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RESUMEN

La geografia que caracteriza a Norteamérica ha hecho de esta region una de las
zonas mas ricas en biodiversidad a nivel mundial, dado principalmente por la
diversidad de habitats disponibles, repercutiendo en la variacion morfolégica que
presentan los diferentes taxones que ahi habitan. Las serpientes son uno de los
grupos de vertebrados terrestres con mayor diversidad dentro de este territorio o
cual es atribuido a su alta sensibilidad a las variaciones ambientales y su capacidad
de adaptacion. Por lo que este trabajo tuvo como objetivo evaluar la existencia de
variacion ecomorfolégica en Pituophis deppei a lo largo de su &area de distribucion.
Se realizaron analisis de modelado de nicho ecoldgico utilizando 789 registros
georreferenciados, contemplando las cuatro provincias biogeograficas que abarca
su area de distribucion (Altiplano Mexicano, Faja Volcanica Transmexicana, Sierra
Madre Occidental y Sierra Madre Oriental) y haciendo uso de 20 variables
biocliméaticas divididas en cuatro grupos (climaticas, topograficas, insolacién y
bioticas).

Los resultados obtenidos revelan un alto grado de variacion ambiental entre las
cuatro provincias biogeograficas, lo cual es atribuible a la compleja estructura
ecogeogréfica que caracteriza al territorio mexicano, resultado de la interaccion de
5 placas tecténicas. Asi mismo al evaluar la existencia de variacidn morfologica
mediante analisis de morfometria geométrica, se pudo registrar la existencia de
cuatro morfos caracteristicos, uno para cada provincia mientras que los analisis de
morfometria lineal, escutelacion y patrén de manchas negras revelaron que los
organismos provenientes de la Faja Volcanica Transmexicana agruparon la mayoria
de las diferencias en morfometria lineal, escutelacion y patrén de manchas negras,
presentando una longitud caudal menor, un mayor nimero de manchas dorsales y
bordes labiales, un menor ndmero de escamas caudales, escamas dorsales,
escamas ventrales y un mayor numero de escamas gulares respecto al resto de las
provincias biogeogréficas.

No obstante, las variables ambientales utilizadas en este trabajo presentaron un
reducido poder explicativo y predictivo sobre la variacibn en los caracteres
morfolégicos analizados, siendo influidos por las mismas en un 12.8%. Lo cual, si
bien no descarta el papel adaptativo de los caracteres morfoldégicos hacia las
condiciones ambientales particulares de cada provincia, existe la posibilidad de que
factores no considerados como un flujo génico limitado, variacion no adaptativa o
una condicién filogenética, estén teniendo un papel mas relevante ante la
produccion o mantenimiento de la diferenciacidn intraespecifica registrada.

Palabras clave: Area de distribucion, nicho ecolégico, variacion no adaptativa,

provincias biogeograficas.



INTRODUCCION

La distribucion geogréfica de las especies no es homogénea ni aleatoria, por
lo que se encuentra restringida en funcion de las condiciones bioticas y abibticas a
las que estén expuestas, asi como por su propia capacidad de adaptacion y
dispersion, que a su vez es provista por su historia evolutiva (Wiens y Graham,2005;
Espinosa et al., 2008; Whitman y Agrawal, 2009).

En este sentido, Zunino y Zullini (2003) la definen como aquella fraccién de espacio
geografico determinada por las interacciones no efimeras en relacion con su medio,
en donde la heterogeneidad ambiental producto de las variaciones espaciales y
temporales en sus propiedades promueve la presencia de barreras
interpoblacionales (Eshel y Matessi, 1998; Espinosa et al., 2008; Whitman y
Agrawal, 2009; Fusco y Minelli, 2010). Haciendo de la misma algo dindmico, que se
puede ampliar, reducir, fragmentar o sufrir multiples modificaciones antes de
desaparecer con la extincién de su ocupante (Eshel y Matessi, 1998; Espinosa et
al., 2008; Whitman y Agrawal, 2009; Fusco y Minelli, 2010).

Asi mismo, Zunino y Zullini (2003) argumentan que una barrera puede considerarse
desde tres puntos de vista; 1) la misma puede estar representada por una
discontinuidad de tipo climatico, ya sea por diferencias en temperatura y/o
precipitacion a lo largo de un gradiente; 2) por factores topogréaficos, como lo son la
presencia de barrancas, cordilleras o cuerpos de agua infranqueables; 3) por
factores bidticos como la presencia de competidores especificos por el uso de algun

recurso o por depredadores.

Estas condiciones provocan que las distintas poblaciones de una especie se
encuentren bajo presiones selectivas particulares, lo que puede conllevar a
diferencias genotipicas y fenotipicas entre las mismas (Ford, 1940; Nijhout, 2003;
Whitman y Agrawal, 2009; Fusco y Minelli, 2010; Grbic et al., 2015).

Por esto, el uso de habitat es considerado como el aspecto ecoldgico responsable

de la mayoria de los cambios morfoldgicos, lo que resulta en una alta variacion



morfologica a nivel interpoblacional y una baja variacion a nivel intrapoblacional,
(Nijhout, 2003; Ashton et al., 2007; Vercken et al., 2007; Whitman y Agrawal, 2009).

Con base en las consideraciones anteriores, la ecologia evolutiva y la
ecomorfologia son las principales &reas encargadas de estudiar dichos procesos
evolutivos. La ecologia evolutiva entre otras cosas enfoca su estudio bajo la premisa
de que la existencia de una relacion entre la morfologia y la funcién de determinado
caracter con respecto a las condiciones ambientales, podrian evidenciar una
influencia del ambiente sobre el fenotipo (Ricklefs y Travis, 1980; Gotthard y Nylin,
1995). Mientras que la ecomorfologia analiza y comprende aquellos factores
involucrados en el surgimiento y mantenimiento de la variacion morfolégica, con

base en la premisa de que la forma altera la funcion.

Por lo tanto, las diferencias en la morfologia se asocian con diferencias en
el rendimiento que consecuentemente puedan impactar sobre la ecologia de los
organismos. Asi el principal objetivo de la ecomorfologia es el estudio de la
adaptabilidad de los caracteres y sistemas morfoldégicos para consecuentemente
realizar analisis comparativos que permitan estimar las presiones selectivas que
impone el ambiente sobre las especies y sus poblaciones (Ricklefs y Travis, 1980;
Bock, 1994; Betz, 2006).

A lo expuesto anteriormente, Norteamérica es una de las zonas mas ricas en
biodiversidad a nivel mundial debido a la diversidad de habitats que la caracterizan
y las repercusiones directas que estos ha tenido sobre la historia evolutiva de los
diferentes grupos bioldgicos que ahi habitan (Mittermeier et al., 2005). Haciendo de
esta, una zona de gran interés para estudios filogeograficos en plantas (Soltis et al.,
1997), invertebrados (Palmer, 1985), vertebrados acuaticos (Strange y Burr, 1997)
y terrestres (Gamble et al., 2008; Barton y Wisely, 2012).

Bryson et al. (2011a) reportan que la estructura filogeografica de las especies
norteamericanas se ha visto afectada principalmente por factores geol6gicos como
la formacion de la Faja Volcanica Transmexicana, la Sierra Madre Oriental y
Occidental, mismas que han contribuido a generar un patron climatico de gran

diversidad en el territorio mexicano, desde los climas aridos en el norte con 221 mm
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de precipitacion anual, hasta los tropicales en el sur con lluvias todo el afio (Hafner
y Riddle, 2005; Vidal-Zepeda, 2005; Halffter et al., 2008), impulsado multiples
eventos de vicarianza en escarabajos (Palmer, 1985), mariposas (Nice y Shapiro,
1999), peces (Leggett y Carscadden, 1978), anfibios (Mulcahy y Mendelson llI,
2000), reptiles (Hughes et al., 2018) y aves (McCormack et al., 2008).

ANTECEDENTES

En lo que se refiere a las serpientes, son uno de los grupos de vertebrados terrestres
con mayor diversidad y distribucién en Norteamérica (Pyron y Burbrink, 2009).
Donde géneros como Lampropeltis (Rodriguez-Robles et al., 1999), Sistrurus
(Wooten y Gibbs, 2012) y Crotalus (Pook et al., 2000) han sido ampliamente
estudiados por su compleja historia evolutiva asociada a la biogeografia
norteamericana y sobre todo al impacto que han tenido sobre la misma los multiples
cambios ambientales ocurridos en esta region a finales del neégeno (Rull, 2008;

Bryson et al., 2011a).

La gran diversidad que presenta este grupo se puede explicar entre otras
cosas por su alta sensibilidad a las variaciones ambientales (Franca et al., 2008),
puesto que su morfologia ha sido considerada como un reflejo del uso del habitat,
su ecologia tréfica y sus relaciones filogenéticas, donde las variaciones en su
tamafio corporal, dimensiones craneales y escutelacion se encuentran altamente
relacionadas a los factores ambientales (Patchell y Shine, 1986; Camilleri y Shine,
1990, Martins et al., 2001; Monteiro et al., 2006; Fearn y Trembath, 2012).

A menudo se hace referencia que dentro de este grupo caracteres como la
escutelacién se vinculan con el balance hidrico, donde el nimero, tipo, tamafio y
forma de las escamas puede generar alteraciones en la eficiencia del mismo (West-
Eberhard, 2003; Sanders et al,.2004; Calsbeek et al., 2006; Acevedo, 2009; Oufiero
et al., 2011; Wegener et al., 2014). Ademas, la talla corporal ha sido asociada con
la termorregulacion, donde en zonas templadas, los tamafios corporales mas
pequefnos obtienen ventajas termorreguladoras con respecto a la ganancia de calor
de una manera mas efectiva que aquellos de tallas grandes (Oufiero et al., 2011). A

su vez, la coloracion ha sido estudiada bajo la hipotesis del melanismo, que propone
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los individuos con baja reflectancia causada por una coloracion oscura ganaran
calor mas rapido que aquellos con alta reflectancia causada por una coloracion

clara, aun teniendo el mismo tamafio corporal (Norris, 1967).

En el caso del género Pituophis, se ha documentado la existencia de
variaciones ecomorfolégicas entre diferentes localidades ubicadas en Estados
Unidos, analizando la longitud hocico-cloaca y longitud de la cola. Se considera que
dichas diferenciaciones pudieran estar asociadas con la variacion de la temperatura
y precipitacion, y como estas a su vez inciden en de los recursos y la competencia
inter e intrapoblacional (Platt, 1984; Fitch, 1999).

