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RESUMEN. Para el complejo Phrynosoma orbiculare se han descrito seis subespecies que se distri-

buyen desde el norte del pais, hasta el sureste de la planicie Mexicana, desde su descripcion, el estado

taxonomico de las subespecies de P. orbiculare presentan una serie de discordancias. Por lo que el ob-
jetivo del presente estudio fue evaluar la variacion morfologica de las subespecies descritas, utilizando
analisis de morfometria lineal y geométrica combinados con andlisis de componentes principales y de
correlacion candnica. Los andlisis con morfometria lineal no muestran una clara definicion, sin embargo
con la morfometria geométrica, mediante el analisis de variacion candnica se obtuvieron diferencias
significativas para tres subespecies, P. o orientale, P. o. durangoensis 'y P. o. boucardi. La gradilla de
deformacion muestra que la variacion se encuentra principalmente hacia la region de la punta del hocico

y de la corona. P. 0. orientale se distribuye en la Sierra Madre Oriental y P. o. durangoensis en la Sierra

Madre Occidental ambas se encuentran aisladas por la Meseta Central y su aislamiento data desde la

vicarianza del Neogeno, por lo que si estas subespecies se encuentran aisladas pueden ser consideradas

como entidades diferentes ya que no hay flujo génico entre ellas.
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multivariada.
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ABSTRACT. For the Phrynosoma orbiculare complex six subspecies have been described that are
distributed from the north to the southeast of the Mexican Plateau. Since, the description of the group,
the taxonomic status of the subspecies of P. orbiculare has been debated. The objective of this study was
to assess the morphological variation of the subspecies described; using analysis of linear and geomet-
ric morphometrics combined with principal component analysis and canonical correlation. The linear
morphometric analysis showed a clear definition, but with geometric morphometrics, using canonical
variance analysis, significant differences were obtained for three subspecies, P. o. orientale, P. o. duran-
goensis and P. o. boucardi. The thin plate spline showed that main deformation is in the snout and horns
combined. Phrynosoma. o. orientale is distributed in the Sierra Madre Oriental and P. o. durangoensis in
the Sierra Madre Occidental. Both subspecies are isolated by the Central Mexican Plateu and diverged as
a result of Neogene vicariance. So if subspecies are isolated can be considered as separate entities since
there is no gene flow between them.

Key words: Phrynosoma orbiculare, geometric morphometrics, variation, subspecies, multivariate sta-
tistics.

INTRODUCCION

Las subespecies tienen una historia amplia en la taxonomia, en la época de Linneo
eran llamadas variedades y no habia distincion entre variedades individuales y geo-
graficas, algunos autores como Esper, utilizaron la palabra subespecie por primera
vez para designar variedades geograficas (Mayr 1982). Posteriormente, a finales del
siglo XIX las subespecies adquirieron un significado bioldgico dual; por una parte, se
consideraron como las especies incipientes que describié Darwin y que se encuentran
en proceso de especiacion y, por otra, autores como Gloger, Bergman, y J. A. Allen,
consideraron que eran evidencia de la respuesta adaptativa de los organismos a con-
diciones climaticas tanto de poblaciones aisladas, como de poblaciones de amplia
distribucion (Mayr 1982).

Entre los afios de 1920 a 1940 no hubo un cambio significativo en la descripcion
de las subespecies, ya que la asignacion de esta categoria seguia siendo arbitraria,
lo cual gener6 un abuso en la denominacion trinomial, debido a que cualquier ligera
variacion en algun caracter era suficiente para utilizar la nomenclatura subespecifica
(Wilson & Brown 1953, Inger 1961, Mayr 1982). Por lo tanto, se propuso una me-
todologia equivalente a la que se utilizaba para describir especies, como la variacion
geografica y zonas de contacto primario y secundario, para justificar la descripcion
de nuevas subespecies (Mayr 1982). Con base en criterios tanto morfologicos como
geograficos, las subespecies se definieron como miembros de las especies politipicas
y no como organismos con ligeras variaciones en las poblaciones locales (O’Neill
1982). En poblaciones alopatricas donde la distribucion es clara y, en situaciones en
las que hay contacto secundario entre ellas y las zonas de intergradacion son relativa-
mente estrechas, pueden utilizarse las descripciones subespecificas como un concep-
to util de discusion en los procesos evolutivos de especiacion (Monroe 1982).

