.06 | 0.06 -.00 010 | 0.03| 0.14
ATM 0.05 0.24 | _0.19 0.04 —.02 ~.03 0.04 -.04 -09
[ AAB 0.19 0.35 | 0.23 017 | _0.08 0.36 017 | 0.02 ~26
HRO 0.08 01| ©.10 0.10 | 0.01 -08 6,11 —02| ©0.15
HBR 049 -1 -.01 019 | 0.05 CRE] 015 | 0.02]| 004
HMC 0.16 0.10 | _0.09 016 | 0.00 0.07 012 | 0.07 | 0.07
[ w8l 0.11 0.16 | 0.24 011 0.17 0.30 6.04 -03 | 0.28
LMD 0.36 6.13 - 13 0.35 -14 0.03 030 | 0.19] 0.11
LPC 0.39 0.35 -39 0.36 —.50 —23 028 | 050]| 009
HDI 0.08 02 ~02 0.0€ 0.07 0.07 0.08 | 0.02| 004
HAM 0.11 0.08 ~05 0.16 -.45 -.07 0.13 | _0.13| 0.10
HPM 0.21 G.11 ~13 019 —16 0.17 0.16| 046 | 0.18
%CP 59.1 72 61| 400 .5 8.5 56.7 8.7 39




H2=823%
v ]
0.37 0.40
0.05 -03]
0.03 =05
-:00 3 0.68
0.13 0.19] 0.14] 0.14 -0
0.18 042 01 0.12 -0
0.08 G.16 | -.08 -.05 6.1
0.06 X .03 ] ©0.11 -.07 -0
0.33 24 012 -10] 01 =12
0.03 18] 0.08] ©012]| -0 PRE
0.5 -22| ©013| -03[ 00 -0
0.13 16| ©071] ©012] -03 0.07
6.09 10| _0.12] 0.16] 004 6.01
0.07 06| 003 005] -01 0.07
0.24 22| -04] 062 -6z 0.08
0.05 17| 0.07] o0.01 -.07 ) 0.09
0.17 20| _©018] 018 019] 0.1 0.12
0.14 3] 008| 016| ©0.22] 00O -.24
0.09 -.02 A7 0.17 0.04
0.27 0.09 .34 0.2 .28
0.58 0.23 -0 0.3 -6
0.04 0.74 [ -.0¢€ - 0.1 0.07
0.13 0.07 | 0.07 0,01 | 0. -03
0.27 063|_ 007 028] O .37
40.1 369 | 160 | 146 | 40 154
MACHOS
Mz = 74.2° M3 = 89.4%
T T 1 [0} i
0.15 -03 .67 | -.11 0.15
- -2 0.02 .30 | -2 -15
| -07 0.61 .28 | 37 -.01
~04 0.60 .26 | -01 0.53
003 | 021 016 -65
G.20 -00| o042 o012 O 6.08
.03 ~02 | 014 -09] 0.1 -20
0.02 6.00 ] 003] -03] 0.0 0.07
0.39 ~03 ] 013 | ©002] 030 51
6.06 6.0 0301 _-08] 0.07 0.02
0.22 001 ] 014] 003] 0.17 -30
0.07 -00] 011] 004] G.14 c.18
-.04 01l 011 o0.08] 0.13 0.04
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TABLA 8.- Continua...

MACHOS
Total M2 =74.2% M3 = 89.4% 4 = 88.7%

VAR T i 0] i il 1] 1 ] [
ATM 0.12 33 | 002 -02 | 002 0.00 | 0.01 0.00 ] 0.61
AAB 0.38 .28 | 0.05 -.01 0.07 0.08 0.16 ~.06 ~.07
[ HRO 0.05 0.11 0.12 ~.00 0.08 -.03 0.08 -04 0.06
[ HBR 0.15 -33 ] 0.05 ~.00 0.18 0.17 0.19 0.04 -2
[ HNc 0.20 6.03 -06] 0.01 0.09 0.21] 013] 0.0 -04
| ne 0.16 6.05] 0.09 ~.01 —02 0.1 0.07 -0 0.16
LMD 0.42 -2 -.06 ~i2 | 0.07 D.74 0.36 —.02 ~02
|__LPC 0.42 L 0.06 03] ©0.25 | 0.24 0.36 | 0.19 0.05
— uDI 0.05 03 0.06 .23 0.12 ~07 0.08 -.00 0.08
| AW 0.1 0.03 0.13 9.62 | 0.03 -05] 0.15 5.3 0.09
|~ HPMW 0.24 -.22 0.07 81 -0 0.08 0.27 0.76 | . 0.03
%CP 451 18.0 1.4 %] 9.4 59| 69.7 1. 4.9

Por otra parte, aunque los patrones de distribucién de las LG en el multiespacio
son semejantes entre ACP realizados sobre ias medias muestrales de las LG
(Figs. 5-10) y los ACP realizados sobre ios individuos de las mismas (Fig. 4),
existen diferencias (Tabla 6) en las variables que tienen mayor importancia en
cada uno de los tres primeros componentes principales (CP).

Ademas, mientras que en los segundos analisis, el primer CP constituye un
componente relacionado con la talla de los organismos (todos los signos son
iguales, Pimentel, 1979), en el analisis sobre las medias poblacionales, con la
excepcion de los machos viejos que presentan el patrén senalado, el primer CP
esta relacionado con la forma en varios de los grupos de edad, especialmente en
los machos subadultos y adultos (los signos varian entre los caracteres

estudiados, Pimentel, 1979).

En relacion a eso dltimo, la mayoria de las variables presentaron signo positivo, lo
cual indica aumento en las dimensiones de esas variables entre las poblaciones
estudiadas. Por otra parte, las variables que presentaron signo negativo (v. gr..
disminucion en la magnitud de esas variables entre las poblaciones, Pimentel,
1979) fueron la longitud del frontal (LFO) en las hembras subadultas; anchura a
través de las bulas (AAB) y altura de la bula al parietal (HBI) en las hembras
adultas; anchuras anterior del cigomatico (ACA) y de la bdéveda entre los
parietales (ABP) en las hembras viejas; longitudes nasal (LNA), maxilar (LMX),
frontal (LFO). anchura de! rostro (ARO) y longitud de la fosa pterigoidea al
occipital (LPO) en los machos subadultos; longitudes tota! del craneo (LTC) y de la
béveda (LBC), anchuras del rostro (ARO) y del cigomatico (ACA), longitud de ia



fosa pterigoidea al occipital (LPO), anchuras a través de los molares superiores
(ATM) vy a través de las bulas (AAB), alturas del rostro (HRO) y desde su base
(HBR), longitudes mayor del dentario (LMD) y al proceso coronoides (LPC) en los

machos adultos.

En el andlisis sobre los individuos, las medidas mas importantes, segun su
incidencia, incluyen a las longitudes al proceso coronoides (L.PC), total craneal
(LTC) y del frontal (LFO), anchura del cigomitico (ACA), longitud mayor del
dentario (LMD), anchura a través de las bulas (AAB), longitudes maxilar (LMX) y
de la béveda (LBC), anchura de la béveda (ABP), altura posterior de la mandibula
(HPM), longitud del cigomatico (LLAC), altura desde la bula al parietal (HBI),
anchura del rostro (ARO) y longitud de (a diastema (LDI). Asimismo, en el analisis
sobre las medias, las medidas mas importantes son longitudes craneal total (LTC)
y frontal (LFO), altura posterior de la mandibula (HPM), longitudes maxilar (LMX),
mayor del dentario (LMD) y al proceso coronoides (LPC), anchura anterior del
cigomatico (ACA), longitud nasal (LNA), anchura a través de las bulas (AAB) y de
los molares superiores (ATM), longitud de la béveda (LBC), afturas mayor del
craneo (HMC), del dentario desde el alveolo del incisivo (HD!) y anterior de (a
mandibula (HAM), longitudes de la hilera molar superior (LHM), de la diastema
(LDI) y de la fosa pterigoidea a! occipital (LPO) y anchura del rostro (ARO).

Cabe sefialar que todas las variables del primer anélisis, quedan incluidas en las
que sobresalen en el segundo andlisis con la excepcién de la anchura de ia
béveda (ABP), la longitud del arco cigomatico (LAC) y ia aitura desde la bula al
parietal (HBIl). En el sentido del! tamafio, éstas variables (en especial ias
longitudes total del craneo, LTC; del frontal, LFO; al proceso coronoides, LPC, y
mayor del dentario, LMD) permiten distinguir a los individuos de Thomomys
umbrinus pullus del resto por sus menores dimensiones. £En el caso de la forma,
se destacan la expansién de los arcos cigomaticos (ACA), asi como la apariencia
mas sinuosa del craneo en general que son mucho mas evidentes en las tuzas de
mayor tamarno que en Thomomys umbrinus pullus.