Con respecto a México, su gran diversidad climatica y geogréafica es atribuida
a que en el convergen dos grandes zonas biogeogréaficas, la region neartica y la
region neotropical (Espinosa et al., 2008). Al mismo tiempo, se encuentra dividido
en 19 provincias biogeograficas acorde con Arriaga et al. (1997), las cuales son
areas que comparten una identidad fisiografica y ecolégica (Espinosa et al., 2008).

De estas, cuatro comprenden el area de distribucién de Pituophis deppei; El
Altiplano Mexicano (AM) cuyo clima arido es causado por la sombra orogréafica que
producen las diferentes cadenas montafiosas a su alrededor, dominado
principalmente por pastizales y matorrales xerdfilos. La Faja Volcanica
Transmexicana (FVTM) compuesta por un conjunto de volcanes de diferentes
edades, caracterizada por presentar un clima templado subhimedo y cuya
vegetacion esta compuesta por bosques de coniferas y bosques de encinos en su
mayoria y en menor medida por pastizales, matorrales subalpinos y bosques
mesofilos de montafia. La Sierra Madre Oriental (SMOR) de clima templado
subhimedo cuya vegetacion dominante estd compuesta por bosques de coniferas,
bosques de encinos y mesdfilos de montafia y en menor proporcion por matorrales
xerdfilos. La Sierra Madre Occidental (SMOC) en cuyo clima templado subhimedo

dominan los bosques de coniferas, encinos y pastizales (Espinosa et al., 2008)
(Fig.1).
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Teniendo en cuenta esto, Bryson et al., (2011a) han reportado la posibilidad de
existencia de un linaje monofilético con cuatro grupos divergentes en Pituophis
deppei. Los cuales se originaron en la region noreste, occidental y central, cuya
estructura filogeografica probablemente se haya desarrollado durante el Plio-
Pleistoceno, siendo influida principalmente por los cambios medioambientales

ocurridos a finales de este periodo de tiempo.

Pese a que el surgimiento de barreras geograficas como la FVTM vy el
levantamiento secundario de la SMOC han sido eventos recientes pero importantes
durante la historia evolutiva de este grupo de serpientes. Otros eventos como el
desarrollo de rios de gran tamafio tales como el Rio Lerma o el Rio Grande de
Santiago, parecen ser que también han impulsado su diversificacién evolutiva
(Bryson et al., 2011a; Gomez-Balandra et al., 2012, CONAGUA, 2016).

Si bien, estos procesos historicos y evolutivos alin son poco claros, presentan
similitudes con otros taxones norteamericanos como Lampropeltis (Pyron vy
Burbrink, 2009), Hyla (Bryson et al., 2010) y Sceloporus (Bryson et al., 2012). Lo
cual podria ser una respuesta comun entre los taxones norteamericanos a las
fluctuaciones medioambientales y su impacto sobre la vegetacion dominante en

esta region durante el periodo interglaciar (McDonald, 1993).

Por lo que se postula que la existencia de variacion fenotipica a lo largo de los
gradientes geograficos y sus respectivas implicaciones climéticas, puede ser indicio
de una respuesta adaptativa a la variacion ambiental, puesto que los diferentes
caracteres morfolégicos que resulten ser estructuras homologas facilmente
identificables entre los individuos y que a su vez puedan medirse y compararse entre
los mismos, podran evidenciar variaciones en los principios biomecanicos que los
caracterizan y por consiguiente conllevar a posibles adaptaciones locales en
dependencia del entorno donde se desarrollen (Ashton y Feldman, 2003; Oufiero et
al., 2011).



JUSTIFICACION

Por lo anterior Pituophis deppei resulta un modelo bioldgico idoneo para el estudio
de estos procesos evolutivos. El poner a prueba el efecto de las variaciones
ecogeogréficas sobre su morfologia y distribucién, podria generar informacién que
ayude a comprender su historia evolutiva, resultando especialmente relevante en el
actual escenario del cambio climatico global y el cambio de uso de suelo, cuyas
poblaciones actualmente se encuentran catalogadas como amenazadas acorde a
la NOM-059-2010 SEMARNAT (Uribe-Pefia et al., 1999; Canseco Marquez y
Gutiérrez Mayen, 2010).

La importancia de estudiar las variaciones ecomorfolégicas en todo trabajo
que analice estos procesos ecoldgico-evolutivos permitira entender mejor el impacto
que tienen las variaciones ambientales sobre la historia evolutiva y distribucion de
las especies, teniendo alcances en otras areas de la biologia como lo es la
taxonomia, lo cual ha causado polémica en la clasificacion de los organismos, ya
que muchas descripciones se basaron disponiendo de un solo ejemplar por especie
0 un pequefio grupo de ellos, sin tomar en cuenta factores como la variacién
ecomorfologica que estos pudieran presentar a lo largo de su area de distribucién
(Mayr, 1982; Manier, 2004).

Esto ha llevado a que el concepto de subespecie sea objeto de debate y
controversia desde la segunda mitad del siglo XX. A pesar que las variaciones
fenotipicas no son un método confiable ni suficiente para delimitar linajes genéticos,
si lo son para estudiar las distintas presiones selectivas a las que cada poblacién
pueda estar expuesta y que estén dando origen a sus caracteristicas particulares
(Brodie, 1992).

Por ello, estudios ecomorfolégicos que utilicen multiples aproximaciones
conceptuales y diferentes herramientas, tales como el modelado de nicho ecolégico
y analisis morfométricos ofrecen un nuevo enfoque que ayude a comprender como
los factores bidticos y abibticos se asocian en los patrones de diferenciacion
interpoblacional. Ademas, también ayuda a determinar si taxones de reciente

divergencia evolutiva con sutiles diferencias genéticas y/o morfologicas son
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ecologicamente distintos. Esta aproximacion teodrica podria sustentar la idea de que
las diferenciaciones interpoblacionales son producto de las presiones selectivas
particulares a las que cada una pueda estar expuesta e incluso evidenciar un posible
proceso de divergencia. Asi, estaria apoyando de este modo el papel de la
especiacion ecologica en el que la seleccion natural promueve la diversificacion de
linajes a través de la adaptacion a nuevos entornos (Rissler y Apodaca, 2007,
Raxworthy et al., 2007; Schulter, 2009).

HIPOTESIS

Debido a que Pituophis deppei ocupa una amplia variedad de habitats a lo largo del
territorio mexicano, se espera que presente patrones de diferenciaciéon morfoldgica,
asociados a cada una de las provincias biogeograficas que componen su
distribucién geogréfica.

OBJETIVOS
Objetivo general

Analizar la existencia de variacion ecomorfologica en Pituophis deppei a lo largo de

su area de distribucion.
Objetivos particulares

1) Desarrollar modelos de distribucion potencial que permitan determinar si las
cuatro provincias biogeogréficas que habita Pituophis deppei presentan diferencias

ambientales entre si.

2) Determinar la existencia de variacion morfoldgica de Pituophis deppei a lo largo
de su distribucion geogréafica mediante analisis de morfometria lineal, morfometria

geomeétrica, escutelacion y patron de manchas negras.

3) Determinar si la variacién morfol6gica pueda tener un componente ambiental.



MATERIALES Y METODOS
Descripcion de la especie

Pituophis deppei comunmente conocida como “cincuate” cuya raiz procede
del nahuatl cin "maiz" y coatl "serpiente”, traducido textualmente como “serpiente
del maiz”, es una serpiente a la familia Colubridae. Fue descrita por André Marie

Constant Duméril en 1853.

Presenta una longitud promedio de 1000 a 1300 mm, pero se han registrado
individuos con una talla maxima de 1790 mm (Lemos-Espinal et al., 2015). Presenta
ojos grandes y pupilas redondeadas, un hocico puntiagudo, con una escama rostral
de tamafio grande, de 2 a 4 escamas prefrontales, de 2 a 4 postoculares, 3+4
temporales, de 7 a 9 supralabiales con la cuarta y quinta tocando la 6rbita ocular,
mientras que presenta de 10 a 14 infralabiales. Posee escamas dorsales quilladas
y laterales lisas, con dos depresiones apicales y un niumero de hileras dorsales que
van de los 21 a los 31. Los machos presentan de 210 a 235 escamas ventrales y de
53 a 69 escamas caudales, mientras que las hembras presentan 215 a 249 escamas
ventrales y de 52 a 60 escamas caudales y una escama cloacal entera (Canseco

Marquez y Gutiérrez Mayen, 2010; Lemos-Espinal et al., 2015).

No posee manchas en la cabeza, pero ocasionalmente puede presentar una sutura
de color oscuro en las escamas labiales. La coloracion dorsal frecuentemente esta
compuesta por una serie de manchas dorsales en color oscuro sobre un fondo
amarillento en la parte anterior que se van desvaneciendo hasta llegar a la parte
posterior. Las manchas varian entre 32 a 44 y generalmente son cuadradas
compuestas por 3 a 8 hileras de largo y 10 a 13 hileras de ancho con separaciones
entre cada una por espacios palidos. La cola generalmente presenta de 9 a 13
manchas negras (Canseco Marquez y Gutiérrez Mayen, 2010; Lemos-Espinal et al.,
2015).

Es una especie endémica a México, que habita en los estados de Aguascalientes,
Chihuahua, Coahuila, Colima, Ciudad de México, Durango, Guanajuato, Hidalgo,
Jalisco, Michoacan, México, Nuevo Leon, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis
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Potosi, Sonora, Tamaulipas, Tlaxcala, Veracruz y Zacatecas (Fig.2). Habita en una
amplia variedad de tipos de vegetacion como bosque de pino-encino, bosque mixto
boreal-tropical, bosque de coniferas, pastizal, chaparral, selva baja caducifolia y
matorral xerdfilo, con climas muy variados que van desde el muy arido semicélido,
arido semicalido, semiaridos templados, hasta los templados y templado semifrio,
en altitudes entre los 1100 a los 3 500 m (Smith y Taylor, 1966; Uribe-Pefia et al.,
1999; Duellman, 1960).

De habitos diurnos, con picos de actividad durante las horas mas calidas de
los dias soleados. De reproduccion ovipara, cuyo cortejo y copula inician en
primavera, oviposita de 4 a 24 huevos durante el verano y eclosionando durante el
otofo (Uribe-Pefia et al., 1999).

