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RESUMEN

Sylvilagus andinus es un conejo silvestre conocido para los paramos de Ecuador,
pero recientemente su distribucién ha sido extendida al nor-occidente del Peru por la
inclusién de S. capsalis como sinénimo junior, cuya localidad tipo se encuentra en San
Pablo, Cajamarca, en base un modelamiento de nicho ecolégico, pero sin revision de
especimenes peruanos. Anterior a esto, se reconocia a S. brasiliensis como el Unico
lagomorfo del Pert que habitaba tanto la vertiente occidental como oriental de los
Andes. Con la inclusion de S. capsalis como sinénimo de S. andinus, las poblaciones
occidentales del Peru pasaron a nominarse S. andinus quedando pendiente una revision
de especimenes que permita diferenciarlas de las orientales. Este estudio evalu6 por
primera vez caracteristicas morfolégicas, morfométricas y las relaciones filogenéticas
de las poblaciones de Sylvilagus de ambos lados de los Andes del Peru en base a
caracteres morfoldgicos. Los principales resultados de este trabajo fueron: 1) existen al
menos dos especies diagnosticables de conejos silvestres en el Perd, una en los
bosques tropicales del lado oriental de los Andes y la otra en la vertiente occidental y
bosques interandinos del norte oriental de los Andes; 2) las poblaciones orientales
corresponden a Sylvilagus brasiliensis sensu lato aunque aun estan pendientes
mayores estudios que incluyan una comparaciéon con especimenes provenientes de la
localidad tipo; y 3) S. capsalis es un taxén valido a nivel subespecifico diferenciable de
S. andinus que incluye a las poblaciones de la vertiente occidental y bosques

interandinos del Perd.

Palabras clave: Andes, morfologia, Lagomorpha, vertiente occidental.



ABSTRACT

Sylvilagus andinus is a cottontail rabbit known from the paramos of Ecuador, but
its distribution has been recently extended to northwestern Peru by the inclusion of S.
capsalis as a junior synonym, which type locality is in San Pablo, Cajamarca, based on
an ecological niche modeling, but without reviewing Peruvian specimens. Prior to this,
S. brasiliensis was recognized as the only lagomorph in Peru inhabiting both the western
and eastern slopes of the Andes. With the recognition of S. capsalis as a synonym of S.
andinus, the western populations of Peru were renamed as S. andinus, pending the
review of specimens that allow them to be differentiated from the eastern ones. This
study presents for the first time morphological and morphometric characters and a
phylogenetic analysis based on morphological characters of specimens from both sides
of the Peruvian Andes. The main results of this study were: 1) there are at least two
diagnosable species of cottontails in Peru, one in the tropical forests of the eastern side
of the Andes and the another in the western slope and inter-Andean forests of the
eastern north of the Andes; 2) the eastern populations correspond to S. brasiliensis
sensu lato pending for further studies that should include a comparison with specimens
coming from the type locality; and 3) S. capsalis is a valid distinguishable taxon, at
subspecific level, from S. andinus that includes the populations of the western slope and

inter-Andean forests of Peru.

Keywords: Andes, Lagomorpha, morphology, western slope.



INTRODUCCION

El Orden Lagomorpha representa el 1.59% de especies dentro de la clase
Mammalia que incluye 2 familias, 12 géneros y 103 especies validas (Chapman &
Flux 2008, Ruedas et al. 2019). Dentro de Lagomorpha, el género Sylvilagus Gray,
1867, con especies conocidas como conejos cola de algodén (Leporidae:
Sylvilagus), es el mas especioso. Las especies de este género son encontradas

desde el sur de Canada hasta el sur de Sudamérica (Nelson 1909).

Los actuales miembros de Sylvilagus fueron inicialmente clasificados en el
género Lepus Linnaeus, 1758. Posteriormente, Gray (1867) propuso los géneros
Sylvilagus'y Tapetipara los conejos cola de algoddn; sin embargo, Trouessart (1898)
consider6 que ambos nombres podrian ser tratados como subgéneros de Lepus.
Finalmente, Nelson (1909) sigui6 la propuesta subgenérica de Trouessart (1898)
tratando a Sylvilagus y Tapeti como subgéneros de Sylvilagus, manteniéndose asi
este arreglo taxondmico en afos posteriores. Cabe resaltar que la validez de Tapeti
como subgénero ha sido refutada por evidencia molecular (Silva et al. 2019),

dejando a Sylvilagus sin subgéneros reconocidos.

La taxonomia de Sylvilagus ha sido materia de reciente discusion y segun las
Ultimas revisiones del género, actualmente 29 especies serian validas (Ruedas
2017; Ruedas et al. 2017, 2019; Diersing & Wilson 2017). Ruedas et al. (2017)
ejecutaron una revision del género en Sudamérica la cual tuvo como principales
conclusiones: 1) la formal designacién de un neotipo para Sylvilagus brasiliensis
(Linnaeus, 1758) y la subsecuente restriccién de su localidad tipo al Municipio de
Paudalho (Pernambuco, Brasil); 2) el reconocimiento como especies plenas de S.
tapetillus Thomas, 1913 y S. andinus (Thomas, 1897) y 3) la inclusion de las

poblaciones de Sylvilagus de la parte nor-occidental del Peru dentro de S. andinus.



Adicionalmente, Ruedas et al. (2017) propusieron que Sylvilagus capsalis
Thomas, 1913, con localidad tipo “San Pablo, Cajamarca, Pacific slope of N. Peru”
(= San Pablo, Cajamarca, Vertiente del Pacifico del norte del Peru), represente
Unicamente un sinénimo de S. andinus. Esta propuesta se basé en la elevacion y
habitat en donde las poblaciones andinas de Sylvilagus se distribuyen; sin embargo,
estos autores no realizaron una revisién directa de especimenes del Pera. Por ende,
gueda aun por probar si S. capsalis es realmente un sinénimo de S. andinus o un
taxén diferente, y segun Ruedas et al. (2017) habria al menos dos especies de

Sylvilagus en el Peru, S. brasiliensis sensu lato y S. andinus.

Con relacién a la historia taxonémica de Sylvilagus en Peru, Tschudi (1845),
en la primera lista de los mamiferos del Peru, present6 a Lepus brasiliensis como la
Unica especie de conejo silvestre presente en nuestro pais basandose en
observaciones realizadas por E.F. Poeppig en Maynas (Loreto, Peru) y el bajo rio
Maranén (Serrano-Villavicencio et al. 2020). Mas adelante, Hershkovitz (1950),
reconocié cuatro subespecies para el Pera: S. b. defilippi (Cornalia, 1850), S. b.
capsalis (Thomas, 1882), S. b. inca Thomas, 1913 y S. b. peruanus Hershkovitz,
1950, propuesta que fue seguida por diversos autores (e.g. Soukup 1961, Tovar

1971).

En los ultimos afos, Pacheco et al. (1995, 2009) consideraron al conejo tropical
Sylvilagus brasiliensis como el Unico lagormofo presente del Peru habitando tanto la
parte occidental como oriental de los Andes. Recientemente, Pacheco et al. (2020,
2021) y Diaz y Pacheco (2022) reconocieron los registros de la parte occidental
como S. andinus siguiendo la propuesta de Ruedas et al. (2017) resaltando que
hasta el momento no se han ejecutado estudios de variabilidad morfolégica y/o

moleculares en poblaciones peruanas de Sylvilagus.



MARCO TEORICO

El Orden Lagomorpha

Lagomorpha comprende mamiferos herbivoros de pequefio a mediano
tamano, conocidos comunmente como conejos, liebres (lepéridos) o pikas
(ocoténidos) caracterizados por poseer extremidades anteriores digitigradas y
posteriores plantigradas, cola pequena o ausente; rostrum fenestrado, dos pares de
incisivos superiores sin esmalte en la cara anterior, el segundo par mas pequefo sin
bordes cortantes y localizado detras del primer par, y dientes hipsodontes (Chapman

& Flux 2008, Tirira 2007, Lacher et al. 2016).

De todas las especies de mamiferos actualmente conocidos (6495 especies)
y en comparacion con los especiosos roedores (2552, 39.29%) , este orden es poco
diverso con 103 especies (1.59%) distribuidas en las familias Ochotonidae Thomas,
1896 (pikas), monotipico con Ochotona Link, 1975 como uUnico género reciente, y
Leporidae Fischer, 1867 (conejos y liebres) y sus 11 géneros recientes: Brachylagus
Miller, 1900; Bunolagus Thomas, 1929; Caprolagus Blyth, 1845; Lepus Linnaeus,
1758; Nesolagus Forsyth-Major, 1899; Oryctolagus Lillieborj, 1873; Pentalagus
Lyon, 1904; Poelagus St. Leger, 1929; Pronolagus Lyon, 1904; Romerolagus
Merriam, 1896 y Sylvilagus Gray, 1867 (Burgin et al. 2018, Lacher et al. 2016,

Ruedas et al. 2019).

