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RESUMEN

El género Equus es el ultimo representante de la Familia Equidae
cuya historia evolutiva tiene aproximadamente 55 millones de afos.
Este género es abundante en los depdsitos mexicanos del Pleistoceno.
En el presente trabajo se analizan elementos de las extremidades distales
(metacarpos y metatarsos terceros, primeras y segundas falanges del
tercer digito) de Equus cedralensis, E. conversidens y E. mexicanus de
tres localidades del Rancholabreano (0.21-0.16 a 0.095 Ma) en México
mediante técnicas de morfometria geométrica. El objetivo es conocer
si la forma de cada elemento estudiado difiere entre las especies de
équidos, ademds de encontrar alguna relacién ecomorfoldgica (forma
vs. sustrato). Los resultados comprueban la existencia de tres grupos
diferentes de forma que se relacionan con las tres especies de caballos
registradas en las localidades estudiadas, ademas de existir elementos
diagnosticos explicativos y poco explicativos para la diferenciaciéon de
las tres especies de caballo del Pleistoceno tardio en México. Con base
en los tres diversos morfotipos se deduce que las especies pudieron
vivir en microhdbitats diferentes y por lo tanto coexistir en el mismo
macrohabitat. Finalmente, la variedad de morfotipos en las localidades
en estudio permite inferir que eran ambientes heterogéneos.

Palabras clave: Rancholabreano; extremidades distales; équidos;
morfometria geométrica; México.
ABSTRACT

The genus Equus is the last member of the Equidae family whose

evolutionary history is about 55 million years. This horse is abundant
in Mexican Pleistocene deposits. Elements of the distal extremities (third

metacarpals and metatarsals, first and second phalanx of the third
digit) of three horse species (Equus cedralensis, E. conversidens and E.
mexicanus) from three localities of Mexican Rancholabrean (0.21-0.16 a
0.095 Ma) were analyzed using geometric morphometric techniques. The
aim is know whether the shape of each element studied differs between
species of horses and also find some ecomorphological connection (form
vs. substrate). The results prove the existence of three different groups
related with the three species of horse registered in the localities studied;
also, the existence of diagnostic elements for the differentiation of the
three species of the late Pleistocene horse in Mexico. Based on the three
diverse morphotypes is deduced that the species could live in different
microhabitats and therefore be able to coexist in the same macrohabitat.
Finally, the diversity of morphotypes suggests heterogeneous environments
in the study localities.

Key words: Rancholabrean; distal extremities; equids; geometric
morphometric; Mexico.

INTRODUCCION

La familia Equidae Gray, 1821 es un grupo monofilético cuyo regis-
tro mds antiguo proviene del Eoceno temprano de Norteamérica. Los
miembros de esta familia tuvieron una amplia radiacion filogenética y
adaptativa en el Mioceno medio aproximadamente hace 13-9 Ma. Esta
fue evidente sobre todo en el nimero de taxones (11-13 géneros), en
sus elementos dentales (hipsodontia), en sus extremidades (reduccion
en el nimero de dedos funcionales) y en la masa corporal (aumento
del tamano) (Alberdi et al., 2014; MacFadden, 1992).

Los équidos fueron disminuyendo en diversidad de géneros pro-
gresivamente a partir del Mioceno tardio hace aproximadamente 9 Ma.
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Durante el Pleistoceno tardio existieron posiblemente dos géneros de
equinos: Haringtonhippus un género descrito recientemente para los
denominados “New World Stilt-legged” (Heintzman et al., 2017) y
Equus ampliamente distribuido con al menos dos o tres especies sim-
patricas. Finalmente, hace aproximadamente 0.01 Ma se extinguieron
con otros grandes mamiferos en Norteamérica (Heintzman et al., 2017;
MacFadden, 1992; Winans, 1985, 1989).

Actualmente existen solo siete especies de la familia Equidae, las
cuales pertenecen al género Equus. Incluyen los caballos domésticos
y salvajes, los asnos africanos y asiaticos asi como las cebras: Equus
ferus, E. africanus, E. hemionus, E. kiang, E. grevyi, E. quagga, E. zebra.
Estos taxones se encuentran distribuidos en Eurasia y Africa, habitando
principalmente meso-pastizales a sabana semidrida, tierras bajas aridas,
montafias y desiertos (Rubenstein, 2011).

La conducta ecoldgica es un factor importante para determinar el
nicho de una especie, por lo tanto, en parte define el rango de presiones
de seleccion a los que los animales estan sujetos (Van Asperen, 2010).
MacFadden (1992) menciona que existe evidencia de cdmo el compor-
tamiento ecoldgico y de organizacién social de los caballos pacedores
del Mioceno medio es similar al de los équidos modernos. El desarrollo
de ambientes extensos de pastizal con una calidad de habitat pobre y
fuertes variaciones estacionales, el aumento del tamafio corporal y de
territorio, la necesidad de evadir depredadores a través de la carrera, los
llevé a evolucionar hacia un estilo de vida con mayor movilidad. Por
lo tanto, la gama de adaptaciones de dieta y locomocién que pueden
ser observadas en los équidos modernos encuentra su origen en sus
ancestros neégenos (Van Asperen, 2010).

Desde un punto de vista funcional, el aspecto principal de la
movilidad que influye en la proporcién y morfologia de los huesos
de las extremidades es la velocidad méxima de carrera y la resistencia
(Gregory, 1912; Steudel y Beattie, 1993).

En caballos, asi como en otras especies, la anatomia de las extre-
midades no puede ser optimizada para maxima velocidad de carrera
sino para reducir al minimo el consumo de energia durante todas las
formas de locomocion (Christiansen, 2002). En mamiferos corredo-
res como los caballos, la longitud total de la extremidad y la longitud
relativa de los segmentos de la extremidad distal se correlacionan
positivamente con la méxima velocidad de carrera (Garland y Janis,
1993; Van Valkenburgh, 1987).

