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RESUMEN 

 

La filogeografía es la disciplina encargada de examinar la distribución de los 

linajes de genes, es importante realizar estos estudios para el conocimiento y 

conservación de la biodiversidad, particularmente de los mamíferos mexicanos, ya 

que permiten entender mejor los procesos temporales, espaciales y evolutivos de 

sus poblaciones con el fin de preservarlas a corto y largo plazo. La rata canguro 

de Phillips (Dipodomys phillipsii) contiene a tres subespecies, de las cuales D. p. 

oaxacae es la que tiene la distribución más sureña. Dipodomys phillipsii se 

encuentra amenazada de acuerdo con la NOM-059, debido al cambio de uso de 

suelo y a la destrucción de su hábitat. El escaso conocimiento de los aspectos 

genéticos de dicho roedor ha dificultado el establecimiento de las estrategias 

efectivas para su conservación. El objetivo de este trabajo fue determinar el patrón 

filogeográfico de las poblaciones de D. phillipsii y estimar su divergencia genética 

con base en ADN mitocondrial (cyt b). Realizamos análisis de máxima 

verosimilitud e inferencia bayesiana. Recuperamos dos clados distintos, uno 

conformado por D. p. perotensis-D. p. phillipsii y el segundo por D. p. oaxacae. 

Ambos, presentan consistencia geográfica. D. phillipsii es un grupo monofilético,  

con especiación simpátrica. De acuerdo con nuestras estimaciones el tiempo de 

divergencia entre ambos clados (uno que habita en las provincia de la Faja 

Volcánica Transmexicana y el otro en la provincia de la Depresión del Balsas), fue 

de 2.02 millones de años con un nivel de divergencia del 2.8% sustituciones por 

sitio.  

 

 

 

 

 

 



 

6 
 

ABSTRACT 

 

Phylogeography is the discipline in charge of examining the distribution of gene 

lines, it is important to carry out these studies for the knowledge and conservation 

of biodiversity, particularly of Mexican mammals, since they allow to better 

understand the temporal, spatial and evolutionary processes of their populations in 

order to preserve them in the short and long term. The kangaroo rat of Phillips 

(Dipodomys phillipsii) is subdivided in three subspecies, of which D. p. oaxacae is 

the one with the southernmost distribution. Dipodomys phillipsii is threatened in 

accordance with Mexican Oficcial Norm NOM-059, mainly due to the change in 

land use and the degradation of its habitat. Scarce knowledge of the genetic 

aspects of this rodent has hindered the establishment of effective strategies for its 

conservation. The objective of this study was to determine the phylogeographic 

pattern of D. phillipsii populations and to estimate their genetic divergence betwen 

them, based on mitochondrial DNA (cyt b). We conducted maximum likelihood and 

Bayesian inference analysis to assess to phylogenetic relationships betwen 

populations and to estimate the time since its divergence. We recovered two 

clades, one conformed by D. p. perotensis-D. p. phillipsii and other conformated 

exclusively  by D. p. oaxacae. Both clades showed geographical consistency. D. 

phillipsii is a monophyletic group, with subsequent sympatric speciation. According 

to our estimates, the divergence time between both clades (one inhabits the  

Trans-Mexican Volcanic Belt province and the other the Depression of the Balsas 

province), was 2.02 million years ago with a level of divergence of 2.8 % 

substitutions per site. 
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1. INTRODUCCIÓN 

La filogeografía es la disciplina encargada de examinar la distribución de los 

linajes de genes, lo que permite describir los patrones geográficos de la diversidad 

genética y determinar los procesos históricos y evolutivos que dieron origen a las 

poblaciones naturales (Avise, 2000). Asimismo, las aproximaciones filogeográficas 

pueden ser útiles para determinar fronteras entre especies (Domínguez-

Domínguez y Vázquez-Domínguez, 2009). Por otro lado, los estudios 

filogeográficos son primordiales para el conocimiento y conservación de la 

biodiversidad, particularmente de los mamíferos mexicanos, ya que permiten 

entender mejor los procesos temporales, espaciales y evolutivos de sus 

poblaciones con el fin de preservarlas a corto y largo plazo (Vázquez-Domínguez y 

Vega 2006). Estos aspectos son necesarios para comprender la evolución de las 

especies y para identificar poblaciones que podrían estar en alguna categoría de 

riesgo (Serna-Lagunes et al., 2015). 

La realización de estudios filogeográficos ha sido posible gracias al uso de 

marcadores moleculares. Estas herramientas son biomoléculas que funcionan 

como caracteres distintivos entre individuos de un grupo y entre diferentes taxones 

(Baker y Bradley, 2006). El más empleado es el ADN mitocondrial (ADNmt), 

debido a que tiene altas tasas de mutación, no es recombinante y sus secuencias 

se mantienen de una generación a otra, características que la vuelven clave para 

entender las relaciones evolutivas entre los individuos, poblaciones y especies 

(Kocher et al., 1989). Entre los marcadores de ADNmt, el gen citocromo b (cyt b) 

ha sido extensamente estudiado dentro del grupo de los mamíferos, tiene un 

tamaño de 1140 pares de bases (pb), una tasa de mutación de 2.0 x 10-8 

sustituciones por sitio por generación en mamíferos, y se ha utilizado en 

numerosos estudios de sistemática de vertebrados (Farias et al., 2001). 

En México, los roedores conforman el grupo más diverso de mamíferos, la 

mayoría son de amplia distribución y se encuentran en diversos tipos de 

vegetación (Villa y Cervantes, 2003). De ellos, la familia Heteromyidae está 

conformada por linajes que diversificaron principalmente durante el Mioceno (hace 
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22 milloneas de años, Ma.), y que actualmente ocupan una gran variedad de 

ambientes (Hafner et al., 2007). Uno de los géneros representativos es 

Dipodomys, el cual diversificó hace 11.4 Ma (Hafner et al., 2007) e incluye 

especies conocidas comúnmente como ratas canguro (Williams et al., 1993). 

Actualmente se reconocen 10 especies de Dipodomys en México (Ramírez-Pulido 

et al., 2014): Dipodomys compactus (True, 1889), D. deserti (Stephens, 1887), D. 

gravipes (Huey, 1925), D. merriami (Mearns, 1890), D. nelsoni (Merriam, 1907), D. 

ordii (Woodhouse, 1853), D. ornatus (Merriam, 1894), D. phillipsii (Gray, 1841), D. 

simulans (Merriam, 1904), y D. spectabilis (Merriam, 1890). 

