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RESUMEN

Entre los roedores Hystricomorpha del Nuevo Mundo, Ctenomys, el
tnico género viviente de la subfamilia Ctenomyinae (Octodontidae), ha sido
considerado hasta el momento homogéneo en cuanto a su diversidad
morfolégica y adaptativa. El género comprende unas 85 especies nominales
de habito subterraneo que ocupan gran variedad de ambientes en América
del Sur. En este trabajo se explora la diversidad morfoloégica de rasgos
esqueletarios del miembro anterior y crédneo vinculados con la capacidad
excavatoria en Ctenomys, en un contexto comparativo que incluye otros
géneros de caviomorfos, especialmente de la superfamilia Octodontoidea. Los
objetivos son: evaluar el grado de especializacién excavadora en las especies
de Ctenomys, comparar la disparidad en los rasgos estudiados, y detectar
posibles patrones morfo-funcionales y su grado de relacién con factores
tilogenéticos.

Se estudi6 material esqueletario craneano y del miembro anterior de 20
especies vivientes y 5 especies extintas de Ctenomys, incluyendo a 1C.
chapalmalensis, la especie mds antigua conocida en forma relativamente
completa. El material comparativo incluyé cuatro especies de 3 géneros
extintos de ctenominos, nueve especies vivientes de octodontinos, cinco
especies de otros octodontoideos y el cavido Cavia aperea. Para identificar
rasgos derivados vinculados con la mayor capacidad fosorial en el craneo
(dento-excavacion) y miembro anterior (braquio-excavacién), se realizé6 un
analisis cuali- y cuantitativo; esto tltimo mediante medidas lineales, indices y
morfometria geométrica. La variacion morfolégica encontrada se explord
mediante Anadlisis de Componentes Principales. La posible influencia del
tamafio corporal se analiz6 mediante andlisis de alometrias. El grado de
variabilidad morfolégica de rasgos craneanos y del miembro anterior se
cuantific6 mediante el coeficiente de variacion. Se utilizaron métodos
tilogenéticos comparativos para analizar la influencia filogenética sobre los

rasgos estudiados.



De acuerdo con los resultados obtenidos, el grado de especializaciéon
morfolégica vinculada a la capacidad fosorial de Ctenomys es moderado.
Mientras que a nivel craneano el género presenta varios rasgos distintivos, en
el miembro anterior los tinicos detectados como exclusivos son la forma del
extremo de la espina escapular, la gran amplitud de la gran muesca escapular,
el proceso pseudoestiloide de la epifisis distal del radio y el gran escafolunar
de forma compleja. El género no difiere de otros octodontoideos en otros
caracteres de importancia morfo-funcional del esqueleto del miembro
anterior.

El grado de expresion de las especializaciones braquio- vy
dentoexcavadoras vari6 entre las especies estudiadas. Se definieron cuatro
morfotipos: morfotipo flamarioni con crdneo y miembro anterior mads
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generalizados; morfotipo “‘perucho’” con especializaciones esencialmente
dentoexcavadoras, morfotipo “marmol’” con especializaciones esencialmente
braquioexcavadoras, y morfotipo lewisi con fuertes especializaciones en
ambos sentidos. En este tltimo morfotipo estuvieron presentes los siguientes
rasgos morfolégicos derivados: mayor procumbencia de los incisivos
superiores, incisivos inferiores de implantacion més profunda, especializaciéon
morfoldgica en la region postglenoidea; escapula muy robusta, con proceso
coracoides largo y curvado, espina larga, robusta y curvada con respecto al
plano escapular, ausencia de metacromion y proceso feres major bien
desarrollado; himero robusto, con cresta deltoidea distalizada, epicéndilos
bien desarrollados, y superficie articular distal alta y ancha; radio y ulna
robustos, con diafisis curvada, articulaciones profundas y bien definidas, y
porcion distal engrosada; la epifisis distal del radio con un proceso
pseudoestiloide adicional; carpo con escafolunar relativamente grande y con
superficie articular irregular, en contacto amplio con el unciforme; central

muy reducido; metacarpianos II-V robustos y firmemente encajados entre el

carpiano distal y los metacarpianos adyacentes.



La variabilidad detectada en los rasgos estudiados del miembro
anterior es algo mayor que la de los rasgos craneanos, aunque la diferencia no
es estadisticamente significativa. Los indices morfo-funcionales de craneo
presentaron alta correlacion, posiblemente debida a la acentuada integracion
entre los rasgos analizados.

Los patrones morfo-funcionales de especializacién excavadora no se
distribuyeron al azar en la filogenia del grupo. Se detectaron fuertes
especializaciones excavadoras en un clado de especies bolivianas (C. frater, C.
conoveri, y C. lewisi), incluidas en el morfotipo lewisi, y escasa especializacion
morfologica en especies del grupo mendocinus (C. australis, C. azarae, C.
flamarioni). La existencia de estos grupos de especies sugiere que la disparidad
en estas especializaciones excavadoras se fijo tempranamente en la evolucion
del género. Ademas, la existencia de los morfotipos definidos anteriormente
sefiala que las especializaciones morfolégicas braquio- y dentoexcavadoras de
las especies de Ctenomys no estan necesariamente correlacionadas ni son
necesariamente excluyentes entre si.

tC. chapalmalensis fue incluida en el morfotipo flamarioni sobre la base de
su escasa especializacion en el craneo y miembro anterior, pero la variabilidad
morfolégica existente en el Plioceno no puede ser evaluada por la escasez de
material. Ya en el Pleistoceno, el rango de disparidad morfolégica es
comparable con el actual.

En el contexto de los roedores subterraneos del mundo, las
especializaciones braquioexcavadoras de Ctenomys, y al menos parte de las
dentoexcavadoras, fueron moderadas. La antigiiedad de los taxones puede
jugar un papel importante en esta diferencia, ya que la subfamilia
Ctenomyinae es relativamente joven con respecto a otros clados de roedores

subterraneos.



ABSTRACT

Among the New World hystricomorph rodents, Ctenomys, the only
living genus of the subfamily Ctenomyinae (Octodontidae), has been thus far
considered homogeneous in terms of its morphological and adaptive
diversity. The genus includes about 85 nominal species with subterranean
habit, distributed in a wide range of South American environments. This
work explores the morphological diversity of features of the forelimb skeleton
and the skull associated to the digging ability of Ctenomys, in a comparative
context that includes other caviomorph genera, especially other members of
the superfamily Octodontoidea. The goals of this study are: to assess the
degree of digging specialization in the species of Ctenomys, to compare the
disparity among the features studied, and to detect possible morpho-
functional patterns and their degree of association with phylogenetic factors.