En caballos se cree que los segmentos distales de las extremidades:
radio (R), tibia (T), metacarpo (MC) y metatarso (MT) son ligeramente
mas largos en especies como: E. hemionus, E. kiang, E. ferus que se
relacionan con ambientes abiertos, mientras que los équidos actuales
como E. quagga y E. zebra tienen estos segmentos ligeramente mas
cortos y se relacionan con ambientes cerrados y/o de montafa. La
anchura de las terceras falanges, asi como la superficie articular de la
segunda falange en los équidos, se relacionan con el tipo de sustrato:
lodo, arena o nieve; por ejemplo: en E. zebra son angostas por vivir
en suelos duros de montafia; E. kiang y E. ferus las tienen anchas por
habitar suelos blandos (arena y nieve); mientras que en E. hemionus,
E. africanus y E. quagga son intermedias debido a que se mueven en
suelos duros no montafiosos. La robustez o gracilidad de los metapodos
(MC y MT) podria estar vinculada con condiciones secas o humedas,
como en el caso de E. ferus que es robusto y habita zonas relativamente
mas humedas en comparacién con E. hemionus que es gracil y vive en
zonas mas secas (Eisenmann, 1984).

La taxonomia del género Equus, en general, es complicada sobre
todo para los depdsitos del Pleistoceno. En México se han registrado
hasta 25 especies, con 13 nombres de localidades tipo mexicanas, des-
critas a partir de caracteres morfologicos dentales altamente variables
por ser hipsodontos, en su mayoria hoy en dia no son validos (Alberdi
et al., 2014; Winans, 1985, 1989). Hoy en dia se consideran validas
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cinco especies encontradas en el Rancholabreano (0.21-0.16 a 0.095
Ma sensu Bell et al., 2004) NALMA (North American Land Mammal
Age, Edad de Mamiferos Terrestres de Norteamérica): Equus cedral-
ensis, E. conversidens, E. mexicanus, E. excelsus y E. francisci, algunos
de estos taxones tienen una mayor distribucién geogréfica que otras,
posiblemente por una preferencia de dieta o de tipo hébitat (Alberdi
et al., 2014; Priego-Vargas et al., 2016). Actualmente, el estudio de
los restos fosiles de équidos en México se encuentra en desarrollo, y
andlisis mas profundos (filogenéticos, biogeogrificos, ecologicos y
evolutivos) se deben realizar con el fin de entender mejor la familia
Equidae (Priego-Vargas et al., 2016).

Las especies mas estudiadas con datos morfométricos lineales en
elementos craneales y postcraneales para el Rancholabreano son: Equus
cedralensis Alberdi et al., 2014 un équido de talla pequeiia, de extremi-
dades graciles y baja masa corporal, que pudo haber habitado zonas
con suelos compactados, con una alimentaciéon mediana a altamente
abrasiva y plantas C,; E. conversidens Owen, 1869 un caballo de talla
media, extremidades robustas y mediana masa corporal, que pudo
habitar zonas tanto de suelos compactos como sueltos, con una dieta
compuesta de alimentos altamente abrasivos y plantas C,; y E. mexicanus
Hibbard, 1955, especie de talla grande, extremidades robustas y gran
masa corporal que pudo haber vivido en areas de suelos poco compac-
tados o sueltos, con una preferencia alimenticia por recursos mediana a
altamente abrasivos y plantas C,y C, (Alberdi et al., 2014; Barrén-Ortiz
et al., 2014; Bravo-Cuevas et al., 2011; Eisenmann, 1984; Marin-Leyva,
2011; Marin-Leyva, et al. 2016a, b; Pérez-Crespo et al., 2009).

Todas las caracteristicas deducidas a partir de las distintas mor-
fologias de los restos de extremidades de estas especies se hicieron en
relacion con parientes actuales (Alberdi et al., 2014; Eisenmann, 1984;
Marin-Leyva, 2011) mientras que el tipo de alimentacion se infiri¢
a partir de andlisis de meso y microdesgaste e is6topos estables de
carbono y de oxigeno (Barron-Ortiz ef al., 2014; Bravo-Cuevas et al.,
2011; Marin-Leyva et al., 2016a, b; Pérez-Crespo et al., 2009).

La morfometria es basicamente el analisis cuantitativo de la forma.
El estudio de la forma implica una aproximacion a las causas de va-
riacion y transformacion morfoldgica de esta misma, atribuida a una
variedad de procesos biologicos que producen las diferencias en la
forma entre individuos o sus partes, como el desarrollo ontogénico, la
adaptacion alos factores geogréficos locales, o diversificacion evolutiva
a largo plazo (Slice, 2007; Zelditch et al., 2004).

La morfometria tradicional o lineal se encarga del estudio de me-
didas como, por ejemplo, la longitud, profundidad y anchura entre dos
puntos de una forma (Fink, 1990; Hammer y Harper, 2006; Zelditch et
al., 2004). Estos trabajos en caballos del Pleistoceno estin enfocados
principalmente en su taxonomia con aproximaciones paleoecologicas
(Alberdi et al., 1998, 2003, 2014; Eisenmann, 1984; Prado y Alberdi,
1994; Winans, 1985, 1989).

Hay algunos trabajos de morfometria geométrica (MG) en caballos
del Pleistoceno que tienen un enfoque ecomorfoldgico (Bignon et al.,
2005; Van Asperen, 2010) sobre como las especies se adaptan a cambios
ambientales a través de un rango de espacio temporal y cuanta variacion
puede ocurrir en una especie en respuesta a la presiéon ambiental (Van
Asperen, 2010). También existe un ejemplo que utiliza la MG con fines
taxonoémicos en équidos del Mioceno (Calvo y Salesa, 2006).

En el presente trabajo se analizaron elementos postcraneales de tres
especies de caballos (Equus cedralensis, E. conversidens y E. mexicanus)
de tres localidades del Pleistoceno tardio, dos del centro occidente y
una del centro norte de México, mediante técnicas de morfometria
geométrica en dos dimensiones, con la finalidad de conocer si la
forma de cada elemento estudiado difiere entre especies, ademas de
determinar si estas disimilitudes tienen aplicaciones taxondmicas y
ecomorfoldgicas (forma vs. sustrato).
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DESCRIPCION DE AREAS DE ESTUDIO

De las tres dreas de donde proviene el material en estudio dos
proceden de la provincia morfotectdénica del Cinturén Volcanico
Trans-Mexicano (CVTM) y una estd ubicada en la Sierra Madre
Oriental (SMOr). Las tres tienen una edad del Pleistoceno tardio (sensu
Ferrusquia-Villafranca et al., 2010). El drea de La Cinta-Portalitos
(LC-PT) esté localizada entre las comunidades de La Cinta muni-
cipio de Cuitzeo, Michoacdn, y Portalitos municipio de Uriangato,
Guanajuato, en la Cuenca de Cuitzeo (Figura 1). El 4rea de estudio de
La Piedad-Santa Ana (LP-SA) se localiza en la cuenca del bajo Lerma
entre las ciudades de La Piedad de Cabadas municipio de La Piedad,
Michoacén, y Santa Ana Pacueco municipio de Pénjamo, Guanajuato
(Figura 1). La localidad de Cedral (CE) municipio de Cedral en San
Luis Potosi se encuentra en la cuenca del Altiplano. Los restos fosiles
de vertebrados de estas localidades se asignan al Rancholabreano. El
ensamble paleontoldgico es variado y extenso en las tres localidades,
comprendiendo numerosos taxones que incluyen mamiferos, reptiles y
anfibios. En los sitios de estudio los perisodactilos son el componente
mas numeroso en relacion a cantidad de elementos 6seos encontrados,
seguido por los proboscidios, los cetartiodactilos y los roedores.