La rata canguro de Phillips (Dipodomys phillipsii) está clasificada como 

“amenazada” por la Norma Oficial Mexicana (NOM-059-SEMARNAT, 2010), y 

como de preocupación menor (Least Concern) por la International Union for 

Conservation of Nature (IUCN, 2016). Es una especie monofilética y altamente 

divergente (Fernández et al., 2012), se distribuye en regiones áridas o semiáridas, 

con matorrales espinosos y suelos arenosos, caracterizados por gramíneas cortas, 

nopales y cactus (Genoways y Jones, 1971). Actualmente se reconocen tres 

subespecies: D. p. phillipsii (Gray, 1841), D. p. perotensis (Merriam, 1894) y D. p. 

oaxacae (Hooper, 1974). 

Las subespecies de D. phillipsii, pueden distinguirse por el tamaño de la anchura 

mastoidea, maxilar y la interorbitaria y por sus caracteres morfológicos externos 

como el tamaño corporal que varía entre 230 y 304 mm, el largo de la cola (149 a 

192 mm), el largo de la pata (36 a 45mm), y el tamaño de la oreja  (12 a 16 mm). 

Otra característica es el área basal del báculo (hueso peneano), la cual es casi 

redonda en la sección transversal, puede tener tuberosidades irregulares en la 

superficie y el eje se estrecha gradualmente terminando en punta (Lidicker 1960; 

Genoways y Jones, 1971; Best y Schell, 1974). La coloración dorsal es otro 

carácter para separar a las subespecies (Genoways y Jones, 1971; Fernández et 

al., 2012). La coloración de las poblaciones de D. p. phillipsii del Valle México 

tienen una coloración dorsal oscura (Genoways y Jones, 1971; Álvarez-Castañeda 

et al., 2015). Las poblaciones de D. p. perotensis de la cuenca oriental (Puebla, 
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Tlaxcala y Veracruz) tienen una coloración ocráceo oscuro (González-Ruiz, 2012) 

y presentan dimensiones corporales y de pata trasera más grandes (>37 mm; 

Fernández et al., 2012). Finalmente, las poblaciones de D. p. oaxacae que se 

localizan al sur, se caracterizan por tener una coloración dorsal más pálida 

(ocráceo amarillento; Genoways y Jones, 1971), sus dimensiones corporales y de 

pata trasera son menores (<37 mm; Fernández et al., 2012), adicionalmente un 

aspecto para diferenciar a estas subespecies es la punta del báculo, la cual en D. 

p. oaxacae está inclinada hacia arriba a diferencia de las otras dos subespecies  

que no terminan con la punta hacia arriba (Burt, 1960). 

La distribución de D. p. phillipsi y D. p. perotensis comprende la provincia 

biogeográfica de la Faja Volcánica Transmexicana (Morrone et al., 2017), 

específicamente al suroeste de Hidalgo, Estado y Valle de México, Tlaxcala, 

Veracruz y Puebla. El rango altitudinal de D. p. phillipsii y D. p. perotensis va de 

2000 a 3000 msnm (Genoways y Jones, 1971; Fig. 1). Casi todos los tipos de 

vegetación están presentes en esta provincia, destacando los bosques de 

coníferas, encinos, pastizales, vegetación ribereña, tierras urbanas y de cultivo 

(Gámez et al., 2012). Por su parte, D. p. oaxacae tiene la distribución más sureña, 

habita en la provincia biogeográfica de la Depresión del Balsas, específicamente 

en el Valle de Tehuacán Cuicatlán al sur de Puebla y al norte de Oaxaca, en un 

rango altitudinal de 500 a 1,500 msnm (Jones y Genoways, 1975; Fernández et 

al., 2012; Briones-Salas et al., 2015; Fig. 1). 

El área que actualmente comprende la distribución de las subespecies de D. 

phillipsii es interesante desde una perspectiva filogeográfica. Por un lado, el 

levantamiento de la Sierra Madre Oriental hace 14 Ma, dio inicio a un proceso de 

desertificación que se extendió hasta el centro de México, llegando a los actuales 

estados de Hidalgo y Querétaro (Alexander, 2004). Posteriormente, el surgimiento 

de la Faja Volcánica Transmexicana durante el Pleistoceno (hace 5 Ma), elevó los 

valles de Puebla, Perote y Apan por encima de los 2200 m (Ferrari, 2000; Morrone 

et al., 2017). Esta separación física provocó también un cambio en el clima de la 

región, lo que propició que donde ahora es el Valle de Tehuacán-Cuicatlán, 
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evolucionara de manera independiente del desierto Chihuahuense (Dietz y 

Holden, 1970). El Valle de Tehuacán-Cuicatlán posee altos niveles de diversidad y 

endemismo (De la Maza Elvira, 2001; Trejo, 2004). Esta diversidad fue 

enriquecida con el ingreso periódico de organismos provenientes de otras 

regiones, cuyas poblaciones tuvieron acceso durante épocas climáticas propicias 

(Fernández et al., 2012). Cuando las condiciones climáticas cambiaron, estas 

poblaciones quedaron aisladas, lo que a su vez dio origen a un proceso de 

evolución de millones de años que resultó en la diversificación de diferentes 

grupos de organismos y que actualmente forman parte de los endemismos de la 

zona (Halffter et al., 2008). 

Por lo tanto, el presente trabajo representa un aporte a la historia evolutiva de D. 

phillipsii, donde el objetivo principal fue determinar el patrón filogeográfico de las 

poblaciones y estimar su divergencia genética con base en ADN mitocondrial (cyt 

b). A pesar de la importancia que han demostrado tener los estudios moleculares 

para diferentes especies de roedores y particularmente del género Dipodomys, 

hasta la fecha no hay un trabajo específico para D. phillipsii que evalúe la 

diversidad y estructura genética de sus poblaciones en un contexto geográfico. Lo 

anterior ayudará a determinar los procesos históricos y evolutivos que dieron 

origen a sus poblaciones, y contribuirá al conocimiento del estado genético de sus 

poblaciones, información que posteriormente puede ser utilizada para estrategias 

de conservación que le permita a la especie persistir a mediano y largo plazo. 
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Figura. 1. Distribución geográfica de D. p. phillipsii y D. p. perotensis en zonas entre 2000 a 3000 
msnm y D. p. oaxacae entre los 500 a 1500 msnm.  