Dentro de los conceptos modernos, las subespecies no sélo son unidades taxo-
némicas, también son unidades evolutivas, principalmente cuando estan geografica-
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mente aisladas, ya que en los procesos evolutivos de adaptacion y seleccion natural, la
variacion es fundamental y cuando en una poblacion se estabiliza la variabilidad por
seleccion natural ésta puede representar el primer paso en la formacion de especies,
hasta que eventualmente queden aisladas reproductivamente (Monroe 1982, O’Neill
1982). En este sentido el concepto de subespecie puede proporcionar informacion
importante sobre los mecanismos de especiacion, de manera que puede ser valido
siempre y cuando esté relacionado con los procesos evolutivos de dichos mecanismos
(O’Neill 1982).

En las investigaciones recientes, el enfoque que se presenta va mas alla del debate
del concepto de subespecie, ya que las descripciones subespecificas se utilizan de
manera amplia; con base en esto, la pregunta principal es ;Qué hacer con ellas? (Ma-
nier 2004). Un primer paso es evaluar los caracteres diagnosticos de las subespecies
existentes, para ello se han utilizado diversos métodos que permiten evaluar desde
otra perspectiva los caracteres morfoldgicos diagnosticos. Algunos de ellos estan cir-
cunscritos en la morfometria lineal y otros en la morfometria geométrica, ambas en
combinacion con la estadistica multivariada (Smith 1997). Estos analisis permiten,
de acuerdo con algunos autores, redefinir subespecies o asignar nuevos individuos a
un grupo subespecifico; pero ademas, algunos de ellos sugieren cambios en el nivel
de clasificacion taxonomica de los organismos, es decir, elevar las subespecies a la
categoria de especie (Manier 2004, Montanucci 2004, Rastegar-Pouyani 2005, Bas-
tos-Silveria 2007).

Phrynosoma orbiculare (Linnaeus 1789) es un lacertilio que se distribuye desde
el norte del pais hasta el sureste de la planicie Mexicana (Méndez de la Cruz et al.
2002) (Fig. 1). Habita en zonas semidesérticas y en zonas de clima templado en alti-
tudes que van desde los 1,371 hasta los 3,352 metros (Montanucci 1987). Para esta
especie se han descrito seis subespecies, P. o. bradti (Dunn 1936) que se distribuye
en el oeste de Chihuahua; P. o. durangoensis (Boulenger 1885) registrada para el
suroeste de Durango, Jalisco y Zacatecas; P. o. orientale (Garman 1887) en los esta-
dos de San Luis Potosi, Tamaulipas y Nuevo Leon; P. o. cortezii (Duméril y Bibron
1837) que se distribuye en el sur de Zacatecas, zonas altas de Jalisco, Hidalgo, Puebla
y Veracruz; P. o. orbiculare (Linneaus 1758) en el Distrito Federal, Tlaxcala y Esta-
do de México (Horowitz, 1955); y P. o. boucardi que se distribuye en el norte de los
estados de Hidalgo y Querétaro (Dimeril y Bocourt 1870).

Desde su descripcion, las subespecies de P. orbiculare presentan una serie de
discordancias morfologicas y taxondmicas (Montanucci 1979) y, sin embargo, los es-
tudios reportados son escasos. Uno de los primeros que se planted para reevaluar las
subespecies de P. orbiculare y su variacion geografica, se realizo mediante el analisis
de caracteres morfoldgicos como la longitud de los cuernos occipitales y temporales,
longitud de la cola, ancho y largo de la cabeza, asi como pruebas estadisticas univa-
riadas (Horowitz 1955).
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Figura 1. Distribucion geografica del complejo Phrynosoma orbiculare.