Anilisis de Agrupamiento

En el andlisis que se hizo para las 12 LG (Thomomys umbrinus albigularis, A;
Amanalco de Becerra, B; Sierra de las Cruces, C; Thomomys umbrinus
peregrinus, E; Volcan La Malinche, |; Lengua de Vaca, L; Thomomys umbrinus
martinensis, M; Thomomys umbrinus tolucae, O, Thomomys umbrinus pullus, P;
Thomomys umbrinus ornizabae, R; Sierra de Tlaxco, X y Oyameles, Y), con
ejemplares subadultos y adultos de cada sexo se observa, como en los otros
analisis descritos, diferente arreglio en los subgrupos de localidades que se forman
de acuerdo con el sexo y el grupo de edad, los cuales no se relacionan en todos
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FIGURA 11.- Similitud fenética entre 12 localidades de Thomomys umbrinus en el Eje
Volcdnico Transverso. Se muestran los fenogramas comespondientes a
ejemplares femeninos y masculinos en dos calegprias de edad (2 = subadultos; 3
= adultos). Las flechas indican las pruebas de Mantel entre los fenogramas con
los valores de significancia (p), de la prueba (Z) y de la correlacion (r). También se
muestran los coeficientes cofenéticos (r) para cada fenograma. Las letras para
identificar a las poblaciones examinadas van de acuerdo con |a tabla 5.



61

los casos con la cercanla geogrifica de las muestras (Fig. 11). En estos
resultados, el fenograma con el mayor coeficiente cofenético es el de los machos
subadultos (2, r = 0.9150), seguido por los de las hembras de esa edad (2, r =
0.8728), las hembras adultas (3, r = 0.8345) y los machos (3, r = 0.8062) adultos.

En este caso es posible comparar el fenograma que resulta de las hembras
subadultas con el de los machos adultos ( r = 0.8519. Fig. 11). Fuera de estos dos
fenogramas, las pruebas de Mantel muestran que no es posible comparar los
fenogramas resultantes en los otros casos, ya que r < 0.8 (Rohlif y Fisher, 1968). A
pesar de esto, se pueden reconocer ciertos agrupamientos comunes como es el
caso de Thomomys umbrinus albigularis (A) y las tuzas de Tlaxco (X) en ias
hembras adultas y los dos grupos de machos, asi como de Thomomys umbrinus
tolucae (O) con Thomomys umbrinus orizabae (R) en las hembras adultas y los
machos subadultos. En todos los fenogramas, Thomomys umbrinus pullus (P) se
separa, ya sea del resto (todas las hembras y los machos adultos) o de! subgrupo

al que se anexa (machos subadultos).

Por cuanto al patron (Fig. 11), en las hembras subadultas se forman tres grupos
principates. Por un lado, como se mencion6, estd Thomomys umbrinus pullus
separada del resto y luego estan dos grupos mas. En uno de ellos, Thomomys
umbrinus albigularis (A) se agrega con el conjunto formado por las tuzas de
Amanalco de Becerra (B) y Thomomys umbrinus peregrinus (E), mientras que a
éstos se les unen Thomomys umbrinus tolucae (O), las tuzas de Oyameles (Y) y
las tuzas de La Malinche (I). En otro grupo se encuentran las tuzas de la Sierra de
las Cruces (C) y las de Lengua de Vaca (L) a las que se les agregan Thomomys
umbrinus orizabae, las tuzas de Tlaxco (X) y Thomomys umbrinus martinensis
(M). Fuera de las LG que no se examinaron en este analisis y que aparecen en el
PCA (LG N, D, Vy T), los grupos coinciden en ambos andlisis (Fig. 5).

En las hembras adultas (Fig. 11), se forma un mayor nimero de grupos. Por un
lado estan Thomomys umbrinus pullus (P), las tuzas de Oyameles (O) y
Thomomys umbrinus peregrinus (E) que se separan independientemente del
resto. Luego estan dos subgrupos dentro de uno que incluye a todas las demas
LG. En el primero de ellos, se unen las tuzas de La Malinche (I) con Thomomys
umbrinus martinensis 'y Thomomys umbninus tolucae (O) con Thomomys umbrinus
orizabae (R). En el otro grupo, Thomomys umbrinus albigularis (A) se une con las
tuzas de Tlaxco (X) y con las de la Sierra de las Cruces (C) y a este conjunto se
agregan las tuzas de Lengua de Vaca (L) y las de Amanalco de Becerra (B). En
este caso, existen diferencias entre las LG que se agrupan aqui y las que se

agrupan en el ACP-MST (Fig. 6).

En los machos subadultos (Fig. 11) se distinguen dos grupos principales. En el
primero estan las tuzas de Lengua de Vaca (L) con el conjunto Thomomys
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umbrinus tolucae (O)-Thomomys umbrinus orizabae (R) a las que se agrega
Thomomys umbrinus pullus (P). En el segundo se distinguen, a su vez, otros
varios subgrupos. Uno de ellos esta integrado por Thomomys umbrinus albigularis
(A)-tuzas de Tlaxco (X) y Thomomys umbrinus martinensis (M), otro por el
conjunto tuzas de Amanalco de Becerra (B)-tuzas de la Sierra de las Cruces (C) y
Thomomys umbnnus peregrinus (E). A estos dos subgrupos se agregan
independientemente las tuzas de La Malinche (I) y de Oyameles (Y). Aqul también
existen diferencias entre estos resuitados y los obtenidos con el ACP-MST (Fig.

8).

En los machos adultos (Fig. 10), Thomomys umbrinus pullus (P) se separa det
resto y luego las tuzas de La Malinche (I) también lo hacen. A estas dos
entidades, les sigue un grupo formado por varios subgrupos. Por un lado esta
Thomomys umbrinus albigularis (A)-tuzas de Tlaxco (X) con Thomomys umbrinus
peregrinus (E), tuzas de Amanalco de Becerra (B) y Thomomys umbrinus tolucae
(O) con las tuzas de lengua de Vaca (L). Por otro, esta el conjunto tuzas de la
Sierra de las cruces (C)-Thomomys umbrinus orizabae (R). Estos resultados
tampoco coinciden en su totalidad con los de! ACP-MST (Fig. 8).

Anélisis Discriminativo de Clasificacion

En la tabla 7 se muestra el nimero total de ejemplares, asi como sus porcentajes,
que fueron clasificados correctamente de acuerdo con su designacién taxonémica
o con la LG de procedencia. El porcentaje de clasificacion correcta fue de 74.2%
en los machos (n = 273 de 368 ) y de 71.1 % en las hembras (n = 416 de 585).
Todos los machos de las LG P, L, T, D, Y y S fueron completamente clasificados y
las hembras en las LG P, Y y S. Sin embargo, con la excepcién de la LG P en los
machos, todas las entidades traslaparon con ejemplares mal clasificados. Los
valores extremos de trasiape en ambos sexos fueron entre la LG V (machos,
3.4%; hembras, 4.4%) y la L.G T (machos, 90.9%; hembras, 66.7%).

Thomomys umbrinus pullus (LG P) sdélo traslapd con las tuzas de Tlaxco (LG X)
en las hembras y el grado de traslape entre las demas entidades esta relacionado
con el nimero de muestra: mientras mayor es, mayor trastape presenta (Tabla 7).
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TABLA 7.- Trasiape morfome!m:o entre 17 es de Th bri; en e! Eje
Volcanico Transverso. Las estan ar i de acuerdo con su ubicacion geografica y
Ias letras cormmesponden a las indicadas en la tabla 5. El porcentaje (%) de la altima columna
muestra el grado de clasificacion correcta para los ejemplares en cada muestra. En las dos uftimas

id on en cada caso (nt) y la

hileras de cada sexo, se sefiala el total de indiy que
sumatoria ¥ se refiere a el numero total de individuos considerados como pertenecientes a cierta

muestra por el analisis. L.a n indica el numero de ejemplares examinados.

HEMBRAS
P N B L [=] T]C E vim]Dla X Y [] [ ] n
P 25 28
100
N 0 T T 13
es3.3 8.3 83
B 3 ] ] 70
o3l 9.1 45} 227
T R Z 7 7 6
73.3 13. &7 .7
) Z 3 3% T 2 1 T 7 0 T 88
36] sa 70.8 1.8 18] 18] 18] 73] 18
T M ood F3
50. .0
[ 1 1 7 i 13 il 3 ) 27
azl a7| az] az 70.4 37] a7 7.4
E T 3 Kl 7 ] L
36 10.7] 36 80.7 26 17.8
v Z a5
aa
~ 1 [ T ]
12.5 75.0 125
) T 1 3 7 L
10.0 10.0| 60.0 10.0
A 7 3 7 K] € 2| 28 3 T [14
1| sa| 2 1 12.8 43| 83.0] 2.1 64| 21
X 3 8] 6] 1 5l 10 £ 1] 119 T 5] a5
1.6] 43] s54] os] os 54 22 16| 43| so|e33] os] os 2.7
Y 3 3
100
] 7 Kl 7 ] 3 T 7 (5]
1.81 1.9 1.8 1.8 57 1.9] 132 71
R 3 T2 i 0 L] -
6.8 23| 45 22 23] 814
) g & s
100
b3 2] 2| 3] 2| < 3 3/ & 1 7 4] 33 <] & 1] 68
nt T T 1 7 &l T 7 ¥ T 7
% | 10.] €3.] ®6.] 42.] 30.| €6,] B0.| 46.| .| #3.]| 82.] 30.] ®.| «.| 91.| 26.| &a.