The materials studied included skulls and forelimb skeletons of 20
living and 5 extinct Ctenomys species, including 1C. chapalmalensis, the oldest
species known through relatively more complete remains. The comparative
material included four species belonging to three extinct ctenomyine genera,
nine living species of octodontines, five other octodontoids and the caviid
Cavia aperea. To identify derived features associated with greater fossorial
ability in the skull (tooth-digging) and forelimb (scratch-digging), a
qualitative and quantitative analysis was performed; the latter comprised
linear measurements, indexes and geometric morphometrics. The detected
morphological variation was explored by means of Principal Components
Analysis. The possible influence of body size was analyzed by analyses of
allometry. The degree of morphological variability of skull and forelimb
features was quantified through the coefficient of variation. Phylogenetic
comparative methods were applied to analyze the influence of phylogeny on
the studied characters.

The results showed that the degree of morphological specialization of

Ctenomys linked to fossorial ability is moderate in the context of the
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caviomorph rodents. Several distinctive features are present in the skull of the
genus, but the only unique features of its forelimb were the rounded shape of
the tip of the scapular spine, ample greater scapular notch, pseudostyloid
process in the distal radius, and large, complex-shaped scapholunar bone. The
genus does not differ from other octodontoids in other morpho-functionally
significant characters of the forelimb skeleton.

There was ample variation in the morphological specialization of the
forelimb among Ctenomys species. In this context, the degree of manifestation
of scratch- and tooth-digging specializations varied among the studied
species. Four morphotypes were defined: flamarioni morphotype with more
generalized skull and forelimb, “perucho” morphotype with essentially tooth-
digging specializations, “marmol” morphotype with essentially scratch-
digging specializations, and lewisi morphotype with strong tooth- and scratch-
digging specializations. The latter morphotype presented the following
derived morphological features: greater upper incisor procumbency, deeper
implantation of lower incisors, morphologically specialized postglenoid
region; markedly robust scapula with long curved coracoid process, long
robust spine curved with respect to the scapular plane, no metacromion and
well developed teres major process; robust humerus with distally placed
deltoid process, expanded epicondyles and deep broad distal articular
surface; robust radius and ulna with curved diaphyses, deep well-defined
joints and expanded distal portion; distal epiphysis of radius with additional
pseudostyloid process; relatively large scapholunar with irregular articular
surfaces, broadly contacting the unciform carpal; reduced central; metacarpals
II-V robust and firmly wedged between the adjacent distal carpals and
metacarpals.

The variability detected in the features of the forelimb was somewhat
higher than that of the skull features, although the difference was not

statistically significant. The morpho-functional indexes of the skull were



highly correlated, possibly due to the marked integration between the
analyzed features.

The morpho-functional patterns of digging specialization were not
randomly distributed in the phylogeny of the group. Strong digging
specializations were detected in a clade of Bolivian species (C. frater, C.
conoveri and C. lewisi) that were assigned to the lewisi morphotype, and scarce
morphological specialization was found in species belonging to the
mendocinus group (C. australis, C. azarae, C. flamarioni). The existence of these
species groups suggests that the disparity in these digging specializations was
fixed early in the evolution of the genus. In addition, the existence of the
morphotypes defined above indicates that the scratch- and tooth-digging
specializations in the especies of Ctenomys are not necessarily correlated or
mutually exclusive.

tC. chapalmalensis was assigned to the flamarioni morphotype on the basis
of its weak fossorial specialization at skull and forelimb level, but the
morphological variability during the Pliocene could not be assessed due th
the scarcity of materials. The range of morphological disparity has been
similar to the current one at least since the Pleistocene.

In the context of the subterranean rodents of the world, the scratch-
digging specializations of Ctenomys, and at least part of its tooth-digging ones,
were moderate. The ages of the taxa may be an important factor in regards to
this difference, since the subfamily Ctenomyinae is relatively young with

respect to other subterranean rodent clades.
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Introduccion Cecilia C. Morgan

I. INTRODUCCION

El estudio de las especies de los roedores sudamericanos del género
Ctenomys (Octodontidae, Ctenomyinae), conocidos vulgarmente como tuco-
tucos, resulta interesante desde diversas perspectivas, dado su modo de vida,
alto politipismo, amplia distribucién y diversidad de ambientes ocupados, e
historia evolutiva integrada tanto por patrones anagenéticos como por fuerte
cladogénesis (Reig et al., 1990; Verzi, 2002). Los andlisis de aspectos
sisteméticos, citogenéticos, genético-moleculares, ecolégicos, fisiologicos y
anatomicos craneanos de Ctenomys, a menudo mas ricos que los realizados
para otros caviomorfos, han abarcado sélo parcialmente la inusual diversidad
del género (Reig et al., 1990; ver citas mas adelante). Aunque de un modo
general los tuco-tucos han sido considerados como ecomorfolégicamente
homogéneos (Reig et al., 1990; Lacey et al., 2000), también se ha sefialado la
existencia de variacion interespecifica en los habitos subterrdneos (Pearson,
1984). En este sentido, el trabajo pionero de Vassallo (1998) evidencié la
existencia de diferencias interespecificas en algunos aspectos morfo-
funcionales relacionados con la capacidad de excavacién. Sin embargo, a
pesar de que a lo largo de los dltimos treinta afios muchos investigadores
sefialaron el particular interés del estudio de la diversidad morfolégica de
Ctenomys (Nevo, 1979; Lessa, 1990, 1993, 2000; Cook et al., 2000), los aspectos
morfolégicos y morfo-funcionales del esqueleto sélo se han estudiado en unas
pocas especies. Esta situacion se ve reflejada en las relativamente escasas
menciones de Ctenomys en la mds reciente revisiéon de la morfologia de los
roedores subterraneos del mundo (Stein, 2000), especialmente en lo referente
a caracteres poscraneanos.

Este trabajo constituye una exploraciéon de la variabilidad morfol6gica
esqueletaria vinculada a la capacidad fosorial de Ctenomys, en el marco
comparativo brindado por otros roedores Hystricomorpha sudamericanos

(caviomorfos), especialmente de la superfamilia Octodontoidea. En este



Introduccion Cecilia C. Morgan

contexto, se pretende evaluar el grado de especializacién excavadora en las
especies de Ctenomys, comparar la disparidad en los rasgos estudiados, y
detectar posibles patrones morfo-funcionales y su grado de relaciéon con

factores filogenéticos.
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II. OBJETIVOS E HIPOTESIS

IL.1. Objetivo general

El objetivo de este trabajo es analizar la diversidad morfolégica de
rasgos esqueletarios del miembro anterior y craneo vinculados con la
capacidad excavatoria en Ctenomys, en un contexto comparativo que incluya
otros géneros de caviomorfos, especialmente de la superfamilia

Octodontoidea.

I1.2. Hipétesis de trabajo

Para la realizacion de este trabajo se plantearon las siguientes hipotesis
(generadas a partir de informacioén en la literatura sobre Ctenomys y otros
roedores subterraneos):

1) Ctenomys es el roedor sudamericano viviente con hdabitos mas
fuertemente subterraneos, pero, dentro del contexto de los octodontoideos,
esto se refleja s6lo parcialmente en su morfologia esqueletaria.