A pesar de esta baja diversidad, el éxito evolutivo de los lagomorfos se ve
reflejado en su adaptacion a numerosas partes del planeta, habiendo colonizado
todos los continentes excepto la Antartica e incluso las islas Nueva Zelanda y
Australia en donde fueron introducidos ocasionando dafos ecosistémicos
(Chapman & Flux 2008, Rauco 2021). Los lagomorfos se han adaptado a una gran
diversidad de habitats que incluyen tundra, estepas, pantanos y bosques tropicales,

desde el nivel del mar hasta los 5000 m (Lacher et al. 2016). Este Orden es diverso



en otras partes del planeta, mientras que en América esta representado solo por
sOlo tres géneros: Romerolagus, Brachylagus y Sylvilagus (Schai-Braun &

Hacklander 2016).

La Familia Leporidae

Los miembros de la familia Leporidae se caracterizan por tener orejas mas
largas que anchas y extremidades posteriores mas largas que las anteriores (Tirira
2007). Esta familia incluye a la liebre europea Lepus europaeus Pallas, 1778 y al
conejo europeo Oryctolagus cuniculus (Linnaeus, 1758) quienes han sido
ampliamente introducidos y domesticados por el hombre; asi como a los conejos

cola de algodon agrupados en el género Sylvilagus.

El género Sylvilagus Gray, 1867

El género de los conejos cola de algodon, Sylvilagus, es endémico de América
con una distribucién que va desde el sur de Canada hasta el sur de Sudamérica
(Nelson 1909). Los miembros de este género fueron incluidos dentro de Lepus hasta
que Gray (1867) describio los géneros Sylvilagus y Tapeti e incluyd a todas estas
especies de conejos cola de algoddn en ellos. Gray (1867) definidé al politipico
Sylvilagus por la presencia de un craneo muy convexo y arqueado en la parte
posterior, rostrum mas largo que alto, cola muy corta y extremidades posteriores tan
largas como la cabeza; mientras que el monotipico Tapeti, que solo incluia a T.
brasiliensis, estaba caracterizado por una muesca supraorbitaria angosta, el borde
inferior del cigoma dilatado, apertura nasal estrecha, orejas cortas y ausencia de

cola.

Trouessart (1898) propuso que Sylvilagus y Tapeti sean tratados como
subgéneros de Lepus; posteriormente, este mismo autor incluy6 a las formas
centroamericanas dentro del primero y a las sudamericanas dentro del segundo

(Trouessart 1905). Nelson (1909) siguio esta propuesta subgenérica pero incluyendo



estos subgéneros en Sylvilagus, la cual fue ampliamente aceptada y utilizada,
alcanzando trabajos contemporaneos (ver Nelson 1909, Tate 1933, Corbet 1983,
Gureev 1964, Hershkovitz 1950, Wilson & Reeder 2005). Actualmente, la validez de
Tapeti como subgénero ha sido refutada debido a que las filogenias moleculares no
recuperan a sus miembros como un grupo monofilético (Ruedas et al. 2017, 2019;

Silva et al. 2019).

Sylvilagus es el género mas especioso de la Familia Leporidae que contiene
varios taxones cuyas relaciones filogenéticas son aun poco claras (Davis & Roth
2008; Ruedas et al. 2017, 2019; Silva et al. 2019). Este género ha sido objeto de
estudio en las ultimas décadas, como resultado, se han descrito dos nuevas
especies: S. varynaensis Durant & Guevara 2001 y S. parentum Ruedas 2017; se
han elevado a nivel de especie a siete subespecies: S. robustus, S. andinus, S.
tapetillus, S. salentus, S surdaster, S. incitatusy S. daulensis (Ruedas 1998; Ruedas
et al. 2017, 2019) y se han revalidado cuatro especies: S. sanctaemartae, S.
apollinaris, S. niceforiy S. fulvescens (Diersing & Wilson 2017, Ruedas et al. 2019),

reconociéndose actualmente 29 especies validas.

De todas estas especies, el conejo tropical Sylvilagus brasiliensis ha sido
recientemente revisado debido a su particular extensa distribucién desde México
hasta Argentina (Hoffmann & Smith 2005), numerosas subespecies (+ 37, Ruedas
et al. 2017), localidad tipo imprecisa y material tipo inexistente. Por ello, Ruedas et
al. (2017) formalmente designaron un neotipo para S. brasiliensis s.s. y restringieron
su localidad tipo a “Brazil: State of Pernambuco, Municipality of Paudalho, Mata da
Privativa”. Ademas, en base a evidencia morfolégica y molecular, elevaron a nivel
de especie a S. tapetillus y S. andinus, distribuidas en Brasil y Ecuador,

respectivamente.



Adicionalmente, Ruedas et al. (2017) realizaron un analisis de modelamiento
de nicho ecoldgico de Sylvilagus andinus, con localidad tipo “W. slope of Cayambé
Mountain, Eastern Cordillera of Ecuador, altitude 4000 metres” (= Ladera occidental
de la montafia Cayambé, Cordillera Oriental del Ecuador, altitud 4000 metros), y
obtuvieron una distribucion potencial de esta especie que incluiria la parte norte de
la vertiente occidental de los Andes del Peru. Por este motivo, estos autores
consideraron a S. capsalis, con localidad tipo “San Pablo, Cajamarca, Pacific slope
of N. Peru” (= San Pablo, Cajamarca, Vertiente del Pacifico del norte del Peru), como
sinénimo junior de S. andinus, recomendando mayores estudios que incluyan la

revision de especimenes tanto de Ecuador como de Peru.

El conejo andino (Sylvilagus andinus), recientemente elevada al nivel de
especie, estd caracterizado por tener una forma rechoncha, con el dorso
fuertemente jaspeado con negro y el vientre blanquecino; rabadilla con una
coloracidn rojiza que se extiende hasta las patas, las cuales tienen abundante pelaje;
y relativas orejas largas (Cabrera 1913, Tirira 2007). La historia natural sobre esta
especie es escasa, pero se conoce que su ecologia es distinta a la de sus
congéneres por ser especies diurnas propias de habitats de elevaciones altas como

los paramos (Cabrera 1913, Hershkovitz 1938).

Historia taxonémica del grupo “andinus”

Sylvilagus andinus fue descrita por Thomas (1897) en base a un espécimen
(NHMUK 1897.11.7.54) proveniente de la Montana Cayambe, Pichincha, Ecuador.
Mas adelante, el mismo autor Thomas (1913) propuso el grupo “andinus” que incluia
a las especies: S. andinus andinus Thomas, 1897; S. a. chimbanus Thomas, 1913;
S. a. canarius Thomas, 1913; y S. capsalis Thomas, 1913. Esta propuesta fue

seguida por Cabrera (1913) y Hershkovitz (1938) que anadieron a este grupo a sus



nuevos taxones como S. nivicola Cabrera, 1913; S. a. carchensis Hershkovitz, 1938

y S. a. chotanus Hershkovitz, 1938 (ver Tabla 1).

Posteriormente, las especies del grupo “andinus” fueron injustificadamente
sinonimizadas con S. brasiliensis (ver Hoffmann & Smith 2005, Schai-Braun &
Hacklander 2016) o tratadas como subespecies de S. brasiliensis en base a
evidencia morfolégica (Hershkovitz 1950). Este ultimo arreglo fue seguido por mas
de 50 afos hasta que Ruedas et al. (2017) revalidaron a S. andinus como especie

plena resucitando al grupo “andinus” de Thomas (1913).

Diersing y Wilson (2017) ejecutaron un analisis morfométrico con especimenes
provenientes de Centroamérica, Colombia, Ecuador y Peru, donde no encontraron
diferencias significativas entre las poblaciones de S. andinus del lado occidental y
S. defilippi del lado oriental de los Andes de Ecuador y Pera. Por esta razon, estos
autores prefirieron seguir la clasificacion de Hershkovitz (1950) y mantuvieron
ambos taxones como subespecies de S. brasiliensis. Esto pendiente a futuros
estudios que esclarezcan las relaciones filogenéticas y distribucion de S. andinus'y

los nombres asociados.

Consecuentemente, Ruedas et al. (2019) proporcionaron mas evidencia para
sostener su decisién anterior de mantener a S. andinus como especie plena
adicionando secuencias de cyt-b. Siguiendo esta linea de evidencia, S. andinus
sensu Ruedas et al. (2017) estaria emparentado con todas las otras especies de
Sylvilagusy no directamente con S. brasiliensis, aunque cabe resaltar que el soporte
de este nodo era bajo (< 50%). Adicionalmente, estos autores propusieron los
nombres S. meridensis Thomas, 1904 (de Venezuela); S. andinus chimbanus
Thomas, 1913; S. a. canarius Thomas, 1913; S. a. carchensis Hershkovitz, 1938; S.

a. chotanus Hershkovitz, 1938; S. nivicola Cabrera, 1913; S. kelloggi Anthony, 1923;



S. chillae Anthony, 1923 (todas de Ecuador) y S. capsalis Thomas, 1913 (de Pert)

como sinénimos junior de Sylvilagus andinus.