Debido a que para el complejo P. orbiculare no hay registros de estudios donde se
haya efectuado una evaluacion de la situacion taxonoémica con analisis morfométri-
cos mas precisos como los analisis estadisticos multivariados, el objetivo del presente
estudio fue evaluar la variacion morfologica de las subespecies validadas para el
complejo P. orbiculare mediante el uso de analisis de morfometria lineal y geométri-
ca, combinadas con analisis de componentes principales y de correlacion candnica.

MATERIAL Y METODOS

Se examinaron un total de 65 ejemplares, 42 provenientes del Museo “Alfonso L.
Herrera” de la Facultad de Ciencias de la Universidad Nacional Autonoma de Méxi-
co, 13 de la Coleccion Nacional de Anfibios y Reptiles del Instituto de Biologia,
UNAM, seis de la Coleccion Herpetologica de la Facultad de Ciencias Biologicas de
la Universidad Autonoma de Nuevo Ledn, asi como cuatro individuos colectados en
la localidad de Perote, Veracruz (N19°32'31.2"; W97°16'38.2") (Anexo). Para la re-
vision taxonodmica se considerd la propuesta de Horowitz (1955) el primer autor que
investigo la variacion geografica de Phrynosoma orbiculare en México.

Los ejemplares analizados son representativos de diversas localidades que cubren
el intervalo de distribucion del grupo P. orbiculare (Fig. 2).

Analisis Morfométricos. Las variables morfologicas se analizaron mediante mor-
fometria tradicional (Marcus 1990) y morfometria geométrica de configuraciones de
puntos homologos (landmarks) (Bokstein 1991). Para el analisis con distancias li-
neales se tomaron fotografias digitales a cada uno de los ejemplares con una camara
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Figura 2. Mapa que muestra la distribucion de las localidades analizadas para las subespecies de
Phrynosoma orbiculare.

Sony DSC-F828 a una resolucion de 7 megapixeles y para calibrar cada imagen, se
coloco una escala milimétrica; posteriormente se midieron los siguientes caracteres
morfométricos con el programa ImageJ 1.38r (Rasband, W): ancho de la cabeza (AN-
CAB), largo de la cabeza (LCAB), longitud de los cuernos occipitales (LCOCC),
longitud de los cuernos temporales (LCTEM), longitud de las escamas superciliares
(LESUP), los cuales se digitalizaron y midieron con el mismo programa, adicional-
mente se midi6 la longitud hocico-cloaca (LHC) para estandarizar el resto de las
variables, mediante la obtencidon de los residuos para cada uno de los caracteres en
el analisis de regresion lineal. La eleccion de estas variables se justifica con base en
que son caracteres que se utilizaron como diagnoésticos en la determinacion de las
subespecies (Horowitz 1955). Posteriormente se realizd un analisis de componentes
principales para evaluar los caracteres con los eigenvalores mas altos, asi como para
analizar el porcentaje de variacion explicado.

Para el analisis de morfometria geométrica, se seleccionaron imagenes individua-
les de la vista dorsal del craneo de cada organismo, cada una de ellas con una escala
de referencia de 1 mm. Con el fin de registrar adecuadamente la informacion del dise-
fio del craneo, se colocaron 33 puntos homoélogos (landmarks) con el Programa TPS-
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DIG de la serie TPS (Zelditch et al. 2004), el cual genera un par de coordenadas (X, y)
para cada marca registrada. Los landmarks se colocaron en los siguientes sitios diag-
noésticos: punta del hocico, narinas, borde de los ojos, base y punta de los cuernos tem-
porales y occipitales, base y punta de las escamas superciliares y ojo pineal (Fig. 3).

Con el Programa Paleontological Statistics “PAST” (Harmmer & Harper 1999)
se realiz6 la superimposicion por procrustes para eliminar el efecto de la ubicacion,
orientacion y el tamafio y asi evaluar la variacion en la forma. Las placas delgadas de
deformacioén se construyeron aplicando la funcion de interpolacidn thin plate spline
(Bokstein 1991), a partir de la cual se pueden obtener los partial warps scores donde
las columnas de la matriz de peso (W) representan los valores para cada organismo.
Estos valores pueden utilizarse como nuevas variables de forma en los analisis esta-
disticos multivariados para comparar las diferencias entre las poblaciones (Zelditch
et al. 2004).