2) La estrategia excavatoria de Ctenomys es dual, y el grado de
expresion de las especializaciones braquio- y dentoexcavadoras es variable
entre especies o grupos de especies.

3) La amplitud de los cambios detectados en los miembros anteriores es
mayor que en el aparato masticatorio.

4) Existe correlacion entre el grado de especializaciéon excavadora a
nivel del miembro anterior (braquioexcavacién) y del craneo
(dentoexcavacion).

5) Desde una perspectiva histérica, los patrones morfo-funcionales no
se distribuyen al azar en la filogenia del grupo. La disparidad en las
especializaciones excavadoras se fijo0 tempranamente en la evolucién de

Ctenomys.
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I1.3. Objetivos particulares vinculados con las hipétesis de trabajo

1) Identificar rasgos especializados en la cintura escapular y
miembro anterior del género Ctenomys, en el contexto de los Octodontoidea.

2)  Caracterizar cuali- y cuantitativamente la diversidad morfoldgica
interespecifica de rasgos asociados con la capacidad fosorial en la cintura
escapular y miembro anterior de Ctenomys.

3) Comparar la diversidad morfolégica mencionada anteriormente
con los patrones de diversidad morfo-funcional del crdneo. Contrastar
patrones de especializacién excavadora en crdneo y miembro anterior.

4)  Utilizar métodos filogenéticos comparativos para evaluar la

influencia de la genealogia sobre la evolucion de dichas especializaciones.
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ITII. ANTECEDENTES

Caracterizacion del género Ctenomys

El género Ctenomys Blainville, 1826 es el més altamente politipico entre
los roedores subterraneos del mundo (Reig et al., 1990; Cook et al., 2000), e
incluye mas de 85 especies nominales (Woods y Kilpatrick, 2005), la mayoria
de las cuales requiere revisiéon. En Argentina se reconocen 42 especies y 11
subespecies (Bidau, 2006).

Ctenomys es endémico de América del Sur, encontrandose desde los
10° hasta los 54° de latitud Sur, y desde la costa pacifica hasta la atlantica. Su
rango actual incluye Perd, Bolivia, Chile, Paraguay, Uruguay, el sudeste de
Brasil, y Argentina hasta Tierra del Fuego. Dentro de su amplia area de
distribucién, los tuco-tucos se hallan en hébitats muy diversos: pastizales,
zonas semidridas, dunas costeras, estepas y zonas arboladas; desde el nivel
del mar hasta los 5000 m snm en los Andes (Bidau, 2006). La mayoria de las
especies habita en suelos arenosos, o al menos bien drenados (Contreras,
1973), aunque algunas (e.g. C. tuconax, C. lewisi) lo hacen en suelos bastante
compactos, francos y ricos en humus (Reig et al., 1990; Cook et al., 1990). Sin
embargo, existe relativamente poca informacion acerca de las caracteristicas
edaficas de las zonas ocupadas por cada especie; se presume que diversos
factores, incluyendo la topografia, estructura y densidad de la vegetacion,
proporcién de fraccién arenosa en el perfil del suelo, humedad, etc., influyen
sobre la seleccion de habitat y limitan la distribucion geografica de estas
especies (Rosi et al., 2002; Luna y Antinuchi, 2006). La Tabla 1 (Materiales y
Métodos) resume la distribuciéon geografica e informacién disponible acerca
del habitat de las especies estudiadas.

Los tuco-tucos son especialistas ecolégicos (Ferry-Graham et al., 2002).
Pasan la mayor parte de su vida bajo tierra en sistemas de ttineles construidos
por ellos mismos, y solo se desplazan sobre la superficie en el momento de la

dispersion de los juveniles, y en parte para buscar su alimento (menos del 1%
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del total de su tiempo transcurre fuera de las madrigueras; Lessa et al., 2008).
Son herbivoros generalistas, y consumen principalmente gramineas (Rosi et
al., 2003). En la mayoria de las especies, los sistemas de ttineles son exclusivos
para cada individuo, aunque las hembras conviven con sus crias juveniles
durante unos meses, antes de que éstas se dispersen; son excepciones
conocidas Ctenomys sociabilis y C. peruanus, cuyas cuevas son compartidas por
varios individuos (Pearson, 1959; Lacey, 2000). Las cuevas varian en
profundidad (30-300 cm) y complejidad; el plan basico comprende ttneles
centrales y tuneles secundarios ramificados, los cuales abren a la superficie
mediante mdultiples bocas que los animales mantienen normalmente
obturadas con tapones de tierra (Pearson, 1959; Altuna, 1983; Antinuchi y
Busch, 1992). Esto les asegura no solo proteccién ante posibles depredadores,
sino también el mantenimiento de un ambiente notablemente constante en
temperatura, presion y humedad. La estabilidad del ambiente de las cuevas
seguramente facilita que Ctenomys haya podido colonizar la diversidad de
ambientes que ocupa en la actualidad (Reig et al., 1990).

La morfologia externa de los tuco-tucos presenta muchos de los rasgos
morfolégicos clasicamente asociados con los hébitos subterraneos (Dubost,
1968; Nevo, 1979): cabeza grande, pabellén auricular reducido, cuello no
distinguible; cuerpo robusto, con miembros pares fuertes y cortos, los
anteriores provistos de fuertes garras, y las falanges distales de manos y pies
provistas de cerdas dispuestas en dos hileras, formando un caracteristico
“peine” supraungueal. Los incisivos son grandes, generalmente con esmalte
de color anaranjado.

Hasta el momento, el género Ctenomys ha sido considerado homogéneo
en cuanto a su diversidad morfo-funcional y adaptativa (Reig et al., 1990),
siendo caracterizado bésicamente como un braquioexcavador que usa
secundariamente sus incisivos en el cavado, de acuerdo a las exigencias del
medio (Weir, 1974; Frailey et al., 1980; De Santis et al., 1998; Stein, 2000). Sin

embargo, una comparacioén detallada de dos de sus especies (C. australis y C.
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talarum) ha revelado la existencia de importantes diferencias en este sentido

(Vassallo, 1998).

Relaciones de Ctenomys con otros octodontoideos

Los Ctenomyinae forman un grupo monofilético de Hystricomorpha del
Nuevo Mundo (comtnmente conocidos como caviomorfos), que incluye a los
roedores sudamericanos mas fuertemente adaptados a la fosorialidad y la
vida subterrdnea (Reig, 1989; Reig y Quintana, 1992; Quintana, 1994;
Ferndndez et al., 2000; Verzi, 2002, 2008). En el presente trabajo, los
Ctenomyinae se incluyen con los Octodontinae en una tunica familia,
Octodontidae, siguiendo el criterio de Reig (1989) y Verzi (2001), quienes lo
utilizan para denotar mas claramente el grado de vinculacién de estos grupos
hermanos dentro de la superfamilia Octodontoidea. A su vez, los
Octodontidae s.1. (Octodontinae+Ctenomyinae) se consideran estrechamente
emparentados con los Echimyidae (Winge, 1941, Wood y Patterson, 1959;
Reig, 1986; Verzi, 2002; Honeycutt et al., 2003; Opazo, 2005).