Recientemente, Pacheco et al. (2020, 2021), siguiendo la propuesta de
Ruedas et al. (2017), listaron por primera vez a Sylvilagus andinus en el Peru
basados en los registros de los Andes del norte de Perd hechos por Grimwood
(1969). Asimismo, Diaz y Pacheco (2022) presentaron nuevos registros de S.
andinus extendiendo la distribucion de la especie hasta el centro del Perd, en el
departamento de Ancash. Estos ultimos autores encontraron cierto grado de
variabilidad en los especimenes que examinaron y recomendaron una revision
exhaustiva de las poblaciones peruanas de S. andinus incluyendo una mayor

cantidad de especimenes.



Tabla 1. Principales arreglos taxonémicos propuestos del grupo “andinus” en orden cronolégico.

Thomas 1913 S. a. andinus S. a. chimbanus  S. a. canarius S. capsalis

Cabrera 1913 S. a. andinus S. a. chimbanus  S. a. canarius  S. capsalis S. nivicola

Hershkovitz 1938  S. a. andinus S. a. chimbanus  S. a. canarius S. capsalis S. nivicola S. a. chotanus ~ S. a. carchensis
Hershkovitz 1950 S. b. andinus S. b. chimbanus  S. b. canarius S. b. capsalis S. b. nivicola S. b. chotanus ~ S. b. carchensis

Hoffmann &
Smith 2005

S. brasiliensis

S. brasiliensis

S. brasiliensis

S. brasiliensis

S. brasiliensis

S. brasiliensis

S. brasiliensis

Schai-Braun &

. S. b. andinus S. b. chimbanus  S. b. canarius S. b. capsalis S. b. nivicola S. b. chotanus  S. b. carchensis

Hacklander 2016
Ruedas et al.
2017 S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus
Diersing & . ) ) ) . o
Wil 2017 S. b. andinus S. b. canarius S. b. canarius  S. b. capsalis S. b. nivicola S. b. chotanus ~ S. b. chotanus S. fulvescens S. apollinaris

ilson
Ruedas et al. ) ) ) ) ) ) ) o ) )
2019 S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. andinus S. fulvescens S. apollinaris ~ S. salentus S. nicefori




lil. HIPOTESIS Y OBJETIVOS

3.1.

3.2

Hipoétesis

Las poblaciones de Sylvilagus andinus del Perl son diferenciables de las

poblaciones de S. andinus de Ecuador.

Objetivos

3.2.1.

3.2.2.

General

Determinar el estado taxonémico de Sylvilagus andinus en el Peru.

Especificos

Ejecutar un analisis cualitativo utilizando caracteres morfologicos
externos y craneales en las poblaciones de Sylvilagus del Pera y
las poblaciones de S. andinus de Ecuador.

Ejecutar un andlisis cuantitativo craneal basado en morfometria
lineal en las poblaciones de Sylvilagus del Peru y las poblaciones
de S. andinus de Ecuador.

Determinar en base a caracteres crdneo-dentales las relaciones
filogenéticas de las poblaciones de S. andinus del Peru respecto a
las otras especies de Sylvilagus.

Establecer el estado taxonémico de las poblaciones peruanas de

Sylvilagus andinus.
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IV. MATERIALES Y METODOS

4.1.

4.2.

Materiales

Se examind un total de 22 pieles y 27 craneos de especimenes
previamente identificados como S. brasiliensis de la coleccion del Museo de
Historia Natural de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos, Lima
(MUSM) provenientes de 11 departamentos del Perud. Las fotografias de los
holotipos de S. andinus y S. capsalis, depositados en el National History
Museum, Londres (NHMUK), fueron cedidas por L. A. Ruedas. Adicionalmente,
se incluyeron datos meristicos de 10 especimenes de S. andinus depositados
en la University of Michigan Museum of Zoology, Ann Arbor (UMMZ) tomados
de Ruedas et al. (2017). Todos los especimenes incluidos en los analisis se

encuentran listados en el Anexo 1.

Métodos

En primer lugar, los especimenes fueron clasificados en 4 grupos de
acuerdo con el grado de osificacion de suturas occipitales siguiendo el criterio
de Hoffmeister y Lee (1963) y Hoffmeister y Zimmerman (1967) (Tabla 2, Fig.

1) para facilitar las comparaciones en los analisis cualitativos y cuantitativos.

Tabla 2. Categorias de las edades relativas.

Edad Clase Descripcién

. La sutura exoccipital-supraoccipital se encuentra abierta y no hay
Juvenil 1 : . s ;

evidencia de fusién en ninguna parte a lo largo de ella.

Adulto 5 La sutura exoccipital-supraoccipital y es claramente visible, pero
joven hay fusiéon en un extremo o en alguna parte a lo largo de ella.
Sub- 3 La sutura exoccipital-supraoccipital puede ser discernida solo a
adulto través lupa o estereoscopio.
Adulto 4 La sutura exoccipital-supraoccipital se encuentra completamente

osificada y no es discernible.
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Figura 1. Vista posterior de los craneos de Sylvilagus floridanus. La flecha muestra los
cambios en la sutura exoccipital-supraoccipital en las categorias de edades detalladas

en la Tabla 2. Modificado de Hoffmeister y Zimmerman (1967). Escala = 1 cm.

Tomando en cuenta los grupos de especies andinus y brasiliensis
reportados en la literatura (Thomas 1913, Ruedas et al. 2017), los
especimenes fueron integrados en tres grupos a priori: “andinus Perud”,
“andinus Ecuador” y “brasiliensis Perd” (Tabla 3). Este ultimo incluye a las
poblaciones orientales del Perd y fue incluido para probar si sélo las
poblaciones occidentales del Peru corresponden al grupo “andinus”,
considerando a la Cordillera de los Andes como barrera geografica (Pacheco
2002). Para la determinacién de los grupos a priori, se sigui6 el criterio de
Pacheco y Patterson (1992) que consiste en similaridad morfolégica y
proximidad geografica para evaluar variacién no geografica (intrapoblacional)

y geografica (interpoblacional).
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Tabla 3. Lista de los grupos a priori y los departamentos asociados.

Grupo a priori N°,' de Departamentos NP' de N?‘ de
especimenes pieles craneos
andinus Ecuador 10 Pichincha 1 10
6 Cajamarca 6 3
_ ) 1 Lambayeque 1 1
andinus Peru :
5 La Libertad 1 1
Ancash 1 0
2 Amazonas 2 2
1 San Martin 1 1
1 Huéanuco 1 1
brasiliensis Peru
Junin 2 2
8 Cuzco 4 4
Madre de Dios 2 2
Total 31 22 27

4.2.1. Analisis cualitativo

Se evaluaron caracteres externos del pelaje y craneo que
incluyen patrones de coloracion de pelaje, los cuales se determinaron
siguiendo las terminologias empleadas por Thomas (1897, 1913),

Hershkovitz (1938, 1950) y Ruedas et al. (2017, 2019).

4.2.2. Analisis cuantitativo

Se tomaron 23 medidas craneo-dentales definidas por Ruedas
(1998) y Ruedas et al. (2017) (Tabla 4). Para la toma de medidas se
utilizé un calibrador iGaging® de precisién 0.01 mm. Todas las medidas
se expresaron en milimetros (mm). El analisis de variacion no
geografica para evaluar el efecto de la edad y sexo en cada grupo a
priori no fue sujeto a pruebas estadisticas debido a la poca cantidad de
especimenes, por lo que se agrup6 a hembras y machos de las edades

3 y 4 para analisis posteriores (Ruedas et al. 2017). Los datos de las
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23 medidas tomadas fueron sujetas a una prueba de Shapiro-Wilkins
para evaluar si los datos presentaban una distribucion normal, donde
se retuvieron a 17 de ellas (Anexo 2, Fig. 2). Estas medidas
seleccionadas fueron usadas en analisis univariadas para visualizar la
dispersion de los datos por variable mediante graficos de boxplot. Estas
fueron sujetas a un andlisis de variacion geogréafica mediante un
analisis de componentes principales para visualizar la dispersion de la
variabilidad entre los grupos a priori. Todas las pruebas estadisticas
fueron ejecutadas en R (R Development Core Team) con la interfaz

Rstudio 1.2.5001 (RStudio Team 2020).

Tabla 4. Abreviatura y significado de las medidas craneo-dentales utilizados en el

analisis cuantitativo.

N° Abreviatura Medida craneo-dental

1 GLS Longitud mayor del craneo

2 NSL Longitud mayor rostrocaudal del hueso nasal
3 ZBS Ancho cigomatico medido en la espina cigomatica
4 ZB Ancho cigomatico

5 ZL Longitud cigomatica

6 DZ Profundidad dorsoventral del arco zigomatico
7 BOB Ancho de la caja craneal

8 WOC Ancho del craneo en los huesos exoccipitales
9 LBU Longitud de la bulla auditiva

10 WBU Ancho de la bulla auditiva

11 IOB Ancho interorbital

12 HR Alto del rostrum

13 WR Ancho del rostrum
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14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

LIF

WIF

PAL

CHO

BAC

AML

DIA

DTR

HD1

HD2

Longitud rostrocaudal de los foramenes incisivos

Ancho de los foramenes incisivos

Longitud rostrocaudal del puente palatino

Ancho de las coanas en el primer molar superior

Ancho de la constriccion alisfeniodea

Longitud alveolar de la fila de dientes maxilar

Longitud alveolar del diastema superior 12-P1

Longitud de la fila de dientes

Alto mayor de la mandibula desde la inflexion anterior de
la linea masetérica (justo caudal a su insercion en el

cuerpo mandibular) hasta el punto mas dorsal del
proceso condilar.