TABLA 7.- Continuia...

MACHOS
PN ] T G| T]C VW D] A X Vv 1 L] S n
P 1 1
= 10 1
e3. 9! 8 9.] o
1 T
s se. 7 7
[
3
° a. [} e
T
[3 v
7 7. 7.
Ll
& 10. s.] s
3
v 3 3.
1
e 7 7.
L 10
T 2
A 83.1 7] 3. 14
Lk
x 3 1] 1 1 0. 1 «) 70.] 2 1 1
L 4
10
] 1 2
7 3. ss 3.
R Z E3
3 11
s 100.
= 1 T 9 1 1 1 E T ] . 1 Z E 36
nt T 1 »
A €3, [ 37. | &3 33.] 36.| 3. | 1e. 42.[ 10.] 8a.] 32.] 19.] @8.

Coloracion.

En general, no se observé una relacion determinada de la coloracion con la
designacion taxonomica reconocida en los ejemplares de la UAMI. En cambio, a
partir de un analisis cualitativo somero del suelo que se pudo extraer de las garras
de algunos de los ejemplares, se noté6 que parece haber relacion entre la
coloraciéon del pelaje y el tipo de suelo de donde provenian. En las areas en donde
el suelo es mas arcilloso y amarillento, los ejemplares tienden a ser pardo ocre
(Clay 26, Tawny 38, Cinnamon 39) o rojizo (Cinnamon Rufous 40), mientras que
en los suelos con mayor cantidad de humus y obscuros, los ejemplares tienden a
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ser pardo obscuro (Vandyke Brown 121, 221). En et caso de los que provienen de
suelos obscuros con arena volcanica, los ejemplares son también pardo obscuro
(vandyke Brown 121) y pueden liegar a ser melanicos (Blackish Neutral Gray 82).
Esta relacién entre el color del sueio y el pelaje, debe ser analizada con mayor
detalle. Finalmente, todos los tonos descritos son muy brillantes y el pelaje es
lustroso y en ocasiones grasiento; aunque también se encontraron ejemplares con
el pelaje en los tonos de pardo descritos, pero cenizo (opaco) tanto en el suelo

arcilloso como en el de arena volcanica.

Thomomys umbrninus albigularis.- El holotipo y topotipos presentan una coloracién
ocre regular (Colors 26, 38, 39, 40) en todo el dorso en los ejemplares de mas
edad, pero en los mas jovenes, la coloracion tiende a obscurecerse hacia la linea
media (Color 121). Cinco de los seis ejemplares examinados presentaban la punta
de |a cola blanca. El dorso de las manos y pies es blanco. La coloracién ventral es
mas clara que la dorsal y esta mezclada con tonos grises (como "arena sucia"“). La
base del pelo es gris plomo (Medium Pilumbeus 87) y ia mitad distal presenta la
coloracién descrita o es blanca. La mancha blanca en la garganta y la piel interna
de los abazones también es blanca. Pelaje sedoso y brillante.

Thomomys umbrinus martinensis.- Ei holotipo estuvo en alguna ocasion como
Thomomys umbrinus peregrinus. El craneo estaba rotulado con un marbete
impreso como Thomomys umbrinus sheldoni y con otro marbete manuscrito, por
E. W. Neison, como Thomomys umbrinus peregrinus La piel estad muy maltratada
y los colores estan mezclados. En general, es como Thomomys wumbrinus
albigularis, con indicios de muda en distintos tonos de pardo: en la regién del
coéccix y en los costados es mas clara (Cinnamon 39) y en la cabeza, espalda y
regién lumbar mas obscura (Tawny 38), pero en la region costal presenta un
pardo claro y grisaceo por la exposicién de la base del pelo, gris plomo (Color 87).
De Ia cintura hacia el extremo anterior y sobre la linea media, carece de pelo. La
cola y la piel del vientre es como en Thomomys umbrinus albigulans y presenta
una franja blanca en e! cueilo. La piel de los abazones es blanquecina. Podria
pasar por un juvenil de esa subespecie que esta mudando o como uno de los mas
claros de Thomomys umbnnus peregrinus, Thomomys umbrinus tolucae o
Thomomys umbrinus umbrinus, s6lo que el color de los flancos es mas briliante y
evidente. E! otro ejemplar (topotipico) todavia es un ejemplar mas joven que
también presenta evidencias de muda y desde ia cabeza a la cintura, su
coloracidn es obscura y grisdcea. Hacia la mitad inferior tiene una mancha
redonda de color pardo ocre (Color 39) en el anca izquierda, muy conspicua. En
general se observa que la transicion del pelaje es hacia el ocre rojizo (Color 38) y
es mas claro hacia los flancos. El pelaje ventral es como en Thomomys urmbrinus
albigularis y presenta la garganta, el interior de los abazones y dorsos de manos

y pies blancos. Pelaje grasiento.



Thomomys umbrinus orizabae.- El holotipo es un ejemplar melanico con
coloracién negra mate (Color 82) y brillos pardo muy obscuros en la cabeza y
iinea media del cuerpo (Color 121). Presenta muda desde ia rabadilla a!
nacimiento de la cola en donde exhibe el pelaje juvenil mas lanoso. El color
obscuro se aclara hacia los flancos en donde se torna negro cenizo (Color 82). En
contraste, el dorso de las manos y los pies, hasta la mitad, asi como las 2/5 partes
de la cola son blancos. E! vientre es como los flancos, negro cenizo (Color 82),
pero pardo cbscura (Color 121) en la zona de las mamas pectorales y en el
nacimiento de los muslos. El perimetro de la boca, la piel de la papada y los
abazones son blancos. En la serie de topotipos, también se presenta el
melanismo, pero hay dos ejemplares entre los 14 que presentan evidencia de
muda de la cabeza a la cintura y que son de color pardo ocre (Color 26, 39) como
las Thomomys umbrinus albigularis o Thomomys umbrninus tolucae. Todas las
melanicas presentan la base del pelo mas clara (Color 87) y mas obscura en las
puntas (Color 82). Todas con el color blanco contrastante en dorso de manos,
pies y punta de la cola. Cinco ejemplares presentan una pequefia mancha blanca
en la garganta y, con la excepcion de una, todas presentan la piel interna de los
abazones blanca. La piel ventral de los ejemplares claros es como en Thomomys
umbrinus albigularis y en los melanicos es gris homogénea (Dark Neutral Gray
83), un poco mas clara en las cinturas escapular y pélvica (Medium Neutral Gray

85).

Thomomys umbrinus peregrinus.- El holotipo presenta una coloracién pardo
obscura (Color 121), mas obscura en las mejillas, nariz, frente y dorso hasta la
cintura, pero especialmente en la espalda. Una ligera mancha blanca arriba de la
oreja derecha. El color se va aclarando hacia los costados, pémulos y abajo de la
cintura. Punta de la cola, dorso de manos y pies blanca. Es de coloracién mas
obscura que Thomomys umbrinus albigularis y tiene el vientre mas grisaceo y
blanquecino, aunque amarillento (Straw Yellow 56). En los topotipos, el pardo
dorsal va del ocre (Color 38) al obscuro (Color 121) y semejante al de Thomomys
umbrinus albigularis, pero mas obscuras sobre la linea media y el vientre no es
realmente diferente, ademas de que 11 de los 15 ejemplares examinados,
presentaban la mancha blanca de la garganta. La punta de la cola tiende a ser
blanca, igual que e! dorso de manos y pies. La coloracién de estas tuzas esta
entre las mas obscuras (Color 38) de Thomornys albigularis y las mas claras
(Color 26, 39) de Thomomys umbrninus orizabae. Pelaje brillante.

Thomomys umbrinus pullus.- En el caso de los ejemplares de los Tanques, se
encontraron patrones semejantes a los descritos arriba, pero entremezclados. Asi,
se observaron algunos ejemplares melanicos (Color 82) y otros pardo obscuro
(Color 121) como se describié para cualquiera de las subespecies con ese tono.

Pelaje brillante.
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Thomomys umbrinus tolucae.- El holotipo y topotipos presentan una coloracién
general muy semejante a Thomomys umbrinus peregrinus, pero con un tono mas
opaco (cenizo). El pelaje es grasiento. El holotipo presenta una coloraciébn mas
grisacea porque ha perdido mucho pelo y se ve la base gris en el abdomen (Color
84); de otra forma seria como en Thomormys umbrinus albigulans, con la que
también se asemeja en el tono de los pomulos, exterior de antebrazos vy,
espeacialmente, en ambos costados del nacimiento de la cola. El blanco de las
manos y pies llega a la mitad del dorso. Cinco de los nueve ejemplares
examinados presentan una mancha blanca en la garganta. En algunas, la cola es
blanca desde la mitad y en otras lo es desde el ditimo tercio. Asimismo, la piel del
dorso de manos y pies y de adentro de los abazones es blanca.