Ctenomys es el tnico representante viviente de esta subfamilia, pero ésta
tuvo en el pasado una diversidad genérica mucho mayor. La subfamilia
Ctenomyinae se diferencié durante el Mioceno tardio, muy probablemente en
el drea pampasica (Reig et al., 1990; Verzi et al., 1991; Verzi, 1999), y alcanzé su
maxima diversidad genérica durante el Plioceno (Cook et al., 2000, Verzi,
2008). Los taxones mas antiguos conocidos son tPalaeoctodon y tChasichimys
del Mioceno tardio. Los ctenémidos “corona” (Mioceno tardio a Reciente)
comprenden cuatro linajes: tEucelophorus (Plioceno temprano - Pleistoceno
medio), tXenodontomys-tActenomys (Mioceno tardio -  Plioceno),
tPraectenomys (Plioceno) y Ctenomys (incluyendo a t{Paractenomys).
tXenodontomys es considerado como un ancestro parafilético de tActenomys
(Verzi, 2008). Con excepcion de tPalaeoctodon, los géneros extintos son
probablemente monotipicos, en fuerte contraste con el patron de extensa

cladogénesis de Ctenomys (Reig, 1989; Verzi, 2002), Gnico género que
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sobrevivio maés alla del limite Plio-Pleistoceno (Tonni et al., 1992; Verzi, 2002).
La historia temprana de Ctenomys se conoce solo en forma fragmentaria,
pero datos paleontolégicos y estimaciones moleculares sugieren una edad
minima de aproximadamente 3,5 millones de afios (Plioceno tardio) (Castillo
et al., 2005; Verzi, 2008). El registro mds antiguo corresponde a materiales del
Plioceno tardio de Uquia (Jujuy, Argentina, Verzi, 2008; Verzi et al., en
prensa), pero la especiaciéon explosiva del género habria ocurrido a partir del

Pleistoceno (Reig et al., 1990).

Estado del conocimiento de las especializaciones excavatorias de Ctenomys

en el contexto de Octodontidae y Ctenomyinae

Un reciente estudio comparado de las especializaciones morfolégicas
de Ctenomyinae y Octodontinae asociadas con la fosorialidad y el héabito
subterrdneo, reveldé considerable flexibilidad estructural en los elementos
esqueletarios involucrados en la actividad excavadora (Lessa et al., 2008). Este
trabajo mostr, también, importantes diferencias en la distribucién de
adaptaciones para la vida subterrdnea entre ctenominos y octodontinos. Entre
los octodontinos, las mayores especializaciones subterraneas ocurrieron en un
tnico clado que incluye a Spalacopus y al estrechamente relacionado
Aconaemys, mientras que entre los ctenominos, los rasgos morfolégicos
asociados con la vida subterrdnea se distribuyeron en un patrén de tipo
mosaico, en los diferentes linajes de la subfamilia (Reig y Quintana, 1992).

Los ctenominos muestran diversos grados de especializacion
relacionada con la vida subterrdnea y la capacidad excavadora (Reig y
Quintana, 1992). No se conocen restos esqueletarios poscraneanos de los
géneros miocénicos tPalaeoctodon y tChasichimys-tXenodontomys (Montalvo y
Casadio, 1988; Verzi et al., 1991). El pliocénico tActenomys es un género
monoespecifico representado por tA. priscus, un ctenomino de tamano
relativamente grande cuyo hébito ha sido interpretado como fosorial sobre la

base de caracteres craneodentarios y poscraneanos (Ferndndez et al., 2000; De
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Santis y Moreira, 2000); ademads, ha sido encontrado en estrecha asociaciéon
con paleocuevas en los acantilados maritimos de la costa bonaerense (Genise,
1989). El paleoambiente en el que vivia esta especie habria sido un &rea con
productividad primaria media a alta y buena cobertura vegetal, posiblemente
en un bioma de tipo pastizal, con suelos duros y altamente cohesivos
(Fernandez et al., 2000). Se conocen abundantes y completos restos
poscraneanos para esta especie.

tEucelophorus, del Plioceno temprano - Pleistoceno medio de Argentina
central, presenta fuertes especializaciones excavadoras, las cuales se conocen
esencialmente a nivel craneodentario (Reig y Quintana, 1992; Verzi, 2002;
Verzi y Olivares, 2006; Vieytes et al., 2007). A la descripcién publicada de los
escasos restos poscraneanos conocidos se suman nuevos materiales no
descriptos que fueron incluidos en este trabajo.

tPraectenomys se conoce a través de una Unica especie, 1P. rhombidens
del Plioceno de Bolivia, representada por fragmentos craneanos Yy
poscraneanos que fueron figurados y descriptos por Villarroel (1975) y
Quintana (1994). Sobre la base de su estudio, se ha sugerido un hébito
posiblemente dentoexcavador para esta especie (Quintana, 1994).

La especie mas antigua de Ctenomys para la cual se conocen restos
esqueletarios bastante completos es 1C. chapalmalensis. Para el Pleistoceno
medio se conocen mds de 10 especies (Argentina, Uruguay y Bolivia; Reig et
al., 1990), sobre la base de restos craneanos y dentarios; por el contrario, los
restos poscraneanos son escasos, a excepcion de la muy bien preservada 1C.
subassentiens del Pleistoceno de Bolivia (Frailey et al., 1980).

La diversidad morfolégica craneo-dentaria de Ctenomys ha sido
explorada en varios trabajos recientes, especialmente en relacién con las
especializaciones dentoexcavadoras. Mora et al. (2003) analizaron la relacion
entre las alometrias y la variacién o conservacién de la forma en la morfologia
craneana de 23 especies; hallaron gran variacion en la procumbencia de los

incisivos, independiente del tamafio corporal, pero asociada con la alometria
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positiva del rostro. Verzi y Olivares (2006) exploraron las especializaciones de
la articulacién crdneo-mandibular, en particular de la zona postcondilea,
vinculadas con la capacidad de dentoexcavacion; estos autores definieron dos
morfotipos extremos con respecto al grado de especializacion para la
dentoexcavacién, y hallaron que las especies de Ctenomys estudiadas se
distribuyen en un rango morfolégico continuo entre estos extremos. Vasallo y
Mora (2007) evaluaron el efecto del tamafio sobre el desarrollo del angulo
mandibular y la cresta masetérica, y la robustez de los incisivos, en 21
especies de Ctenomys, tActenomys, y distintos géneros de octodontinos. Esta
aproximacién alométrica mostré diferencias importantes entre Ctenomys y los
otros géneros.