Longitud desde la inflexion anterior de la linea
masetérica hasta el punto més distal en la tuberosidad
pterigoidea
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Figura 2. Craneo de Sylvilagus en vista dorsal, ventral y lateral mostrando medidas

usadas en este trabajo.
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4.2.3. Analisis filogenético

Se elabor6 una matriz de 34 caracteres craneo-dentales definidos
por Ruedas (1998) y Ruedas et al. (2017) (Tabla 5, Fig. 3) en Mesquite
3.70 (build 940, Maddison & Maddison 2015), la cual se encuentra
detallada en el Anexo 3. El analisis de parsimonia fue ejecutado en
PAUP* 4.0a169 (Swofford 2003) considerando a Lepus californicus
como grupo externo. Dado que el grupo interno estuvo conformado por
11 taxa (Ruedas et al. 2017), se opté por ejecutar el método de
busqueda exhaustiva para encontrar los arboles con el menor nimero
de pasos, calcular las estadisticas de los arboles y construir el arbol de
consenso. Para los andlisis de soporte de bootstrap y jackknife se
especific6 el método de branch-and-bound explorando 1000
replicaciones. La edicidén de los arboles fue ejecutada en FigTree 1.4.4
(Rambaut 2016). La reconstruccién de caracteres ancestrales se

ejecutd en Mesquite 3.70 (build 940, Maddison & Maddison 2015).

Lingual Anteroflexid
anteroconid

Labial Anterior
anteroconid [ Lobe

Trigonid L Anterior
basin Protoflexid Loph
Paraflexid Protoconid
Metaconid Central angle
Entoconid Hypofiexid
Hypoconid
Rostral T Talonid basin
Labial — .
. Anterior cusp
Lagicone
Paraflexus Mesoflexus
Mesial
Postcone
hypercone
Metaflexus
Hypoflexus
Poststyle
Distal .
hypercone Distal
hyperloph
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Figura 3. Nomenclatura estandar utilizada para evaluar los caracteres dentales del

tercer premolar inferior (arriba) y segundo premolar superior (abajo) utilizados en el

Analisis de Parsimonia. Tomado de Ruedas et al. (2019).

Tabla 5. Caracteres morfoldgicos para el Andlisis de Parsimonia. P2, segundo premolar

superior; P3, tercer premolar superior; p3, tercer premolar inferior. Tomado de Ruedas

(1998) y Ruedas et al. (2017).

N° Caracter craneodental

Estados

P2, reentrante anteroexterno (EAR) o

Profundo (0)
Superficial (1)

mesoflexo Ausente (2)
i P2, condicién del esmalte que constituye el Delgado (0)
margen del EAR Grueso (1)
i P2, esmalte de la cara labial del reentrante Grueso (0)
anterior principal (MAR) o paraflexo Delgado (1)
, . . Liso (0)
iv P2, morfologia de la cara labial del MAR Almenado (1)
v P2, esmalte de la cara lingual del MAR Delgado (0)
Grueso (1)
Vi P2, morfologia de la cara lingual del MAR A'Imenado ©
Liso (1)
Profundo (0)
Vii P2, reentrante anterointerno (IAR) o hipoflexo  Superficial (1)
Ausente (2)
Delgado, presente en
vii P2, condicién del esmalte en el IAR alguna porcion del 1AR (0)
Grueso, continuo en todo el
IAR (1)
Multiple (0)
iX p3, reentrante anterior (AR) o anterofléxido Unico o doble (1)
Ausente (2)
X p3, esmalte grueso en el AR Ausente (0)

Presente (1)

p3, reentrante anterointerno (AIR) o

X! parafléxido
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Ausente (0)
Presente (1)



p3, reentrante anteroexterno (AER) o

Unico (0)

X' brotofléxido Mdltiple (1)
Delgado (0)
Xiii p3, esmalte del AER Grueso (1)
p3, condicién del esmalte de la pared rostral Capa continua de esmalte
. grueso (0)
Xiv del reentrante posteroexterno (PER) o . .
e Capa discontinua de
hipofléxido
esmalte grueso (1)
Reflejado respecto al eje
. principal del PER (0)
XV p3, angulo central (CA) del PER No muy reflejado respecto al
eje principal del PER (1)
Forma una laguna en la
Vi 03, CA del PER porcion media del PER (0)
No forma una laguna en el
PER (1)
i p3, condicién del esmalte en la pared rostral Liso (0)
del PER Almenado (1)
i p3, condicién del esmalte en la pared caudal ~ Almenado (0)
del PER Liso (1)
Esmalte grueso en todo el
RI (0)
i P3, tipo y distribucién del esmalte de la pared Esmalte grueso distribuido
craneal del reentrante interno (RI) en parches (1)
Esmalte delgado en todo el
Rl (2)
P3, conformacion de la superficie del esmalte  Almenada o rugosa (0)
XX .
de la pared craneal del Rl Lisa (1)
. . Grueso (0)
XXi P3, tipo de esmalte de la pared caudal del Rl Delgado (1)
i P3, conformacion de la superficie del esmalte  Almenada o rugosa (0)
de la pared caudal del RI Lisa (1)
Ausente, sin expansion en el
terminal labial de IR (0)
P3, laguna terminal del Rl Presente, an una superficie
XXiii de esmalte lisa, no muy
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expandida (1)
Presente, bien desarrollada,
con la superficie del esmalte



de la pared de la laguna
rugosa o almenada (2)

Presente (0)

xxiv. p3, remanente lacunar del parafléxido o AIR Ausente (1)
XXV Picadura de la caja craneal Ausente (0)
Presente (1)
xxvi  Proceso antorbital Presente (0)
Ausente (1)

N . Fusionado al craneo (0)
xxvii  Proceso postorbital Libre (1)

. Redondeado (0)
xxviii  Parte caudal del proceso postorbital Puntiagudo (1)
xxix ~ Fosa cigomatica Presente (0)

9 Ausente (1)
XXX Sutura frontoparietal Itherdlgltada ©
Lisa (1)

. Forma de “V” (0)
xxxi ~ Forma de la sutura frontonasal Forma de “U” (1)

.. Largo (0)

xxxii ~ Proceso nasal frontal Corto (1)
xxxiii  Foramen en el hueso basisfenoideo UI’]IC.O ©)
Multiple (1)

, Ausente (0)

xxxiv.  Foramen premolar

Presente (1)

4.2.4. Estado taxondmico

Para determinar el estado taxonémico de las poblaciones
peruanas de S. andinus, se siguié el concepto unificado de especies
segun de Queiroz (2007) y el concepto de subespecies segun Patton y
Conroy (2017), las cuales se adecuan a los resultados de los andlisis

cuantitativos, cualitativos y filogenético.
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4.2.5. Distribucion geografica

Se elaboré un mapa de distribucion de las poblaciones peruanas
de Sylvilagus en ArcMap 10.4.1 (ESRI, Redlands, CA, USA) a partir de
los puntos de distribucién de los especimenes incluidos en los analisis

y otros registros indirectos en el mismo rango de distribucién (Anexo 1).

V. RESULTADOS

5.1.

Analisis cualitativo

Los resultados revelaron que el grupo “andinus PerU” se encuentra
conformado no solo por las poblaciones que habitan la parte occidental de la
Cordillera de los Andes, sino también por aquellos que habitan la parte andina
oriental (incluyendo los especimenes de Amazonas y San Martin). Los
patrones de coloracion del pelaje representan uno de los principales caracteres
para definir cada grupo a posteriori donde los miembros de “andinus Peru”
tienen una coloracion dorsal jaspeada con crema palido; el grupo “andinus
Ecuador” tiene un coloracién mas oscura y saturada y “brasiliensis Peru” tiene
una coloracién jaspeada anaranjada tendiendo a formar una tenue franja

oscura (Fig. 4).
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Figura 4. Variacion geografica en la coloracién del pelaje dorsal de las poblaciones de
Sylvilagus en el Peru. La estrella anaranjada representa al holotipo de S. andinus
(NHMUK 1897.11.7.54) y la amarilla al holotipo de S. capsalis (NHMUK 1900.3.15.29).
Los circulos amarillos respresentan al grupo “andinus Perd” (MUSM no catalogado,
55796, 7507) y los triangulos negros al grupo “brasiliensis Perd” (MUSM 14865, 16811,

2072). Para informacion de las localidades ver Anexo 1.
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Se identificaron también caracteristicas que permitieron distinguir al
grupo “brasiliensis Peru” de “andinus Perud” y “andinus Ecuador” que incluyen
un pelaje basal gris claro, sutura frontonasal en forma de “U”, espina
masetérica poco prominente y procesos postorbitales redondeados vy
fusionados al craneo; a diferencia de “andinus Peru” y “andinus Ecuador”
quienes tienen un pelaje basal gris oscuro, la coloracion de las patas en claro,

la sutura frontonasal tiene forma de “V”, espina masetérica prominente y los

procesos postorbitales son puntiagudos y libres (Fig. 5).