Thomomys umbrinus umbrinus.-El color del holotipo y de los topotipos es muy
variable, ya que la mayoria en la serie son jévenes. Los mas obscuros se semejan
a Thomomys umbrinus tolucae con un matiz cenizo opaco y los mas claros a
Thomomys umbrinus albigulanis. En todos, la mitad distal de la cola es blanca y
presentan la mancha blanca de ia garganta. El dorso blanco de manos y pies es
mas evidente que en Thomomys umbrinus albigulanis. La coloracion ventral es
como en Thomomys umbrinus albigulans o como en Thomomys umbrinus

peregninus o Thomomys umbrinus tolucae.

Thomomys umbrinus vulcanius.- El holotipo es pardo obscuro (Color 121) cenizo
por el abundante entrepelo gris (Color 85) que le da una textura lanuda. E! dorso
es pardo obscuro (Color 121), aclarandose en los costados. La punta de la cola y
el dorso de las manos y los pies son blancos. Coloracién ventral como en
Thomormys umbrinus peregrinus. El perimetro de la boca y la piel de la barbilla

son de color bianco. Pelaje grasiento.

En las tuzas sin designacion taxonomica examinadas en los diversos estados,
también, como se menciond arriba, se encontré esa diversidad de patrones de
coloracion. Otras Thomomys umbrinus sp. que presentan ejemplares melanicos
(Color 82) son ias de la Sierra de las Cruces y las de la Sierra de Tlaxco. Entre
estas ultimas también hay individuos con los tipoas pardo ocre (Colores 26, 38, 39,
40) y pardo obscuro (Color 121), los cuales pueden ser brillantes o cenizos. Otras
tuzas que ‘presentan el pardo mas obscuro (Color 121), tipo Thomomys umbrinus
onizabae, son las de Tiaxco, Paso de Cortés (Thomomys umbrinus vulcanius), La
Malinche, Totoltepec y las de las Sierras de San Andrés y de las Cruces. Entre las
que tienen un tono cenizo de pardo, estan las de La Malinche, Amanalco de
Becerra y Sierra de San Andrés. Las que presentan una coloracién pardo ocre
(Colores 26, 38, 39 y 40) como las Thomomys umbrinus albigularis, son las tuzas

de La Malinche, Oyameles y Tiaxco.



DISCUSION

Como al bajar con sub L y en ial, usando morfometria, se tiene
que examinar e interpretar muy cuidadosamente Ia existencia de flujo genético en
términos de similitud fenética (Rogers, 1891a), los ejemplares comrespondientes a
cada subespecie deben ser razonablemente uniformes (Pimentel, 1979; Manly,
1988). Este supuesto no se cumple en las muestras analizadas por los distintos
nomeros de muestra que se lograron reunir en los tres afios de trabajo de campo
que durd esta investigacion. En este sentido, cabe mencionar que en muchas

es las lid: al campo resultaron improductivas porque los factores

ambientales (p. ej., lluvias) interferian con el éxito de captura.

Aunque parte de ia diversidad de resultados en los andlisis multivariados puede
deberse a los numeros de muestra discordantes y muy pequefios en algunas de
ollas (Oyameles, Totoltepec, Thomomys umbrinus umbrinus), se decidi® emplear
todos los ejemplares para explorar la similitud fenética entre las poblaciones.
Algunos autores también han incluido ejemplares solos o numeros de muestra
muy reducidos (n < 4) para analizar patrones entre geémidos (Smith, et al., 1983;
Hollander, 1990) y lo que han hecho, es transformar los datos a su expresion
logaritmica (Neff y Marcus, 1980; Rohlf y Bookstein, 1980).

Sin embargo, en este trabajo se considera que esa estrategia permite
homogeneizar las cantidades en casos en los que se han usado todos “los
ejemplares aduftos" y como aqui se los ha separado en seis grupos, de acuerdo
con las clases de edad y los sexos, se divide la variabilidad y los resultados son
menos extremos (R. D. Owen y R. O. Gonzalez Robles, com. pers., agosto y

septiembre de 1993, respectivamente).

Asimismo, el hecho de haber usado los seis grupos para los analisis, redundé en
una mejor expresion de su variacién geografica como se puede ver por los altos
coeficientes cofenéticos en el analisis de agrupamiento o en los “eigenvalores” de
los ACP. En estos ualtimos, lo anterior también se pone de manifiesto al encontrar
que el primer componente principal en el andlisis sobre las medias poblacionales,
es un factor de forma y no exclusivamente de talla como suele ser el caso, ya que
los signos de los “eigenvalores” son diferentes y existen variables que tienen
mucho mayor peso que otras (Pimentel, 1979; Neff y Marcus, 1980).

Cabe mencionar que los resuitados de los analisis discriminantes de clasificacion,
en donde se usaron todos los ejemplares con los sexos por separado, confirman
el patron general encontrado en los demas analisis. A pesar de que el nivel de
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discriminacion fue bueno (> 70%), se puede observar que el nimerc de muestra
influy6 en este caso de manera mas decisiva, ya que todas las entidades con n <
10, con la excepcion de Totoltepec, son mejor clasificadas. Sin embargo, también
estas muestras, con la excepcién de Thomomys umbrinus pullus, tienen mayor
traslape con otras muestras de mayor nimero de muestra. Entre estas ultimas
también se observa que mientras mayor es el nimero de muestra, mayor es el

traslape con las primeras y entre si.

En el analisis de clasificacion, el hecho de que los machos procedentes de
distintas LG tengan menor traslape que las hembras, confirma que el craneo
femenino es también mas uniforme en Thomomys umbrinus (Castro-Campillo, et
al., 1993) como en otras especies de éste (Grinnell, 1931; Davis, 1937; Patton y
Smith, 1990; Rogers, 1991a) y otros géneros de tuzas (Davis, 1940; Honeycutt y
Schmidly, 1979; Wilkins, 1985; Hollander, 1990). Esto, como se mencioné en el
capitulo anterior, puede estar relacionado con el papel sexual diferente entre los
sexos (Eisenberg, 1981; Castro-Campillo, ef al/., 1993), pero hace falta llevar a
cabo estudios in situ, tanto etologicos como ecoldgicos, que lo confirmen.

Por otra parte, en conjunto lo que sefialan los resultad del! andlisis de la
variacion geografica es que entre las edades como entre los sexos, con la
excepcion de Thomomys umbrinus pullus, no existe un patron reconocible de
variacion que esté ligado con la distribucién geografica de las tuzas estudiadas;
de hecho, diferentes |.G son agrupadas independientemente de la distancia
geografica entre ellas segtin el sexo y ia edad comprendidos en !a muestra. La
unica entidad que se segrega consistentemente en todos los andlisis, cuando esta
presente, es Thomomys umbnrinus pullus.

Esta ausencia de patrén comuin entre los resultados y la diversidad de formas en
que se agregan las LG en los espacios multivariados, sugiere, no obstante, que a
io largo de los distintos grupos ontolégicos y sexuales, existen diferentes factores
que permiten agrupar a los individuos unos con otros. Es por esto que jos
resultados de los anadlisis pueden interpretarse en favor de una homogeneidad
estructural referible a la forma y a la talla, siendo esta ultima la caracteristica mas
importante que sirve para distinguir a Thomomys umbrinus pullus del resto.

Rogers (1991a) encontré también homogeneidad morfométrica en Thomomys
townsedii en donde examind nueve subespecies en cuatro estados de Estados
Unidos. Como el factor talia era muy importante en su analisis, efla decidié tomar
con reservas sus resultados, ya que Patton y colaboradores han demostrado que
en Thomomys bottae, especie hermana tanto de Thomomys twonsendii como de
Thomomys umbrinus, |la talla es un factor eco-dependiente (Daly y Patton, 1986;
Kennedy y Lindsay, 1984; Patton y Bryiski, 1987; Patton y Smith, 1989, 1990;
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Smith et al., 1983). Después de examinar la variacién génica de Thomomys
townsendii, Rogers (1991b) concluye que son dos y no nueve subespecies.

Por su parte, Patton y Smith (1990) al examinar 43 subespecies de Thomomys
bottas en California, también encuentran que el tamafio del cranec es un
elemento que responde de manera muy plastica y que presenta, por ende, una
gran variacién. Ellos interpretan esto como el resultado de que el tamafio esta
mas relacionado con efectos no genéticos como la nutricion y otros factores
ambientales. La forma, en cambio, expresa diferencias en las alometrias de los
caracteres y, de acuerdo con ellos (Patton y Smith, 1990), es mas util para definir
unidades geograficas regionales, aun cuando ciertas morfologias especificas sean
recurrentes a lo largo del rango de la especie. Estos autores han encontrado una
relacion inversa entre la magnitud de flujo genético que pueden inferir de sus
estudios bioquimicos con relacion a la distancia geogréafica (Smith et al., 1983). -
Con base en sus hallazgos y con una modificacion conceptual de las definiciones
de Grinnell (1935) para el reconocimiento de las subespecies, ellos reconocen 15
de estas entidades infraespecificas entre las poblaciones de Thomomys bottae

en California.