Figura 3. Ubicacion de los landmarks en el craneo de Phrynosoma orbiculare.
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En el programa PAST también se realiz6 un analisis de componentes principales
(ACP) para evaluar la distribucién de las poblaciones de acuerdo con las distancias
entre los landmarks de cada organismo, este analisis también permite obtener la “gra-
dilla de deformacion” para cada una de las poblaciones de interés.

Para evaluar las diferencias estadisticas en cada poblacion, se realizé un analisis
de variacion candnica (CVA) que permite encontrar diferencias significativas entre
grupos conocidos, mediante una prueba de analisis de varianza multivariado (MA-
NOVA).

Con el fin de determinar a qué grupos corresponden las diferencias, se realizaron
comparaciones pareadas usando las distancias euclideanas entre los promedios de
los minimos cuadrados, el cual es un procedimiento de permutaciones al azar con los
residuales del modelo lineal, cuya ventaja es que permite encontrar las diferencias
morfologicas entre las especies de una manera consistente, sin olvidar la covariacion
de los rasgos multiples (Adams 2007). Finalmente mediante un andlisis de funciones
discriminantes, se determind el total y el porcentaje de organismos correctamente
clasificados para cada poblacion.

RESULTADOS

Analisis morfométrico con medidas lineales. Inicialmente se analiz6 el dimorfismo
sexual de los ejemplares para cada poblacion mediante la prueba de ANOVA, los
resultados muestran que no hay diferencias significativas entre sexos. De tal manera
que el resto de las pruebas estadisticas se realizaron con machos y hembras en con-
junto para cada poblacion. El analisis de componentes principales con los ejemplares
de las nueve localidades, muestra tres grupos que corresponden a las localidades de
Veracruz (A), Querétaro (B) y Nuevo Ledn (C) (Fig. 4). La distribucion de los grupos
es alo largo del CP 2 que explica la separacion de estas poblaciones con 21.79% de la
variacion lo que se atribuye principalmente a el ancho y largo de la cabeza, asi como
a la distancia entre las escamas superciliares que son las variables que tienen la mayor
carga tanto positiva como negativa (Cuadro 1). Para el CP 1 todos los coeficientes
son positivos, lo que indica que existe una correlacion de este tipo entre todas las
variables, por otro lado, la distancia entre las escamas superciliares y la longitud de
la cabeza son las variables con los valores mas altos. Sin embargo, estas variables no
contribuyen a la separacion de grupos (Cuadro 1).

Analisis con morfometria geométrica. Los resultados del analisis de componentes
principales se muestran en una grafica de distribucion con los primeros dos compo-
nentes. Se observa que, a pesar del traslape de practicamente todas las poblaciones,
en el componente 2 existe una separacion entre la poblacion de Nuevo Ledn y la de
Querétaro, con un porcentaje de variacion de 18.7 (Fig. 5). En la gradilla de deforma-
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Figura 4. Grafica de componentes principales. Muestra la formacion de tres grupos a lo largo del CP2
Veracruz (A), Querétaro (B) y Nuevo Ledn (C).

Cuadro 1. Carga de los primeros dos componentes principales, asi como los eigenvalores,
el porcentaje de varianza y el porcentaje de varianza acumulada para cada una de las variables
analizadas en los ejemplares de Phrynosoma orbiculare de cada localidad.