Figura 5. Principales diferencias morfologicas externas (arriba) y craneales (abajo)
entre los grupos a posteriori “andinus Ecuador” (A, D), “andinus Peru” (B, E) y
“prasiliensis Perd” (C, F). Las abreviaturas corresponden a: pb, pelaje basal; em, espina

masetérica; pp, proceso postorbital; fn, sutura frontonasal.
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Las caracteristicas de “brasiliensis Perd” la acercan mas a S. brasiliensis
s.s. por lo que, sugiriendo su pertenencia al grupo “brasiliensis” (sensu Ruedas
et al. 2019), fueron descartadas para analisis posteriores sobre el grupo
“‘andinus” (sensu Thomas 1913). Adicionalmente, se presenta por primera vez
morfologia del paladar de dos especimenes de “andinus Perd” y uno de
“pbrasiliensis Perd” encontrandose un par de diferencias entre ambos grupos:
“andinus Peru” tiene el surco longitudinal del paladar blando marcado y no
tiene espacio entre las rugosidades palatinas N° 10; mientras que “brasiliensis

Peru” no tiene el primero, pero si el segundo caracter (Fig. 6).

p
1
2
3
4
5
6
=7
— 8
—9
10

Figura 6. Morfologia del paladar de especimenes de Sylilagus en el Peru. A)
Espécimen asignado a “andinus Peru” (MUSM 55361) mostrando principales partes
bucales: ip, incisivos primarios; is: incisivos secundarios; pi, papilla incisiva; pd, paladar
duro; pb, paladar blando; P2-4, premolar superior 2-4; M1-3, molar superior 1-3; rp,
rugosidad palatina. B) Espécimen asignado a “andinus Perd” (MUSM 46735) y C) a
“pbrasiliensis Pert” (MUSM 35688) mostrando las diferencias entre ambos grupos: sl,

surco longitudinal del paladar blando; e, espacio entre las rugosidades palatinas N° 10.
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Posteriormente, especimenes del “andinus Perd” fueron

grupo
contrastados con los holotipos de S. andinusy S. capsalis, donde se observo
que algunos caracteres morfologicos descritos para S. andinus, y nuevos
caracteres identificados en este trabajo, coinciden totalmente en todos los

especimenes revisados; pero si con la mayoria de los caracteres definidos

para S. capsalis (Tabla 7; Fig. 7, 8, 9).

Tabla 6. Diferencias morfoldgicas entre el grupo “andinus Peru” los holotipos de S.

andinusy S. capsalis.

S. andinus S. capsalis “andinus
N° Caracteres . . ,
(holotipo) (holotipo) Peru”
1 Pelaje dorsal Oscuro Crema palido Crema palido
2 Pelaje de la rabadilla Rufo Crema palido Crema pélido
3 Pelaje en las patas Blanco Crema palido Crema palido
Parte basal del . .
4 Gris Pardo rojizo Canela
proectote
Parte terminal del .
5 Pardo rojizo Oscuro Oscuro
proectote
6 Metentote Crema Blanquecino Blanquecino
7 Pelaje frontal Marrén Canela Canela
8 Parche nucal Rufo Canela Canela
9 Parche nostral Blanco grisaceo  Blanco Crema pélido
10 Proceso antorbital Presente Ausente Presente
11 Hoyuelos Ausente Presente Presente




Estrecho, bordes Ancho, bordes

Ancho, bordes

12 Foramenes incisivos
rectos curvos curvos
13 Foramen premolar Presente Ausente Ausente
14 Espina palatal Pequefio Grande Grande
15 Foramen ovale Grande Pequefio Pequeio
Foramen . - - .
16 Unico Unico Unico/multiple

basisfenoideo

17

Canal 6ptico

Tapado por el

arco zigomatico

No tapado por el

arco zigomatico

No tapado por el

arco zigomatico

18

Desviacion ventral

del arco zigomatico

Ausente

Presente, tenue

Presente, tenue
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Figura 7. Comparacion morfolégica externa de especimenes adultos de A) S. andinus (NHMUK 1897.11.7.54, holotipo); B) S. capsalis (NHMUK

1900.3.15.29, holotipo); C) “andinus Peru” de occidente (MUSM 55796). Escala = 10 cm.
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Figura 8. Comparacion morfologica craneal de especimenes adultos de A) S.
andinus (NHM 1897.11.7.54, holotipo); B) S. capsalis (NHM 1900.3.15.29, holotipo); C)
“andinus Peru” de occidente (MUSM 55796). Primera, segunda y tercera fila representan
las vistas dorsal, ventral y lateral, respectivamente; pp, proceso postorbital; fn, sutura
frontonasal; pa, proceso antorbital; nf, proceso nasal frontal; ho, hoyuelos; fp, foramen
premolar; fo, foramen ovale; fi, foramen incisivo; fb, foramen en el hueso basisfenoideo;

ep, espina palatal; dv, desviacion ventral del arco zigomatico. Escala = 5 cm.
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B san C

pa¥; apr

Figura 9. Comparacion dental de especimenes adultos de A) S. andinus (NHM
1897.11.7.54, holotipo); B) S. capsalis (NHM 1900.3.15.29, holotipo); C) “andinus Peru”
de occidente (MUSM 55796). La primera fila representa el tercer premolar inferior y la
segunda fila el segundo premolar superior. La abreviaturas corresponden a: pa,

parafléxido; pr, protofléxido; an, anterofléxido; hp, hipoflexo; pf, paraflexo.
5.2. Analisis cuantitativo

Usando las 17 variables que presentaron una distribucién normal se
elaboraron gréaficos de boxplot en donde se pudo observar la distribucién de
los datos independientemente por variable. Los resultados univariados
mostraron una tendencia a la separacion entre el grupo “andinus Ecuador” esto
basado en 11 variables (BZS, WOC, LBU, IOB, HR, WR, LIF, CHO, BAC, AML,
HD1) en donde no hubo sobreposicién de las medianas entre este grupo y los
otros dos grupos, “andinus Peru” y “brasiliensis Perd”. Con relacion a estos dos
ultimos grupos, en al menos seis variables (ZL, BOB, WBU, BAC, AML, HD1)
no hubo sobreposicién de medianas lo que nos daria un indicio de separacién

entre estas poblaciones peruanas de Sylvilagus (Fig. 10).
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Figura 10. Boxplots de las 17 medidas craneales seleccionadas de los grupos a priori “andinus Ecuador”, “andinus Perd” y

Ver Tabla 4 para la definicién de cada una de las variables.
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En el espacio multivariado, el Analisis de Componentes Principales
basado en las 17 medidas craneales mostr6 también separacion entre los
individuos pertenecientes al grupo “andinus Ecuador” y los otros dos grupos
que contienen a las poblaciones peruanas. Los individos del grupo “andinus
Peru” se distribuyeron entre los grupos “andinus Ecuador” y “brasiliensis Peru”.

El PC1 explicé el 65.45% de la varianza mientras que el PC2 el 7.59% de la

misma (Fig. 11).

0.6 o

041

o
(¥}

GRUPO
. andinus "Ecuador”

@ andinus "Perd”

PC2 (7.59%)

) brasiliensis "Per"

o

-0.2 4

0.4 4

02 0.0 02 0.4

PC1 (65.45%)

Figura 11. Gréfico de dispersién resultante del Analisis de Componentes Principales
de las 17 medidas craneales seleccionadas de los grupos a priori “andinus Ecuador”,

“andinus Peru” y “brasiliensis Peru”.
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Finalmente, en los boxplots resultantes de los coeficientes de los tres
primeros Componentes Principales de cada uno de los individuos se puede
visualizar que el Componente Principal 1, por ser el componente que explica
la mayor cantidad de varianza en el analisis, separa los 3 grupos definidos a
priori repitiéndose la tendencia vista en el andlisis univariado, con el grupo
“andinus Ecuador” claramente separado de los otros dos. En el boxplot
elaborado con los coeficientes del PC2 no hubo separacién entre los grupos
mientras que en el caso del PC3 el grupo “andinus Peru” se separa de los otros

dos grupos (Figura 12).
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PCA1
<
.

- andinus "Ecuador”
64 ‘ andinus "Perd”
‘ brasiliensis "Perd”

PCA2
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n
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n

PCA 3
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Figura 12. Boxplot usando los coeficientes de los Componentes Principales por

individuo clasificados por grupos a priori. Arriba los valores en el PC1, en el medio los
valores del PC2 y abajo los valores del PC3. Las lineas horizontales de los boxplots

representan las medianas.
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5.3. Analisis filogenético

La busqueda exhaustiva usando 34 caracteres craneo-dentales resulté
en 1 arbol parsimonioso de 58 pasos (Cl = 0.534, Rl = 0.578), cuyos valores
de bootstrap y jackknife se muestra en la Figura 13. La monofilia de Sylvilagus
fue sostenida con valores de soporte menores a 50%, teniendo a S. nuttalli
como larama mas basal. Dentro de Sylvilagus, resaltan dos grupos con valores
de soportes moderados: uno formado por S. tapetillus y S. floriandus;y el otro

formado por S. andinus (holotipo) y el grupo “andinus Peru”.