Actualmente se reconocen dos subespecies, P. deppei. deppeiy P. deppei. Jani. La
primera se distribuye en los estados de Aguascalientes, Coahuila, Guanajuato,
Hidalgo, Jalisco, Morelos, Nayarit, Nuevo Ledn, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San
Luis Potosi, Sonora y Tamaulipas. Mientras que la segunda se distribuye desde
Hidalgo, al sureste de Coahuilay en las vertientes &ridas de la Sierra Madre Oriental,
abarcando también los estados de Nuevo Leon y Tamaulipas (Fig.2) (Smith'y Taylor,
1966; Duellman, 1960). No obstante Dixon et al., (1962) han cuestionado la validez
de las mismas, aunado a que los caracteres tomados en cuenta para diferenciar
ambas subespecies solo se limitaron a cuantificar la coloracién mediante el nUmero
de manchas dorsales y caudales y la escutelacion mediante el nimero de escamas
ventrales y caudales. Ademas, consideraron un numero reducido de ejemplares y
tal como se menciond con anterioridad las variaciones fenotipicas no son un método
suficiente para delimitar linajes genéticos, por lo cual resulta importante profundizar

en su estudio.

Esta especie se encuentra catalogada como amenazada dentro de la NOM-059-
SEMARNAT-2010 y su estatus de conservacion dentro de la Red List es de
preocupacion menor (Hammerson et al., 2007; SEMARNAT, 2010; IUCN 2019).
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Modelado de nicho ecoldgico

Los registros de Pituophis deppei fueron extraidos de GBIF (2018), VertNet (2018),
iDigBio (2018), iNaturalist (2018) y Enciclovida (2018), asi como los puntos de
colecta de los ejemplares revisados en las colecciones herpetoldgicas que se

mencionan mas adelante.

Una vez recolectados todos los registros posibles de Pituophis deppei (1370) y
utilizando el software ArcMap 10.3.1 se depuraron todos aquellos metadatos
duplicados o incompletos. Posteriormente, se trazé una gradilla de 1 km? alrededor
de cada uno de los puntos restantes, con el objetivo de eliminar a aquellos registros
con una alta correlacion espacial. Este criterio fue considerado dado que la
resolucion de cada una de las capas biocliméaticas utilizadas es de 30arc por
segundo (~1 km), aunado a que multiples estudios reportan que el ambito hogarefio
en diferentes especies del género Pituophis es bastante reducido, moviéndose con
frecuencia por debajo de 1km? (Rodriguez-Robles, 2003; Gerald et al., 2006; Kapfer
et al., 2008; Baxley y Qualls, 2009; Roe et al., 2010; Iverson et al., 2012).

Se obtuvieron un total de 28 variables bioclimaticas, categorizadas en cuatro grupos
(Cuadro 4). Las climéticas que comprendieron las 19 publicadas por Karger et al.
(2017); Topografica que comprende la altitud, obtenida de Lehner et al. (2006), las
de insolacion que comprenden radiacién solar (Fick y Hijmans, 2017), indice de
aridez e indice de evapotranspiracion (Trabucco y Zomer, 2009) y las bioticas que
comprenden capas de cobertura de arboles de hoja perenne, arboles de hoja
caduca, arboles hoja de aguja, arbustos y herbaceas, obtenidos de Tuanmu y Jetz
(2014).

Posteriormente se identificaron las variables que tuvieron una mayor contribucién
para cada provincia eliminando todas aquellas que estuvieran altamente
correlacionadas entre si mediante una prueba de correlacion de Pearson para
Gnicamente modelar con aquellas que obtuvieran un indice de correlacion menor a
< 0.7 acorde a Merow et al. (2013).
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Para realizar los modelos de nicho ecolégico de cada una de estas, se utilizé el
software Maxent versién 3.4.1. El cual proyecta la distribucion potencial de las
especies utilizando datos de presencia en conjunto con las capas biocliméticas,
mediante aproximaciones estadisticas conocidas como maxima entropia. Este
algoritmo calcula el nicho potencial y nicho realizado de las especies basado en la
probabilidad de que estas se encuentren en determinada regién con base en sus
requerimientos bioclimaticos, dando como resultado la distribucion geogréafica mas
probable para la especie, expresando en cada pixel del mapa un valor de idoneidad
del nicho (Phillips et al., 2004).

Posteriormente, para la construccion de los modelos se utilizaron los parametros de
Crossvalidate. Los modelos se generaron seleccionado las opciones linear y
quadratic acorde a Phillips et al. (2004). Se seleccioné la opcién Jackknife para
determinar la importancia relativa de cada variable ambiental y la respectiva
importancia que tiene cada una de ellas para la construccion del modelo. Se
generaron 15 réplicas para cada provincia usando el 75% de los datos para construir

los modelos y el 25% para calibrarlos, (Cianfrani et al., 2010).

Una vez obtenidos los modelos de cada provincia, se utilizo el método de consenso
haciendo uso del software IDRISI Selva 17 utilizando los valores de AUC y de corte

al 10% para cada modelo obtenido, haciendo uso de la formula de peso promedio:

WA = Zj(‘;ji’zgljﬁﬁ). Esto con el objetivo de disminuir la incertidumbre predictiva

de los modelos Unicos, combinando sus predicciones, dado que su enfoque se basa
en que las diferentes predicciones son copias de posibles estados de las
distribuciones reales (Marmion et al., 2009).

A fin de evaluar la fiabilidad de los modelos finales obtenidos, se utilizaron los ROCs
parciales, mismos que se detallan en Lobo et al. (2007) y Peterson et al. (2008),
mediante la herramienta NicheToolBox (Osorio-Olvera et al., 2018). Para los cuales
fueron parametrizados mediante el 0.05 de error de omisién, usando el 50% de

puntos aleatorios para calcular el ROC parcial con 500 iteraciones para el Bootstrap.
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Para determinar la sobre posicién ecoldgica entre las provincias, se utilizaron los
meétodos sugeridos Warren et al. (2010) mediante el software ENMTools, usando el
indice de Schoener’s D (Schoener 1968), del cual se obtienen valores que oscilan
entre 0 y 1, los cuales se hacen maximos cuando existe una sobre posicion

completa entre dos 0 mas provincias.

Para evaluar la existencia de similitudes o diferencias ecolbgicas entre cada
provincia se realiz6 una prueba de identidad de nicho utilizando el software
ENMTools (Warren et al., 2008). Para ello se empleo el indice D de Schoener
(Warren et al., 2008) y el indice | basado en Hellinger (Schoener, 1968). El indice D
de Schoener calcula el rango adecuado para determinada especie basada en la
probabilidad de habitar zonas particulares mediante el calculo de la superposicion
de nichos. Mientras que el indice | basado en Hellinger se basa puramente en
distribuciones de probabilidad. Estas pruebas utilizan los puntos de registro de cada
provincia comparandolas por pares, aleatorizandolas y extrayendo nuevas muestras
a partir de 100 pseudoreplicas del mismo tamafio que las muestras originales Para
cada iteracion, ENMTools hace uso de Maxent para que genere un modelo de nicho

potencial para las dos provincias comparadas.

Los valores reales de similitud de nicho fueron comparados con los valores de los
modelos nulos, de modo que se pueda probar la hipétesis de identidad de nicho, la
cual se rechaza cuando el valor de sobre posicion real es significativamente menor

a los valores obtenidos de los datos pseudoreplicados.
Analisis morfolégico

Para la obtencién de las variables morfoldgicas y con el objetivo de cubrir la mayor
parte del area de distribuciéon de Pituophis deppei, se revisaron los organismos
depositados en la Coleccién Nacional de Anfibios y Reptiles (CNAR), el Museo de
Zoologia de la Facultad de Ciencias (MZFC), la Coleccion de Anfibios y Reptiles de
la Facultad de Ciencias Biologicas de la Benemérita Universidad Autbnoma de
Puebla (EBUAP), el Centro Interdisciplinario de Investigacién para el Desarrollo
Integral Regional unidad Durango (CIIDIR), el Centro de Investigaciones Biologicas
de la Universidad Autonoma del Estado de Hidalgo (CIB-UAEH), la Universidad
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Autonoma de Aguascalientes (UAA), el Instituto de Investigacion de Zonas
Desérticas de la Universidad Autonoma de San Luis Potosi (I11ZD-UASLP), la
Universidad Autbnoma de Nuevo Leén (UANL) y de la Escuela Nacional de Ciencias

Bioldgicas del Instituto Politécnico Nacional (ENCBIPN).

Se revisaron un total de 311 organismos, 162 pertenecieron al Altiplano Mexicano,
103 a la Faja Volcanica Transmexicana, 23 a la Sierra Madre Occidental y 23 a la

Sierra Madre Oriental.

A cada uno de los ejemplares le fueron tomadas fotografias en alta resolucion en
vista dorsal, lateral y ventral, con papel milimétrico de fondo para controlar la escala,
bajo condiciones de luz y equipo estandarizadas. Se utiliz6 una camara Nikon
modelo D3400 de 24Mp en modo manual, (ISO 100, 55 mm, 1/100 y f 22). Se
analizaron cuatro conjuntos de variables: morfometria lineal, morfometria

geomeétrica, escutelacion y patron de manchas negras.

Todas las pruebas estadisticas se trabajaron con un nivel de confianza del 95%
(Zar, 1999). La normalidad fue analizada mediante la prueba Lilliefors. Todos los

analisis estadisticos fueron hechos con R versién 3.5.1 (R Core Team, 2018).
Morfometria lineal

Con el objeto de analizar los ejemplares por medio de morfometria lineal, se registré
la distancia entre dos puntos, para obtener longitud hocico-cloaca (LHC), largo de
la cabeza (LACAB), ancho de la cabeza (ANCAB), altura de la cabeza (ALCAB),
largo de la mandibula (LARMA), ancho de la mandibula (ANMAN), didmetro de la
cuenca ocular (DIACO), distancia inter-ocular (DISIO), distancia internasal (DISIN),
distancia entre la fosa nasal y la base del labio superior (DINAL), distancia entre la

cuenca ocular y la fosa nasal (DICFN) y longitud de la cola (LONCO) (Fig. 3) .

Para evaluar la existencia de diferencias entre cada una de las provincias
biogeograficas, se realizaron Analisis de Covarianza (ANCOVA) utilizando como
factor fijo a las provincias y a la LHC como covariable, esto con el objetivo de

eliminar el efecto del tamafo sobre el resto de las variables.
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Figura 3. Variables de morfometria lineal en vista lateral (A) y dorsal (B)
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Morfometria geométrica

Se emplearon Unicamente los organismos que estuvieran en Optimas condiciones,
descartando todos aquellos que presentaran dafios fisicos o alteraciones en su

forma u orientacion que pudieran generar variaciones morfologicas artificiales.