                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                           
2. HIPÓTESIS 
 

Debido a que D. p. phillipsii y D. p. perotensis habitan en una región (provincia 

biogeográfica de la Faja Volcánica Transmexicana) con características ecológicas 

diferentes a la región que habita D. p. oaxacae (provincia biogeográfica de la 

Depresión del Balsas), existirá un patrón de diferenciación genética concordante 

con la distribución geográfica de las subespecies de D. phillipsii. 

Si esta hipótesis es correcta, se observarán dos clados independientes en donde 

D. phillipsii oaxacae representará un grupo que ha ido evolucionando de manera 

distinta, lo que a su vez se verá reflejado en las distancias genéticas y en el 

tiempo de  divergencia. 

 

Distribución de Dipodomys phillipsii utilizada en este estudio 

Altitud entre 500 a 1500 m 

m       

Altitud entre 2000 a 3000 m  
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3. JUSTIFICACIÓN 
  

El estudio filogeográfico de especies como la rata canguro D. phillipsii, es 

importante para conocer los diferentes procesos (históricos y ecológicos) que han 

contribuido al surgimiento, establecimiento y evolución de sus poblaciones. 

Asimismo, el estudio de sus poblaciones es de carácter imperativo, ya que la 

fragmentación de su hábitat y las presiones antropogénicas lo hacen un grupo 

vulnerable. Los resultados derivados de este tipo de estudios, tendrán 

implicaciones en la toma de decisiones para la conservación de especies, 

particularmente aquellas que están en alguna categoría de riesgo. 

4. OBJETIVOS 

 

4.1 Objetivo general 

Evaluar los patrones filogeográficos de D. phillipsii  

4.2 Objetivos particulares 

1) Realizar análisis filogenéticos utilizando al cyt b para reconstruir una 

hipótesis sobre su historia evolutiva 

2) Ubicar filogenéticamente a las poblaciones de D. phillipsii respecto a 

otros miembros del género 

3) Estimar la divergencia de D. phillipsii utilizando el cyt b   

 

5. MÉTODOS  

5.1 Obtención de muestras 

Se realizó una búsqueda de ejemplares en las bases de datos VerNet 

(www.vernet.com) y de gbig.es (www.gbif.es), que albergan información de 

colecciones científicas tanto internacionales como nacionales. A partir del listado 

de los ejemplares depositados en colecciones se solicitó la donación de muestras 

de tejido de diversas colecciones científicas de México y Estados Unidos. De esta 

forma, se obtuvieron muestras de la Colección Nacional de Mamíferos del Instituto 

de Biología, Universidad Nacional Autónoma de México (CNMA), Escuela 

http://www.vernet.com/
http://www.gbif.es/
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Nacional de Ciencias Biológicas, Instituto Politécnico Nacional (ENCB),Colección 

de la Universidad Autónoma Metropolitana (UAMI), Colección de Mamíferos de la 

Benemérita Universidad Autónoma de Puebla (EB-BUAP), Colección 

Mastozoológica de Oaxaca (OAXMA),Centro de Investigaciones Biológicas del 

Noroeste (CIB), Museum of Natural Science, Louisiana State University (LSUMZ).  

 

 Figura 2. Localidades de colecta de ejemplares de D. phillipsii, entre paréntesis está el número de 
individuos colectados.  

 

5.2 Trabajo de campo  

 

Con el fin de incrementar el tamaño de muestra y tratar de cubrir toda la 

distribución de la especie, se realizaron diez salidas de campo: cinco al municipio 

de Teotitlán de Flores Magón (29 de abril al 3 de mayo del 2016) y cinco al 

municipio de Cosoltepec (21 al 25 de agosto del 2016), ambas localidades en el 

estado de Oaxaca y corresponden a lugares donde previamente se ha registrado 

la presencia y captura de individuos (Cervantes y Riveros-Lara, 2012; Genoways y 

Jones, 1971; Fig. 2). Durante cada salida se utilizaron 110 trampas Sherman en 

Teotitlán de Flores Magón (2) 

Perote, Veracruz (1) 

Guadalupe Victoria, Puebla  (1) 

Cosoltepec (8) 

Zapotitlán, Puebla (1) 
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cada sitio de colecta las trampas fueron colocadas al atardecer a lo largo de 11 

transectos lineales a una distancia de 10 m de separación entre cada una y fueron 

cebadas con una mezcla de avena y esencia de vainilla. El esfuerzo de muestreo 

fue de 7700 trampa/noche. Los individuos fueron colectados con el permiso FAUT-

0044. A cada individuo se le tomaron las medidas somáticas: Longitud total (LT), 

longitud de cola (LC), longitud de oreja (LO), longitud de pata trasera (LP), y peso 

(g). Los organismos fueron sacrificados siguiendo las normas de manejo y cuidado 

de la fauna silvestre establecidas por la Sociedad Americana de Mastozoología 

(Sikes et al., 2016). De cada ejemplar se obtuvo aproximadamente 0.5 mg de 

hígado, y las muestras fueron conservadas en alcohol al 95% para su posterior 

análisis en el laboratorio. Los ejemplares fueron preparados y catalogados 

debidamente para su ingreso a la Colección Mastozoológica de Oaxaca (OAXMA).  

5.3 Trabajo de laboratorio 
 

5.3.1 Extracción, amplificación y secuenciación del ADN 
  

La extracción de ADN se llevó a cabo mediante el protocolo de NaCl y cloroformo 

(Green y Sambrook, 2012) con algunas modificaciones. Se retiró el alcohol y cada 

muestra fue secada en una centrífuga de vacío a 30°C por 7 minutos. Cada 

muestra fue colocada en un tubo eppendorf con 500µl de buffer de lisis (100 mM 

NaCl, 50 mM Tris PH 8.0, 100 mM de EDTA, 90 µl de SDS al 10%) y 20 µl de 

proteinasa K (solución stock de 10 mg/ml; sigma No cat P-2308), y se incubó por 

tres horas  a 65ºC y se revisaron cada treinta minutos para homogenizarlas con un 

pistilo de plástico. Posteriormente, a cada tubo se adicionó 200 µl de NaCl (a 6 M) 

y se agitó por 2 minutos. Se incubó en baño de hielo durante 10 minutos para 

después centrifugar a 10 000 revoluciones por minuto (RPM) durante diez 

minutos. Se transfirieron 500 µl del sobrenadante a un microtubo limpio y se 

adicionaron 350 µl de cloroformo (Alcohol isoamilico 24:1). La solución se agitó por 

2 minutos para posteriormente centrifugar a 14000 RPM durante 5 minutos. 