Caracter CP1 CP2
Largo-cabeza 0.4185 0.562
Ancho-cabeza 0.321 0.593
Longitud-cuernos occipitales 0.198 0.0028
Longitud-primer cuerno temporal 0.035 0.14
Longitud-segundo cuerno temporal 0.030 0.145
Longitud-escamas superciliares 0.029 0.051
Distancia-cuernos occipitales 0.287 -0.265
Distancia-escamas superciliares 0.772 -0.467
Eigenvalores 9.8 43
Porcentaje de varianza 48.77 21.79
Porcentaje de varianza acumulada 48.77 70.56

cion, para la poblacion de Querétaro se observa una ligera reduccion en los landmarks
1, 24 y 23, que corresponden a la punta del hocico, mientras que para la poblacion
de Nuevo Ledn se observa un ligero ensanchamiento en los landmarks 2 a 22 ,que
corresponden a la region de los cuernos temporales y occipitales.

En cuanto al analisis de variacion candnica, los resultados indican que en el eje de
las abscisas se separan cuatro poblaciones, Nuevo Leon, Durango, Querétaro y Vera-
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Figura 5. Analisis de componentes principales donde se muestra la separacion de las poblaciones de
Nuevo Leon y Querétaro, con la gradilla de deformacion correspondiente. Las gradillas muestran un
gradiente de color de azul a rojo, donde; el azul muestra la menor deformacion y el rojo la mayor.

cruz, y en el eje de las ordenadas se separan dos poblaciones, Nuevo Ledn y Puebla
(Fig. 6). El MANOVA muestra que hay diferencias significativas entre las poblacio-
nes de Nuevo Leon y Querétaro (P = 0.02) y Nuevo Ledén y Durango (P = 0.024),
ademas las distancias de Mahalanobis entre estas poblaciones presentan un valor de
17.18 y entre Nuevo Leon y Querétaro de 13.94, lo que indica que las diferencias son
mayores entre poblaciones que dentro de ellas. En cuanto a las gradillas de deforma-
cidn se puede apreciar que, para la poblacion de Nuevo Leon hay un ensanchamiento
en los landmarks 2 a 8 y 16 a 22 que corresponden a los cuernos temporales, asi como
en la region de las escamas superciliares que corresponden a los landmarks 27 a 31,
mientras que en la region del hocico que corresponde a los landmarks 1, 23 y 24, la
forma tiende a reducirse.

La placa de deformacién para la poblacion de Querétaro muestra un ensancha-
miento principalmente hacia la region de los cuernos temporales asi como de los
cuernos occipitales en los landmarks 2 a 22 y, se estrecha hacia la parte del hocico
en los landmarks 1, 23 y 24. Finalmente para la poblacion de Durango la gradilla de
deformacion muestra que existe una constriccion hacia la region media del craneo, en
la ubicacion de los landmarks 25 a 33, asi como en la region de los cuernos tempora-
les, en la ubicacion de los landmarks 2 a 8 y 26 a 22. Ademas para estas poblaciones,
la tabla de clasificacion muestra que para la poblacion de Nuevo Ledn 42.8% de los
organismos estan correctamente clasificados, mientras que para la poblacién de Que-
rétaro 66.6% y para la de Durango 60%.
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Figura 6. Analisis de variacion canonica donde se muestran los grupos que se forman asi como las
gradillas de deformacion para las poblaciones de Nuevo Ledn, Querétaro y Durango.

DISCUSION

Los estudios que se han realizado para definir la taxonomia del grupo P. orbiculare
son escasos. Horowitz (1955) sugiere cinco subespecies y un intergrado, con base en
analisis estadisticos univariados y caracteres como la longitud de los cuernos occi-
pitales y temporales, nimero de escamas laterales y nimero de poros femorales. En
un estudio reciente, se examind mediante un analisis filogenético con DNA mitocon-
drial la relacion de la distribucion historica y actual de P. orbiculare; los resultados
muestran dos clados, el clado norte contiene a las poblaciones que se distribuyen en
la Sierra Madre Occidental y el clado sur, contiene localidades que se encuentran
tanto en el Sur de la Sierra Madre Oriental, como en la Faja Volcanica Transmexica-
na (Bryson et al. 2012). Sin embargo, no hay estudios recientes en los que se evalue
el estado taxonomico de la especie con herramientas morfométricas mas precisas y
mediante analisis estadisticos multivariados, que permitan complementar el trabajo
de Bryson et al. (2012).