De los 148 ejemplares aqui utilizados, 63 pertenecieron al Altiplano Mexicano, 58 a
la Faja Volcanica Transmexicana, 10 a la Sierra Madre Occidental y 11 a la Sierra
Madre Oriental. Posteriormente se digitalizaron un total de 28 landmarks de la
cabeza en vista dorsal de cada organismo mas dos landmarks extra utilizados para
delimitar la escala mediante el programa tpsDig 2.30 (Rohlf, 2000) (Fig. 4).

Figura 4. Vista dorsal de la cabeza con los 28 landmarks utilizados sefialados en color amarillo
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Posteriormente la morfometria geométrica fue evaluada utilizando el programa
Coordgene 8, realizando las sobre posiciones de landmarks mediante un analisis
de Procrustes (GPA), con el fin de eliminar las diferencias en talla, posicién y
orientacion entre los individuos y llevar todas las configuraciones de landmarks a un
mismo centroide (Rohlf y Slice 1990; Zelditch et al., 2004; Sheets 2014a).

Una vez realizado esto se hizo un analisis de componentes principales (PCA) para
inspeccionar la variacion de forma generalizada entre todos los especimenes
mediante el programa PCAGen8 (Sheets, 2014a). Y posteriormente poder reducir
el nUmero de las variables a utilizar en los andlisis de variables candnicas (CVA) en
el programa CVAGen8 (Sheets, 2014b). En este andlisis multivariado de varianza
se empleo una reduccién de PCA incluyendo los primeros 30 componentes del PCA
(95% de la varianza), descartando los ultimos 20 ejes que contenian el 5% de la

varianza (Sheets, 2014c).

La jerarquia de diferencias de formas discriminadas por los ejes del CVA se
visualizé en un andlisis de conglomerados utilizando el método de grupo de pares
no ponderados que utiliza promedios aritméticos (UPGMA). Posteriormente se
realiz6 una matriz utilizando las distancias de Procrustes del CVA entre las 4

provincias biogeograficas mediante el software NTSYSpc 2.11 (Rohlf, 2000).

Los cambios de forma explicados por las variaciones candnicas se visualizaron
utilizando gradillas de deformacion con vectores, posteriormente para probar el
porcentaje de clasificacion y rendimiento del CVA, se realizd una prueba Jackknife
empleando 500 réplicas de las 128 muestras, utilizando el 10% como desconocidos
(Rohlf, 2000; McGarigal et al., 2013; Sheets, 2014c).

Escutelacion

Consistio en la cuantificacion y medicion de los arreglos de escamas presentes en
cada individuo (ej. nUmero de escamas preoculares) (Bookstein, 1997; Rodriguez-
Romero et al.,, 2014). Esta fue evaluada acorde a Heatwole et al., (2005),
adaptandola a Pituophis deppei, para lo cual se cuantificaron los siguientes

caracteres: numero de escamas supralabiales (ESULA), numero de escamas
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infralabiales (ESILA), numero de escamas temporales (ETEMP), numero de
escamas gulares (EGULA), numero de escamas que bordean la parietal (EBPAR),
namero de escamas loreales (ELORE), numero de escamas nasales (ENASA),
namero de escamas postoculares (EPOCU), niamero de escamas ventrales
(EVENT), numero de escamas caudales (ECAUD) y niumero de escamas dorsales
(EDORS) (Fig. 5).

La escutelacion entre cada una de las provincias biogeograficas fue evaluada
mediante modelos lineales generalizados ajustados a una distribucién Poisson
(McCullagh y Nelder, 1989; Lindenmayer et al., 1991).

A

Temporales anteriores Supraocular Prefrontal

Postoculares Preocular
Temporales posteriores \ Loreal

Internasal

'<
J

Supralabiales Infralabiales
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Figura 5. Escutelacion de la cabeza en vista lateral (A), dorsal (B) y ventral(C)

Supraoculares

21



Patron de manchas negras

Se analiz6 mediante la metodologia propuesta por Manier (2004) y Mooi et al.,
(2011). Para lo cual se cuantificaron las siguientes variables: nimero de manchas
dorsales (MADOR), numero de bordes supralabiales (BOSL), numero de bordes
infralabiales (BOIL) y nimero de manchas caudales (MACAU).

El patron de manchas negras entre cada una de las provincias biogeograficas fue
evaluado mediante modelos lineales generalizados ajustados a una distribucién
Poisson (McCullagh y Nelder, 1989; Lindenmayer et al., 1991).

Ecomorfometria

Para probar la existencia de algin patron ecogeografico en la morfologica de
Pituophis deppei, se realizaron regresiones lineales simples o regresiones Kernel
en el caso de las variables sin distribucién normal (Cuadro 3) entre las variables
ambientales con las variables morfolégicas que presentaron diferencias
significativas entre las cuatro provincias (Cuadro 1y 2). En el caso de las variables
relacionadas a la temperatura (Biol-Bioll) y las variables relacionadas a la
precipitacion (Biol2-Biol9) se realiz6 un PCA, con el objetivo de llevar a cabo los
consiguientes analisis de regresion utilizando s6lo una variable de temperatura y
una de precipitacion, eligiendo a aquellas que presentaron la mayor cantidad de
variacion respecto al total (Malhotran y Thorpe, 1997; Calsbeek et al., 2006;
Acevedo, 2009; Oufiero et al., 2011)
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Resultados
Modelado de nicho ecoldgico

Se obtuvieron 789 registros georreferenciados posterior a la limpieza de las bases
de datos. Con esta informacién se generaron los modelos de nicho ecolégico (MNE)
de cada provincia biogeografica, de los cuales 418 correspondieron al Altiplano
Mexicano, 219 a la Faja Volcanica Transmexicana, 73 a la Sierra Madre Occidental

y 79 a la Sierra Madre Oriental.

Los MDE fueron generados con 20 variables (Fig. 6; Anexo 1, Cuadro A). De las
cuales para la provincia del Altiplano Mexicano las mas importantes seguin su
porcentaje de aporte al modelo fueron la altitud (43.2%), estacionalidad de la
temperatura (24.5%), radiacion (6%) y precipitacién del trimestre mas seco (5.5%)
(Fig. 6a). Para la provincia de la Faja Volcanica Transmexicana fueron la
estacionalidad de la temperatura (41%), altitud (37.6%), rango medio diurno (7.1%)
y cobertura de arboles de hoja perenne (3.4%) (Fig. 6b). Para la provincia de la
Sierra Madre Occidental fueron la altitud (47.4%), estacionalidad de la temperatura
(23.1%), cobertura de arbustos (8.9%) y estacionalidad de la precipitacion (6.4%)
(Fig. 6¢). Y para la provincia de la Sierra Madre Oriental fueron la altitud (32.6%),
estacionalidad de la temperatura (22.8%), precipitacion del trimestre mas seco
(19.1%), rango medio diurno (7.7%) y estacionalidad de la precipitacion (3.4%) (Fig.
6d). Los resultados obtenidos mediante el andlisis de ROC parcial indican que los
modelos generados para cada una de las provincias fueron adecuados, cuyas
predicciones fueron exitosas debido a que se obtuvieron valores significativamente

mejores a los esperados por el azar en todos los casos (P <0.0001).

Las cuatro provincias biogeograficas mostraron una baja sobre posicion ecoldgica
entre si, en donde el valor mas alto registrado fue entre el Altiplano Mexicano y la
Sierra Madre Oriental (D = 0.29) y el mas bajo entre la Sierra Madre Oriental y la
Sierra Madre Occidental (D = 0.04) (Cuadro 1, Fig.7).
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El indice D de Schoener evidencié diferencias significativas (P<0.0001) (Anexo 1,
Fig. B) entre las 4 provincias, al igual que el indice | basado en Hellinger (P<0.0001)
(Anexo 1, Fig. C) al comparar los valores de sobre posicion de nicho materializado
con los obtenidos por los modelos nulos, indicando que cada provincia se encuentra

bajo condiciones ecoldgicas particulares que la diferencia del resto.

Cuadro 1. Resultados del andlisis de sobre posicion de nicho ecolégico mediante el indice
D de Schoener.

Provincias AM FVTM SMOC SMOR
AM 1 0.21 0.24 0.29
FVTM X 1 0.09 0.11
SMOC X X 1 0.04
SMOR X X X 1
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Morfometria lineal

Del total de variables de morfometria lineal analizadas mediante ANCOVA
Gnicamente la longitud de la cola evidencié diferencias significativas entre las cuatro
provincias (F= 7.57, P= 0.001), (Cuadro 2). Los organismos provenientes de la
FVTM fueron los que presentaron una cola de menor longitud respecto a los de las

demas provincias (Cuadro 3).

Cuadro 2. Resultados del analisis ANCOVA entre las cuatro provincias biogeograficas. Los
caracteres morfolégicos marcados con un * indican aquellos que presentaron diferencias
significativas entre las provincias. La columna SC (Provincia) corresponde a la suma de cuadrados,
indicando el porcentaje de variacion explicada atribuible a los factores fijos, respecto al porcentaje

de variacion atribuible a SC (Error) que corresponde a los factores aleatorios.

Caracteres Morfologicos gl SC (Provincia) SC (Error) Total F P

Alto Cabeza 3 5.45 (0.9%) 614.22 (99.1%) 619.67 0.4626 0.7088
Ancho Cabeza 3 6.6 (0.2%) 3423.3 (99.8%) 3429.9 0.1026 0.9584
Ancho Mandibula 3 14.01 (0.5%) 2813.29 (99.5%) 2827.3 0.2666 0.8494
Diametro Cuenca Ocular 3 1.343 (1.9%) 67.535 (98.1%) 68.878 1.0604 0.3678
Distancia Internasal 3 3.396 (1.8%) 180.964 (98.2%) 184.36 2.4024 0.0699
Distancia Interocular 3 2.98 (0.8%) 384.77 (99.2%) 387.75 1.3256 0.2682
Distancia Naso-labial 3 0.468 (0.7%) 71.263 (99.3%) 71.731 0.3452 0.7926
Distancia Naso-ocular 3 5.016 (3.3%) 148.594 (96.7%) 153.61 1.7861 0.1522
Largo Cabeza 3 48.9 (1 %) 4825.3 (99%)  4874.2 1.6247 0.1860
Largo Cola* 3 9474(6.26%) 141654(93.73%) 151128 7.5742 0.0001
Largo Mandibula 3 36.08 (1.3%) 2803.52 (98.7%) 2839.6 0.6816 0.8494
LHC 3 735(1.35%) 53411(98.64%) 54146 0.771 0.512

27



Cuadro 3. Valores de media y desviacion estandar (SD) de cada una de las variables

analizadas mediante morfometriia lineal, escutelacion y patron de manchas negras entre las cuatro

provincias biogeograficas. Los caracteres sefialados con un * indican aquellos que presentaron

diferencias significativas entre las provincias.