Posteriormente se transfirieron 500 µl a un tubo limpio  y se adicionaron 1000 µl 

de etanol al 100%. Se mezcló por inversión y se dejó reposar 13 horas a -20°C. 

Posteriormente, se centrifugó a 14 000 RMP durante diez minutos, se decantó el 
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alcohol y se adicionaron 500 µl etanol al 80%. Después de mezclar en el vórtex, se 

centrifugó  a 14000 RMP durante cinco minutos y se volvió a decantar. El 

precipitado se dejó secar en la centrífuga de vacío a 30°C durante 7 minutos y 

después se añadieron 70 µl de agua tibia para eluir el ADN. Se mezcló en vórtex y 

finalmente se hizo una dilución 1:10, tomando 10 µl de la elución y 90 µl de agua 

destilada. El ADN se almacenó a -20°C.  

De cada extracción de ADN se amplificaron los fragmentos del gen cyt b (800 pb) 

con los primers MVZ05 (CGA AGC TTG ATA TGA AAA ACC ATC GTT)/ MVZ16 

(AAA TAG GAA RTA TCA YTC TGG TTT RAT) mediante la reacción en cadena 

de la polimerasa (PCR) en un termociclador mastercycler® pro, vapo.protect™, 

eppendorf®. Cada reacción de PCR utilizó los siguientes reactivos: 9.24 µl de 

trehalosa 10%, 4.34 µl de H2O, 1.0 µl de MgCl2, 0.1 µl de dNTP (a una 

concentración de 100 mM), 1.85 µl de buffer para PCR (a 10X) y 0.19 µl de cada 

primer (a una concentración de 10 µM), 0.09 y Taq platinum (InvitrogenTM; 5 u/ µl). 

Las condiciones utilizadas en el termociclador fueron: desnaturalización a 93 °C 

por 2 min por 32 ciclos de doble cadena y 35 ciclos para la amplificación de una 

sola cadena (Smith y Patton, 1993). Los productos de PCR se verificaron en un 

gel de agarosa al 2% con ayuda de un transiluminador de luz UV. Los productos 

amplificados fueron enviados para su secuenciación al Museo de Zoología de 

Vertebrados de la Universidad de California en Berkeley. 

5.4 Análisis filogenéticos 
 
Las secuencias de cyt b fueron revisadas en el programa SnapGene® v3.3.4 (GSL 

Biotech, Chicago, IL), posteriormente editadas de forma manual y alineadas con 

con el algoritmo CLUSTAL W en el programa BioEdit versión 7.0.0 (Hall, 1999) 

utilizando la secuencia del cyt b de D. phillipsii oaxacae como referencia 

(JN183906) obtenida del GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). Para los 

análisis subsecuentes también se incluyeron secuencias de otras especies de 

Dipodomys (Tabla 1). 

 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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Tabla 1. Secuencias de cyt b tomadas del Genbank. De izquierda a derecha, primera columna muestra los 

números asignados a los individuos, segunda columna las especies, la tercera columna corresponde al 
número de acceso al Genbank y la última columna se refiere a las localidades donde fue colectada la rata 
canguro. 

 

 