S. brasiliensis sensu stricto

S. dicei

S. palustris

“brasiliensis Perd”

S. tapetillus

70

70 53 L—— S floriandus

9 S. andinus

69

“andinus Pert”

S. cunicularius

S. nuttallii

L. californicus

08

Figura 13. Diagrama del Unico arbol parsimonioso obtenido del andlisis de 34 caracteres
craneo-dentales (Cl = 0.534, Rl = 0.578, 58 pasos). Los numeros arriba y debajo de las

ramas muestras los valores de soporte de bootstrap y jackknife, respectivamente.

La reconstruccidon de caracteres ancestrales revel6 que la sinapomorfia
de S. andinus con “andinus Peru” esté definida por la condicidén del esmalte en
la pared rostral del hipoflexido (caracter xvii) el cual es almenado. La condicion
de tener procesos postorbitales no fusionados al craneo (caracter xxvii) parece
ser también una sinapomorfia, pero desarrollado también en S. nutalli como

homoplasia.
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5.4. Estado taxonomico

Se siguid el concepto unificado de especies segun de Queiroz (2007), el
cual indica que las especies son linajes divergentes de metapoblaciones,
donde sus propiedades distintivas (e.g. diferenciacién morfolégica, genética,
ecoldgica, etc.) son niveles del proceso de especiacion. En base a ello, el
grupo “brasiliensis Perd” constituye un linaje metapoblacional divergente con
caracteristicas diferenciables de “andinus Peru” y “andinus Ecuador” pero
similares a S. brasiliensis s.s., por lo que es pertinente incluirlo en el grupo

“brasiliensis” (Ruedas et al. 2019, Silva et al. 2019).

En cuanto a las poblaciones de “andinus Perd”, los resultados revelaron
que tienen algunas similaridades con el holotipo de S. andinus (e.g. pelaje
basal gris, procesos postorbitales libres), tienen una mayor congruencia en los
estados de caracteres con el holotipo de S. capsalis (sinbnimo junior). En base
a ello, se hipotetiza que el grupo “andinus Peru” es el taxdn capsalis y
constituye un linaje metapoblacional en algun nivel de divergencia
(probablemente avanzado) de S. andinus. Segun Patton y Conroy (2017), las
subespecies constituyen unidades coordinadas en el espacio con historias
independientes cuyos atributos fenotipicos (morfolégicos o moleculares) tienen
un trasfondo genético subyacente. En base a ello, se propone revalidar el taxén

capsalis a nivel de subespecie de S. andinus.

Sylvilagus andinus capsalis Thomas, 1913

“El conejo de Cajamarca”

Lepus brasiliensis: Thomas, 1882:101. No Lepus brasiliensis Linneus, 1758.
Sylvilagus capsalis: Thomas, 1913:213. Localidad tipo “San Pablo,

Cajamarca, Pacific slope of N. Peru. Alt. 2000 m.”.
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Sylvilagus brasiliensis capsalis: Hershkovitz, 1950:364. Combinacién de
nombre.

Sylvilagus andinus: Ruedas et al., 2017:54.

Holotipo.—Hembra adulta NHMUK 1900.3.15.29 colectada el 8 de

noviembre de 1899 por P. O. Simons.

Localidad tipo.—San Pablo, Cajamarca, Pacific slope of N. Peru. Alt. 2000

m.

Etimologia.—El epiteto capsalis proviene del latin “capsa” que significa

“caja”, en referencia al departamento donde el holotipo fue colectado.

Re-diagnosis.—Presenta un pelaje dorsal de aspecto jaspeado, los pelos de
guardia son de tipo aguti con bandas de color negro y crema palido. El pelaje
ventral y el collar presentan un aspecto blanquecino grisdceo debido a que los
pelos de guardia son blancos y los de abajo son de color gris oscuro. El pelaje
de la rabadilla, patas y penacho ungueal presentan una coloracién crema
palido. El pelaje frontal y parche nucal tienen un color canela. El proectote
presenta una coloracion canela en la parte basal y oscura en la terminal;
mientras que el metentote presenta una coloracién blanquecina. La vibrisa
mistacial mayor es larga llegando a topar la base de la oreja. La parte dorsal
del craneo presenta numerosos hoyuelos; pequenos procesos antorbitales;
procesos postorbitales no fusionados al craneo y una sutura frontonasal en
forma de “V”. La parte lateral del craneo presenta una desviacion del arco
zigomatico y el foramen Optico es tapado por el arco zigomatico. La parte
ventral del craneo presenta un foramen ovale relativamente pequefo; una
espina palatina relativamente larga; uno o multiples foramenes basisfenoidales
y un foramen premolar ausente. El paladar blando presenta una linea media

marcada.
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Descripcion.—Cuerpo de tamafno medio. Vibrisas mistaciales mayores llegan
a la base de la oreja. El proectote es de color canela en la parte basal y oscura
en la terminal; mientras que el metentote presenta una coloracion blanquecina.
Pelaje suave y denso. Pelaje dorsal de tipo aguti con bandas negras y crema
palido (como referencia, “buff’) dando una apariencia jaspeada (Fig. 5). La
longitud del pelaje dorsal es de 30 mm aproximadamente. El pelaje lateral
presenta una coloracién la palida que el dorsal debido a la menor cantidad de
bandas oscuras en los pelos de guardia. El pelaje ventral y del collar presentan
un aspecto de blanco grisaceo debido a que los pelos de guardia son blancos
y los pelos de abajo son gris oscuro. El pelaje ventral presenta una longitud de
17 mm aproximadamente a la altura del ombligo. El pelaje de la rabadilla es de
color crema calido, similar al dorso. El pelaje de las patas presenta una
coloracién crema palido que cubre las garras y presenta un penacho ungueal
del mismo color. El pelaje frontal y nucal son de color canela (como referencia,
‘cinnamon”). El parche supraorbital y nostral presentan una coloracién crema
muy palido (como referencia, “pale horn color”). La parte dorsal del craneo
presenta numerosos hoyuelos tanto en los huesos parietales como frontales;
pequefnos procesos antorbitales; procesos postorbitales relativamente largos
con la punta en forma puntiaguda no fusionada a la caja craneal; sutura
frontoparietal interdigitada; sutura frontonasal en forma de “V”; nasales son
ligeramente céncavos, no sobrepasan el proceso posterodorsal de la
premaxila, y forman un borde anterior redondeado; proceso nasal frontal corto;
fosa cigomatica presente. La parte lateral del craneo presenta una desviacién
en el arco cigomatico y este no cubre el canal Optico. La parte ventral del
craneo presenta fordmenes incisivos anchos con bordes curvos; uno o
multiples foramenes en el hueso basisfeniodeo; foramen ovale relativamente
pequefio y una espina palatal relativamente larga. El segundo premolar

superior tiene un mesoflexo superficial con esmalte grueso; un paraflexo con
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esmalte delgado de forma almenada; y un hipoflexo superficial con esmalte
grueso continuo. El tercer premolar inferior tiene multiples anterofléxidos y
protofléxidos y parafléxidos con esmalte delgado; hipofléxido almenado con
pared rostral de esmalte grueso continua y que forma un angulo central
reflejado respecto al eje principal. En el paladar duro presenta 14 rugosidades
discontinuas divididas por un surco longitudinal (raphe palati), excepto la tltima
que es continua. Las 5 primeras rugosidades tienen una forma horizontal, las
subsiguientes tienen una forma de “V” y las 4 ultimas tiene una forma
horizontal, tendiendo a “V” invertida. En el paladar blando presenta un surco

longitudinal conspicuo.

Habitat.—Habita en matorrales, pastizales altoandinos y bosques interadinos

del norte de ambos lados de los Andes del Peru.

Historia natural.—Sylvilagus andinus capsalis es una subespecie poco
conocida. A partir de los especimenes examinados se puede concluir que los
juveniles tienen una coloracion similar a la de los adultos. Son huidizos y
generalmente no caen en trampas convencionales, pero un par de juveniles
fueron capturados en trampas Victor®. La mayoria de los especimenes

revisados fueron registrados durante la época humeda.

Comparaciones.—Se asemeja a S. a. andinus por presentar una coloracion
gris oscura del pelaje basal; metentote de color blanquecina; parche
supraorbital y nostral de color crema muy palido; procesos antorbitales
pequefios; procesos postorbitales puntiaudos y libres; segundo premolar
superior con un mesoflexo superficial con esmalte grueso, paraflexo con
esmalte delgado de forma almenada, hipoflexo superficial con esmalte grueso
continuo; tercer premolar inferior con multiples anterofléxidos y protofléxidos y

paraféxidos con esmalte delgado, hipofléxido almenado con una pared rostral

38



de esmalte grueso. Se diferencia de S. a. andinus por presentar un pelaje
dorsal palido, proectote de color canela en la parte basal y oscura en la
terminal, pelaje de la rabadilla similar al dorso, pelaje frontal y nucal de color
canela, hoyuelos en la parte dorsal del craneo, ausencia de foramen premolar,
foramenes incisivos son anchos y con bordes curvados, foramen ovale
pequenio, desviacion ventral del arco zigomatico; mientras que S. a. andinus
presenta un pelaje dorsal oscuro saturado, proectote gris en la parte basal y
pardo rojizo en la parte terminal, pelaje de la rabadilla pardo rojizo, pelaje
frontal y nucal rufo, ausencia de hoyuelos en la parte dorsal del craneo,
presencia del foramen premolar, fordAmenes incisivos estrechos y con bordes
rectos, foramen ovale relativamente grande y ausencia de desviacion ventral

del arco zigomético.