En el caso de Thomomys umbrinus, en el presente estudio, el traslape extensivo
en los andlisis de componentes principales y discriminativos, asi como los
resultados del ANOVA y de los analisis de agrupamiento, con la excepcién de
Thomomys umbrinus pullus, ponen de manifiesto que entre las poblaciones del
Eje Volcanico Transverso, la forma del craneo de Thomomys umbrinus no parece

responder a una distribucién geografica determinada.

En ese sentido, también Davis (1938) advirtié que el craneo de las tuzas de las
especies Thomomys bottae y Thomomys quadrattus es de mayor magnitud en las
poblaciones ubicadas en zonas de menor altitud y mayor profundidad en el suelo,
mientras que las que se encuentran en aititudes mayores en donde el suelo es
menos profundo, tienen el craneo mas pequeno. Pero, ademas de la talla, este
autor menciona la misma relacién con respecto de la presencia y notoriedad de
las crestas (sagitales, lambdoildales y temporales) y considera que es una mala
interpretaciéon el designar un trinomio a esa variacion. Davis (1938) concluye que
la variacion de las especies examinadas, junto con el reconocimiento de la
topografia y de la historia geolégica permiten determinar la validez de una entidad
subsepecifica. Choate y Williams (1978) alcanzan una conclusion similar en la
interpretacién de la variacién en Microtus ochrogaster.

En Thomomys umbrinus pullus, las conclusiones de Davis (1938)
cobran sentido, ya que el craneo, es en general mas liso y pequefio en esta
subespecie, lo cual puede estar relacionado, especialmente, con la profundidad
del suelo en la zona donde habita, asi como por una topografia menos intrincada
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que en el resto de las localidades estudiadas (Pasquaré et al., 1987a y b). En
menor grado, ias diferencias que se encuentran en Thomomys umbrinus pullus se
pueden considerar relacionadas con ia historia geoldégica de su area de
distribucion, de acuerdo con lo que han propuesto varios gedlogos (Demant, 1978,
1982; Nixon ef al., 1987; Pasquaré et al., 1987b).

Otra conclusidn que puede ser obtenida en torno a la homogeneidad de la
morfologia craneal en Thomomys umbrinus del Eje Volcanico Transverso, es que
varias de tas subespecies y poblaciones sin asignacién taxontmica que se
encuentran al E de Patzcuaro, presentan formas recurrentes a pesar de estar
separadas entre si por mas de 100 km (como es el caso de las tuzas de Amanalco
de Becerra y de La Malinche). Esto ha sido interpretado por varios autores como
las restricciones a un nicho fosorial (Honeycutt y Schmidly, 1979; Lessa y Patton,
1989) y tiene menor peso que los patrones alométricos para definir entidades
infraespecificas (Patton y Smith , 1990), por lo que no se usa como criterio para
hacer designaciones taxonomicas.

Con respecto a la coloracion, el andlisis que se hizo, permite concluir que existe
un amplio sobrelapamiento entre los distintos tipos de color con respecto a las
entidades con designacion taxondmica y a las que carecen de ella. Ademas, et
examen de los holotipos y topotipos, pone en claro que las discrepancias en la
coloracién, mas que caracteres diagnéstico, se trata de condiciones relacionadas
con la edad del ejemplar, la presencia de muda y un numero pequefio de
ejemplares revisados. De hecho, sobre esto ditimo, es notable como al aumentar
el numero de individuos en una muestra, se encuentra la diversidad de tipos de
coloracién (tuzas de Tlaxco, Thomomys umbrinus albigularis, Thomomys umbrinus
pullus) que aparentemente no estaban presentes en tas descripciones originates o
en las revisiones del grupo (Bailey, 1915; Nelson y Goldman, 1934; Hall y Villa,
1948). Es decir, que mas que distintos tipos de coloracion relacionados con cierta
entidad taxondmica, en Thomomys umbrinus como en otras especies de tuzas,
se observa que varias entidades taxonémicas comparten distintos tipos de
coloracion y esto, mas que un caracter diagnostico, tiene relacién con la

coloracién y contenido del suelo (Davis, 1937, 1940; Rogers, 1991a; Patton y
Smith, 1990).

En breve, en el sentido en que Grinnell (1935) y Mayr (1989) definen esta
categoria, todos los resuttados apuntan hacia la distincién de dos subespecies de
Thomomys umbrinus en el limite surefio de su distribucion. Una de estas
entidades comprende las poblaciones de los alrededores de Patzcuaro en
Michoacan y es referible a Thomomys umbrinus pullus, mientras que la otra
corresponde a todas las demas poblaciones hacia el E y que van desde 1a Sierra
de las Cruces, Michoacan, hasta el volcan Pico de Orizaba, Veracruz. Dentro de
ésta segunda subespecie se encuentran todas las subespecies reconocidas como
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las poblaciones sin designacion formal y, por prioridad en tiempo, deberian ser
referidas al trinomio Thomomys umbrinus umbrinus. Sin embargo, es necesario
revisar la situacion de este nombre, ya que la designacién de ios ejemplares de
Boca de Monte no es muy clara (Bailey, 1906) y el holotipo asignado a ella se
perdié (D. Wilson, com. pers., noviembre, 1990).

E! reconacimiento de dos subespecies en lugar de ocho en e! Eje Volcanico
Transverso concuerda, en general, con las evidencias bioquimicas y citologicas
encontradas en este sentido por Hafner et al. (1987), pues ellos demuestran que
las Thomomys umbrinus examinadas en el Eje Volcanico Transverso pertenecen
al mismo citotipo y que las divergencias génicas entre ellas son minimas (de
hecho las ubican en el mismo grupo electroforético). Asimismo, Helienthal y Price
(1984) han encontrado asociaciones especificas de ectoparasitos compartidas por
todas las Thomomys umbrinus que examinaron en el Eje Volcanico Transverso, a
diferencia de las que se encuentran a pocos kilémetro hacia el N.

La situacién encontrada entre las poblaciones del Eje Volicanico Transverso tal
vez pueda interpretarse en el sentido de ia historia geol6gica cuaternaria del drea
como ha sido el caso para otras especies del género (Davis, 1937; Rogers,
1891b). De acuerdo con Cebull y Shurbet (1987) y Nixon et a/. (1987), la
formacion del Eje Voicénico Transverso va mas alla det Mioceno tardio, tiempo en
que se origind la familia Geomyidae (Kurtén y Anderson, 1980) y el origen del
vulcanismo en la regién no empezé sino hacia el Plioceno (Demant, 1978; 1982;
Nixon et al.,, 1987) . Por otra parte, los registros mas antiguos de la especie en
México se refieren al Pieistoceno tardio (Barrios Rivera, 1985) y algunos de elios
se encuentra precisamente en el Area de estudio en Tequixquiac (Hibbard, 1955)
y en Tequesquinahua (Alvarez, 1866), ambas en el Estado de México.

Una panoramica retrospectiva, podria suponer la homogeneidad ambiental con un
clima y vegetacibn mas parecidos a los que se conocen para las tuzas recientes
en una zona de mayor extensién a lo largo de los valles de México, Toluca y
Pachuca, la cual se redujo con los cambios de clima durante el Cuaternario
(Hibbard, 1955). Ademds, a finales del periodo, el surgimiento de los estrato-
volcanes de la region centro y oriental del Eje, hace menos de un millén de afios
(Demant, 1978, 1982), separd a las poblaciones de Thomomys umbrinus. La
evidencia de una mayor extension de las condiciones climaticas y ecoldgicas
proviene del sitio de Tequesquinahua, el cual se encuentra a 3.2 Km al NE de
Tialnepantia y en el que actualmente existen especies xéricas de vegetacion, pero
que alguna vez debieron estar cubiertas por bosques de coniferas y zacatal, ya
que se encontraron restos de 7Thomomys umbrinus y de Neotomodon alstoni
(Alvarez, 1866). A esta evidencia se suma la fauna de Tequixquiac (Hibbard,
1955), también en el Estado de México, cerca de Zumpango, con caracteristicas
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similares y de donde también se ha obtenido Thomomys umbrinus del
Pleistoceno.

La diferenciacion de Thomomys umbrinus pullus, podria estar relacionada con
esta panoramica, o bien, con la naturaleza del suelo en el que habita, ya que se
encuentra en una regién en donde no existe tanta deposicién de arenas
voicanicas como es el caso de las demas poblaciones (Pasquaré et al., 1987a, b).
Ademas, la diversidad encontrada entre las demas poblaciones, podria estar
indicando una sintonia muy fina con el habitat.
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CONCLUSIONES

Se estabtecié un sistema para la determinacién de categorias de edad a partir de
seleccionar una serie de criterios cualitativos que fueron sometidos a prueba
mediante estadistica uni y multivariada, resuftando en una serie de variables
cuyos rangos permiten la asignacion de los ejemplares a cierto grupo de edad.

Asimismo, se comprobé que tanto el dimorfismo sexual como la variacion debida a
la edad son factores determinantes en la variacién de Thomomys umbrinus y que
esa variacion parece estar ligada a una sintonia muy fina entre el desarrollo
ontolégico y el pape! sexual que ésta especie presenta. La relacién que esto
pudiese tener con el habitat en donde se encuentra Thomomys umbrinus en et
EVT, debe ser abordado por estudios in situ.