  Especie cyt b Localidad de colecta 

2 
Dipodomys phillipsii oaxacae 

JN183906 Puebla: 4 km San José ajusco  

5 
Dipodomys phillipsii oaxacae  
(14) 

JN183910 Puebla: 2.7 Km San José Buenavista 

6 
Dipodomys phillipsii oaxacae   
(4) 

JN183912 Aguascalientes: 8.8 Km N, Las Fraguas 

7 
Dipodomys phillipsii oaxacae   
(1) 

JN183913 Durango: 5.8 km N, 2.1 km E Vicente Guerrero 

8 
Dipodomys phillipsii oaxacae   
(2) 

JN183914 Durango: 2.2 km S, 2.5 km E Vicente Guerrero 

9 
Dipodomys phillipsii oaxacae   
(5) 

JN183915 Jalisco: 4 km W Guadalupe Victoria 

11 
Dipodomys phillipsii oaxacae   
(3) 

JN183917 Zacatecas: 2 miles E San Jeronimo 

12 
Dipodomys phillipsii oaxacae    

JN183918 Zacatecas: Berriozábal, 22.5 

13 
Dipodomys phillipsii 
perotensis (10) 

JN183899 Puebla:4.5 km S, 9.5 km San José Alchichica 

14 
Dipodomys phillipsii 
perotensis (11) 

JN183904 Puebla: 2 km W Guadalupe Victoria 

15 
Dipodomys phillipsii 
perotensis r (12) 

JN183898 Puebla: 3.1 km SW Veladero 

16 
Dipodomys phillipsii 
perotensis (16) 

JN183900 Puebla: 11 km (by road) SW Alchichica 

17 
Dipodomys phillipsii 
perotensis  (13) 

JN183901 Puebla: 6.7 km E Techachalco 

18 
Dipodomys phillipsii 
perotensis  (8) 

JN183902 Tlaxcala: 2.5 km NW El Carmen Tequexquitla 

19 
Dipodomys phillipsii 
perotensis  (17) 

JN183903 Tlaxcala: 6 km NE Cuapiaxtla 

20 
Dipodomys phillipsii 
perotensis  (9) 

JN183905 Veracruz:3 km S El Frijol Colorado 

21 
Dipodomys phillipsii phillipsii 
(7) 

JN183911 Mexico: 5 km SE Nopaltepec, 

22 
Dipodomys agilis 

U65303 Baja California: 6 km S, 17 km E, Valle de la Trinidad 

23 
Dipodomys californicus 

AY926368 California: Tehama County, 2.5 miles S, 0.2 miles E Paynes Creek 

24 
Dipodomys compactus 

AY926379 Texas: Cameron County, 4.5 miles N, 3.6 miles E Port Isabel 

25 
Dipodomys deserti 

AY926381 Nevada: Clark County, Corn Creek Desert Wildlife Refuge 

26 
Dipodomys elator 

AF172834 Texas: Cottle County, 1.6 km N, 1.8 km E 

29 
Dipodomys heermanni 

AY926369 
California: San Luis Obispo County, 15.0 miles S, 8.2 miles E Simmler 

30 
Dipodomys merriami 

AF173502 Arizona: Maricopa County, 11.2 km N Gila Bend 

34 
Dipodomys microps 

AY926385 California: Inyo County, 6.0 miles N, 0.5 miles W Bishop 

35 
Dipodomys nelsoni 

AY926364 Coahuila: 5 km S, 16 km W General Cepeda 

36 
Dipodomys nelsoni 

JN661648 Durango: 3 miles N Lázaro Cárdenas 

38 
Dipodomys ordii 

AF173501 New México: Grant County, 2.6 miles N, 1.8 miles E Redrock 

40 
Dipodomys ordii 

JN661647 New México: Luna County, 4.0 miles S, 9.5 miles W Deming 

41 
Dipodomys panamintinus 

AY926384 California: San Bernardino County, 8.9 miles N 

42 
Dipodomys spectabilis 

AF173503 
New México: Hidalgo County, 6 miles SE Portal (Cochise County, Arizona) 
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Para determinar las relaciones genealógicas y la diversificación entre los 

haplotipos mitocondriales (cyt b). Las secuencias de Dipodomys fueron analizadas 

con tres métodos: UPGMA (siglas en inglés de Unweighted Pair-Group Method 

with Arithmetic mean), Máxima Verosimilitud e Inferencia Bayesiana (ML y BI por 

sus siglas en inglés de Máximum Likelihood y Bayesian inference 

respectivamente). Se usaron los tres métodos con la finalidad de comparar entre 

las topologías de los árboles obtenidos, si son concordantes, la hipótesis es 

considerada robusta. El modelo evolutivo de las secuencias se determinó con el 

programa jModeltest 2.1.3 (Darriba et al., 2012), con base en el criterio de 

información de Akaike (AIC), el cual fue utilizado para los análisis de ML e BI.        

El método UPGMA se basa en una matriz de distancias  genéticas para construir 

un árbol filogenético con base en la similitud de las secuencias. Este análisis se 

realizó con el modelo de evaluación Kimura 2 parámetros (K2P) usando 1000 

repeticiones de bootstrap para dar soporte a los nodos en el software MEGA 7. 

(Molecular Evolutionary Genetics Analysis; Kumara et al., 2016).  El análisis de ML 

e BI, son métodos estadísticos basados en modelos de evolución molecular de las 

secuencias de nucleótidos. El análisis de ML estima la probabilidad de qué tan 

bien la matriz de caracteres es explicada por los árboles filogenéticos (Felsenstein, 

2004).  El soporte del árbol filogenético fue valorado a partir de 1000 

pseudoréplicas de bootstrap con el programa PhyML 3.0 (Guindon y Gascuel, 

2003). Finalmente, el análisis de inferencia bayesiana (BI) estimó la probabilidad 

de qué tan bien los árboles filogenéticos son explicados por la matriz de 

caracteres (Brooks et al., 2007), este método selecciona los árboles con mayor 

probabilidad a posteriori en el programa MrBayes 3.2 (Ronquist et al., 2011), 

usando los siguientes parámetros para calcular la probabilidad del modelo de 

evolución para cada subconjunto (1;Lset), para aplicar el modelo GTR+I+G en la 

posición 6 del codón (Nst=6 Rates=gamma); para desvincular los parámetros de 

escala (prset revmatpr=fixed; 1.2913, 6.6061, 2.9919, 0.5222, 15.0391, 1.0000), la 

frecuencia con la que MrBayes escribe la salida de los archivos (statefreqpr=fixed; 

0.3061, 0.3184, 0.1128, 0.2627), el parámetro para especificar el prior para el 

parámetro de la forma gamma/lnorm para la variación de la tasa entre sitios 



 

18 
 

(Shapepr=fixed; 1.0790), la frecuencia con la que Mr. Bayes imprime la salida en 

la pantalla: Pinvarpr=fixed (0.5190). Se corrieron 20 millones de generaciones en 

dos corridas independientes con cuatro cadenas de Markov cada una. Los árboles 

fueron muestreados cada 1000 generaciones después de un burn-in (cuando los 

parámetros del modelo y las puntuaciones de los árboles son estacionarios) de 

25%. Los árboles obtenidos por ML e BI fueron visualizados y editados con el 

programa Figtree v1.4.2, utilizando la secuencia de D. deserti (GenBank: 

AY926381) para enraizarlos.  

Se elaboró una red de haplotipos con la cual fue posible observar las asociaciones 

geográficas entre haplotipos por medio del algoritmo Median Joining Network (MJ) 

(Bandelt et al., 1999) en el software PopART (Leigh y Bryant, 2015), con la 

secuencia de D. p. oaxacae con número de referencia del Genbank: JN183906 

como grupo raíz. 

5.5 Tiempo de divergencia  
 

El tiempo de divergencia entre los clados se estimó como el número neto de 

sustituciones de nucleótidos por sitio (Da) bajo el modelo Jukes y Cantor con  el 

programa DnaSP v5 (Librado y Rozas, 2009). Esta medida se basa en el modelo 

de alelos infinitos sin tomar en cuenta las tasas mutacionales y el tamaño 

poblacional, por lo tanto tiene una mayor probabilidad de converger y representar 

una topología correcta (Destro-Bisol et al., 2000; Suárez-Atilano et al., 2014). Se 

calculó la distancia genética utilizando el método de sustitución K2P en el 

programa MEGA 7 (Kumara et al., 2016), considerando el valor de la distribución 

gamma como otro estimador de la diferenciación entre clados. Se seleccionó este 

parámetro porque se ha usado en estudios filogenéticos con Dipodomys y para 

fines comparativos con estudios previos (Baker y Bradley, 2001; Fernández et al., 

2012). 
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5.6 Datación molecular 
 