El drea de la LC-PT (Figura 1) tiene una geomorfologia heterogé-
nea que se subdivide en cuatro zonas: NE, con volcanes tipo escudo
y fallas normales, parte Norte del graben de Cuitzeo; NW, edificios
volcédnicos monogenéticos y tipo escudo; SW, presencia de las rocas
volcénicas mas antiguas y S, lago actual y zonas con drenaje alterado
por la activad agricola (Marin-Leyva, 2011; Marin-Leyva et al., 2016a,
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2016b). Seis facies litologicas y paleontoldgicas se reconocen para esta
area: Facies I, lacustre, arcillas y diatomita, baja energia y lago estable;
Facies II, ignea, arenas volcanicas, energia media; Facies III, fluvio-
lacustre, arena y arcilla, energia media; Biofacies IV, fluvio-lacustre,
microconglomerado, energia media con restos fosiles de macro y
micro-vertebrados; Facies V, lacustre, arcillas y diatomita, baja energfa;
y Facies VI, suelos, limo, baja energia (Marin-Leyva, 2011; Marin-Leyva
et al., 2016a, 2016b). La fauna asociada en el drea incluye xenartros
(Nothrotheriidae), carnivoros (Canidae), roedores (Cricetidae y
Hydrochoeridae), perisodactilos (Equidae), cetartioddctilos (Bovidae,
Camelidae, Cervidae y Tayassuidae) y proboscidios (Elephantidae).
Otros grupos de vertebrados son los anuros, caudados, quelonios y
escuamatos (Cervantes-Barriga, 2015, 2018; Diaz-Sibaja, et al., 2014,
2018; Eng-Ponce, 2018; Garcia-Zepeda, 2006; Gutiérrez-Bedolla et al.,
2016; Marin-Leyva et al., 2016a, 2016b; Moreno-Flores, 2018; Pérez-
Gonzales y Godinez-Garcia, 2007; Plata-Ramirez, 2012).

El 4rea LP-SA (Figura 1) tiene una geomorfologia homogénea,
subdividida en cuatro zonas: NW, parte del rio Lerma entre sierras y
colinas; W, parte de las planicies de Chapala; SW, edificio volcénico
del Cerro Grande; SE, parte de las grandes planicies del rio Lerma
(Marin-Leyva, 2011; Marin-Leyva et al., 2016a, 2016b). Para esta area
se reconocen seis facies litolégicas y paleontoldgicas: Facies I, fluvio-
lacustre, arcilla con arena, energia media y alta; Facies II, volcénica,
arena, energia media; Biofacies III, micro y macro-conglomerados,
alta energia, con fésiles de macrovertebrados; Facies IV, arena y limo,
energia media y alta; Facies V, lacustre, arcilla y diatomea, energia
baja; y Facies VI, suelos, arcilla y limo, energia baja (Marin-Leyva,
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2011; Marin-Leyva et al., 2016a, 2016b). En esta drea también se tiene
la presencia principalmente de carnivoros (Canidae), perisodactilos
(Equidae), cetartiodactilos (Bovidae, Camelidae) y proboscidios
(Elephantidae) (Cervantes-Barriga, 2015; Diaz-Sibaja et al., 2018;
Gutiérrez-Bedolla et al., 2016; Marin-Leyva et al., 2016a, 2016b; Plata-
Ramirez, 2012).

El drea del CE (Figura 1) presenta una geomorfologia homogénea
que se caracteriza por una llanura plana, que forma parte de un valle
flanqueado por tres sierras, la de catorce al SE, la de Jicote SW, y la
sierra E1 Azul W (Reyes y Flores, 2012). Para esta drea se reconocen al
menos 16 niveles estratigréficos agrupados en nueve facies litologicas
y paleontologicas: Facies I (XVI, XV y XIV), lagunar, arcilla, energia
baja; Facies II (XIII), lagunar-pantano, arcilla, baja energia; Biofacies ITI
(XII), pantano, arcilla, baja energfa, con materia organica humificada y
restos fosiles de macrovertebrados; Biofacies IV (XI, X y IX), lagunar-
pantano, limo y arcilla, energia baja, restos fosiles de invertebrados y
macrovertebrados; Biofacies V (VIII), acarreo, arcilla, energia baja a
media, palizada, con abundantes troncos, restos de macrovertebrados
defensa y huesos; Facies VI (VII'y VI), lagunar, arcilla, energia baja, con
restos de moluscos; Biofacies VII (V y IV), evaporitico-hidrotermal,
limo y arcilla, baja energfa, con restos fosiles (defensa de mamut); Facies
VIII (III), evaporitico y de pantano, arcilla, baja energia; Facies IX (II
y I), pantano, arcilla, limo arena, baja a media energia (Flores-Diaz,
2012). Varios horizontes de fauna se encuentran en el depdsito, estas
capas tenian abundantes restos de huesos, mayormente aislados y dis-
persados, sin embargo, una gran concentracion de huesos de caballos
fue descubierta en las Biofacies III y IV entre las capas X y XII con
fechamientos de radiocarbono entre 30,000 y 25,000 afios AP (antes del
presente) (Alberdi et al., 2014; Mirambell, 2012). En esta drea se tiene
registro de carnivoros (Canidae y Felidae), perissodactilos (Equidae y
Tapiridae), cetartiodactilos (Camelidae) y proboscidios (Elephantidae y
Mammutidae), as{ como micromamiferos y otros vertebrados (Alvarez
S.y Polaco, 1982).

Una composicién similar de fauna se encuentra tanto en los sitios
del centro occidente (LC-PT y LP-SA) como en el de centro norte (CE)
de México. Sin embargo, en algunos sitios tienen especies exclusivas y
una mayor riqueza de restos fosiles.