De acuerdo con el analisis de la variacion geografica, se encontré que en funcién
de la talla y de la morfologia craneal, con la excepcidn de Thomomys umbrinus
pullus, las demas subespecies y poblaciones en el EVT son morfométricamente
semejantes sin importar 1a cercania o lejania con que se encuentran en el espacio
geografico. Este resultado no permite reconocer |a validez taxonémica de las ocho
subespecies reconocidas en esa region, aun a pesar del aislamiento geografico.
Ademas, éste ultimo, deja de ser tan patente con la recolecta de ejemplares
provenientes de localidades intermedias entre las localidades tipo.

Por consiguiente, las evidencias encontradas en este trabajo apoyan la propuesta
hecha en el sentido de que la designacidn de las subespecies en esa area
geografica, apunta hacia la conclusion de que seria mas conveniente reconocer a
Thomomys umbrinus pullus y a la subespecie nominai como las dos unicas
subespecies de Thomomys umbrinus que ocurren en el EVT. En caso de que la
designacion Thomomys umbrinus no se trate de un nomen dubius, ta propuesta
que se deriva de este trabajo para las tuzas pequefias del Eje Volcanico
Transverso es {a siguiente:

Thomomys umbrinus umbrinus (Richardson, 1828): . LT.- Indefinida. Bailey
(1906:4) Boca del Monte, Veracruz. DG.- Veracruz.

Thomomys umbrinus albigularis Nelson y Goldman, 1934:106. Localidad
Tipo (LT).- ElI Chico, 9,800 ft., Sierra de Pachuca, Hidalgo.
Distribucion generat (DG).- Hidalgo, Puebia y Veracruz.

Thomomys umbrinus martinensis Nelson y Goldman, 1934:108. LT.- San
Martin Texmelucan, 7,400 ft., Puebla.
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Thomomys umbrinus orizabae Merriam, 1893:145. L.T.- Mt. Orizaba, 9,500
! ft., Puebla. DG.- Puebla.

Thomomys umbrinus peregrinus Merriam, 1893:146. LT.- Salazar, 10,300
ft., México. DG.- Distrito Federal, Hidalgo, México y Morelos.

Thomomys umbrinus tolucae Nelson y Goldman, 1934:109. LT.- Ladera N
del Volcan de Toluca, 9,500 ft., México. DG: Estado de México.

Thomomys umbrinus vulcanius Nelson y Goldman, 1934:109. LT.- Volcan
Popocatépeti, 12,900 ft., México. DG.- México, Morelos y Puebla.

Thomomys umbrinus pullus Hall y Villa, 1948:251. LT5 mi. S Patzcuaro, 7,
800 ft., Michoacan.
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ANEXO 1
Estadistica descriptiva de 37 variables obtenidas de la plel y el craneo de 356 ejemplares de
ites de la Sierra de Tiaxco, Tl Se cor 1 Ju (1),

Ti

subadultos (2), aduttos ( (3) y viejos (4) y para cada grupo de edad y sexo se menciona el nimero de
muestra (n), la media (X) + dos desviaciones estandar (DE), los valores extremos (min-max) y el
coeficiente de variaciéon (CV). Los T de las van de acuerdo con el primer capitulo.

HEMBRAS= 214
VAR Estadistica EDAD 1 EDAD 2 EDAD Y EDAD 4

LTO n 22 101 78 8
X+2DE 1688.95+12.6 182.05+24.9 191.32+23.06 201.75+26.56
min-rmax 160-180 107-205 127-215 187-222
CV 3.7 6.8 6.0 6.6

iLrcv n 22 101 79 8
X2+2DE 54.001+6.6 56.141£11.5 5§7.05+12.9 5$9.87+12.16
min-max 48-61 42-72 32-70 52-70
Ccv 6.1 10.2 113 10.1

LPA n 22 101 79 8
X+2DE 25.00+4.0 25.55+3.0 26.1012.96 26.6213.2
min-max 21-30 20-30 21-30 24-28
cVv 8.0 59 5.7 8.0

LOR n 20 92 72 8
X1+2DE 5.20+1.2 6.15£1.2 6.3311.26 5.7510.92
min-max 4.0-6.0 §0-7.0 5.0-8.0 5.0-6.0
Ccv 11.8 9.6 8.9 8.0

LYC n 21 100 74 a8
X+2DE 30.90+1.3 33.3412.06 34.84:1.66 36.45+1.38
min-max 29.4-32.1 30.9-35-3 33.1-37.3 34.2-37.8
CcVv 2.0 3.1 2.4 3.2

LNA n 19 99 77 8
X+2DE 9.66+1.1 10.90+1.3 11.76+1.24 12.65+1.74
min-max 8.8-10.6 9.2-12.2 10.6-13.2 11.2-13.7
CcvV 5.7 59 53 6.9

LMXx n 22 104 80 a8
X+2DE 10.05+1.24 11.12+1.4 11.83x1.18 12.65+1.6
min-max 8.8-11.2 9.5-12.8 10.4-13.2 11.2-138
Ccv 6.3 6.1 5.0. 6.3

LFO n 22 104 : B : 8
X+2DE 9.89+0.86 10.30%1.34 . ¢ 11.05x1.58
min-max 8.9-11.1 . 8.4-12.2: ey 8.9-11.9
Ccv 4.4 6.5 s 7.1

LAC n 22 103 .. .. 80 . . 8
X+2DE 14.13%1.02 15.54+1.14 16.25+1.1 . 17.15+1.68
min-max 13.4-15.2 14.2-16.9 - ' 15.1-1 .| 16.1-19.0
CcV 3.8 B.7 i el G X 5 4.9
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LBaC n 21 100 74 8
X:2DE 20.97+1.1 22.46£1.28 23.22+1.08 24.0910.9
min-max 13.4-15.2 20.8-23.7 22.2-24.8 23.5-24.8
CcV. 2.9 2.3 1.9

ARO n 22 104 80 8
X+2DE 6.2810.04 6.8610.60 7.23+0.7 7.67+1.14
min-max 5.9-6.6 6.2-7.9 5.9-8.0 7.1-8.9
cv 3.1 4.3 4.9 7.4

AlIO n 22 104 78 8
X+2DE 6.05+0.32 6.0510.56 6.12+0.68 6.17+£0.5
min-max 57-6.3 5.586.7 5.3-6.9 6.0-6.6
Ccv 2.8 4.7 55 4.0

ACA n 21 85 78 8
X+2DE 18.98+1.8 20.97x2.4 22.31£1.3 23.7212.08
min-max 17.1-20.1 21.8-22.8 20.6-24.1 22.4-25.3
CcVv 4.7 5.7 2.9 4.4
n 13 20 74 8 -
X+2DE 19.12+1.8 21.16£2.5 22.51£1.3 '23.76%2.06
min-max 17.2-20.0 22.2-22.9 21.1-24.2 22.7-25.5
CvV 4.7 5.9 . i 4.3

ACP n 15 84 74 LK e 8
X+2DE 20.31x1.8 22.341+2 .48 23.74+1.2 . 24.701+1.44
min-max 18.6-21.6 23.3-24.0 22.0-25.6 23.1-26.8
cv 4.5 56 25 - 4.9

ABP n 22 101 78 K 8
X+2DE 14.25+0.72 14.48+0.8 14.75£0.72 ¢ 15.0£1.24
min-max 13.9-14.7 13.7-15.4 13.6-15.6 14.3-16.1
cv 2.5 2.7 2.5 7 4.1

LDl n 22 104 ' 80 . 8
X+2DE 10.49+1.3 12.13£1.38 12.97+0.84° 13.92+1.64
min-max 8.1-11.3 10.6-14.4 12.2-1465 " 12.6-15.2
cv 62 - 5.6 3.2 L

LHW" n 22 104 . 8
X+2DE 6.98+0.66 7.42+0.8 7.95+1.14
min-max 6.3-7.5 6.5-8.7 7.0-8.6
cv 4.7 5.3 7.2

LPO n 21 - 100 a
X+2DE 5.9410.46 6.40+0.76 6.79+0.52
min-max 5.6-6.3 §6.5-7.3 6.4-7.1
cv 4.0 6.0 3.9

ATM n 22 104 80 5 8
X+2DE 5.88+0.64 6.21+1.04 6.36x+0.88 6.6410.68
min-max 5.3-6.7 4.8-7.4 ©'} 5.3-7.6 6.2-7.2
cv 5.5 8.3 1707 8.1




ANEXO 1.- Continda...