AM FVTM SMOC SMOR

Caracter Media £ SD Media £ SD Media £ SD Media £ SD
Alto Cabeza 12.39+1.96 12.64 +£1.98 12.70+£2.42 11.92+1.68
Ancho Cabeza 23.96 £4.23 24+£5.19 24.29£3.29 24.85+6.07
Ancho Mandibula 21.86 £ 3.69 22.35+4.72 22.37+£3.80 22.90+£5.38
Bordes Infralabiales* 5.02+2.51 6.45 1 2.69 4.56 +2.58 4.82+1.91
Bordes Supralabiales* 4.32+2.02 5.53+2.17 3.78+£2.19 4.35+1.94
Diametro Ocular 5.62 £ 0.62 5.77+0.63 5.91+0.82 5.74+0.79
Distancia Internasal 6.91£0.96 7.17+1.18 6.96+1.12 7.40+1.11
Distancia Interocular 12.17 +£1.53 12,40+ 1.61 12.39+1.71 12.67 £1.63
Distancia Naso-labial 3.68 £ 0.64 3.77£0.68 3.83+0.77 3.76 £0.72
Distancia Naso-ocular 6.50 £ 0.92 60.79£0.93 6.86+1.34 6.21+£1.01
Escamas Caudales* 120.83 £9.86 117.86 £ 8.76 120.85+6.59 121.07+13.10
Escamas Dorsales* 28.23+2.70 26.70 £ 2.67 27.81+3.01 27.81+3.01
Escamas Gulares* 6.45 1 2.03 8.03+1.77 6.28+2.16 7.25+2.25
Escamas Infralabiales 11.54 £ 0.07 11.17 £ 1.03 11.77 £0.09 11.28 £ 0.61
Escamas Loreales 1.03+0.18 1.08+0.28 1.04+0.21 1.07+0.27
Escamas Nasales 2+0.13 1.98+0.10 2+0.10 2+0.13
Escamas Parietales 14.23+1.51 14.13+1.77 13.95+1.75 13.71+1.72
Escamas Postoculares 2.62£0.55 2.52+0.54 3.14+£0.79 2.510.51
Escamas Supralabiales 8+0.35 8+0.36 8+0.21 8+0.10
Escamas Temporales 6.43+1.08 6.37+1.32 6.86+1.64 6.21+1.12
Escamas Ventrales* 226.58 + 10.58 222.4+6.07 227.9+7.48  229.23+12.24
Largo Cabeza 40.14 £5.08 39.48 £5.96 41.50£6.50 40.30£6.09
Largo Cola* 167.08 £ 30.74 154,98 £29.47 178.661+32.97 154.5+34.83
Largo Mandibula 31.24+3.88 31.26+4.19 32.04+5.81 39.51+4.51
LHC 1048.56 + 164.43  1066.01 £ 187.61 1095+178.48 1116 +209.85
Manchas Caudales 12.27+2.01 13.02 £ 2.08 12.68 +2.23 12.18 +2.27
Manchas Dorsales* 35.16+5.04 37.85+4.8 38.31+5.98 32.92+5.04
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Morfometria geométrica

Dada las diferencias en el nUmero de individuos entre las provincias biogeograficas,
se utilizd una reduccion de PCA buscando disminuir el nimero de variables a
analizar. La variacion de la forma de las escamas rostral, prenasal, prefrontal, frontal
y parietal, mostraron un patron de dispersion cuyo 95% de varianza se encontrg en
los primeros 30 ejes del PCA (Fig. 8). En donde el primer componente explico el
34% de la variacion, el segundo el 23% vy el tercero 12%. Se evidenciaron
diferencias morfolégicas entre las cuatro provincias biogeograficas con 3 ejes
significativos obtenidos en el MANOVA, donde el primer eje diferencié a la Sierra
Madre Occidental de las otras 3 (A = 0.5391, x* =76.0008, df=12 , P= 0.0001), el
segundo eje diferencio a la Sierra Madre Oriental de las dos provincias restantes
(A= 0.7237, x* =39.7757, df=6, P= 0.0001) y el tercer eje diferencio al Altiplano
Mexicano de la Faja Volcanica Transmexicana (A = 0.8911 x* =14.1806 df=2,

P=0.0008), los cuales son visualizados en el andlisis UPGMA (Anexo 2, Fig. A).

El analisis Jackknife indico que una baja proporcion de los grupos fue asignada de
una forma correcta y significativa en los que un 35.5% y 0.1% fueron correctos, pero
no significativos, lo cual indica que, si bien los organismos provenientes de las
cuatro provincias biogeograficas presentaron diferencias en la forma de las

escamas, de manera general esas diferencias son marginales.

Se visualiz6 distincion morfolégica en las escamas de la cabeza entre las cuatro
provincias biogeograficas estudiadas, donde los individuos del Altiplano Mexicano
presentan un acortamiento en las escamas prenasales y rostral con un alargamiento
en las escamas prefrontales y occipital, dando lugar a cabezas alargadas con
hocicos chatos (Fig. 9a). Los individuos de la Faja Volcanica Transmexicana
presentaron un alargamiento lateral en las escamas prenasales y rostral y un
alargamiento longitudinal en las escamas parietales dando como resultado cabezas
alargadas, pequeias y esbeltas con hocicos anchos (Fig.9b). Los individuos de la
Sierra Madre Occidental presentaron escamas prenasales y rostral mas esbeltas y
alargadas al igual que la escama occipital y las parietales ensanchadas, dando

como resultado cabezas mas anchas y con hocicos cortos (Fig. 9¢). Los individuos
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de la Sierra Madre Oriental presentaron escamas prenasales mas esbeltas con una
escama rostral achatada, una escama occipital mas alargada hacia la region
posterior y escamas parietales mas cortas y anchas, dando como resultado cabezas

alargadas y ensanchadas (Fig. 9d).

La variacion en la forma de las escamas que present6 cada provincia biogeografica
es visible en las gradillas de deformacion, asi como la direccion de las mismas

mediante los vectores (Anexo 2, Fig. B).
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Figura 8. PCA para las cuatro provincias biogeogréficas, Altiplano Mexicano (AM), Faja Volcanica
Transmexicana (FVTM), Sierra Madre Occidental (SMOC) y Sierra Madre Oriental (SMOR).
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Escutelacion y Patron de Manchas Negras

De las 15 variables que fueron analizadas mediante estos dos meétodos, 7
presentaron diferencias significativas entre las cuatro provincias (Cuadro 3y 4). En
cuanto al patron de manchas negras, los organismos provenientes de la Faja
Volcanica Transmexicana (P= 0.0006) y la Sierra Madre Occidental (P= 0.0230)
difirieron del resto al presentar un mayor numero de manchas dorsales sin presentar
diferencias significativas entre si (P=0.7497). En el nUmero de bordes supralabiales
y bordes infralabiales unicamente la Faja Volcanica Transmexicana se diferencio
del resto (P= 0.0001), al presentar un mayor numero de bordes en ambos casos
respecto a las otras provincias. Mientras que en las variables de escutelacion
Gnicamente la Faja Volcanica Transmexicana presento diferencias significativas,
distinguiéndose del resto de las provincias al presentar un menor numero de
escamas caudales (P= 0.0385), escamas dorsales (P= 0.0005), escamas ventrales

(P=0.0011) y un mayor numero de escamas gulares (P= 0.0004).

Cuadro 4. Tabla de devianza donde se muestran los resultados obtenidos mediante los MLG de
cada una de las variables de escutelacién y patron de manchas negras entre las cuatro provincias
biogeograficas. Los caracteres sefialados con un * indican aquellos que presentaron diferencias
significativas. La columna x? (Provincia) indica el porcentaje de variacion explicada por los factores

fijos, respecto al porcentaje explicada por x? (Error) correspondiente a los factores aleatorios.

Caracteres Morfoldgicos gl (Provincia) gl (Error) gl (Total) x? (Provincia) X2 (Error) x? (Total) P

Bordes Infralabiales* 3 249 252 24.964 (6.4%) 367.1(93.6%) 392.07 0.0001
Bordes Supralabiales* 3 249 252 21.747 (6.4%) 317.3 (93.6%) 339.12 0.0001
Escamas Caudales* 3 204 207 3.738 (2.4%) 149 (97.6%) 152.81 0.0385
Escamas Dorsales* 3 244 247 4.559 (6.6%) 64.2 (93.4%) 68.85 0.0005
Escamas Gulares* 3 220 223 18.113 (12.8%) 122.8 (87.2%) 140.99 0.0004
Escamas Infralabiales 3 240 243 0.743 (3.7%) 19.4 (96.3%) 20.23 0.8250
Escamas Loreales 3 238 241 0.145 (1.5%) 9.8 (98.5%) 10.02 0.9858
Escamas Nasales 3 238 241 0.003 (0.2%) 1.6 (99.8%) 1.66 0.9999
Escamas Parietales 3 238 241 0.401 (0.9%) 46.1 (99.1%) 46.58 0.9400
Escamas Postoculares 3 238 241 2.420(7.7%) 29.1(92.3%) 31.55 0.4898
Escamas Supralabiales 3 238 241 0.004 (0.1%) 3.4(99.9%) 3.45 0.9999
Escamas Temporales 3 242 245 0.767(1.3%) 57.3(98.7%) 58.17 0.8573
Escamas Ventrales* 3 237 240 5.695 (6.4%) 83.4 (93.6%) 89.17 0.0011
Manchas Caudales 3 221 224 2.221(2.9%) 75 (97.1%) 77.25 0.5278
Manchas Dorsales* 3 245 248 17.087 (9.1%) 171.4 (90.9%) 188.49 0.0006
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Ecomorfometria

Las variables de temperatura y precipitacion con las cuales se realizaron las
regresiones fueron estacionalidad de la temperatura (Bio4) y precipitacion anual

(Bio12) respectivamente.

Los caracteres morfoldgicos analizados para esta parte del trabajo mediante
regresiones paramétricas y no paramétricas segun fuera el caso evidenciaron un
patrén ecogeografico a lo largo del area de distribucion de P. deppei. En el caso del
largo de la cola las variables con las que mostro una relacién fueron con la longitud
(P= 0.0189, R2= 0.0295) vy la latitud (P= 0.0232, R?= 0.0272) mostrando una
tendencia a disminuir el largo de la cola a mayores longitudes y menores latitudes.
En el caso de las herbaceas (P= 0.0368, R?= 0.0260) y arbustos (P= 0.0265, R?>=
0.0258) se mostr6 una tendencia a presentar colas méas largas conforme el
porcentaje de cobertura de ambos tipos de vegetacion incremento (Anexo 3, Fig.
A).