Para el area donde se localiza LC-PT (lacustre) existen diferentes
estudios paleoambientales que incluyen analisis de diatomeas y polen,
esto ultimo indicando la presencia arbustos y herbaceas (Cheno-Am,
Ambrosia spp., Asteraceae indet., Cirsium spp., and Thalictrum spp.).
(Caballero et al., 2010; Israde-Alcéntara et al., 2002, 2010). En el 4drea
de LP-SA (fluvial) no existe ningun trabajo paleoambiental que utilice
andlisis de microfosiles.

En el 4rea del centro norte de México CE (fluvial y lacustre) se
han hecho diferentes trabajos paleoambientales a partir de micro-
vertebrados, moluscos y polen, que sefalan la presencia de arboles,
herbaceas y pastos (Cupressus, Juniperus, Taxodium, Pinus, Quercus,
Poaceae y Asteraceae), asi como cambio de ambiente frio y himedo
hacia templado y 4rido (Olivera-Carrasco, 2012; Pérez-Crespo et al.,
2009; Sanchez y Alvarado, 2012).

MATERIALES Y METODOS

Los fosiles se encuentran depositados en la Coleccién Paleontologica
de la Universidad Michoacana de San Nicolds de Hidalgo, Facultad de
Biologia, UMSNH, Morelia, Michoacan; en la Coleccién Paleontologica
de la Organizacion Especial de Investigacion, Museo de Sitio de La
Piedad Cabadas, Michoacéan y la Colecciéon Paleontolégica (DP-INAH)
del Laboratorio de Arqueozoologia “M. en C. Ticul Alvarez Solérzano”
Subdireccién de Laboratorios y Apoyo Académico, Instituto Nacional

198 RMCG | v. 36 | nim. 2 | www.rmcg.unam.mx |

de Antropologia e Historia, Ciudad de México.

La morfometria geométrica (MG) es el estudio de las coordenadas
cartesianas de los puntos anatémicos (landmarks o semi-landmarks)
que deben cumplir ciertas caracteristicas como: ser homologos, con-
sistentes y que cubran adecuadamente la forma a estudiar. La MG se
apoya en técnicas estadisticas multivariantes como son el analisis de
procrustes generalizado (APG) el cual coloca los landmarks de todos
los especimenes en un sistema comun coordinado, en donde las dife-
rencias en la configuracion de los landmarks reflejen las disimilitudes
en la estructura de las formas. El andlisis de componentes principales
(ACP), el analisis de varianza canénica (AVC) y el andlisis de funciones
discriminantes (AD) se utilizan para explorar y clasificar grupos de
formas (Slice, 2007; Zelditch et al., 2004).

Para los andlisis de morfometria geométrica se usaron los métodos
y técnicas propuestos por Bookstein (1991), Zelditch et al. (2004) y Slice
(2007), utilizando los siguientes programas: TPSutilW32, TPSdig2W32
y Morpho] 1.04a.

Se analizaron restos de las tres especies de caballos, donde se in-
cluyen las localidades de Michoacén (LC-PT, LP-SA y EC). Los restos
que se seleccionaron, dependiendo de su estado de conservacion y
ontogenia, fueron 16 metacarpos (MCIII) (LP-SA: E. cedralensis (3)
y E. conversidens (1); CE: E. cedralensis (5), E. conversidens (2) y E.
mexicanus (5)), 17 metatarsos (MTIII) (LC-PT: E. cedralensis (1);
LP-SA: E. conversidens (1) y E. mexicanus (1); CE: E. cedralensis (6) y
E. mexicanus (8)), 54 primeras falanges (1FIII) (LC-PT: E. cedralensis
(2) y E. conversidens (9); LP-SA: E. conversidens (2) y E. mexicanus (1);
CE: E. cedralensis (21), E. conversidens (4) y E. mexicanus (15)) y 56
segundas falanges (2FIII) (LC-PT: E. cedralensis (4) y E. conversidens
(16); LP-SA: E. cedralensis (1), E. conversidens (1); CE: E. cedralensis
(19), E. conversidens (2) y E. mexicanus (13)) (Figura 2; para mayor
informacion, nimero de coleccién y yacimiento de origen, ver el
Suplemento Electrénico). Debido al estado de conservacion de las
terceras falanges del tercer dedo no fue posible realizar analisis de MG
en estos elementos, sin embargo, utilizamos los 1FIII y 2FIII para hacer
inferencias de la morfologia de la 3FIIL

A cada uno de los elementos seleccionados se les tomé una fo-
tografia con la misma escala, la misma distancia entre el ocular y el
fosil, el mismo angulo y la misma méquina fotografica (Nikon D5200).

Para el andlisis de las fotografias se hizo el siguiente procedimiento
y se utilizaron los siguientes softwares: el programa TPSutilW32 para
crear un archivo TPS, después el mismo archivo se abri6 e indico la
escala con el TPSdig2W32, en el cual se colocaron los Landmarks
(14 en MCIIL 17 en MTIII, 10 en 1FIII, 8 en 2FIII), los cuales fueron
senalados en puntos homologos y se eligieron con base en las variables
de morfometria lineal (Eisenmann et al., 1988) (Figuras 3a, 3b, 4a y
4b). El siguiente paso, usando el software Morpho] 1.04a, consisti6 en
hacer un anilisis general de procrustes (AGP), con el cual se genero
una matriz de covarianza, que se utilizé para hacer un analisis de
componentes principales con la finalidad de explorar la variacion de
forma de los distintos elementos (un ACP por cada uno) y el ordena-
miento de formas.