Por otro lado, se asemeja a S. brasiliensis s.l. por presentar hoyuelos en
la parte dorsal del craneo y la ausencia del foramen premolar. Se diferencia de
S. brasiliensis s.l. por la presencia de la vibrisa mistacial mayor relativamente
larga llegando a la base de la oreja, parte terminal del proectote oscura,
metentote blanquecino, pelos de guardia relativamente mas largos, pelaje
basal ventral gris oscuro, pelaje dorsal crema palido, pelaje de la rabadilla
crema, pelaje de las patas crema palido y cubre las garras, penacho ungueal
del mismo color que el pelaje de las patas, pelaje frontal y nucal de color
canela, parche supraorbital y nostral crema muy palido (como referencia, “pale
horn color”), presencia de procesos antorbitales, procesos postorbitales son
libres y terminan en forma punteaguda; mientras que S. brasiliensis s.l.
presenta vibrisa mistacial mayor relativamente corta que no llega a la base de
la oreja, parte terminal del proectote crema calido (como referencia, “warm
buff’), metentote crema, pelos de guardia relativamente mas cortos, pelaje

basal ventral gris claro, pelaje dorsal anaranjado tendiendo a formar una franja
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oscura, pelaje de la rabadilla crema calido, pelaje de las patas crema fuerte
(como referencia, “buff’) que no cubre las garras, penacho ungueal marron,
pelaje frontal y nucal de color pardo rojizo, parche supraorbital crema y nostral
blanco, ausencia de procesos antorbitales, procesos postorbitales

redondeados y fusionados al craneo.

Dentalmente es muy similar S. a. andinus pero diferente a S. brasiliensis
s.l. por la presencia de un paraflexus almenado, multiples anteroflexidos,
parafléxidos y protofléxidos; y una pared rostral del hipofléxido almenado; que
en S. brasiliensis s.l. el paraflexus es liso, tiene un dos anterofléxidos, un
parafléxido y un protofléxido; y una pared rostral del hipofléxido lisa. Las
rugosidades del paladar duro son casi del mismo tamano y tiene un surco
longitudinal en el paladar blando, a diferencia de S. brasiliensis s.|. donde las
rugosidades N° 10 son relativamente mas pequefias dejando notar un espacio

entre ellas y no tiene un surco longitudinal en el paladar blando.

Distribucion.—Se distribuye en altas elevaciones (1085 a 3580 m) de ambos
lados de los Andes del Peru, desde el sur de la depresién de Huancabamba

en Piura, hasta los valles de Conchucos, en Ancash (Fig. 14).
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Figura 14. Distribucion geografica de Sylvilagus andinus capsalis y sus congéneres S.
andinus andinusy S. brasiliensis s.l. Los registros de cada especie estan representados
por circulos amarillos, circulos anaranjados y tridngulos negros, respectivamente; y los

holotipos por estrellas (Anexo 1).
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VI. DISCUSION

Este estudio logré determinar el estado taxonémico las poblaciones peruanas
de S. andinus en base a una revision morfoldgica de especimenes, diferenciandolas
formalmente de las poblaciones peruanas de Sylvilagus del lado oriental. Aunque
algunos estudios indicaron que las poblaciones andinas del Perl constituyen
subespecie o sinbnimo de S. brasiliensis (i.e. Diersing & Wilson 2017, Hoffmann &
Smith 2005), los resultados obtenidos coinciden con lo postulado por Ruedas et al.
(2017) de que S. andinus es un complejo de especies. Los resultados sugieren que

las poblaciones peruanas de S. andinus corresponde al taxén S. andinus capsalis.

Evidencia morfoldgica

Se identificaron este estudio diferencias morfolégicas que permitieron
distinguir por primera vez a S. brasiliensis s.l. de las poblaciones peruanas y
ecuatorianas de S. andinus (Fig. 4, 5), corroborando la pertenencia de S. brasiliensis
al grupo “brasiliensis” (Ruedas et al. 2019, Silva et al. 2019) y resaltando la

necesidad de una revisidn més profunda que incluya la comparacidn con el neotipo.

Ruedas et al. (2017) elevaron a nivel de especie a S. andinus a partir de
caracteres craneo-dentales y moleculares, mas no establecieron caracteres
morfolégicos externos; ademas, incluyd a las poblaciones nor-altoandinas del Peru
a esta especie, pero sin revision de especimenes peruanos. En este estudio se
observaron patrones de coloracién de pelaje en especimenes peruanos que

permitieron distinguir a las poblaciones andinas del Peru de las de Ecuador.

Las poblaciones refereridas como S. andinus del Perd sensu Ruedas et al.
(2017) cumplen con algunas caracteristicas craneo-dentales claves para la especie
propuestas por Ruedas et al. (2017), como procesos postorbitales libres y la sutura

nasal en forma de “V” y dentalmente son muy similares (Fig. 9). Sin embargo, en
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esta investigacion se identificaron mas caracteres craneales y morfol6gicos externos

que revelaron una mayor afinidad con el holotipo de S. capsalis.

Thomas (1913) definié a S. capsalis principalmente por un pelaje palido en
comparacion con el saturado S. andinus, atribuyendo esto a la influencia del clima
seco de la vertiente occidental. Asimismo, resalté que esta especie estaria mas
emparentada con el grupo “brasiliensis” por su coloracién lateral mas clara que la
dorsal, ligera linea supraorbital y la base de las orejas de color pardo rojizo. Estos
caracteres fueron confirmados en las poblaciones peruanas de S. andinus

afnadiendo la presencia de hoyuelos y ausencia del foramen premolar.

El foramen premolar es un caracter de importancia filogenética en la
sistematica de lagomorfos (Fostowicz-Frelik & Meng 2013), lo que da soporte a la
diferenciacién de S. capsalis con S. andinusy lo acerca a S. brasiliensis s.| (sensu
Thomas 1913). Cabe resaltar que el espécimen proveniente de Canaris,
Lambayeque (MUSM 55249) presenta un foramen premolar en el lado izquierdo, al
cual debido a la escasez de muestras se le atribuye una variabilidad individual (Diaz

& Pacheco en prensa).

Las caracteristicas morfoldgicas provienen de una base genética que requiere
de un tiempo de divergencia sustancial para que se desarrollen diferencias
morfol6égicas diagnosticables entre distintos linajes evolutivos (Gascon et al. 2000).
A partir de esta premisa, las poblaciones S. andinus capsalis constituye una
metapoblacién lo suficientemente divergente de S. andinus para adquirir atributos

morfolégicos diagnosticables.

Evidencia morfométrica

La evidencia morfométrica que, a pesar de estar basada en pocos individuos,

muestra una clara tendencia observada tanto en los resultados de los analisis
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univariados como en los multivariados. Esta tendencia separa claramente a las
poblaciones ecuatorianas de Sylvilagus (correspondientes a las poblaciones de S.
andinus sensu stricto) de las poblaciones peruanas. Segun los resultados de los
analisis univariados se pudo observar que las poblaciones amazénicas que se
distribuyen en latitudes mas altas presentarian un mayor tamano. Esto es
particularmente interesante ya que, aumentando el nimero de muestras, podriamos
corroborar si Sylvilagus presenta un patrén de tamano asociado a su distribucion

latitudinal.

Enfoque biogeografico

En la coloracién del pelaje dorsal de las poblaciones de S. a. capsalis 'y S.
brasiliensis s.l. distribuidos en la vertiente occidental y bosque tropical
respectivamente, se puede ver reflejada la regla de Gloger (Rensch 1929) que
propone que la coloracién melédnica se ve favorecida por la seleccion natural en
hébitats tropicales, mientras que la coloracion palida en habitas secos y frios (Eppert

et al. 2022, VanderWerf 2012, Delhey 2019).

En el andlisis filogenético de caracteres craneo-dentales, S. a. capsalis
(="andinus Peru”) resultdé estar alejado del grupo “brasiliensis” s.|. (="brasiliensis
Perd”), y mas emparentado con S. andinus (=“andinus Ecuador”) (Fig. 10). S.
andinus ha sido reportada como una especie propia de los paramos ecuatorianos
en altitudes que van desde los 3400 a 4900 m (Vallejo 2022); mientras que los
especimenes peruanos han sido registrados desde los 1085 a 3580 m. Esto sugiere,
hasta el momento, que S. a. capsalis se encuentran a menores altitudes que S. a.
andinus; sin embargo, es necesario mayores muestreos a mayores altitudes para
comprobarlo. La depresion de Huancabamba podria representar una barrera entre
las poblaciones de S. andinusy S. capsalis como lo es en otras especies de plantas

(Quintana et al. 2017) y otros mamiferos como las musaranas (Vivar et al. 1997).
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VIl.