La microestructura del esmalte dentario ha sido descripta y analizada
en forma comparativa en algunas especies de Ctenomys (Martin, 1992;
Koenigswald et al., 1994; Justo et al., 1995; De Santis et al., 2001; Vieytes, 2003;
Vieytes et al., 2007). Dentro de un contexto de escasa variacion, el esmalte de
los incisivos de tres especies (tC. chapalmalensis, C. australis y C. talarum)
mostréd menos especializacion que el de tE. chapalmalensis.

En contraste con los avances en el estudio de especializaciones
craneodentarias, el esqueleto poscraneano no ha sido objeto de un nivel
similar de anadlisis; si bien algunos aspectos han sido examinados, los estudios
incluyeron sélo unas pocas especies en un marco de interpretacién mucho
mas general. Lehmann (1963) estudi6 la morfologia del miembro anterior de
Ctenomys y Octodon en forma comparativa junto con otros roedores fosoriales,
describiendo por primera vez rasgos especializados de la escapula, htimero,
radio y ulna, que son discutidos mds adelante en este trabajo. Casinos et al.
(1993) analizaron las alometrias de los huesos largos en ctenominos y hallaron
que éstos son gruesos y cortos en Ctenomys vivientes, mientras que este disefio
estructural derivado no fue detectado en los ctenominos extintos tC.
chapalmalensis, tActenomys priscus, y tEucelophorus sp. Mds recientemente,

Vassallo (1998) hall6 diferencias en el comportamiento de excavacién y la
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morfologia mioesqueletaria poscraneana entre C. talarum y C. australis, dos
especies geogréficamente simpatricas, aunque ecoldgicamente parapatricas
(alotépicas sensu Reig et al., 1990). De acuerdo con el andlisis de su
comportamiento, C. australis, que habita en dunas costeras, es
braquioexcavador y su actividad dentoexcavadora es ocasional, mientras que
C. talarum, habitante de un mayor rango de sustratos, incluyendo suelos
arcillosos muy duros, utiliza tanto los miembros anteriores como los incisivos
en el cavado. Vassallo propuso la hipétesis de que el mayor tamafio de
algunos musculos extensores del miembro anterior y la curvatura de la ulna
mas acentuada observados en C. talarum podrian conferir una ventaja
mecdnica para la produccion de mayores fuerzas externas durante el cavado;
en el caso de C. australis, la capacidad excavadora podria ser un subproducto
de su mayor tamafio. Morgan y Verzi (2006) analizaron el htimero en
numerosas especies de Ctenomys vivientes y extintas, mostrando que existe
amplia disparidad morfolégica dentro del género y que el incremento del
ancho epicondilar podria ser la tnica especializacion morfo-funcional del
htimero que distingue a Ctenomys de otros géneros menos especializados para
la vida fosorial. Ctenomys fue incluido también en un andlisis de la diversidad
autopodial de roedores histricognatos (Weisbecker y Schmid, 2007); los
resultados sefialaron diferencias anatémicas en la mano de este género con
respecto a otros roedores fosoriales analizados, pero no identificaron rasgos
funcionalmente significativos en esta estructura. Morgan (2008) abordé el
estudio de la escapula de los caviomorfos mediante morfometria geométrica
en un analisis que incluy6 tres especies de Ctenomys. De acuerdo con dicho
trabajo, la morfologia escapular esta fuertemente influida por la filogenia y la
escapula de Ctenomys es similar a la de otros octodontoideos; el andlisis
morfo-funcional sugiere que los rasgos tipicos de la escapula de los

Octodontoidea, més alla de su origen, pueden ser ventajosos para el cavado.
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IV. MATERIALES Y METODOS

IV.1. Materiales examinados (Apéndice I)

Los materiales estudiados en este trabajo se encuentran depositados en
las siguientes colecciones mastozooldgicas y/o paleontolégicas: Museo de La
Plata (MLP), Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”
(MACN), Instituto Miguel Lillo, Tucumén (CML), Museo Municipal de
Ciencias Naturales de Mar del Plata “L. Scaglia” (MMP y MMPMa), Instituto
Argentino de Investigaciones de las Zonas Aridas (CM), Facultad de Ciencias
Exactas y Naturales, Universidad Nacional de La Pampa (FCEN-UNLPam),
Museo Nacional de Historia Natural de La Paz, Bolivia (CBF), y Facultad de
Ciencias, Uruguay (CA, EV).

IV.1.1. Material de Ctenomys

Se examiné material esqueletario craneano y/o poscraneano de las
siguientes especies: C. australis, C. azarae, C. conoveri, C. dorbignyi, C. flamarioni,
C. frater, C. fulvus, C. leucodon, C. lewisi, C. maulinus, C. opimus, C. rionegrensis,
C. steinbachi, y C. talarum, asi como ejemplares de especies no determinadas,
denominados de acuerdo con las localidades de colecciéon: Ctenomys
“perucho”, arroyo Perucho Verna, Entre Rios; Ctenomys “palmar”, arroyo El
Palmar, Entre Rios; Ctenomys “marmol”, arroyo Marmol, Entre Rios; Ctenomys
“vista”, Bella Vista, Corrientes; Ctenomys “monte”, Monte Hermoso, Buenos
Aires; Ctenomys “somuncurd”, Meseta de Somuncurd, Rio Negro. La Tabla 1
resume la distribucion geografica de las especies examinadas y la

caracterizacion del ambiente que ocupan (segtin fuentes bibliogréaficas).

Tabla 1 (pagina siguiente). Especies de Ctenomys estudiadas en este trabajo. La
informacién sobre caracteristicas ambientales fue tomada de la literatura
(Pearson, 1959; Cook et al., 1990; Freitas, 1995; Anderson, 1997; Eisenberg y
Redford, 1999; Charron, 2002; Mora et al., 2003; Brashear y Yahnke, 2004;
Jurich y Myers, 2006; Fernandes et al., 2007; Chebez y Nigro, 2008).
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Especie

Distribucion/Localidad

Caracteristicas
ambientales

Ctenomys australis

Costa atlantica de la
provincia de Buenos
Aires, Argentina

Primera linea de dunas;
suelos arenosos muy
friables

Ctenomys azarae

La Pampa y oeste de Bs
As, Argentina

Suelos arenosos en zonas
de bosque bajo y abierto
(matorrales); lomas con
vegetacion psamofila

Ctenomys conoveri

Bolivia, Paraguay

Ambientes chaquefios
(primariamente sabanas
y matorrales); areas de
suelos francos o arenosos

Ctenomys dorbignyi Corrientes y Entre Rios, Albardones arenosos, no
Argentina ingresa en parches
boscosos
Ctenomys flamarioni Rio Grande do Sul, SE de Primera linea de dunas
Brasil costeras
Ctenomys frater SO de Bolivia, NO de Selvas humedas,
Argentina: Saltay Jujuy  pastizales de altura
Suelos maduros,
htmicos y
presumiblemente
compactos
Ctenomys fulvus N de Chile, O de Salta, Semidesierto del monte,