Finalmente, mediante Morpho] 1.04a, usando las coordenadas
procrustes se hizo un andlisis de varianza candnica (AVC) para cada
uno de los elementos. Este método encuentra un conjunto de ejes
(combinacion lineal de variables) que permite discriminar entre dos
0 mds grupos; para esto se uso la clasificacion original de cada uno de
los huesos analizados en Alberdi et al. (2014) y Marin-Leyva (2011),
los cuales estan organizados en tres grupos: E. mexicanus, E. conversi-
densy E. cedralensis. Todo ello, con la finalidad de corroborar o no la
correcta clasificacion que se hizo con variables morfométricas lineales y
conocer si a través del AVC, realizado con los datos o variables de MG
(en este caso, rasgos de la forma), explican la separacién de grupos. El

DOI: http://dx.doi.org/10.22201/cge0.20072902e.2019.2.1044



Morfometria en elementos dseos de los caballos del Pleistoceno tardio en México

606 NN (1716 NN (1

‘691¥ dd ({ :onS1p 190133 [ap sepun3as saguered 141€ dd (1 ‘64F NN (Y ‘060€ dd (8 :0181p 190193 [op serownad sauered 1 WA (F F0T ITOD (2 S90€ dA (P ‘7487 dA :0N3Ip 12013} [op sosIeiedN (2 ‘T89% dd (9
F20¥% dd (® :0331p 12019) [op sodrede)dq *(0JIXIN) [eIPID £ eUY BJUBS-PEPIIJ BT ‘SOJ[eIIOJ-BIULD) © P SISUI[DIPI “J A suapisiaauod g ‘snuvoixaui snnbg sopmbg sof op saSuerey £ sopodejapy "z eindrg

o g

(P

&

Cl

esia

[ewrxoig

(e

199

//dx.doi.org/10.22201/cge0.20072902e.2019.2.1044

http:

RMCG | v. 36 | nim. 2 | www.rmcg.unam.mx | DOI



Marin-Leyva, et al.

AVC tiene una prueba de significancia entre los grupos y calcula las
variables candnicas de todos los especimenes.

RESULTADOS

A continuacion, se exponen los resultados obtenidos de ACP (Tabla
1, Figuras 5a, 5b, 6a y 6b), y de AVC (Tabla 2, Figuras 7a, 7b, 8a y 8b).

En el ACP del MCIII los dos primeros componentes explican el
90.77 % dela varianza. El componente 1 retine el 85.55 % y el 2 el 5.21 %
delavarianza (Tabla 1). Con el primer componente se lograron separar
dos grupos: una forma gracil y alargada, la mayoria asignados a la
especie E. cedralensis, y una de forma robusta, la mayoria pertenecientes
a la especie E. mexicanus; y entre ambos una forma intermedia
donde se encuentran individuos de E. conversidensy de E. cedralensis
(Figura 5a).

En el ACP del MTIII los dos primeros componentes explican el
74.56 % de la varianza. El componente 1 retne el 55.49 % y el 2 €1 19.07 %
de la varianza (Tabla 1). Con el primer componente se lograron sepa-
rar dos grupos, una forma gracil y alargada la mayoria asignados a la
especie E. cedralensis, y uno de talla robusta la mayoria pertenecientes
ala especie E. mexicanus, y entre ambos una forma intermedia donde
se encuentra el unico individuo de E. conversidens asi como otros de
E. cedralensis y E. mexicanus (Figura 5b).

En el ACP de la 1FIII los dos primeros componentes explican el
89.18 % dela varianza. El componente 1 retine el 84.70 % y el 2 el 4.49 %
de la varianza (Tabla 1). Con el primer componente se lograron
separar tres grupos, una forma gracil y alargada en la parte de la
didfisis y angosta en las articulaciones proximales y distales, la mayoria
asignados a la especie E. cedralensis, y una forma no muy gracil o
robusta compuesta en su mayoria por individuos de E. conversidens'y
algunos de E. cedralensis y E. mexicanus, y un grupo de forma robusta

Proximal

Distal

Figura 3. Landmarks de los Metacarpos y Metatarso terceros. a) Metacarpo: 1. Borde del condilo lateral, 2. Borde de la quilla, 3. Borde del condilo medial, 4. Ancho
maximo medial de superficie supra-articular distal, 5. Ancho minimo medial de la diafisis, 6. Borde superior externo de la superficie articular del II metacarpo,
7. Borde superior interno de la superficie articular del I metacarpo, 8. Borde externo palmar de la superficie articular del trapezoide, 9. Borde interno palmar de
la superficie articular del trapezoide, 10. Borde interno palmar de la superficie articular del uncinato, 11. Borde externo palmar de la superficie articular del unci-
nato, 12. Borde de la superficie articular del IV metacarpo, 13. Ancho minimo lateral de la diafisis, 14. Ancho méaximo lateral de superficie supra-articular distal.
b) Metatarso: 1. Borde del condilo lateral, 2. Borde de la quilla, 3. Borde del condilo medial, 4. Ancho méximo medial de superficie supra-articular distal, 5. Ancho
minimo medial de la diafisis, 6. Borde inferior externo de la superficie articular externa del II metatarso, 7. Borde superior externo de la superficie articular externa
del IT metatarso, 8. Borde superior interno de la superficie articular externa del II metatarso, 9. Borde inferior de la superficie articular interna del II metatarso,
10. Borde superior de la superficie articular interna del II metatarso, 11. Borde superior de la superficie articular interna del IV metatarso, 12. Borde inferior de
la superficie articular interna del IV metatarso, 13. Borde superior interno de la superficie articular externa del IV metatarso, 14. Borde superior externo de la
superficie articular externa del IV metatarso, 15. Inicio de la curvatura en la diéfisis lateral en la zona proximal, 16. Ancho minimo lateral de la diéfisis, 17. Ancho
maximo lateral de superficie supra-articular distal.
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Figura 4. Landmarks de la primera y segunda falange del tercer digito. a) Primera falange del tercer digito: 1. Borde del tubérculo de insercién lateral, 2. Borde
palmar del estrechamiento intermedio, 3. Borde del tubérculo de inserciéon medial, 4. Ancho minimo medial de la diéfisis, 5. Borde del tubérculo de insercién
ligamentosa medial, 6. Borde del céndilo medial, 7. Borde medio de la superficie articular proximal, 8. Borde del condilo lateral, 9. Borde del tubérculo de inser-
ci6n ligamentosa medial, 10. Ancho minimo lateral de la diéfisis. b) Segunda falange del tercer digito: 1. Borde medial de la superficie articular proximal, 2. Borde
maximo de la superficie articular proximal, 3. Borde lateral de la superficie articular proximal, 4. Ancho minimo lateral de la diafisis, 5. Borde del condilo lateral,
6. Borde minimo de la superficie articular distal, 7. Borde del condilo medial de la superficie distal, 8. Ancho minimo medial de la diéfisis.

en la zona de la diéfisis con las articulaciones distales y proximales
anchas, la mayoria pertenecientes a la especie E. mexicanus (Figura 6a).