Se estimaron los tiempos de diversificación de los linajes mitocondriales en el 

programa Beast v1.8.4 (Drummond y Rambaut, 2007). El tiempo hasta el ancestro 

común más cercano (MRCA: Most Recent Common Ancestor), se obtuvo 

mediante la búsqueda de las cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC) utilizando 

el modelo de evolución GTR+I+G, con un tamaño de población constante y fechas 

de calibración log normal, con muestras representativas de cada clado, utilizando 

un análisis filogenético bayesiano y un reloj relajado. Estos análisis estimaron la 

forma del árbol y las fechas de divergencia para todos los nodos y se muestrearon 

cada milésima iteración durante 30 000 000 generaciones, con el 10% de las 

muestras iniciales descartadas como burn-in. Para el método relajado se usaron 

puntos de calibración y estimaciones de errores derivados de una distribución 

lognormal. Se usaron las edades de cuatro nodos de la divergencia estimada para 

Heteromyidae (Hafner et al., 2007). Los puntos de calibración de los registros 

fósiles fueron probados juntos y por separado para garantizar la coherencia: el 

primer punto de calibración fue para separar el clado basal de la subfamilia 

Perognathinae de Heteromyinae  (20.19 Ma), el segundo fue la separación de la 

subfamilia Perognathinae (19.91 Ma) conformada por Perognathus merriami 

merriami (FJ514931). P. parvus (AY926407), Chaetodipus baileyi baileyi 

(AY926393) y C. hispidus hispidus (AF172832). El tercero fue la separación de la 

subfamilia Heteromyinae (14.63 Ma) conformada por Heteromys desmarestianus 

desmarestianus (DQ450099), Heteromys salvini (DQ168546), H. gaumery 

(GU646999) y H. irruratus (GU647037). El último punto de calibración fue para la 

subfamilia Dipodomyinae (15.4 Ma; Hafner  et al., 2007). Finalmente, el árbol fue 

visualizado y editado en FigTree. 

5.7 Red filogenética 
 

Para conocer la relación entre haplotipos únicos, se construyó una red no 

arraigada con el algoritmo Neighbor-Net en el programa SplitsTree V4.14.5 (Huson 

y Bryant, 2017; Huson y Bryant. 2006), basada en distancias topológicas 

corregidas por el modelo de evolución GTR+I+G, usando como grupo externo a: 
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D. merriami (AF172837), D. deserti (AY926381) y D. ornatus (JN183904).  Las 

redes reticuladas describen explícitamente una historia evolutiva putativa en 

donde los nodos internos corresponden a taxones ancestrales, y los bordes 

representan patrones de descendencia (Huson y Bryan, 2012).  

6. RESULTADOS  
 

Se amplificaron 776 pares de bases (pb) del gen cyt b de 13 individuos. El modelo 

evolutivo que mejor se ajustó al conjunto de secuencias fue el Tiempo General 

Reversible (General Time Reversible) con sitios invariables y una distribución 

gamma entre los sitios (GTR+I+G; –InL= 5872.3973, Tavaré, 1986. Anexo 1). Este 

modelo asume frecuencias diferentes de las bases nucleotídicas, y diferencias en 

las tasas de sustitución para cada par de bases. La letra I indica que el programa 

asumirá la presencia de sitios invariables y la letra G indica que el programa 

tomará en cuenta el parámetro Gamma dentro del alineamiento. La composición 

de nucleótidos fue 30.6% para adenina (A), 31.8% para citosina (C), 11.2% para 

guanina (G) y 26.2% timina (T). Los nucleótidos analizados se componen de 19 

sitios parsimoniosamente informativos, 32 sitios variables y 744 sitios únicos entre 

13 secuencias analizadas de D. phillipsii.   

 
6.1 Análisis filogenéticos 
 

La topología del árbol mediante UPGMA mostró dos clados: uno conformado casi 

exclusivamente por muestras de Oaxaca (grupo D. p. oaxacae, soporte BS de 

68%), y otro que incluye muestras de D. p. perotensis y D. p. phillipsii con un 

soporte BS de 72% (grupo D. p. perotensis). La separación de ambos clados tuvo 

un alto valor de BS (100%), lo que sugiere una alta probabilidad de ser clados 

verdaderos (flecha negra en Fig. 3). El análisis de ML también mostró dos clados; 

es importante destacar que el clado de D. p. oaxacae contiene a poblaciones de 

Veracruz  y Puebla (Fig. 4). Finalmente, el análisis de BI mostró la misma 

topología que los anteriores. El clado D. phillipsii oaxacae tuvo un soporte alto (BS 

de= 100%) y también incluye  poblaciones de Veracruz y Puebla que a su vez 

exhibieron un alto valor de soporte (BS= 94%, Fig. 5).   
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Otra manera de encontrar las relaciones filogenéticas, es utilizando el método de 

redes de haplotipos en donde se generan árboles no enraizados para observar las 

relaciones entre los haplotipos (secuencias diferentes) y sus frecuencias. Al no 

necesitar árboles enraizados no son necesarios los individuos como grupo 

externo. La red de haplotipos del gen cyt b de D. phillipsii nos muestra las 

diferencias entre los grupos encontrados, En la red se identificaron 5 haplotipos 

únicos. Los haplotipos de D. p. o colectados en Oaxaca 7-9, 14-15, 30-31, 6-8 se 

caracterizan por tener secuencias similares. Hay 8 pasos mutacionales entre D. p. 

oaxace y D. p. perotensis (Fig. 9). 

6.2 Tiempos de divergencia 
 

La divergencia neta (Da) entre los dos linajes fue de 1.97. Por su parte, la distancia 

genética entre los clados de D. phillipsii oaxacae y D. p. perotensis, utilizando el 

método de sustitución K2P fue de 2.80% (Tabla 2), muy similar al obtenido con el 

método JC (2.85%). De acuerdo con las estimaciones del tiempo de divergencia, 

el grupo D. p. oaxacae se separó del grupo D. p. perotensis hace 2.02 Ma. Una 

diversificación subsecuente al interior  de cada uno de estos grupos ocurrió hace 

1.33 Ma (D. p. perotensis) y 1.12 Ma (D. p. oaxacae; Fig. 6).  El análisis de redes 

mostró el mismo patrón que los análisis de reconstrucción filogenética, con dos 

linajes bien definidos con altos niveles de soporte. Es importante mencionar que 

hacia el clado D. p. perotensis se observan ramas más cortas, lo que indica una 

diversificación más reciente (Fig. 7).  