Catamarca, La Rioja y
San Juan, NO de
Mendoza, Argentina

areas aridas hasta 2700 m
snm

Ctenomys leucodon

La Paz, Bolivia

Puna &rida a semiéarida,
suelos inmaduros

Ctenomys lewisi

Tarija, SO de Bolivia

Suelos maduros,
frecuentemente cerca de
arroyos o rios

Ctenomys maulinus

Neuquén, Chile central

Habitats variados desde
arenas volcanicas en
ambientes abiertos hasta
bosques de Nothofagus y
Araucaria, 900-2000 m
snm

Ctenomys opimus

S de Perti, SO de Bolivia,

Vegetacion escasa con

N de Chilee NO de gramineas, suelo arenoso
Argentina: ~ Catamarca, o poco compacto, areas
Jujuy, Salta inclinadas. Estepa del
altiplano 2000 a 5000 m
snm
Ctenomys rionegrensis Entre Rios, Argentina; Pastizales
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Uruguay

Ctenomys steinbachi

O del Depto de Santa

No hay informacién

Cruz, Bolivia disponible
Ctenomys talarum Buenos Aires y La Suelos francosa
Pampa, Argentina arcillosos
Ctenomys “marmol” Cercanias del arroyo No hay informacion
Marmol, Colén, E. Rios, disponible

Argentina

Ctenomys “monte”

Monte Hermoso, Buenos
Aires, Argentina

Suelos arenosos, en
parapatria con C. talarum
y C. australis

Ctenomys “palmar”

Parque Nacional “El
Palmar”, Colon, E. Rios,
Argentina

No hay informacién
disponible

Ctenomys “perucho”

Cercanias del A° Perucho
Verna, E. Rios, Argentina

No hay informacién
disponible

Ctenomys “somuncurd”

Estancia “El Rincén”,
Meseta de Somuncurg,

No hay informacién
disponible

Rio Negro, Argentina

Bella Vista, Corrientes, Suelos arenosos

Argentina

Ctenomys “vista”

También se estudiaron materiales correspondientes a 5 especies extintas
del género Ctenomys: 1C. chapalmalensis del Plioceno tardio del &rea de
Chapadmalal, Buenos Aires, Argentina; tCtenomys sp. 1, tCtenomys sp. 2,
tCtenomys sp. 3 'y tCtenomys sp. 4 del Pleistoceno de la costa de provincia de
Buenos Aires. 1C. subassentiens, del Pleistoceno medio de Tarija, Bolivia, se

estudié mediante estereofotografias (Frailey et al., 1980).

IV.1.2. Material comparativo

El material comparativo incluyé ctenominos extintos, nueve especies
vivientes de Octodontinae (Aconaemys “porteri”, A. sagei, Octodon degus, O.
“bridgesi”, Octodontomys gliroides, Octomys mimax, Pipanacoctomys aureus,
Spalacopus cyanus y Tympanoctomys barrerae), cuatro especies de la familia
Echimyidae (Proechimys poliopus, Thrichomys apereoides, Euryzygomatomys
spinosus y Myocastor coypus), una especie de la familia Abrocomidae (Abrocoma

sp.), y el Caviidae Cavia aperea.
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De los ctenominos extintos se seleccionaron aquéllos representados por
restos craneanos y poscraneanos: tActenomys, tEucelophorus y tPraectenomys;
tPraectenomys fue analizado sobre la base de ilustraciones inéditas y de la
literatura (Quintana, 1994).

La subfamilia Octodontinae fue seleccionada como grupo de
comparacion para el andlisis de la diversidad morfolégica y adaptativa de
Ctenomys, sobre la base de dos aspectos. Por un lado, es el grupo hermano de
los Ctenomyinae (de acuerdo con un consenso creciente, ver Verzi, 2002;
Opazo, 2005) y comparte con Ctenomys su distribuciéon endémica en el sur de
América del Sur; por otro lado, en contraste con los Ctenomyinae, esta
subfamilia comprende una considerable diversidad ecomorfolégica en la
fauna actual (Contreras et al., 1987; Mares y Ojeda, 1982), desde géneros
fosoriales morfolégicamente generalizados (Octodontomys, Octodon, Octomys),
semisubterraneos  (Aconaemys,  Tympanoctomys), hasta  subterraneos
(Spalacopus). La mayoria de las especies habita biomas de tipo matorral, en
zonas semidridas costeras, montafiosas y desérticas, desde el nivel del mar
hasta regiones andinas a 5000 m snm. La evolucién del habito subterraneo y
los cambios morfolégicos asociados con el mismo han sido muy diferentes a
los de los ctenominos (Lessa et al., 2008).

Con respecto a los otros octodontoideos utilizados para comparacion,
los equimidos son considerados el grupo hermano de Octodontidae (Winge,
1941; Wood y Patterson, 1959; Reig, 1986; Verzi, 2002; Honeycutt et al, 2003;
Opazo, 2005). Se incluyeron el fosorial Euryzygomatomys, los esencialmente
epigeos Thrichomys y Proechimys, y el semiacuético Myocastor; este Gltimo
también puede excavar extensas y complejas galerias en las orillas y barrancos
de los cuerpos de agua donde habita (Nowak, 1991). El género Abrocoma
(Abrocomidae) habita areas abiertas en los Andes (Nowak, 1991; Hoyle, 2004).

La especie Cavia aperea (Caviidae) fue incluida en el grupo externo de
comparacion como ejemplo de caviomorfo de hébito generalizado

(deambulador) y epigeo (Nowak, 1991; Honeycutt, 2003). Esta especie,
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conocida vulgarmente como cuis pampeano, estd ampliamente distribuida en
América del Sur, primariamente en pastizales de tipo sabana, praderas y

margenes de zonas forestadas.

IV.2. Marco conceptual

La morfologia funcional

La morfologia, el estudio de la forma, se ocupa tanto de describir
hechos anatémicos en si (estructura y disposicion de las partes de los
organismos), como de explicar las estructuras, analizar los patrones
estructurales (como esas partes se integran para constituir un todo),
comprender el significado de esta integraciéon para el desempefio del
organismo, y analizar las posibilidades y restricciones que implica una
morfologia dada para los procesos evolutivos (Kardong, 1999). Para lograr
una mejor comprension de las formas bioldgicas, los estudios morfolégicos
utilizan ademds informacién de numerosas y variadas fuentes, tales como la
paleontologia, paleobiologia, taxonomia y fisiologia (Hildebrand, 1988).
Mientras que la morfologia descriptiva se ocupa de la descripcién de la forma
(Bock, 1994), la morfologia funcional se centra en aquellos caracteres
anatémicos relevantes para comprender el funcionamiento de los organismos,
sobre la base de informacién biomecénica, fisiolégica, ecoldégica y/o
comportamental (Hildebrand, 1988). La morfologia funcional desempefia un
papel fundamental en los andlisis histéricos de forma y funcién, ya que
proporciona la base experimental, tedrica y mecénica para entender la
evolucién de caracteres correlacionados.