En el ACP de la 2FIII los dos primeros componentes explican el
75.48 % de la varianza. El componente 1 reine el 68.11 % yel 2 el 7.37 %
dela varianza (Tabla 1). Con el primer componente se lograron separar
dos grupos de forma clara, una forma rectangular, mas estrecha en la
articulacion distal que en la articulacién proximal con una mezcla de in-
dividuos de E. cedralensisy E. conversidens; y una forma cuadrada, con
una anchura similar en las articulaciones distales y proximales donde
la mayoria pertenecen a la especie E. mexicanus y con un individuo de
E. conversidensy otro E. cedralensis; y aislada una forma cuadrada, con
la articulacion distal ligeramente més ancha que la proximal donde se
encuentra la mayor parte de los individuos de E. conversidens mezclados
con E. cedralensis y algunos E. mexicanus (Figura 6b).

En el AVC de MCIII encontramos diferencias significativas entre
los grupos (Mahalanobis: P=0.0130). Con el eje candnico 1 se pueden
diferenciar dos grupos de forma, uno con los individuos de E. mexi-
canusy otro con los de E. cedralensis y E. conversidens, estas dos especies
separadas por el eje canoénico dos (Tabla 2, Figura 7a).

En el AVC de MTIII no encontramos diferencias significativas
entre los grupos (Mahalanobis: P=0.0590), posiblemente debido a que
el grupo E. conversidens tiene un sdlo representante. Sin embargo, con el
eje canodnico 1 se pueden diferenciar dos grupos de forma, uno con los
individuos de E. mexicanus y otro con los especimenes de E. cedralensis;
con el eje canonico 2 se puede diferenciar un tnico representante de
E. conversidens (Tabla 2, Figura 7b).

En el AVC de 1FIII encontramos diferencias significativas entre
los grupos (Mahalanobis: P=0.0001). Con el eje candnico 1 se pueden
diferenciar dos grupos de forma, uno con la mayor parte de los indivi-
duos de E. cedralensis y otro con los especimenes de E. mexicanus con
algunos de E. cedralensis; con el eje canonico 2 se puede diferenciar un
grupo con todos los individuos de E. conversidens (Tabla 2, Figura 8a).

En el AVC de 2FIII encontramos diferencias significativas entre

los grupos (Mahalanobis: P=0.0001). Con el eje candnico 1 se pueden
diferenciar dos grupos de forma, uno de la mayoria de los individuos
de E. mexicanus y otro de E. conversidens; existe un tercer grupo con
la mayor parte de los individuos de E. cedralensis y E. conversidens,
separadas entre ellas por el eje candnico 2 (Tabla 2, Figura 8b).

DISCUSION

Desde un punto de vista geoldgico, en LC-PT: la geomorfologia es
diversa con una presencia de numerosos edificios volcanicos y algunas

Tabla 1. Porcentaje de varianza individual y acumulado de los tres primeros
componentes principales de los MCIII, MTIII, 1FIII y 2FIII. Abreviaturas:
MCIII, metacarpo del tercer digito; MTIII, metatarso del tercer digito; 1FIII,
primera falange del tercer digito; 2FIII, segunda falange del tercer digito.

Elemento Componente % Varianza Acumulada %

postcraneal Principal

MCIII 1 85.555 85.555
2 5.211 90.766
3 2.393 93.159

MTIII 1 56.886 56.886
2 20.113 76.999
3 9.889 86.888

1FIII 1 84.696 84.696
2 4.487 89.182
3 2.643 91.826

2FIIL 1 68.11 68.11
2 7.373 75.484
3 5.947 81.431
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Figura 5. Representacion grafica del andlisis de componentes principales, realizados sobre: a) MCIII, metacarpo del tercer digito; b) MTIII, metatarso del tercer
digito. Elipses de densidad del 95%. Simbolos: asterisco = Equus cedralensis; triangulo = E. conversidens; circulo = E. mexicanus.

zonas de planicies. La textura de los sedimentos (arcillas y limos) indica
la presencia de un sistema léntico (Lago de Cuitzeo) (Marin-Leyva,
2011). Los restos de polen (Cheno-Am, Ambrosia spp., Asteraceae
indet., Cirsium spp., and Thalictrum spp.) sefialan la presencia de
arbustos y herbaceas (Israde-Alcantara et al., 2010). En el caso de LP-
SA:la geomorfologia es relativamente uniforme con grandes planicies
y pocos edificios volcanicos. La textura de los sedimentos (arenas y
limos) indica la presencia de un sistema 16tico (rio Lerma) (Marin-
Leyva, 2011). Actualmente no existen estudios de polen en el area. En el
caso de CE: la geomorfologia es homogénea dominada por una llanura
plana rodeado de tres sierras. La textura de los sedimentos (arcillas
y limos) asi como la de los minerales indica la presencia de sistemas
lénticos (lagunas y pantanos) y zonas aluviales (Flores-Diaz, 2012).
Los restos de polen (Cupressus, Juniperus, Taxodium, Pinus, Quercus,
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Poaceae y Asteraceae) sefialan un cambio de ambiente frio y himedo
hacia templado y arido (Sanchez y Alvarado, 2012).

En el caso de la taxonomia, los analisis de MG realizados a los
MCIII y MTIII comprueban que existen tres formas para esta es-
tructura anatdmica, una forma grécil y alargada (E. cedralensis), una
robusta y alargada (E. mexicanus) y una forma intermedia (E. conversi-
dens).

En el analisis de la 1FIII se comprueba también la existencia de
tres grupos de forma: el grupo grécil (E. cedralensis), el robusto (E.
mexicanus), bien diferenciados, y el mediano (E. conversidens). El
grupo mediano parece tener caracteristicas de forma similares a los
otros dos grupos pero, al contar con un nimero mayor de muestras
en comparacién a MCIII y MTIII, se observa de manera mas clara
una separacion de las otras dos formas. Sin embargo, se debe tener en

b)

Componente principal 2

.10
-0.15 -0.10 -0.05 -0.00 0.05 0.10 0.15

Componente principal 1 D

Figura 6. Representacion grafica del analisis de componentes principales, realizados sobre: a) 1FIII, primera falange del tercer digito; b) 2FIII, segunda falange del

tercer digito. Elipses de densidad del 95%. Simbolos como en la Figura 5.
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Tabla 2. Porcentaje de varianza individual y acumulado de los dos primeros ejes
del analisis de varianza can6nica de MCIII, MTIIL, 1FIII y 2FIII. Abreviaturas:
MCIIL, metacarpo del tercer digito; MTIII, metatarso del tercer digito; 1FIII,
primera falange del tercer digito; 2FIII, segunda falange del tercer digito.