Los resultados del presente estudio muestran que las medidas lineales no permiten
separar a las entidades biologicas, mientras que los analisis con morfometria geomé-
trica, destacan claramente diferencias significativas entre grupos.

Las variaciones morfoldgicas, con medidas lineales y analisis univariados, entre
las subespecies se observan principalmente en la longitud de la cola asi como el largo
y ancho de la cabeza. Se ha registrado que P. o. orbiculare tiene la cola proporcional-
mente mas corta que P. o. durangoensis 'y que P. o. orientale difiere en este caracter
con respecto a P. 0. bradti; por otro lado, en cuanto a la variacion en el ancho y largo
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de la cabeza, se menciona que P. o. bradti difiere de P. o. cortezii y de P. o. orientale,
ya que estas dos ultimas subespecies se encuentran estrechamente relacionadas en
cuanto a su distribucion geografica (Horowitz 1955). Sin embargo, en otros trabajos
se muestran incongruencias entre caracteres diagnosticos como los poros femorales,
los cuernos occipitales y los temporales, en subespecies como P. 0. boucardi 'y P. o.
orientale (Montanucci 1979 y Lawrence et al. 2002).

Aun cuando los analisis con morfometria tradicional no permitieron una clara se-
paracion entre los grupos, si destacaron que entre las poblaciones de Veracruz, Nue-
vo Leon y Querétaro descritas como P. o. cortezii, P. o. orientale y P. o. boucardi,
respectivamente, existe una tendencia a la separacion de estos grupos a lo largo del
CP2 con 21.96% de variacion (Fig. 4) y el ancho y largo de la cabeza son los carac-
teres que contribuyen a la formacion de estos grupos (Cuadro 1). A pesar de que el
porcentaje de variacion es bajo, los resultados de este analisis indican que existe una
congruencia con lo reportado por Horowitz (1955) en cuanto al caracter que contribu-
ye a la separacion de P. o. cortezii y P. o. orientale, mientras que para P. o. boucardi
hay una incongruencia en cuanto a los caracteres diagnosticos, ya que se reportod que
esta subespecie se caracteriza por presentar cuernos occipitales erectos y escamas su-
perciliares prominentes (Smith 1950). Sin embargo, con este analisis se encontrd que
es el ancho y largo de la cabeza el caracter que agrupa esta subespecie.

En cuanto al analisis de morfometria geométrica que se realizo con las nueve po-
blaciones, se observaron diferencias significativas apoyadas por las distancias de Ma-
halanobis entre las configuraciones geométricas de las poblaciones de Nuevo Leon
- Durango (P = 0.02) y Nuevo Leon - Querétaro (P = 0.024), notandose que la mayor
variacion se encuentra en la forma del craneo, tanto en la region de los cuernos occi-
pitales y temporales, como en la punta del hocico (Fig. 6). A pesar de que con los dos
métodos morfométricos, tradicionales y geométricos, no es posible hacer compara-
ciones directas (Manier 2004) si es posible realizar algunas relaciones. Por ejemplo,
el ancho y largo de la cabeza en el analisis de CP de medidas lineales es el caracter
que presenta mayor peso y, con la placa fina de deformacion resultante de la confi-
guracion de landmarks, se puede apreciar que, la variacion se encuentra relacionada
con este caracter; como se refiere a continuacion para cada una de las poblaciones que
mostraron diferencias significativas. En cuanto a la poblacion de Querétaro, se des-
cribi6 a P. boucardi (Duméril & Bocourt, 1870), cuyos caracteres diagnosticos son la
presencia de cuernos occipitales erectos y escamas superciliares prominentes, no obs-
tante, un estudio posterior explica que esta especie debe ser incluida como una subes-
pecie de P. orbiculare ya que presenta caracteristicas externas que la relacionan con
P. o. cortezii y con P. o. orientale, por lo que puede ser un intergrado entre estas dos
(Montanucci 1979). Como ya se mencion6 anteriormente, la configuracion geométri-
capara P. o. boucardi muestra diferencias significativas con respecto a P. o. orientale
y no asi con P. o. cortezii, y la gradilla de deformacion muestra que la variacion con-
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siste en que hay un ensanchamiento hacia la region de los cuernos temporales, pero
no se observa deformacién en las escamas superciliares como lo sugieren los carac-
teres diagnosticos. La distribucion de P. o. boucardi se encuentra hacia el norte de
los estados de Querétaro e Hidalgo, cuya region biogeografica corresponde a la parte
sur de la Meseta Central (MC), mientras que la distribucion de P. o. cortezii es hacia
algunas zonas de la Faja Volcanica Transmexicana (FVT), Meseta Central y Sierra
Madre Oriental (SMO), de acuerdo con las poblaciones analizadas en este estudio.