En cuanto al patrén de manchas negras en los bordes infralabiales mostraron
una tendencia a disminuir su numero conforme las variaciones térmicas se hacen
mas grandes (P=0.0001, R?= 0.1996), lo mismo ocurri6 a mayores latitudes
(P=0.0001, R?= 0.1751), aridez (P=0.0476, R?= 0.1198). Por otro lado, mostraron
una tendencia a incrementar en su numero conforme incrementé la altitud
(P=0.0476, R?= 0.1638), la longitud (P=0.0100, R?= 0.1590) y la precipitacion
(P=0.0001, R?=0.0810) (Anexo 3, Fig.B).

Los bordes supralabiales mostraron una disminucién en su numero conforme
incremento la latitud (P=0.0025, R?= 0.1661), la evapotranspiracion (P=0.0401, R?=
0.1218), aridez (P=0.0001, R?= 0.0844) y variacién térmica (P=0.0001, R?= 0.1655),
aunque en esta ultima hubo un incremento en el numero de bordes supralabiales
en el extremo superior de la misma. Incrementando también en nimero con la
longitud (P=0.0027, R?= 0.1910) y la altitud (P= 0.0001, R?= 0.1592) (Anexo 3, Fig.
Q).
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En el caso de las manchas dorsales, incrementaron en nimero en longitudes bajas
y altas, disminuyendo en las intermedias (P= 0.0001, R?>= 0.2701). Incrementaron a
mayor altitud (P= 0.0025, R?= 0.1413), radiacion (P= 0.0025, R?= 0.1548) y
evapotranspiracion (P= 0.0100, R?= 0.0881). Mientras que mostraron una
disminucién en su nimero conforme incremento la latitud (P= 0.0001, R?= 0.1884)
y con la variaciéon térmica (P= 0.0050, R?= 0.2389), aunque en esta Ultima en el
extremo superior nuevamente incremento el nimero de manchas dorsales (Anexo
3, Fig. D).

Para las variables de escutelacion, las escamas caudales mostraron una
disminucién en su numero relacionado al aumento en la precipitaciéon (P= 0.0025,
R?= 0.1248) y la evapotranspiracion (P= 0.0150, R?>= 0.1486). Mientras que
incrementaron en numero conforme aumento el porcentaje de cobertura de arbustos
(P= 0.0225, R?= 0.0482), la variacion térmica (P= 0.0451, R?= 0.0211) y la latitud
(P=0.0050, R?>= 0.1456) (Anexo 3, Fig. E).

Las escamas ventrales mostraron una tendencia a disminuir en nimero conforme
incremento la evapotranspiracion (P= 0.0075, R?= 0.0776) y la longitud (P= 0.0426,
R?= 0.0525). Mientras que su numero incremento con la altitud (P= 0.0050, R?=
0.1531) y el porcentaje de cobertura de herbaceas (P= 0.0589, R?= 0.0375) y
mostrando fluctuaciones con la variaciéon térmica (P= 0.0001, R?=0.1891) y la latitud
(P=0.0050, R?= 0.1456) (Anexo 3, Fig. F).

Las escamas dorsales mostraron una tendencia a disminuir su numero conforme
aumento la longitud (P= 0.0025, R?= 0.1956), la aridez (P=0.0125, R>=0.1160) y el
porcentaje de cobertura de arbustos (P= 0.0025, R?= 0.1022). Mientras que
mostraron una tendencia a incrementar conforme incremento la evapotranspiracion
(P= 0.0150, R?= 0.1486), la latitud (P= 0.0025, R?= 0.1297) y la variacién térmica
(P=0.0001, R?=0.1290) (Anexo 3, Fig. G).

Las escamas gulares mostraron una tendencia a disminuir su nimero conforme
incremento la latitud (P= 0.0025, R?= 0.1956) y la variacién térmica (P= 0.0300, R?=
0.2224). Mientras que incrementaron en numero conforme incremento la longitud
(P= 0.0050, R?= 0.2729), la altitud (P= 0.0025, R?= 0.2095), la precipitacion (P=
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0.0001, R?=0.1444) y la aridez (P=0.0001, R?= 0.1728), no obstante, en el caso de
esta Ultima, las escamas gulares mostraron nuevamente una disminucion en los

limites superiores de aridez (Anexo 3, Fig. H).
Discusién
Modelado de nicho ecoldgico

Los resultados revelaron un alto grado de distincion ambiental entre las cuatro
provincias biogeograficas que componen la distribucion de P. deppei. Lo cual es
atribuible a la compleja estructura ecogeografica que caracteriza al territorio
mexicano, resultado de la interaccion de 5 placas tectonicas: la norteamericana, la
del Pacifico, la de Cocos, la de Rivera y la del Caribe (Ortega et al., 2000). Esto ha
dado origen a diferentes cadenas montafiosas, ya sea por plegamiento (Sierra
Madre Oriental) o por vulcanismo (Sierra Madre Occidental y Faja Volcanica
Transmexicana), que a su vez han generado mesetas como el Altiplano Mexicano
o depresiones como la cuenca del Balsas en las extensiones de tierra que quedaron
confinadas entre las mismas, lo cual ha contribuido a generar un patrén climatico de
gran diversidad en todo el pais (Ortega et al., 2000; Espinosa et al., 2008; Halffter
et al., 2008).

Es por esto que a nivel local las caracteristicas ambientales dominantes entre cada
provincia pueden presentar variacion, no sélo en el orden de importancia que tienen
sobre cada una, sino en su porcentaje de aporte. Tal es el caso de la provincia del
Altiplano Mexicano, donde la altitud, la oscilacién estacional en la temperatura y la
radiacion ejercieron una mayor influencia sobre las zonas habitadas por P. deppei,
a diferencia de la Faja Volcanica Transmexicana donde se encontraron
influenciadas principalmente por la estacionalidad de la temperatura, la altitud y
rango medio diurno. Lo cual estaria implicando que las poblaciones de P. deppei se
encuentren expuestas a condiciones diferenciales, pudiendo estar asociado con la
variacion intraespecifica a nivel morfologico y molecular (Graham et al., 2004;
Bryson et al., 2011a).
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Esto ha sido reportado con anterioridad en otros taxones norteamericanos del orden
Squamata como Lampropeltis (Pyron y Burbrink, 2009) y Sistrurus (Wooten y Gibbs,
2012). Lo cual en términos evolutivos implica un primer paso en la adaptacion a
determinados ambientes, permitiendo que dicha caracteristica se fije dentro una
poblacién (Haldane, 1957; Pigliucci, 2001; Pigliucci y Murren, 2003; Whitman y
Agrawal, 2009), y consecuentemente producir variacion intraespecifica, mediante la
cual las poblaciones se hacen méas adecuadas a alguna condicion propia del
ambiente donde habitan, a través del cambio en una caracteristica heredable que
provea ventajas para su supervivencia y reproduccion (Pigliucci, 2003; Malhotra y
Thorpe 1997).

La sobreposicion ecoldgica que presentaron las cuatro provincias biogeografias, si
bien es reducida, podria resultar suficiente para permitir el flujo génico entre las
provincias y con ello reducir los efectos de la variacion interpoblacional (Wooten y
Gibbs, 2012). De no ser por las provincias de la Sierra Madre Occidental y la Faja
Volcanica Transmexicana que a pesar de compartir una zona con condiciones
ecologicamente viables que permitan el movimiento de sus poblaciones, su
continuidad se ve interrumpida en la zona de contacto existente entre ambas por la
presencia de afluentes de gran tamafio como el rio Lerma, el rio San Pedro y el rio
Grande de Santiago. Ocurriendo lo mismo entre la Sierra Madre Oriental y la Faja
Volcanica Transmexicana, separadas por los rios Panuco, Tuxpan y Cazones
(Goémez-Balandra et al., 2012, CONAGUA, 2016).

Bryson et al. (2011a) argumentaron que si bien el surgimiento de barreras
geograficas como la Faja Volcanica Transmexicana y el levantamiento secundario
de la Sierra Madre Occidental han sido eventos importantes durante la historia
evolutiva de esta especie, otros eventos como como el desarrollo de rios de gran
tamafio parece ser que también han impulsado su diversificacién evolutiva mediante
el aislamiento geografico, puesto que la presencia de estos cuerpos de agua
podrian estar representando una barrera fisica para P. deppei que impida el flujo
génico interpoblacional, tal como ha ocurrido en Crotalus triseriatus (Sullivan et al.,

1997; Bryson et al., 2011a), Neotoma mexicana (Navarro-Siguenza et al., 2008),
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Dendroctonus mexicanus (Anducho-Reyes et al., 2008) y Peromyscus aztecus
(Sullivan et al., 1997).

Morfometria lineal

La variacién morfologica dentro de Squamata ha sido reportada en lagartijas
como Gallotia galloti (Thorpe y Baez, 1987) y Anolis sagrei (Calsbeek et al., 2006)
y serpientes como Storeria dekayi (King, 1977), Hierophis viridiflavus (Fornasiero et
al., 2007), Boa constrictor (Bobak, 2006) y Crotalus horridus (Allsteadt et al., 2006).
Algunos estudios hacen referencia de su dependencia a factores como la altitud,
latitud y longitud (Thorpe y Baez, 1987; Calsbeek et al., 2006; Moreno-Azocar et al.,
2015), temperatura (Soulé y Kerfoot, 1972), precipitacion (Malhotra y Thorpe 1997;
Sanders et al., 2004) y cobertura vegetal (Lister, 1976; Pianka, 2011).

Asi mismo, se ha reportado que el nimero de las escamas caudales en las
serpientes se relaciona con la longitud de la cola, donde los machos son los que
presentan colas mas largas respecto a las hembras, lo cual a su vez se relaciona
con la eficiencia locomotora (Voris, 1975; Arnold y Bennett, 1988). Tal como con la
termorregulacion, donde los tamafios corporales mas pequefios tienden a ganar
calor de manera mas efectiva en zonas templadas (Miles et al., 1987). Por
consiguiente, los organismos provenientes de la FVTM, dado que presentaron
tamafios de cola mas pequefios respecto a las otras provincias, es posible que los
factores ambientales que dominan a esta provincia estén involucrados en el

desarrollo de un tamarfio de cola menor.
Morfometria geométrica

La forma de la cabeza se ha asociado con factores como el uso del microhabitat,
generando variaciones intraespecificas acorde a las condiciones y restricciones
mecanicas que puedan presentarse en cada region (Kaliontzopoulou et al., 2007,
2010; Hampton, 2011). Lo cual resulta especialmente importante considerando que
las serpientes del género Pituophis se caracterizan por ser depredadores activos,
gue se alimentan principalmente de pequefios mamiferos, donde la presencia de

una escama rostral alargada, (rasgo distintivo de este grupo de serpientes) ha sido
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considerada como una adaptacion a sus habitos fosoriales (Knigth, 1986), al ser de
especial importancia durante la busqueda de alimento dentro de madrigueras,
favoreciendo la rapida remocién de sustrato en poco tiempo, esto fue corroborado
por Carpenter (1982) en Pituophis melanoleucus.