Elemento Variable canénica % Varianza Acumulada %
postcraneal
MCIII 1 86.955 86.955
2 13.045 100
MTIII 1 89.180 89.180
2 10.820 100
1FIII 1 63.575 63.575
2 36.425 100
2FIII 1 81.812 81.812
2 18.188 100

cuenta que la estructura de las 1FIII presenta diferencias, a veces muy
acusadas, entre las falanges anteriores y las posteriores, las cuales son
dificiles de separar cuando estan aisladas, y por tanto al estudiarlas
conjuntamente aumentan su variabilidad, dando lugar a grupos algo
heterogéneos.

En el 2FIIT se observa un solapamiento mayor entre los tres grupos,
lo cual unido a las diferencias entre anteriores y posteriores (menores
que en las 1FIIT) dalugar a unos diagramas menos definitorios. Por todo
ello, la 2FIIT en muchos équidos, especialmente en el género Equus, no
es un buen elemento 6seo para utilizar en los analisis multivariantes
(morfometria lineal o geométrica) (Alberdi et al., 2014).

De los andlisis realizados sobre los MCIII, MTIII, 1FIII y 2FIII
observamos que en los tres primeros se puede diferenciar bien la exis-
tencia de tres formas distintas, mientras que, en el cuarto, dichos grupos
quedan altamente solapados. Esta mejor discriminacién en MCTIII,
MTIIIy 1FIII en relacion con la 2FIII se podria deber al mayor niimero
de landmarks usados, lo que reflejaria mejor las formas analizadas,
aunque posiblemente influyen més las pequenas diferencias entre ellas.

Los resultados en relacién con la ecomorfologia y su vinculo
entre forma y el sustrato muestran tres morfotipos relacionados con
las tres especies (E. cedralensis, E. conversidens y E. mexicanus) cuyas
caracteristicas de forma en los elementos estudiados les pudieron dar la
capacidad de habitar microambientes diferentes y, por lo tanto, poder
vivir en el mismo macrohébitat.

Concretamente, el analisis de MG indica que la especie E. cedralen-
sis tenia metdpodos (MCIII y MTTIII) alargados y graciles. Las primeras
(1FIII) y segundas (2FIII) falanges son ligeramente alargadas y angostas
en la diéfisis, asi como en la zona de la articulacion distal, con lo que se
podria deducir que las terceras falanges también fueran mas estrechas
(3FIII). Estas caracteristicas morfoldgicas, también encontradas en
las especies actuales (E. zebra y E. hemionus), Eisenmann (1984) las
relaciona con ambientes abiertos o de montana, en condiciones secas y
suelos compactados, como podria ser un pastizal o un bosque abierto,
paleo-hdbitats que posiblemente existieron en las localidades en estudio
(Alberdi et al., 2014; Marin-Leyva, 2011; Pérez-Crespo et al., 2009).
Estos ambientes se corroboran con los andlisis de polen que muestran
la presencia de arboles, arbustos, herbdceas y pastos en LC-PT y CE
(Israde-Alcantara et al., 2010; Sanchez y Alvarado, 2012). Ademas,
los analisis de comportamiento alimenticio para esta especie en las
tres localidades estudiadas indican una dieta de mediana a altamente
abrasiva y con preferencia por el consumo de plantas C,, (Barrén-Ortiz
et al., 2014; Marin-Leyva et al., 2016a, 2016b; Pérez-Crespo et al., 2009)
lo que mostraria que para este équido la forma de las extremidades esta
relacionada con sus dreas preferidas de alimentacion: zonas abiertas
(pastizales).
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Figura 7. Representacién grafica del analisis de varianza canénica realizado
sobre: a) MCIII, metacarpo del tercer digito; b) MTIII, metatarso del tercer
digito. Elipses de densidad del 95%. Simbolos como en la Figura 5.

Los analisis de MG muestran que la especie E. conversidens presen-
taba una forma intermedia en los huesos analizados en relacién con
E. cedralensis y E. mexicanus. Esta especie tenia metdpodos (MCIII y
MTIII) alargados, medianamente robustos y ligeramente anchos en las
epifisis. Las primeras (1FIII) y las segundas (2FIII) falanges son media-
namente alargadas y ligeramente robustas en la articulacion distal por
lo que se podria deducir que sus terceras falanges (3FIII) fueran algo
mas anchas que las de E. cedralensis. Estas caracteristicas morfoldgicas,
también encontradas en las especies actuales (E. hemionus, E. africanus
y E. quagga), Eisenmann (1984) las relaciona con ambientes abiertos
y cerrados, condiciones secas o humedas y suelos compactados (no
montafiosos) o sueltos, como podria ser un pastizal, bosque abierto,
bosque cerrado, paleo-habitats que posiblemente existieron en las
localidades en estudio (Alberdi et al., 2014; Marin-Leyva, 2011; Pérez-
Crespo et al., 2009). En este caso, también esta corroborado por los
analisis de polen que estos ambientes muestran la presencia de drboles,
arbustos, herbaceas y pastos en LC-PT y CE (Israde-Alcantara et al.,
2010; Sanchez y Alvarado, 2012). Ademas, los analisis de dieta para
esta especie en las localidades indican una dieta altamente abrasiva
y con preferencia por el consumo de plantas C, (Barrén-Ortiz et al.,
2014; Marin-Leyva et al., 2016a, 2016b; Pérez-Crespo et al., 2009), lo
que mostraria que a pesar de tener extremidades con las que podria
habitar diferentes ambientes preferia las zonas abiertas: pastizales.
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Figura 8. Representacion grafica del analisis de varianza candnica realizado
sobre: a) 1FIII, primera falange del tercer digito; b)2FIII, segunda falange
del tercer digito. Elipses de densidad del 95%. Simbolos como en la Figura 5.