Montanucci (1979), registra que P. o. boucardi se distribuye en localidades in-
tergrado entre el area de distribucion oriental para P. o. cortezii de tal manera que
pueden existir algunas zonas de contacto entre las poblaciones de estas subespecies,
esta puede ser una razén por la cual, no se encontraron diferencias significativas, aun-
que por otro lado, si se encontraron grupos definidos para las poblaciones de Puebla
y Veracruz que corresponden a P. o. cortezii. Puede ser que, a pesar de la presencia
de algunas barreras geograficas como el Rio Moctezuma en Querétaro, atin no ocurre
aislamiento completo, de tal manera que los resultados de este trabajo coinciden con
lo reportado por Montanucci (1979), quien menciona que P. o. boucardi debe ser
considerada una subespecie de P. orbiculare y no como especie incipiente. En las
subespecies que se solapan en su distribucion, la variacion que se observo puede ser
resultado de la presencia de hibridos, por lo tanto estas no pueden ser consideradas
como entidades distintas (Smith 1942). También existe la posibilidad de que, con ba-
se en su distribucion historica, estas dos poblaciones permanecieron aisladas con el
surgimiento de la SMO en el terciario temprano y la FVT durante el terciario medio
(Flores 1998), de tal forma que posteriormente pudieron establecer zonas de contacto
con el evento de glaciacion del Pleistoceno (Mayr 1982), ya que tanto los eventos de
vicarianza del Neogeno, como los cambios climaticos del Pleistoceno, impactaron de
manera importante en la diversificacion de P. orbiculare (Bryson et al. 2012).

En cuanto a P. o. durangoensis, esta subespecie muestra diferencias significati-
vas (P = 0.024) con respecto a P. o. orientale; en la grafica de variacion candnica
se observan las dos subespecies en los extremos positivo y negativo del eje CVALI
y con la mayor distancia de Mahalanobis (17.18). Horowitz (1955) coloca estas dos
subespecies en grupos diferentes, donde el grupo que contiene a P. o. orientale pre-
senta la cabeza mas amplia. En el presente estudio también se encontré que en la
placa fina de deformacion esta subespecie presenta la region que corresponde a los
cuernos occipitales y temporales mas amplia que P. o. durangoensis,lo cual coinci-
de con lo reportado por Horowitz (1955). En cuanto a la distribucion geografica, P.
o. durangoensis se encuentra en la Sierra Madre Occidental (SMOc) y, como ya se
menciono, P. o. orientale en la SMO; la distribucion de estas subespecies hacia el sur
se encuentra limitada por la FVT que es una cordillera que emergio6 recientemente y
posiblemente impidio el flujo de estas poblaciones hacia el sur y entre ellas, por lo
que quedaron aisladas por la MC.
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El aislamiento de las subespecies mencionadas dio como resultado un impedi-
mento en el flujo de genes y las poblaciones pudieron quedar aisladas histéricamente
(Bryson et al., 2011). Una evidencia de este hecho es que, con el analisis de ADNmt,
las localidades que se distribuyen en la SMOc corresponden al clado Norte y las que
se distribuyen en las SMO al clado Sur (Bryson et al., 2012), mientras que con el ana-
lisis de morfometria geométrica la subespecie P. o. durangoensis que se distribuye en
la SMOc y P. o. orientale que se distribuye en la SMO muestran variaciones morfo-
logicas evidentes. Resulta claro, por tanto, que los analisis morfoldgicos del presente
estudio concuerdan con lo reportado por Bryson et al. (2012) a partir de analisis de
ADNmt. Smith ef al. (1997) mencionan que si las subespecies presentan alopatria y,
si ya no existe flujo génico entre ellas, podrian ser elevadas a especies, ya que a pesar
de que existe un entrecruzamiento potencial entre ellas, la probabilidad es muy baja
y el grado de divergencia muy elevado.