6.3 Distribución geográfica de los linajes  
 

Hay una congruencia geográfica de acuerdo con las provincias biogeográficas de 

Morrone et al. (2017) y los clados recuperados mediante ML e BI. Hay un patrón 

filogeográfico donde D. p. phillipsii y D. p. perotensis  habitan en las provincias de 

la Faja Volcánica Transmexicana, mientras que D. p. oaxacae se encuentran en la 

provincia de la Depresión del Balsas (Fig. 8). 
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Figura.3  Árbol filogenético de distancias genéticas (UPGMA) del gen cyt b para Dipodomys 
phillipsii. Los números en los nodos se refieren a valores de soporte Bootstrap (BS). 
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Figura. 4 Árbol filogenético de ML del gen cyt b para Dipodomys phillipsii los números en los nodos 

se refieren a valores de soporte Bootstrap (BS).  
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Figura. 5 Árbol filogenético de BI de cyt b para Dipodomys phillipsii. Los números en los nodos 

indican el valor de soporte y los números sobre las ramas indican las probabilidades posteriores. 
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Figura. 6 Tiempos de divergencia estimados para Dipodomys phillipsii con BEAST. Las barras 
horizontales muestran los intervalos de confianza (95%). Los números en los nodos corresponden 
al tiempo en millones de años.  
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Figura.7 Red reticulada que muestra la separación de los dos clados de Dipodomys phillipsii. El 
grupo externo corresponde a D. ornatus, D. deserti y D. merriami.  

 

Grupo externo 

D. p oaxacae 

D.p. perotensis 
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A)                                                                                                   B) 

Figura 8. Distribución de Dipodomys phillipsii.  A) Clados recuperados con ML representando una 

congruencia geográfica de acuerdo con las provincias biogeográficas, los números en los nodos 

son los valores de soporte de bootstrap B) D. p. phillipsii y D. p. perotensis  habitan en las 

provincias de la Faja volcánica Transmexicana, mientras que D. p. oaxacae se encuentran en la 

Depresión del Balsas.  
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Figura. 9  Red de haplotipos mostrando las relaciones para D. p. oaxacae construida con el 
algoritmo MJ a partir de la variación del gen cyt b. Los haplotipos están representados por círculos 
y el área de los círculos es proporcional a la frecuencia del haplotipo. El número indica los pasos 
mutacionales entre los haplotipos conectados. 
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Distancias genéticas  

 

Tabla 2. Estimaciones de la divergencia evolutiva entre secuencias, se muestra el número de 
sustituciones de bases por sitio entre secuencias. Los análisis se realizaron con el modelo K2P. 

 
7. DISCUSIÓN  
 

7.1 Relaciones filogenéticas y diversificación de D. phillipsii 
 

El presente trabajo evaluó las relaciones filogenéticas de Dipodomys phillipsii, 

roedor endémico de México (SEMARNAT, 2010), tomando en consideración a la 

población más sureña de su distribución (D. p. oaxacae), lo que permite tener un 

mejor entendimiento de su historia evolutiva. 

Los tres métodos de reconstrucción filogenética implementados en este estudio 

(UPGMA, ML, e BI) mostraron la misma topología, recuperando dos grandes 

grupos al interior de D. phillipsii: uno conformado por D. p. oaxacae y el otro que 

incluye a D. p. phillipsii y D. p. perotensis. Al incluir las muestras de la población 

de Cosoltepec, este grupo (D. p. oaxacae) se resolvió con buen soporte 

estadístico. Adicionalmente, la red reticulada describe el mismo patrón, donde D. 

p. oaxacae es un grupo que se separa de D. p. perotensis y D. p. phillipsii. La red 

de haplotipos mostró un mismo patrón al separar a D. p. perotensis y D. p. 
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oaxacae. Estudios previos han tratado de resolver las relaciones filogenéticas al 

interior de la familia Heteromyidae (Mantooth et al., 2000; Alexander y Riddle, 

2005; Hafner et al., 2007) y específicamente de Dipodomys phillipsii (Fernández et 

al., 2012). A partir de los trabajos anteriores, actualmente se sabe que la 

separación de los géneros Dipodomys y Microdipodops ocurrió durante el Mioceno 

medio (Alexander y Riddle, 2005). Hafner et al. (2007) estimaron que este evento 

ocurrió hace 15.4 Ma, mientras que la diversificación del género Dipodomys 

ocurrió hace 11.4 Ma. Por su parte, Fernández et al. (2012) estimaron que hace 

4.19-4.29 Ma ocurrió la divergencia del grupo que incluye a D. phillipsii, D. 

merriami y D. elator y con base en sus resultados, proponen la separación de D. 

ornatus a partir de D. phillipsii. También sugieren que la diversificación de las 

especies D. phillipsii, D. merriami, D. elator y D. ornatus están asociadas a los 

procesos tectónicos que originaron la Faja Volcánica Transmexicana; sin 

embargo, no proporcionan un estimado de divergencia para D. phillipsii ni lograron 

resolver las relaciones al interior del grupo. 

En este trabajo se detectaron dos grupos al interior de D. phillipsii, uno 

conformado por D. p. perotensis-D. p. phillipsii y otro por D. p. oaxacae, lo que 

refleja un patrón geográfico de las poblaciones que coincide con las subespecies 

actualmente reconocidas. Asimismo, se estimó un tiempo de divergencia entre 

estos dos grupos de aproximadamente 2.02 Ma y un nivel de divergencia de 2.8 

%, con base en el estimador K2P. Previamente y con base solamente en una 

revisión morfológica, González-Ruiz (2012) sugirió que podría tratarse de especies 

diferentes debido a que no hay zonas de contacto entre estos grupos, y 

particularmente entre D. p. oaxacae y D. p. perotensis la distancia que las separa 

es de 86 km. Con ayuda de marcadores moleculares como el cyt b, se han 

sugerido valores de divergencia para determinar límites entre especies de 

mamíferos usando el estimador K2P (Bradley y Baker, 2001). Particularmente para 

roedores se ha sugerido un promedio de 7.3 % (Baker y Bradley, 2006). Por su 

parte, Fernández et al. (2012) obtuvieron 9.8 % entre los dos clados de D. phillipsii 

que analizaron, lo que les permitió sugerir elevar a nivel de especie a D. p. 

ornatus. En el presente estudio, el valor de divergencia entre los clados D. p. 
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oaxacae y D. p. perotensis-D. p. phillipsii es notoriamente menor (2.8 %). Sin 

embargo, factores como el aislamiento geográfico entre ambos clados, algunas 

diferencias morfológicas muy marcadas en ellos (González-Ruiz, 2012), y el 

tiempo que llevan separadas (2.02 Ma), en conjunto podrían sugerir que cada 

grupo ha seguido un camino evolutivo distinto. Por ejemplo, una característica 

morfológica distintiva para D. p. oaxace es el hueso peneano con terminación en 

punta, la cual no presenta D. p. perotensis y D. p. phillipsii  (Lidicker 1960), y a su 

vez podría contribuir al aislamiento reproductivo (Ruiz, 1988). Estudios similares 

para tratar de inferir nuevos clados, por ejemplo Best y Janecek, (1992) obtuvieron 

una distancia genética de 7 % entre D. merriami, D. m. insularis y D. nitratoides 

pero análisis morfométricos indicaron que D. m. insularis es distinta de las 

especies D. merriami y D. nitratoides. Sin embargo D. m. insularis se consideró 

subespecie de D. merriami debido a sus similitudes aloenzimáticas, misma 

conclusión a la que llegaron Patton (2005) y Álvarez-Castañeda et al. (2009). 