En cuanto a la interpretacion de cualquier rasgo anatémico (o de otro
tipo) como una adaptaciéon a una funcién determinada, ésta es compleja; si se
utiliza una definicién histérica de este ultimo término, el andlisis requiere
contrastar dicha hipétesis con datos ambientales precisos que permitan
especificar cudles son las fuerzas selectivas a las que responderian las

supuestas adaptaciones (Bock, 1980), en un marco filogenético adecuado
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(Lauder, 1981). Incluso una definicién ahistorica, tal como la propuesta por
Reeve y Sherman (1993: 9, “ An adaptation is a phenotypic variant that results
in the highest fitness among a specified set of variants in a given
environment.”), requiere de datos proporcionados por el andlisis del
desempefio (performance de Arnold, 1983). Como alternativa, el analisis morfo-
funcional permite identificar rasgos derivados cuyas caracteristicas sugieren
un desempefio mejor o peor para un modelo biomecanico dado,
independientemente de si estas especializaciones morfolégicas representan o
no adaptaciones para el taxén analizado. El andlisis funcional contribuye
también a comprender por qué ciertos caracteres estdn correlacionados
histéricamente, y a discernir cudles de ellos estan relacionados causalmente
con los cambios histéricos de funcion o desempeiio observados en la
evolucion de un clado (Lauder, 1990).

El uso de analogos mecanicos para analizar el significado funcional de
una forma o estructura corresponde al campo de la biomecénica (Koehl, 1996).
Las metodologias utilizadas incluyen los andlisis mecanicos para estimar la
resistencia de una estructura determinada, asi como el anélisis de fuerzas
(célculo de brazos de palanca y descomposiciéon de fuerzas, Fig. 1). La
aplicacion de modelos biomecanicos, tanto tedricos como derivados de
mediciones reales, representa el aspecto cuantitativo de la morfologia
funcional. Los indices morfo-funcionales utilizados en este trabajo se basan en
los modelos biomecénicos clasicos de calculo de resistencia de los huesos
largos (modelados como vigas; Hildebrand, 1985) y de produccién y
transmision de fuerzas a nivel de los sistemas mio-esqueletarios (Hildebrand,
1988). En el caso de la actividad excavadora, para estimar la Fo (outforce o
fuerza externa efectivamente ejercida por el organismo sobre el sustrato)
transmitida a partir de una determinada Fi (inforce, o fuerza interna generada
por los musculos) es necesario conocer los brazos de palanca interno y externo

(Liy Lo, respectivamente) de la palanca que transmite esas fuerzas (Fig. 1).
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Ventaja mecdnica:

Li/Lo

m.triceps brachii

Fi

s
Y
s
e
----
st
s
s

Fo

Figura 1. Miembro anterior de Ctenomys mostrando la transmisiéon de la
fuerza generada por el musculo triceps brachii (inspirado en Price, 1993).

La ventaja mecinica de la palanca, es decir el cociente entre el trabajo
realizado y el esfuerzo aplicado (Li/Lo), permite evaluar en forma
comparativa la potencialidad biomecénica de una estructura en la produccion

de una fuerza externa (Fig. 1).

Morfometria: el enfoque cuantitativo

Los dos enfoques bésicos para la morfometria o estudio cuantitativo de
la forma son el enfoque algebraico y el enfoque basado en coordenadas.
Dentro de los métodos algebraicos, el uso de medidas lineales e indices
construidos sobre la base de las mismas se ha utilizado clasicamente para
describir y comparar la forma de los organismos. Existe una gran cantidad de
analisis estadisticos que permiten abordar tanto medidas tnicas como
estudiar en forma simultdnea conjuntos de medidas multivariadas extraidas

de los organismos en estudio (Sokal y Rohlf, 1995; Legendre y Legendre, 1998;

18



Materiales y métodos Cecilia C. Morgan

Zar, 1998). Este enfoque incluye también el andlisis de alometrias, definidas
como el crecimiento diferencial de las partes del organismo o "la relacion
entre los cambios de forma y el tamafio global" (Levinton, 1988). Las
ecuaciones alométricas expresan las diferencias en las tasas de crecimiento de
estas partes, sea en relacion al tamafio corporal (o un estimador de tamafio), o
de diversas partes entre si. El andlisis de alometrias permite identificar los
cambios de forma que estdn directamente vinculados con el cambio de
tamafio del organismo, los cuales pueden funcionar como restricciones o bien
canalizar la direccién de dichos cambios.

Por su parte, el enfoque basado en coordinadas tiene otras
caracteristicas que lo hacen particularmente interesante para el estudio de
ciertas formas biolégicas. Las coordinadas de puntos seleccionados del
organismo (puntos homologos o landmarks) retienen tanto la informacion
acerca de las distancias entre los puntos (dimensiones lineales) como de la
geometria de la forma descripta (la ubicacion relativa de cada punto en el
espacio). La técnica de placas delgadas (thin-plate splines) desarrollada por
Bookstein (1991) sobre la propuesta de Thompson (1917), permite modelar
los cambios complejos de forma, utilizando técnicas multivariadas.

En el campo de la morfologia, ambos enfoques se han desarrollado en
forma paralela y constituyen herramientas fttiles para los analisis
cuantitativos. En este trabajo se utiliza principalmente morfometria lineal, ya
que las medidas lineales permiten un analisis mas directo cuando se pretende
testear modelos funcionales claramente definidos como los mencionados
previamente. Ademas, se aplica por primera vez morfometria geométrica al
estudio de la escapula, una estructura morfolégicamente compleja (Monteiro
y Abe, 1999) cuya forma no puede ser capturada por completo mediante

medidas lineales (ver apartado V.1.1.6 Andlisis morfométrico geométrico).
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IV.3. Metodologia

IV.3.1. Analisis cualitativo

Los materiales fueron examinados a ojo desnudo, bajo lupa de pie y
lupa binocular. Los dibujos se realizaron utilizando una lupa binocular con
cdmara clara modelo MS5 (Leica). La nomenclatura de los rasgos craneanos y
poscraneanos sigue a Lessertisseur y Saban (1967), Woods y Howland (1979),
Hildebrand (1985), Argot (2001), Sargis (2002), y Verzi y Olivares (2006).

IV.3.2. Morfometria tradicional

a) Medidas

Las medidas lineales utilizadas en el andlisis se detallan a continuacion.
Todas las medidas fueron tomadas utilizando calibre digital Digimess con
0.01 mm de precision. El Apéndice II contiene una tabla de referencia con las

medidas e indices utilizados.

Medidas tomadas en el craneo (Fig. 2):

1. Largo basilar (Lb)

2. Ancho bicigomatico (Ab)

3. Ancho mandibular (Amd)

4. Largo de diastema superior (Diast)

5. Profundidad de insercién del incisivo inferior (Pi): distancia entre
margen anterior del foramen mandibular, el cual acompafa a la base
del incisivo, y la parte superior del condilo.