ATO n 22 103 77 [}
X+2DE 12.00+1.6 12.77+1.9 13.06+1.96 13.4512 .46
min-max 10.6-14.3 11.2-15.0 11.3-16.6 12.5-15.7
[=\74 6.8 7.4 7.5 9.1
AAB n 21 99 74 8
X+2DE 17.31%1.7 18.30+1.28 18.91+1.1 19.868+1.22
min-max 16.0-18.9 16.6-20.0 17.5-20.4 18.0-21.0
5.0 3.5 2.9 3.0
HRO n 22 103 80 8
X+2DE 5.14+0.5 5.47+0.8 5.76+0.62 6.05+1.16
min-max 4.7-5.7 4.6-6.7 5.2-6.8 5.0-7.0
4.9 5.5 5.4 8.5
HBR n 22 103 80 8
X+2DE 10.20%1.0 11.48:0.98 12.2610.9 12.96+1.32
min-max 9.3-11.0 10.2-12.3 11.1-13.8 12.0-13.9
Ccv 4.9 4.3 3.7 5.1
HMC n 22 102 78 8
X+2DE 11.9020.84 12.53+0.86 13.1020.72 13.76+1.32
min-max 10.8-13.0 11.3-13.5 12.1-14.2 12.9-14.5
Ccv 4.0 3.4 2.8 4.8
HBI n 21 B 100 77 8
X+2DE 11.20+0.7 11.55+0.94 11.7420.9 11.904+0.92
min-max 10.4-11.8 10.4-12.6 10.9-12.9 11.1-126
3.2 - 4.1 3.9 3.9
ATC n 14 82 a8 7
X+2DE 17.67+£1.04 18.3041.54 18.96x1.2 108.08+1.06
min-max 16.8-18.5 | 17.0-21.2 17.6-20.5 18.2-19.9
5 R 3.2 28
ATD | n 21 3D 78 8
X+2DE 7.62+0.84 7.68+1.14 8.02+1.0 8.49+1.08
min-max 6.6-8.3" . 6.3-8.8 7.0-9.8 7.4-9.1
Ccv 5.5 i 74 6.3 6.3
AAD n 21 . | 99 78 8
X+2DE 5.2710.8 5.77x1.0 6.15+1.0 6.62+1.22
min-max 4.3-6.0 4.4-6.9 5.3-7.3 5.5-7.3
cVv 7.6 - 8.6 82 8.2
AMM n 21 87 77 8
X+2DE . [ 21.11£1.84 22.65+£2.16 24.28:1.76 25.17+2.38
min-max 19.7-22.7 - 20.0-25.2 22.4-26.6 23.9-27.0
Ccv 4.3 4 3.6 4.7
AMD n 21 98 78 8
X+2DE 13.00x0.82 13.69£1.32 14.36+1.48 15.02+1.6
min-max 12.0-13.6 - 12.4-15.2 12.8-16.7 13.7-16.0
Ccv 3.1 4.8 52 5.3
LMD n 21 . 103 78 8
X+2DE 18.57+1.8 20.78x1.5 21.88+1.26 22.94+2.54
min-max 17.2-20.2 -1.18.5-22.6 20.2-23.5 20.5-24.0
cVv 4.8 3.6 5.5
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[ 20 - 78 8
X+2DE 16.67£1.66 18.73+1.64 19.74+1.52 20.84+2.66
min-max 15.1-18.0 16.5-20.6 18.0-22.0 18.8-23.1
cv 5.0 4.4 EX

tMB [ n 22 7 70 ]

X£2DE 8.97+1,06 10.52+1.66 10.41+1.32 10.96+1.66
min-max 7.5-10.2 8.5-11.9 8.1-12.1 9.7-12.3
cv 5.9 8.1 6.3 7.6

HOI n 22 104 80 8
X£2DE 2.8410.3 3.22:0.46 3.46:0.42 3.81+0.66
min-max 2.6-3.1 2.5-4.0 3.04.2 3444
cv 52 7.2 6.0 8.6

HAM [n 22 104 80 8
X+2DE 6.29:0.66 7.0620.7 7.5310.74 8.21+1.94
min-max §.7-7.1 6.3-8.1 6.8-8.5 6.7-9.4
cv 53 5.0 5.0 11.8

WPM [ n 19 59 79 8
X+2DE 10.90+1.26 12.4121.2 13.14£1.02 13.9921.72
min-max 9.7-11.8 11.1-13.8 12.2-14.5 13.0-15.5
cv 58 4.8 3.9 6.1

MACHOS = 142
VAR tadistica EDAD ( EDAD 1l "EDAD “EDAD IV |
LTO n 7 a0 55 24
X+2DE 170.18+29.9 190.22+19.3 202.11+18.4 209.33:21.3
min-max 145-195 175-215 182-225 185-230
cv 88 5.1 4.5 5.1
CV n 7 40 55 24
X+2DE 53.35+15.58 57.60+12.7 60.09:13.56 61.92+12.12
min-max 37-67 43-72 46-77 45-75
cv 14.6 11.0 11.3 9.8
LPA n 17 a0 55 24
X+2DE 25.12:2.98 26.52:2.9 27.73£3.26 27.83+3.48
min-rmax 23.0-28.0 23.0-30.0 25.0-31.0 24.0-30.0
cv 5.9 5.5 5.9 6.2

LOR |n 6 37 50 23
X+2DE 5.25+1.14 6.38£1.52 6.70£1.16 6.8311.66
min-max 4.0-6.0 5.0-8.0 6.0-8.0 5.0-8.0
cv 11.0 11.9 8.7 12.2

(%73 n 18 . 20 54 24
X+2DE 31.2232.98 34.22+2.76 36.56+1.88 37.73%1.66
min-max 28.3-34.3. 31.6-36.8 34.6.38.7 35.5-40.0

| cv 48 4.0 2.6 3.0
TNA n 18 a1 56 24
X+2DE 9.85 11.4421.7 12.56+1.44 13.1421.14
min-max 8.5-11.4 9.5-13.1 11.0-14.2 11.6-14.2
cv 7.4 7.5 5.7 4.4
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ANEXO 4.- Continga...

LARX n 19 42 857 - E 24
X+2DE 10.14+1.08 11.63+1.38 12.56+1.12° 13.27+1.38
min-max 0.4-11.2 10.1-13.3 11.4-14.2 11.5-14.5
CV 5.3 5.9 4.5 5.2

LFO n 19 41 55 24
X+2DE 10.06+0.98 10.51:1.3 11.041£1.38 11.35+1.54
min-max 8.8-11.1 8.1-11.8 9.1-12.5 10.2-12.7
Cv 4.9 6.1 6.2 6.8

LAC n 19 42 57 24
X+2DE 14.45+1.36 15.73+1.4 17.00+1.22 17.44£1.3
min-max 13.4-15.7 14.4-17.5 16.0-18.5 16.0-18.5
CvVv, 4.7 4.5 36 3.7

L8C n 18 40 55 24
X+2DE 21.09x1.58 22.83+£1.60 24.1811.12 24.6611.14
min-max 19.7-22.3 20.9-24.4 23.2-25.3 23.4-25.6
cvVv 3.8 3.7 2.3 2.3

ARO n 19 42 57 24
X+2DE 6.65+1.02 7.10+0.84 7.68+0.74 7.96 £ 0.54
min-max £5.9-8.3 6.2-7.9 7.1-89 7.5-8.4
cv 7.7 5.9 4.8 3.5

AlIO n 19 41 57 24
X+2DE 6.12+0.42 6.1410.5 5.99+0.54 5.91+ 0.64
min-max 5.76.5 5.4-6.7 5.2-6.5 5.2-6.4
cv 3.5 4.2 4.5 5.5

ACA n 17 41 B3 23
X£2DE 19.19+2.16 22.00+2.22 © -1 23.90+1.48 25.05+1.34
min-max 17.2-21.7 20.3-23.8. . 6 23.7-26.8
C 5.6 5. st .

ACM I n 13 30 . 23
X+2DE 19.09+1.54 22.15+£2.26 25.3611.54
min-max 17.9-20.8 20.5-24.2 23.8-27.0
cv 4.1 ] 8.1 3.0

ACP n 13 137 .- ; e 23
X+2DE 20.35+1.76 ] 23.1742.02 25.22+1.68 26.541+1.70
min-max 19.2-22.5 . 1]:21.0-24.8 23.6-26.5 24.9-28.1
Ccv 4.3 : S 3.1 £ ..