Finalmente, las poblaciones de Morelos y el Estado de México que corresponden
a la subespecie orbiculare, no mostraron diferencias significativas con ninguno de los
analisis morfométricos realizados. Estas poblaciones posiblemente presentan algunas
zonas de contacto con P. o. cortezii ya que no existen barreras geograficas evidentes
que las aislen, por lo que puede existir flujo génico entre ellas y no se encuentran ais-
ladas completamente. A pesar de que en el estudio de Bryson ez al. (2012) no se inclu-
yeron ejemplares del estado de Morelos, si se puede apreciar que las poblaciones del
Estado de México y Distrito Federal, se encuentran en un mismo linaje, por lo que,
para esta subespecie existe una evidente relacion tanto morfoldgica como genética.

Existe una serie de controversias acerca del concepto de subespecie, desde los
autores que consideran este término en completo desuso debido a que su denomi-
nacion es subjetiva (Mayr 1982), hasta quienes consideran que las subespecies son
expresion de los procesos evolutivos y son categorias taxondmicas de gran impor-
tancia, que ademas constituyen modelos que proporcionan informacién importante
de los mecanismos de especiacion, siempre y cuando las subespecies se encuentren
bien definidas (Monroe 1982). En el presente trabajo, con los analisis de morfometria
geométrica se determind que P. o. boucardi no debe ser considerada un intergrado
entre P. o. orientale y P. o. cortezii, asi como que P. o. orientale y P. o. durangoensis
muestran variacion morfologica significativa. Por lo que, con base en la evidencia de
los analisis morfométricos, si como los resultados del trabajo de Bryson et al. (2012),
P. o. orientale y P. o. durangoensis deberian ser consideradas como especies. Es
importante destacar que los analisis de morfometria geométrica permitieron definir
claramente estos dos grupos y esta definicion no se observa con los analisis de mor-
fometria tradicional.
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ANEXO

Museo “Alfonso L. Herrera” de la Facultad de Ciencias de la Universidad Nacional Autonoma de Méxi-
co; FC00229, FC171, FC230, FC231, FC337, FC602, FC622, FC784, FC02320-4, FC 03104-5, FC
3243-2-SER-2, FC 3243-2-SER-3, FC 03243-3, FC 03530, FC 05871, FC 6010, FC 06245-5, FC 06245-
6, FC 06337-2-3, FC 06337-2-4, FC 06337-3, FC 06337-4, FC 06337-6, FC 08471-3, FC 08471-4, FC
12569-4, FC 12571-3, FC 12572-4, FC12572-5, FC 12597-3, FC 12597-5, FC 12597-7, FC 12598-2, FC
12598-3, FC 12598-4, FC 13788-2, FC 14290-4, FC 14253-3, FC 14523-3, FC 14523-4, FC 21066, FC
21067, FC21068. Coleccion Nacional de Anfibios y Reptiles del Instituto de Biologia, UNAM, IB0313-
3, I1B2249-3, IB3169-2, 1B3309-4, 1B3322-2, IB3625-2, IB5610-3, IB 5681-2, IB 8221-4, IB 9433-2,
1B 12451-4, IB 12452-1, IB 12452-4. Coleccion Herpetologica de 1a Facultad de Ciencias Biologicas de
la Universidad Auténoma de Nuevo Leén (UANL) UANL1602, UANL2143, UANL1567, UANL3771,
UANL-ECB44, UANL1568. Perote, Veracruz (N19°32°31.2"°; W97°16°38.2”").
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