Hafner y Upham (2011) sus resultados arrojaron una divergencia de 2-4 Ma 

(Pleistoceno) entre M. megacephalus y M. pallidus, y una divergencia media para 

el gen cyt b del 8 % entre los filogrupos de M. megacephalus, lo que les permitió 

separarlos en cuatro clados. 

Estos procesos de diversificación se han atribuido principalmente  a los eventos 

asociados a la formación y expansión de hábitats desérticos que predominaron 

durante esas épocas, principalmente los semi-desiertos y pastizales arbustivos 

(Riddle et al., 2000; Morrone, 2005). D. p. oaxacae tiene la distribución más 

sureña en el Valle de Tehuacán Cuicatlán, zona que quedó aislada hace 10 Ma 

debido principalmente a eventos que provocaron la evolución independiente al 

desierto Chihuahuense (Dietz y Holden, 1970). Las poblaciones que lograron 

establecerse en el Valle de Tehuacán Cuicatlán, quedaron aisladas cuando las 

condiciones climáticas cambiaron, lo que resultó en  la diversificación de diferentes 

grupos de organismos que actualmente forman parte de los endemismos del Valle 

de Tehuacán Cuicatlán (Halffter et al., 2008). Muchas de las subespecies que 

viven en esta zona, por ejemplo: Reithrodontomys fulvescens infernalis, Baiomys 

musculus infernalis, Heteromys irruratus torridus (González-Ruiz, 2012), Hodomys 
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alleni vetulus, Peromyscus aztecus oaxacensis, Peromyscus leucopus affinis 

(Briones-Salas, 2000) se diferencian de las otras subespecies por su tamaño 

corporal y craneal más pequeño, además de tener una coloración más clara 

(González-Ruiz, 2012), características que comparte D. p. oaxacae respecto a las 

poblaciones que se encuentran en la provincia de la Faja Volcánica 

Transmexicana.  D. p. oaxacae habita en la provincia de la Depresión del Balsas a 

una altitud entre 500 a 1,500 m a diferencia de D. p. perotensis y D. p. phillipsii 

que habitan  en la provincia de la Faja Volcánica Transmexicana a una altitud 

entre 2000 y 3000 m. Estos factores influyeron en sus poblaciones al quedar 

aisladas por factores ecológicos. Por lo tanto, D. p. oaxacae puede tratarse de un 

derivado reciente de D. phillipsii debido a un efecto por aislamiento a causa de 

barreras ecológicas.  

7.2 Implicaciones para la conservación 

La mayoría de esfuerzos de conservación se centran en especies carismáticas, o 

más grandes dejando a un lado a los roedores, sin embargo estos juegan un papel 

principal brindando servicios ecosistémicos, por ejemplo, la rata canguro al 

construir sus madrigueras permiten la aireación del suelo y la filtración de agua, lo 

cual promueve el crecimiento de las plantas, son grandes dispersores de semillas 

las cuales transportan y almacenan para después consumirlas, algunas de estas 

semillas son olvidadas en las madrigueras, favoreciendo que muchas de ellas 

germinen, también sirven de alimento para mamíferos más grandes.  

Las poblaciones de D. phillipsii así como otros 27 miembros de la familia 

Heteromyidae se encuentran en peligro de extinción, debido a factores 

antropogénicos y a la falta de conocimiento acerca de su distribución actual 

(Fernández et al., 2014). Nosotros colectamos a D. p. oaxacae en la localidad tipo 

(Teotitlán de Flores Magón), después de más de 50 años de no haber sido 

colectada (Genoways y Jones, 1971) probablemente porque sus poblaciones se 

están reduciendo (Briones-Salas, 2010). Debido a que hay muy pocos estudios 

con esta especie, da lugar a información incompleta o incluso errónea, por 

ejemplo, D. p. oaxacae no es endémica de Oaxaca como afirma Briones-Salas 
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(2010), pues sus poblaciones aparte de encontrarse en el valle Tehuacán-

Cuicatlán, también se encuentran al sur de Puebla, Cosoltepec y Teotitlán de 

Flores Magón (Genoways y Jones, 1971). 

Dado lo anterior, como investigadores debemos centrarnos en realizar estudios en 

especies endémicas, poco estudiadas, así podremos plantearnos una variedad de 

preguntas y contribuir con la conservación de la Biodiversidad. Las autoridades 

correspondientes deben prestar especial interés en las subespecies endémicas y 

en categoría de riesgo como lo son D. p. phillipsii, D. p. perotensis y D. p. oaxacae 

y doblar esfuerzos en localidades como Cosoltepec donde a D. p. oaxacae se le 

considera plaga y la matan por causar daños en la cosecha de maíz.  

8.  CONCLUSIÓN 

Los análisis de reconstrucción filogenética a partir de los genes cyt b detectaron 

dos grupos al interior de D. phillipsii reflejando un patrón geográfico de las 

poblaciones que coincide con las subespecies actualmente reconocidas: D. p. 

oaxacae habita la provincia de la Depresión del Balsas y D. p. perotensis-D. p. 

phillipsii habita la provincia de la Faja volcánica Transmexicana. Dipodomys 

phillipsii es una especie monofilética con especiación simpátrica. Nuestros 

resultados sugieren que el tiempo de divergencia entre las subespecies que 

habitan en la provincia de la Faja Volcánica Transmexicana y en la Depresión del 

Balsas fue en el Plioceno hace 2.02 Ma, con un nivel de divergencia del 2.8 %. Es 

necesario realizar salidas al campo adicionales para poder comprender la 

estabilidad temporal de estas poblaciones pequeñas y aisladas. Actualmente las 

claves no incluyen información para separar a las subespecies de D. phillipsii, en 

campo, se sugiere seguir la clave de Fernández et al. (2012), donde separa a las 

subespecies por el tamaño de la pata.  
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