En conjunto con lo anterior, Knight (1986) reporta que la variacién en la morfologia
craneal de P. melanoleucus de la region occidental (Arizona) y oriental (Dakota) de
Estados Unidos podria encontrarse asociada al tipo de sustrato presente en estas
zonas, al exhibir modificaciones premaxilares caracteristicas a cada una. En ese
mismo sentido, los resultados obtenidos mediante los analisis de morfometria
geométrica, a través de los cuales se pudieron registrar cuatro morfos
caracteristicos, uno para cada provincia, pudieran ser el resultado de las
restricciones mecanicas que estén presentes entre las mismas (Ortega et al., 2000;
Espinosa et al.,, 2008). No obstante, se requiere la implementacién de estudios

biomecanicos y de ecologia tréfica para corroborarlo.
Escutelacion y patron de manchas negras

Asi mismo, se ha postulado las poblaciones que habitan en regiones con
humedad ambiental baja tienden a desarrollar un menor nimero de escamas pero
de gran tamafio y superpuestas entre si, logrando con esto disminuir la pérdida de
agua, respecto a aquellas que habitan en ambientes con humedad ambiental alta,
quienes tienden a presentar escamas en mayor numero pero de menor tamafio,
lisas y con una mayor superficie de piel entre ellas, favoreciendo asi la
termorregulacion mediante evapotranspiracion, (Malhotra y Thorpe, 1997; West-
Eberhard, 2003; Sanders et al,. 2004; Calsbeek et al., 2006; Oufiero et al., 2011;
Wegener et al., 2014). Lo cual resulta parcialmente consistente con los patrones
observados en el presente trabajo, puesto que se registrd una tendencia norte-sur
a disminuir el nimero de escamas dorsales y ventrales conforme incrementaron las
condiciones de aridez y evapotranspiracion respectivamente, pero estas variables
s6lo presentaron un porcentaje de explicacion del 10% y 7% sobre la variacion de
estos caracteres morfolégicos respectivamente, lo cual se encuentra por debajo de

lo reportado en Anolis (Calsbeek et al., 2006) y Sceloporus (Acevedo, 2009).

38



Por su parte, la coloracién dentro de Squamata ha sido vinculada con la evasion de
depredadores mediante el mimetismo (Bechel, 1978; Carrascal et al., 1992) y con
la eficiencia termoregulatoria (King, 1988; Bittner et al., 2002). Puesto que la
coloracién puede actuar como un mecanismo compensatorio, donde la reflectancia
de la piel tiene un efecto directo sobre la cantidad de radiacion solar absorbida por

un organismo (Angilletta et al., 2006).

Lo anterior es congruente con las tendencias observadas en este trabajo, donde los
ejemplares de P. deppei provenientes de regiones de alta montafia (SMOC y
FVTM), presentaron un mayor nimero de manchas dorsales y bordes labiales, lo
cual puede estar asociado a las condiciones ambientales que dominan estas
provincias, debido a que a mayor altitud los indices de radiacion solar incrementan,
la temperatura ambiental disminuye y por consiguiente, los organismos podrian
estar pasando mas tiempo expuestos al sol para alcanzar una temperatura corporal
idonea, lo que consecuentemente los expone a una mayor incidencia de radiacién
solar, implicando un oscurecimiento en su coloracion (Bittner et al., 2002; Trullas et
al., 2007; Clusella-Trullas et al., 2009).

Ecomorfometria

Si bien trabajos anteriores en Trimeresurus (Sanders et al., 2004), Thamnophis
(Arnoldn y Bennettn, 1988), Anolis (Malhotran y Thorpe, 1997; Calsbeek et al., 2006)
y Sceloporus (Oufiero et al., 2011) son consistentes con los patrones de variacion
morfolégica aqui registrada y con base a las consideraciones anteriores, era de
esperar que las variaciones medioambientales tuvieran una influencia mayor sobre
la morfologia de P. deppei tal como ha sido reportado en otros taxa del orden
Squamata (Malhotra y Thorpe, 1997; West-Eberhard, 2003; Sanders et al,. 2004;
Calsbeek et al., 2006; Acevedo, 2009). Lo cual ha sido atribuido a las variaciones

en las condiciones ambientales.

No obstante, al considerar que las variables ambientales utilizadas en este trabajo
(factores fijos) presentaron un reducido poder explicativo y predictivo sobre la
variacion en los caracteres morfolégicos analizados, influidos por las mismas

apenas en un 12.8% en el mayor de los casos, de igual manera los analisis de
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ecomorfometria arrojaron un reducido poder explicativo. Este mismo patron fue
reportado por Olalla-Tarraga et al. (2006) para distintas especies de serpientes
norteamericanas, difiriendo de lo registrado para especies europeas. Lo cual estaria
indicando que la variacion morfoldgica que exhibe esta especie a lo largo de su area
de distribucion esta siendo dada y/o mantenida, en mayor medida por factores
biéticos y/o abidticos no considerados (factores aleatorios) (Lindell, 1996; Shetty y
Shine, 2002; Lourdais et al. 2004; Phillips y Shine 2004).

Ante la situacion planteada, si bien no se descarta el papel adaptativo de los
caracteres morfolégicos hacia las condiciones ambientales particulares de cada
provincia, es imposible derivar esta condicion como una Unica explicacion a los
patrones de variacién morfologica que presenta P. deppei, existiendo la posibilidad
de que factores no considerados como un flujo génico limitado, variacion no
adaptativa o una condicion filogenética, estén teniendo un papel mas relevante ante
la produccién y/o mantenimiento de la diferenciacion intraespecifica (Olalla-Tarraga
et al., 2006; Clemente-Carvalho et al., 2008). Para ello analisis de marcadores
moleculares podrian arrojar informacién relevante sobre la estructura genética y el
grado de flujo génico que pueda existir entre las diferentes provincias y asi
corroborar o desechar esa hipotesis.

Por lo que llegado a este punto es importante hacer un paréntesis y enfatizar en que
una caracteristica fenotipica no siempre es producto de la seleccién natural (Gould
y Lewontin, 1979; Ghalambor et al., 2007). Tal como lo postulan Seilancher (1970)
y Riedl (1977) la diversidad de patrones de organizacién corporal o bauplan es tan
grande gue no siempre se le puede atribuir una explicacidn meramente adaptativa,
muchas de estas expresiones fenotipicas pueden ser consecuencias de la
adaptacion de estructuras contiguas por correlaciones alométricas y/o pleiotropicas
o por un cambio de uso respecto a la funcién que le dio origen, como es el caso de

las denominadas manifestaciones fenotipicas exaptativas.

La reducida asociacién entre un caracter morfologico y la variable ambiental
con la que comunmente se lo asocia ha sido reportado en trabajos anteriores como

el de Lich y Bennet (1972) quienes compararon la tasa de perdida de agua y
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transferencia térmica entre un ejemplar de P. melanoleucus catenifer (ahora P.
catenifer) que presentaba una condicion congénita caracterizada por la ausencia de
escamas en todo el cuerpo respecto a otro con una condicibn normal, no
encontrando diferencias entre los mismos, concluyendo que la evapotranspiracion
y termorregulacion entre ambos ejemplares no dependié de la presencia o ausencia

de estas estructuras.

Es bien sabido que el desarrollo embrionario dentro de Squamata depende
de las condiciones térmicas tempranas, donde las altas temperaturas se asocian
con una disminucion en el periodo de incubacion (Hubert, 1985). Lo que a su vez
también tiene una influencia directa sobre la expresion fenotipica, como puede ser
un incremento en el tamafio y variacion en la escutelacion (Shine et al., 1977; Shine
y Elphic, 2001). Esto lo reportan Lourdais et al. (2004) en Vipera aspis
argumentando que la temperatura afecta de manera positiva el nUmero de escamas
ventrales que presentaron los neonatos, debido a que en serpientes estas
estructuras son el resultado del numero de pares de somitas diferenciados durante
la embriogénesis, proceso que a su vez se ve positivamente influenciado por la
temperatura (Lindell, 1996). Mientras mas alta sea esta durante el desarrollo
embrionario, mayor sera el numero de somitas diferenciados durante la
embriogénesis que consecuentemente implicara que el individuo presente un mayor
namero de vertebras y escamas ventrales, lo cual significa que la escutelacion y las
tallas corporales podrian no ser siempre una adaptacion medioambiental, sino una
consecuencia indirecta de las fluctuaciones térmicas presentes durante la gestacion

en determinado tiempo y espacio (Voris, 1975).

Adicionalmente, Aubret et al. (2005) han documentado en Python regius que
factores como el cuidado parental y las condiciones térmicas relacionadas al mismo
durante la incubacion, influyen directamente sobre su variacion morfolégica.
Reportando que ambos factores estuvieron involucrados positivamente en la
absorcion de nutrientes por parte del embridn y en el desempefio locomotor de los
neonatos, la tasa de crecimiento, masa corporal, longitud hocico-cloaca y longitud

de la mandibula.
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Asi mismo, Aubret (2012) argumenta que variables como la disponibilidad, tipo y
densidad de las presas puede también influir directamente en el tamafio de las
serpientes, siendo esta una funcion del tipo de presas potenciales en cada region,
aunado a que el tamafio corporal de los neonatos se encuentra directamente
relacionado con la talla corporal de los adultos, reforzando la idea de que el patron
de variacion morfolégica en serpientes no siempre es un resultado directo de la
seleccidn natural sobre determinada caracteristica (Olsson y Madsen 2001; Garant
et al., 2007).

Estudios como los publicados por Lich y Bennet (1972), Lourdais et al. (2004)
Aubret et al. (2005) y Aubret (2012), donde se reporta que la variacion morfologica
en Squamata pueda estar asociada a condiciones no siempre consideradas en
trabajos ecomorfolégicos como pueden ser aspectos relacionados al desarrollo
embrionario, sirven como un precedente para replantear el papel que distintos
factores asociados a circunstancias especificas pueden tener sobre la morfologia
de los organismos. Por lo que resulta importante considerar aspectos que van mas
alla de un tiempo y espacio determinado, siendo especialmente relevante las
condiciones biogeograficas en torno a la especie en cuestion que pudieran haber
conducido a los patrones que actualmente podemos observar y cuantificar.