Los registros de S. andinus capsalis en este estudio provienen de la vertiente
occidental de los Andes y de los bosques interandinos del lado oriental. Estos, pese
a estar separados por la Cordillera de los Andes, constituyen una sola region
(Pacheco 2002). Este patron de distribucion ha sido comprobado también en otros
mamiferos como roedores (Pearson 1982, Pacheco 2015), paucituberculados
(Lunde & Pacheco 2002) y murciélagos (Koopman 1978). Probablemente, la
depresion de Huancabamba sea utilizada como corredor para S. capsalis como ha
sido sugerida para otras especies (Quintana et al. 2017, Torres-Carvajal et al. 2020,

Patterson et al. 1992, Pacheco 2015).

Indudablemente, se hace necesario mayores estudios con herramientas
moleculares que permitan dar un mayor soporte a la propuesta de la validez de S.
capsalis y den a conocer el nivel de flujo génico en las poblaciones de ambos lados

de los Andes.

CONCLUSIONES

e En el Peru existen al menos dos especies de conejos silvestres: S. andinusy S.
brasiliensis s.l., esta ultima forma parte del grupo “brasiliensis”.

e Los resultados morfolégicos sugieren que las poblaciones peruanas de S.
andinus tienen una mayor congruencia en los estados de caracter con el holotipo
S. capsalis que con el holotipo de S. andinus.

¢ El andlisis filogenético en este estudio indica que S. capsalis constituye un taxén
valido a nivel subespecifico en base a evidencia morfoloégica y criterios

biogeograficos.
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Vil. RECOMENDACIONES

Se recomienda la ejecucion de analisis moleculares a cada uno de los grupos
aqui estudiados para comprobar la correcta categoria taxonémica. Asimismo, se
recomienda la ejecucién de estudios sobre su historia natural que incluyan colecta
de muestras tanto al norte como el sur de la depresion de Huancabamba para

determinar los limites de distribucion entre las subespecies de S. andinus.
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. ANEXOS

Anexo 1. Especimenes examinados (con voucher) y mapeados (sin voucher) en

este estudio.

Sylvilagus andinus andinus (n = 15): ECUADOR: Carchi: Montufar, cerca de San
Gabriel, 1 (Diersing & Wilson 2017); Montufar, a unas 5 millas al suroeste de San
Gabriel, 1 (Ruedas et al. 2017). Imbabura: Pimanpiro, slopes of the Chota Valley, 1
(Ruedas et al. 2017). Pichincha: Cayambe, near Cangagua, 9 (UMMZ 77072-73,
77075-80, 77082; Ruedas et al. 2017); Cayambe, W slope of Cayambé Mountain, 1
(NHMUK 1897.11.7.54, holotipo); Pichincha, Volcan Antisana, Cordillera Occidental,
1 (Ruedas et al. 2017). Chimborazo: Guano, W slope of Mt. Chimborazo, 1 (Ruedas
et al. 2017). Bolivar: Guaranda, Sinche, 1 (Diersing & Wilson 2017). Cahar: Canfar,
San Antonio, 1 (Diersing & Wilson 2017); Canar, Andes of Ecuador, 1 (Diersing &
Wilson 2017). El Oro: Chilla, Cordillera de Chilla, 1 (Ruedas et al. 2017). Loja:
Guachanamé, Guachanama, 1 (Diersing & Wilson 2017). PERU: Piura:
Huancabamba, Canchaque, 1 (Diersing & Wilson 2017); Huancabamba, Pariamarca

Alto, 1 (MUSM2 33); Huancabamba, Huancabamba, 1 (Diersing & Wilson 2017).

Sylvilagus andinus capsalis (n = 7): PERU: Amazonas: Bongara, Chosgén, 2
(MUSM no catalogados). Lambayeque: Lambayeque, Sarismisa 1 (MUSM 34654);
Ferrenafe, Canaris, 1 (MUSM 55249). Cajamarca: Chota, Cerro La Paja (MUSM2

no catalogado); Cutervo, Cutervo, 1 (MUSM 2071); Chota, Bosque de Proteccién
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Pagaibamba, 1 (Jiménez et al. 2010); Celendin, Hacienda Limén (Osgood 1914);
Santa Cruz, 2 Km E Monteseco, 1 (MUSM 55796); Celendin, Santa Rosa de Milpo;
1 (MUSM 23173); San Pablo, Pacific slope of N Peru, 1 (NHMUK 1900.3.15.29,
holotipo); San Pablo, EI Civil, 1 (MUSM 55361); Cajamarca, CC.PP. Namora, 1
(MUSM 37972); Contumazd, Bosque Cachil, 1 (Andderson Solis obs.). San Martin:
Mariscal Céaceres, Vista Florida PN Rio Abiseo, 1 (MUSM 7507). La Libertad: La
Libertad, Hacienda Llagueda, 2 (Osgood 1914); Sanchez Carri6n, Sanagoran, 1
(MUSM 46735). Ancash: Pallasca, Quebrada Toldobamba Vivero Cumbal, 1

(MUSM 23254).

Sylvilagus brasiliensis sensu lato (n = 10): PERU: Huanuco: Leoncio Prado,
Aucayacu- Monzon, 1 (MUSM 809); Leoncio Prado, Rio Huallaga, 1 (Hershkovitz
1950). Junin: Satipo, Rio Tambo, 1 (MUSM 2079); Satipo, Catipiri, 1 (MUSM 35688).
Cuzco: La Convencion, Camisea San Martin, 3 (MUSM 14863-65); Quispicanchis,
Quincemil, 1 (MUSM 2072); Quispicanchis, Cadena (Thomas 1913). Madre de Dios:
Manu, Quebrada Aguas Calientes a 2.75 Km al Este de Shintuya, 1 (MUSM 16811);

Manu, Maskoitania, 13.4 km NNW Atalaya, 1 (MUSM 19831).
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Anexo 2. Valores de la prueba de Shapiro-Wilks de normalidad de datos. Valores
estadisticamente significativos estan resaltados. Estas medidas fueron

posteriormente eliminadas y no fueron tomadas en cuenta para los analisis finales.

Valor de
W P
GLS 0.918 0.061
NSL* 0.831 0.001
BZS 0.924 0.082
ZB* 0.872 0.007
ZL 0.936 0.146
Dz 0.971 0.709
BOB 0.924 0.080
wocC 0.951 0.314
LBU 0.950 0.290
wBU 0.969 0.668
IOB 0.919 0.064
HR 0.962 0.494
WR 0.949 0.283
LIF 0.958 0.421
WIF* 0.893 0.018
PAL* 0.897 0.022
CHO 0.957 0.398
BAC 0.932 0.121
AML 0.954 0.359
DL* 0.904 0.031
DTR 0.952 0.318
HD1 0.926 0.091

HD2* 0.906 0.034
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Anexo 3. Matriz de caracteres para 10 especies de Sylvilagus y el grupo externo Lepus californicus. Esta matriz corresponde a las

descripciones y codificacién de los caracteres indicados en la Tabla 5.

Especie i v i | il v | i | x| x| x| x| xiv | x| xvi | xvii | x| xix | xx | xxi | x| x| xxiveo | xxve | xxvi | xxvii | xxviii | xxixo | oxxxe | xxxi | xxxii | xxxiii | xxxiv
L. californicus |0|0|0|0|O|0O|O|O|O|lO|O|O|O|O|O|O|O]O0O]|O0O|O]|O]O 0 0o|0}|oO 0 0 0 0 0 0 0 0
ié f”as”"e”s"s tjojofolof1|2|o|1|of[1]ofo|o|1|1]o|[ 1 |2|2|2]|2]2|1]|1|1]|0] 0] 0 o [1|1]o0] o0
S brasilensis | 1 1o |1 ofo|1|1|o|t|o|1]olofoft|t1]of1 |2 2222|110 0| 0] 0|0 |1[1]|0]o0
S. andinus t{tjt{t1fojoftjtjojof{1|t1j0|o0j0]| 1|1 o|?2(?2|?]7? ? 1 0| O 1 1 0 0 0 1 0 1
S. capsalis t{tjt{1fojoftjt1jojof{1|t1{0|o0j0]| 1|1 (O A R I O ? 1 1 0 1 1 0 0 0/1 1 0/1 0
S. tapetillus tjojtf{1f1j1f1tf{t1f{1f1j0joj1|{ofoj1|0]1 21?21?21 7? ? 1 1 0 0 0 1 0 0 1 ? 0
S. dicei tjtjofoftjtfoftf{t1foj1|t1jofjofoj1fo|o0 |?2|?2|?2]|? ? 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0 1
S. nuttallii ijojofofojofofofofojo0|jOjO|O|O|O0O| O] 1 21?21?71 ? ? 1 0| o0 1 1 0 0 1 1 1 0
S. cunicularius |1(0|0|0|0O|O|1|1|O0O|O|O|1T|O]O]O|1T]|O0]|1 21?21?17 ? 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0
S. palustris itjojtftjoytfojoftjof(?(1y0|0|t1tjt1j0|0/|?2|?2|?2]|°7 ? 1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 1
S. floriandus itj{tjofoft{tfoftf{1ftjojojt1jofoj1fo|1jo|1j0]|O0 1 ? ?7 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ?
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