ABP n 19 40 ;- e 24
X+2DE 14.3+1.12 16.58x0. . E - .15.00+.94
min-max 12.4-14. 1 g 3 R 14.2-16.0
cv .D s 3.1

LDI n 9 24
X+2DE 10.65+1.62 = 14.71+1.12
min-max e 13.6-15.8
CVv 3.8

LHM n 24
X+2DE 8.01+0.9
min-max 7.2-8.9
cVv 56
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PO n 18 a0 55
X+2DE 5.8610.66 6.441+0.66 6.891+0.62 7.0310.72
min-max 5.3-6.7 5.6-7.1 6.1-7.8 6.3-7.7
cv 5.6 5.2 4.5 52

ATM n 19 42 57 24
X+2DE 8.0210.76 6.30+0.54 6.48+0.74 6.6210.6
min-max 5.0-6.6 5.5-6.8 5.5-7.5 6.2-7.3
Cv 6.2 4.4 58 4.6

ATO n 19 40 55 24
X+2DE 12.58+1.84 12.56+1.42 12.97+1.5 13.12+1.6
min-max 11.2-14.5 11.8-15.1 11.8-154 12.0-15.9
Ccv 7.3 5.6 X .1

AAB n 18 40 55 24
X+2DE 17.25%£1.28 18.79+1.34 18.81+1.04 20.43+1.04
min-max 16.1-18.9 17.0-12.9 18.9-21.1 19.7-21.5
cv 3.7 2.5

HRO n 19 42 57 24
X+2DE 5.09:0.6 5.57+0.58 5.971+0.62 6.21+0.66
min-max 4.5-5.8 5.1-6.2 5.4-6.7 5.8-7.0
Cv 5.9 B 5.1 53

HBR n 19 42 57 24
X+2DE 10.29+1.52 11.79+£1.36 12.87+0.82 13.57+0.92
min-max 8.1-12.0 10.6-13.3 12.2-14.0 12.7-14.3
Ccv 7.4 . 3.2

HMC n 19 40 56 24
X+2DE 11.99+1.18 12.86+0.98 13.51+0.74 13.9910.86
min-max 10.8-13.0 11.8-13.8 12.8-14.7 13.2-14.8
Ccv . . 3.1

HBI n 17 40 55 24
X+2DE 11.1210.72 11.74+1.08 12.04+1.02 12.384+0.98
min-max 10.3-11.8 10.6-12.9 10.7-13.1 11.2-13.0
Ccv 2 i 4.6 4.2 3

ATC n 15 39 52 22
Xt2DE 17.7512.74 18.89+2.0 19.34+1.36 19.68+1.48
min-max 16.0-21.1 16.9-21.4 17.4-20.9 18.2-21.2
CcV . .. s 3.8

ATD n 19 - 41 55 - 23
X+2DE 7.4521.1 . - 7.91£1.0 8.02+1.06 8.24+1.2
min-max 6.4-8.6 - 7.0-9.1: 6.5-9.2 6.8-9.1
cV 7.3 6.4 6.7 "~ ° R

AAD n 19 41 R &5 23
Xi2DE 5.29+1.28 . 6.0811.14 .. 6.61£1.02 6.99+0.98
min-max 4.1-7.5 - 4,9-7. 5.5-7.6 5.5-7.8
cVv 12.1 5 7.8 = .

AMM n 18 B Vi 54 23
X+2DE 20.54+2.96 25.23+3.3 26.15+3.78
min-max 18.0-23.9 22,0-28.2 22.4-28.6
cVv 7.2 7.2
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ANEXO 1.- Continda...

AMD n 19 41 55 23
X+2DE 13.02+1.52 14.13+1.66 14.59+£1.7 14.91:1.74
min-max 11.3-14.0 12.5-18.5 12.9-18.7 . 130-16.2
cv 58 5.9 58 5.

LMD n 19 41 56 24
X+2DE 18.6712.3 21.15+2.2 22.83+1.42 23.68+1.9
min-max 17.0-21.5 19.2-23.2 21.4-24.4 22.1-25.3
Cv 8.2 5.2 3.1 4.0

LPC n 19 40 55 23
X+£2DE 16.95+2.32 19.261+2.2 20.59+1.72 21.4911.78
min-max 14.8-18.9 16.5-21.0 198.0-23.4 20.0-23.6
Ccv 6.9 5.7 4.2 4.2

L8 n 19 42 57 24
X+2DE 8.9+2.12 10.10+1.64 11.07+£1.7 11.27+1.96
min-max 7.1-10.8 8.5-12.0 8.9-12.8 8.0-13.9
Ccv 11.9 8.1 7.7 ) 8.7

HDI n 19 42 57 24
X+2DE 2.79:0.38 3.33x0.7 3.76+£0.60 3.93+0.66
min-max 2.5-3.2 2644 3.345" 3.2-45
cv 6.9 10.6 B8.0. 8.4

HAM n 19 42 57 24
X+2DE 6.39+£1.2 7.33:1.46 .| 7.75x1.62 8.12+1.7
min-max 5.4-7.5 52-8.4 6.0-9.6 6.2-9.6
cv 8.4 10.0 10.5 10.4

HPM n 19 40 55 23
X+2DE 11.1521.66 12.76+1.4 13.88+0.89 14.4611.22
min-max 8.9-13.0 11.2-14.2 12.7-15.0 13.0-15.8

7.4 5.5 3.6 4.3
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ANEXO 2

Resumen de los patrones (PATRON) que presentaron las 37 variables (100%) y sus porcentajes de
acuerdo con las Pruebas de Duncan para valorar ia variacion debida a la edad en 308 ejemplares
de Th 1y imbrinu. ites de la Sierra de Tlaxco, TI Las eqt lena: 1=

2 = s o 3 adultos y 4 = viejos. Se los para cuatro (E 1-4) y
(res (E 2-4) categorias de edad. La n se refiere al numero de variables que presents el patrén y la
simbologia (- y .) es igual a la de la tabla 3.

E14 E14 E2-4 E24
HEMBRAS MACHOS HEMBRAS MACHOS

PATRON [ Y% n % n % n %
1 sola 32| 86.5 35| 84.6
2 sola 26| 70.3 30| 81.1 27) 73.0 26| 70.3
3 sola 26| 70.3 21| 56.7 25| 67.6 22| 59.4
4 sofa 28 | 75.7 22 ] 59.4 27| 73.0 24 | 64.9
43,21 24 | 64.9 21| §6.7 25| 67.6 221 59.4
43,2, 1 6] 16.2 9] 243
4-2, 1 1 2.7 3 8.1
4,3-2,1 1 2.7
4-3,2 2 54 10| 27.0
4, 3-2 2 54 1 2.7
41 3 8.1 2 5.4
4-2 8| 21.6 3 8.1
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ANEXO 3
iadas an el Eje Volcanico Transverso,

Agregacion de las P ves de T/
de acuerdo con un analisis de Duncan. Las lineas indican subgurpos sin diferencias significativas (p
=< 0.05). Se inaron 24 iables craneales en tres edades (2 =subadultos; 3 = adultos; 4 =
viejos) en cada uno de los sexos por separado. Los nombres de las iocalidades van de acuerdo con
ia tabla 5.
HEMBRAS 2
LTC LNA MX LFO LAC LBC
TO TO TO sC S0 MM
vu PE MM OR MM AB
PE SO vu TO AB TO
MM OR SO vu PE PE
AB AB PU [A'4 TO SO
OR MM ST PE sT Lv
AL AL AB AB AL vu
Lv Lv Lv AL SC ST
SA PU PE SA OR AL
sC vu SA SO vu OR
SO SA OR MM PU SC
sT ST sC PU Lv SA
PU sC AL ST SA PU
ARO AlO ACA ABP LD! LHM
v vu SO vu TO TO
TO MM ] MM | SO PE MM
MM AB TO AB sO vu
OR OR AL PE AB AB
AB PE AB SA SA OR
AL AL vu AL ST SA
PE TO PE ST Lv SO
SO v ST MM AL AL
Lv sT OR OR sC ST
SA SO sSC TJO MM PE
SC sC SA Lv OR sC
ST SA Lv sSC vu Lv
PU PU PU —— PU PU PU
LPO ATM AAB HRO HBR HMC
MM vu vu MM —— SO SO
PE TO MM I Lv MM MM
sO AB AL PE PE AL
ST MM SO SO AL vu
SA Lv 8T vu TO v
vuU sC TO AB AB AB
TO AL AB TO 8T ST
AL sO sC OR sC sC
AB ST PE SA OR TO
OR OR Lv sC v SA
PU SA SA ST vu PE
Lv PE OR AL SA OR
SC PU PU PU l PU PU —




LTC

a5
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- M RAS 3
LPC HDI

OR MM

MM MA

MA vu

AL Lv

TO OR

w TO

sT AL

sC ST

VU sC

HEMBRAS 4

LNX LFO

vu vuU

YO TO

ST OR

MM AL

OR MM

AL ST
ACA ABP

MM vu

vuU MM

TO AL

sT sT

AL TO

OR OR
AAB HRO

vuU MM T

MM vu

AL TO

sT OR

OR ST

TO AL
LPC MDI

OR MM —

MM vu —

sT ST

TO TO

vu AL

AL OR
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L7C

HBl!

MACHOS 2
ro
PU PE
MA OoR
ST vu
MM AB
vu MM
AB se
sc MA
PE sT
AL AL
OR L
ACA ABP
MM vu
ST MM
PE PE
AB sC
MA st
VU AL
AL MA
sé OR
OR AB
U PU
AAB HRO
MM vu
vu MM
ST MA
MA PE
AL OR
s¢ AB
PE sT
AB AL
OR sC
pu —— PU
HD!
MA
MM
PE
AL
AB
vu
PU
ST
OR
sC

97
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LTC

LNA

AlO

LMD

MACHOS 3

LMX

TO sc

AL OR I

ST TO

OR AB

scC AL

AB ST
ACA ABP

AL TO

ST ST

AB AL

TO SC

sC OR

OR AB
AAB HRO

ST TO

AL l OR

TO AL

sC l AB

OR l ST

AB sC
LPC HD!

AL AL

AB ST

OR AB

ST OR

TO TO

sC sC

MACHOS 4

Lmx LFO

vu OR

MA vu I

TO TO

OR MM

MM AL

ST SA

SA ST

Lol

o8

LBC

LHM
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