Es bien sabido que las paleo distribuciones de plantas y animales durante el
Pleistoceno fueron diferentes a las actuales (Martin y Harrell, 1957; Martinez-Meyer
y Peterson, 2006; Waltari et al., 2007; Araujo et al., 2008; Fouquet et al., 2010). Los
cambios climéaticos que caracterizaron a este periodo provocaron la reduccién de
las coberturas forestales, generando condiciones climaticas desfavorables para los
organismos, al sobrepasar su tolerancia fisiol6gica, por lo que muchos taxones
experimentaron una reduccion o fragmentacion en sus areas de distribucion
generando pequenos relictos o refugios pleistocénicos que limitaron el intercambio
génico entre los mismos, lo que a su vez propicio la diferenciacion de linajes
intraespecificos, conduciendo a una eventual especiacién, como se ha registrado
en aves (Puebla-Olivares et al., 2008), reptiles (Barlow et al., 2013) y mamiferos

(Ledn-Paniagua et al., 2007).
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Por esta razon la mayor riqueza de flora y fauna presente en el pais se concentra
en las zonas de mayor complejidad geologica y ecologica: las cordilleras,
provocando que sean zonas con alta incidencia de endemismos con una marcada
tendencia a incrementar la diversidad hacia el sur, siendo especialmente alta en la
region norte de Oaxaca, donde convergen la Sierra Madre del Sur y la Faja
Volcanica Transmexicana, responsables de la gran cantidad de patrones
filogeograficos presentes en dicha region (Méndez-Larios et al., 2005; Waltari et al.,
2007; Bryson et al., 2011a; Bryson et al., 2011b).

Dicha diferenciacién intraespecifica de linajes producto de la fragmentacién de las
areas de distribucion pudo influir en el surgimiento de los haplotipos que han sido
registrados en diferentes taxones (Knowles, 2001). Tal es el caso de Crotalus
triseriatus (Sullivan et al., 1997), Crotalus horridus (Allsteadt et al., 2006) y Crotalus
atrox (Castoe et al., 2007). Por lo que es probable que P. deppei no sea la excepcion
a este fendmeno, lo cual resultaria congruente con los resultados aqui obtenidos y
explicar el porqué de la configuracion actual de la red de haplotipos que Bryson et
al. (2011a) reportan para esta especie, soportando mediante la morfologia la

existencia de linajes surefos.

Después de las consideraciones anteriores, es muy probable que las variaciones
medioambientales en el pasado en conjunto con la presencia de multiples barreras
geograficas a lo largo de su area de distribucion hayan dejado una profunda y
notoria huella en su historia evolutiva, sobre todo considerando que la FVTM es la
barrera de mas reciente surgimiento, cuyo estatus como una zona de transicion ha
hecho que se la considere como una region de gran importancia filogeografica para
los taxones norteamericanos (Villasefior et al., 2006; Navarro-Sigienza et al., 2008;
Bryson et al., 2011b; Parra-Olea et al., 2012).

La formacion de dicha barrera es consistente con el proceso de divergencia
ocurrido entre P. deppei y P. lineaticollis (Bryson et al., 2011a) y es posible que los
MiSMOS procesos que provocaron la separacion de estos dos linajes también
estuvieran involucrados en la diferenciacion genética y morfolégica registrada para

P. deppei en este trabajo, donde su presencia representa una potencial barrera
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fisica y/o climatica que pueda favorecer la formacion de linajes diferenciados a nivel
intraespecifico (Wendt, 1993). Los cuales tengan el potencial de amortiguar los
efectos negativos de los cambios ambientales (Forsman et al., 2008; Whitman y
Agrawal, 2009).

El ejemplo anterior cobra sentido teniendo en cuenta lo amplio de la
distribucion actual de P. deppei, pues los modelos teoricos predicen que las
especies con dos o mas morfos podran ocupar nichos mas amplios, pudiendo
expandir o mantener areas de distribucion de mayor extension respecto a las
especies monomorficas, las cuales consecuentemente serdn mas susceptibles al
cambio ambiental y a una potencial extincién (Knill y Allen, 1995; Agrawal, 2001;
Pigliucci, 2001; Thomas et al., 2003; Schlichting, 2004; Forsman et al., 2008;
Pizzatto y Dubey, 2012).

Por lo que a lo largo de los planteamientos hechos, es probable que la diferenciacion
morfolégica que presenta P. deppei sea un reflejo mas de la compleja historia
geoldgica que caracteriza a Norteamérica, producto de las fluctuaciones
medioambientales pasadas y de la estructura geogréfica de este territorio, donde la
presencia de las multiples cadenas montafiosas que abarcan su distribucién actual,
asi como a las variaciones climaticas que las mismas ocasionan, han impactado

sobre sus poblaciones, evidenciado a nivel genético y morfolégico.

Por esto resulta necesario que futuros trabajos que planteen abordar esta
problematica lo hagan mediante la integracion de distintas ramas y enfoques que
permitan un estudio mas amplio y objetivo de los fendmenos evolutivos (Reilly y
Wainwright, 1994). Haciendo uso de herramientas como el modelado de nicho
ecologico al pasado y diferentes herramientas moleculares como analisis de
microsatélites, que permitan corroborar la estructura génica de esta especie y
determinar si la distribucién de P. deppei durante el Pleistoceno era diferente a la
actual y si al igual que en C. atrox, Elaphe obsoleta y Lampropeltis zonata (Waltari
et al., 2007), sus distribuciones durante este periodo de tiempo se vieron reducidas
a pequefos relictos que limitaron su flujo génico interpoblacional, favoreciendo la

formacion de linajes intraespecificos genética y morfolégicamente diferenciados. Lo
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cual es especialmente relevante no solo para comprender la historia evolutiva de
los taxa norteamericanos sino también para estimar las posibles consecuencias que
pudiera tener sobre la misma el actual escenario del cambio climatico y el impacto
antropico sobre la fragmentacion del habitat, diversidad y conservacion de los taxa

gue habitan esta region.
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CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

Las cuatro provincias biogeograficas que componen la distribucion de
Pituophis deppei fueron ambientalmente diferentes, encontrandose bajo
condiciones bioclimaticas particulares.

Pituophis deppei exhibido un patron de variacion morfolégica, donde las
serpientes que habitan al sur de su distribucion, en la Faja Volcanica
Transmexicana, concentraron la mayor parte de las diferencias detectadas
en su escutelacion, patron de manchas negras y longitud.

El bajo poder explicativo que tuvieron las variables ambientales sobre la
morfologia de Pituophis deppei sugiere que su variacion morfolégica puede
estar siendo mantenida por factores no considerados, como un flujo génico
interpoblacional limitado.

Los procesos asociados a la formacién de la Faja Volcanica Transmexicana
y los cambios ambientales pasados, han tenido impacto sobre la historia
evolutiva de los taxones norteamericanos, pudiendo tambien influir en la
diferenciacion morfolégica intraespecifica registrada en Pituophis deppei.
Implementar estudios biomecanicos y de ecologia tréfica ayudaria a
corroborar si la variacion en la forma de la cabeza detectada mediante los
analisis de morfometria geométrica se asocia a estos factores.

El uso de técnicas como el modelado de nicho ecologico mediante capas
ambientales pasadas, podria ayudar a corroborar si los cambios
medioambientales a finales del Pleistoceno, modificaron el area de
distribucion de Pituophis deppei. Mediante la deteccion de refugios
pleistocénicos aislados en las distintas cadenas montafiosas que habita y
con ello propiciar el surgimiento de diferenciacion morfologica y genética
intraespecifica, tal como se ha registrado en otros vertebrados

norteamericanos.
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Anexos

Anexo 1

Cuadro A. Listado de las 28 variables bioclimaticas consideradas para este
trabajo. Las variables sefialadas con un * son las que se emplearon para la
elaboracién de los modelos de nicho ecoldgico de cada una de las provincias

biogeogréficas.

Variables

Descripcion

Altitud*
Arboles hoja aguja*

Arboles hoja perenne*

Arboles hoja caduca*
Arbustos*
Aridez*
Biol

Bio2*
Bio3*
Bio4*
Bio5*
Bio6*

Bio7

Bio8

Bio9
Bio10*
Bioll*
Biol2*
Biol3
Biol4
Biol5*
Biol6*
Biol7*
Biol8
Bio19
Evapotranspiracién®
Herbaceas*
Radiacion*

Elevacion sobre el nivel medio del mar
Superficie cubierta por coniferas

Superficie cubierta por arboles perennifolios
Superficie cubierta por arboles caducifolios
Superficie cubierta por arbustos

Grado de déficit o suficiencia de agua
Temperatura media anual

Rango de temperatura media diurna
Isotermalidad

Temperatura estacional

Temperatura maxima del mes mas calido
Temperatura minima del mes mas frio
Rango de la temperatura anual

Temperatura media del trimestre mas himedo
Temperatura media del trimestre mas seco
Temperatura media del trimestre mas calido
Temperatura media del trimestre mas frio
Precipitacion anual

Precipitacion del mes mas humedo
Precipitacion del mes mas seco

Precipitacion estacional

Precipitacion del trimestre mas himedo
Precipitacion del trimestre mas seco
Precipitacion del trimestre méas célido
Precipitacion del trimestre mas frio

Pérdida de humedad por evaporacion directa
Superficie cubierta por herbéceas

Cantidad de energia solar que recibe la superficie terrestre
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latitud (B), temperatura (C), altitud (D), evapotranspiracion (E) y aridez (F).
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Figura D. Regresiones de Kernel entre las manchas dorsales y las variables de longitud (A),

temperatura (B), latitud (C), radiacion (D), altitud (E) y evapotranspiracion (F).
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Figura E. Regresiones de Kernel entre las escamas caudales y las variables de precipitacion (A),

evapotranspiracion (B), arbustos (C), temperatura (D) y latitud (E). 2
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Figura G. Regresiones de Kernel entre las escamas dorsales y las variables de longitud (A),

evapotranspiracion (B), latitud (C), temperatura (D), aridez (E) y arbustos (F).
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Figura H. Regresiones de Kernel entre las escamas gulares y las variables de longitud (A), latitud

(B), temperatura (C), altitud (D), aridez (E) y precipitacion (F). 80