Los resultados del andlisis de MG indican que la especie E. mexi-
canus tenia metdpodos (MCIII y MTIII) alargados y muy robustos. Las
primeras (1FIII) y segundas (2FIII) falanges son compactas, robustas
y anchas en la articulacién distal, lo que permitirian inferir que las
terceras falanges fueran mas anchas (3FIII). Para Eisenmann (1984)
estas caracteristicas morfoldgicas, también encontradas en las especies
actuales (E. ferus y E. kiang), se relacionan con ambientes abiertos y
cerrados, con condiciones himedas y suelos poco compactados, como
podrian ser pastizales, bosques abiertos, bosques, zonas de humedales
e incluso con nieve; paleo-hdbitats que posiblemente existieron en
las localidades en estudio (Alberdi et al., 2014; Marin-Leyva, 2011;
Pérez-Crespo et al., 2009). Los andlisis de polen también muestran
la presencia de arboles, arbustos, herbaceas y pastos en LC-PT y CE
(Israde-Alcantara et al., 2010; Sanchez y Alvarado, 2012). Ademas, los
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analisis de dieta para esta especie en las localidades, indican una dieta
de mediana a altamente abrasiva y con preferencia por el consumo de
plantas C;y C, (Barrén-Ortiz et al., 2014; Marin-Leyva et al., 2016a,
2016b; Pérez-Crespo et al., 2009), lo que podria mostrar que para este
équido la forma de las extremidades le daba la capacidad de moverse
en diferentes ambientes abiertos (pastizales) y cerrados (bosques).

Seria muy interesante poder realizar el analisis de las terceras
falanges mediante técnicas de MG ya que su forma parece estar muy
ligada al substrato (Eisenmann, 1984). Desgraciadamente, los restos de
los que disponemos aparecen alterados y/o fragmentados y son pocas
las localidades donde se puede disponer de ejemplares completos. En
este caso, de las tres localidades en estudio sélo disponemos de 3FIII
completas en la localidad CE y no de las tres especies reseniadas.

Desde un punto de vista ambiental, los andlisis de dieta meso
y micro desgaste, asi como los de isotopos estables de *C y **O de
Mammuthus columbi, E. cedralensis, E. conversidens, E. mexicanus
y Bison antiquus en la localidad LC-PT, muestran la existencia de
plantas con componentes altamente abrasivos. Estas incluyen gra-
mineas o pastos (C,) y elementos vegetales medianamente abrasivos
como: drboles y arbustos (C;), por lo que para este yacimiento existia
un medio heterogéneo con ambientes cerrados (bosques) y abiertos
(pastizales) (Diaz-Sibaja et al., 2018; Gutiérrez-Bedolla et al., 2016;
Marin-Leyva et al., 2016a, 2016b). En el caso de LP-SA los analisis de
dieta meso-micro desgaste asi como los de isotopos estables de *C y O
en Mammuthus columbi, E. cedralensis, E. conversidens, E. mexicanus,
Bison antiquus en la localidad, muestran la existencia principalmente
de plantas con componentes altamente abrasivos como las: gramineas
o pastos (C,) y en menor proporcion elementos vegetales C;, por lo que
se deduce un ambiente heterogéneo pero con una mayor dominancia
de ambientes abiertos (pastizales) con relacion alos cerrados (bosques)
(Diaz-Sibaja et al., 2018; Gutiérrez-Bedolla et al., 2016; Marin-Leyva
et al., 2016a, 2016b). Mientras que en la localidad CE los andlisis de
dieta meso y micro desgaste, asi como los de isétopos estables de *Cy
180 en Mammuthus columbi, Mammut americanum, E. cedralensis, E.
conversidens, E. mexicanus, Tapirus sp., Bison sp., Glossotherium harlani,
Glypthotherium sp. indican la existencia de plantas con componentes
altamente abrasivos como las: gramineas o pastos (C,) y elementos
vegetales medianamente abrasivos como: arboles y arbustos (C;). Esto
permite deducir para este yacimiento un ambiente heterogéneo con
medios cerrados (bosques) y abiertos (pastizales) (Pérez-Crespo et al.,
2009, 2012, 2014).

Las caracteristicas paleoambientales encontradas en estudios
posteriores con evidencia geoldgica, sedimentoldgica, palinolégica y
paleoecoldgica de especies asociadas en cada uno de los yacimientos,
son corroboradas a partir de la informacion obtenida para los distintos
morfotipos de caballos detectados en las localidades en estudio. De la
comparacion de las propiedades ambientales inferidas en este trabajo,
relacionadas con los datos de Eisenmann (1984) para équidos actuales,
se deduce que en las tres dreas en estudio dominarian ambientes hete-
rogéneos, abiertos y cerrados, con suelos compactos y sueltos ademas
de condiciones secas y humedas.

CONCLUSIONES

El analisis de morfometria geométrica de los MCIII, MTIII y 1FIII
corroboran la existencia de tres diferentes grupos de forma que se
relacionan con las tres especies de caballos del Pleistoceno tardio en
México. Se comprueba que la 2FIII no es un elemento significativo a
la hora de llevar a cabo este tipo de estudios debido a la uniformidad
de su forma o a la poca variabilidad de la misma.

El analisis de morfometria geométrica demuestra que existen
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caracteres diagndsticos, explicativos y poco explicativos para la dife-
renciacion de las tres especies de caballos del Pleistoceno en México.

El MCIII se considera un caracter diagnostico para diferenciar
entre E. cedralensis y E. mexicanus, sin embargo, poco explicativo para
discriminar E. conversidens (si bien disponemos de pocos restos). El
MTIII se considera un cardcter diagnostico para diferenciar las tres
especies, sin embargo, sélo se tiene un ejemplar de E. conversidens por
lo que se deben hacer analisis con mayor nimero de muestras para
comprobarlo. La 1FIII es un buen elemento para diferenciar entre
E. cedralensis y E. mexicanus, y poco explicativo para discriminar E.
conversidens. La 2FIII no es un cardcter explicativo para diferenciar
entre las tres especies.

Se observa la conveniencia de analizar las terceras falanges ya que
serfan un elemento muy interesante en este tipo de trabajos debido a
que su forma parece estar muy ligada al substrato (Eisenmann, 1984).
Sin embargo, en los sitios en estudio es un elemento que generalmente
aparece alterado y/o fragmentado y son pocos los ejemplares completos,
no suficientes para un estudio detallado.

Los resultados muestran tres morfotipos relacionados con tres
especies (E. cedralensis, E. conversidens y E. mexicanus) y con la
gracilidad de la parte distal de sus extremidades. Las caracteristicas
de sus respectivas formas les pudieron dar la capacidad de habitar
microambientes diferentes y por lo tanto de poder vivir en el mismo
macrohdbitat. Ademads, debido a la variedad de morfotipos en las loca-
lidades en estudio se puede deducir que eran ambientes heterogéneos.
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