6. Procumbencia de los incisivos superiores (angulo de Thomas, Proc).

7. Concavidad del meato auditivo externo (Cma): distancia méxima entre
el margen antero-externo del meato auditivo externo y el punto de
maxima concavidad sobre el margen del mismo, en vista dorsal.

8. Largo del condilo (Lc): largo méximo de la superficie articular del

condilo mandibular.
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9. Altura anterior de la bula auditiva (Hab): alto de la bula por delante del
meato auditivo externo, desde el contacto dorsal con el escamoso-
alisfenoides hasta el margen ventral de la bula.

10. Ancho de la base del proceso postcondileo (Pc)

11. Alto de la region articular postglenoidea (Hpg): distancia maxima entre
la fosa postglenoidea y el margen dorsal del meato auditivo externo.

12. Ancho de la fosa postglenoidea (Apg): medido a nivel del origen de la
apofisis posterior del escamoso.

13. Espesor de la apofisis paraoccipital (Ep).
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Figura 2. Medidas tomadas en el crdneo. A. vista ventral; B. vista dorsal y
detalle de la region articular; C. Vista lateral; D. Vista dorsal de la mandibula;
E. vista medial de la hemimandibula derecha. Las abreviaturas se explican en
el texto. Modificado de Verzi y Olivares (2006).

Medidas tomadas en la escapula (Fig. 3):

1. Largo total de la escdpula (LTE): distancia desde el labio de la cavidad
glenoidea hasta el punto de interseccion entre la base de la espina
escapular y el borde vertebral;

2. largo del borde craneal (LBC): distancia desde el labio de la cavidad
glenoidea hasta el punto de maxima curvatura del a&ngulo craneal;

3. largo del borde axilar (LBAX): distancia desde el labio de la cavidad
glenoidea hasta el punto de méxima curvatura del &ngulo caudal;

4. largo del borde vertebral (LBV); distancia desde el punto de maxima
curvatura del 4ngulo craneal hasta el punto de méaxima curvatura del
angulo caudal;

5. alto de la fosa supraespinosa (SUPRA): distancia desde el punto de
interseccion entre la base de la espina escapular y el borde vertebral, y
el punto de maxima curvatura del 4ngulo craneal;

6. alto de la fosa infraespinosa (INFRA): distancia desde el punto de
interseccion entre la base de la espina escapular y el borde vertebral, y
el punto de maxima curvatura del angulo caudal;

7. largo del proceso teres major (LTM): medido a nivel de la base del
mismo;

9. largo de la base de la espina (LBS): a nivel de maximo desarrollo de la
gran muesca escapular;

10. altura de la gran muesca escapular (ASP): distancia méxima entre el
plano escapular y la espina;

11. largo total de la espina (LES): medido desde la interseccion entre la
base de la espina y el borde vertebral, hasta el extremo distal del

acromion;

22



Materiales y métodos Cecilia C. Morgan

12. superficie de la escapula (SES): calculado aplicando la férmula para
superficie de tridngulo de lados irregulares:
SES=1[s*(s-a)*(s-b)*(s-c)]
s=(@+b+c)/2
donde los tres lados estan representados por a (LBC), b (LBAX) y ¢
(LBV).

13. superficie de la fosa supraespinosa (SFS): calculada segtin la misma

férmula:
SFS=+[s*(s-a)*(s-b)*(s-0)]
s=(a+b+c)/2
donde
a=LBC
b= SUPRA
c=LTE

14. superficie de la fosa infraespinosa (SFI):

SFI=1[s*(s-a)* (s-b)*(s-C)]
s=(a+b+c)/2
donde
a= LBAX
b= INFRA
c=LTE
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C

Figura 3. Esquema de la escdpula derecha de Ctenomys mostrando los
principales caracteres anatémicos y las medidas tomadas. A. Vista externa o
lateral; B. Detalle de la superficie articular; C. Vista craneo-dorsal; a. borde
craneal; b. borde vertebral; c. borde axilar; d. angulo caudal; e. espina
escapular; f. acromion; g. apdfisis coracoides; h. cavidad glenoidea; i. hoja
escapular; j. base de la espina; k. gran muesca escapular; l. angulo craneal; m.
proceso teres major (puede formar una fosa postescapular); n. cuello. Medidas:
1. largo de la escapula (LTE); 2. largo del borde craneal (LBC); 3. largo del
borde axilar (LBAX); 4. largo del borde vertebral (LBV); 5. largo del proceso
teres major (LTM); 6. largo de la base de la espina (LBS); 7. altura de la gran
muesca escapular (ASP); 8. largo total de la espina (LES).

Medidas tomadas en el hamero (Fig. 4)
1. Largo total del himero (LTH): medido desde el extremo de la cabeza
articular hasta el punto més distal de la troclea
2. Distancia deltoidea (DELT): distancia entre cabeza humeral y base distal
de la cresta deltoidea
3. Ancho de la epifisis proximal (TUB): medido a nivel de las

tuberosidades humerales
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4. Ancho de la cabeza articular (ACA): medido en el didmetro maximo en
sentido lateromedial

4. Diametro anteroposterior de la diafisis humeral (DAP): medido en la
mitad de la diafisis

5. Didmetro lateromedial de la diéfisis humeral (DLMH): medido en la
mitad de la diéfisis

5. Ancho méximo a nivel de los epicondilos (AEPI)

6. Ancho de la superficie articular distal (tréclea y capitulo) (ASAD)

7. Profundidad (altura) de la tréclea (HTRO): medida tal como se indica en
la Fig. 4.

A 6

Figura 4. Esquema del himero derecho de Ctenomys mostrando los
principales caracteres anatomicos y las medidas tomadas. A. Vista anterior; B.
Detalle de la cabeza humeral en vista posterior; C. Detalle de la diafisis en
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vista medial. a. cabeza humeral; b. tuberosidad mayor; c. tuberosidad menor;
d. cresta deltoidea; e. epicondilo lateral; f. epicondilo medial; g. foramen
supratroclear; h. capitulo; i. tréclea; j. cabeza articular; k. insercién del m. teres
major. Medidas: 1. largo total del himero (LTH); 2. distancia cabeza humeral-
base de la cresta deltoidea (DELT); 3. ancho de la epifisis proximal,
incluyendo tuberosidades (TUB); 4. didmetro anteroposterior del himero
(DAP); 5. ancho a nivel de los epicéndilos; 6. ancho de la superficie articular
distal (troclea y capitulo); 7. profundidad de la tréclea; 8. ancho de la cabeza
humeral; 9. didmetro lateromedial del htimero (DLMH).

Medidas tomadas en la ulna (Fig. 5):
1. Largo total de la ulna (LTU): distancia maxima entre el extremo del
olécranon y el extremo del proceso estiloide
2. didmetro méaximo dorso-ventral (DMU): o anteroposterior (en posicion
anatémica) medido en la mitad de la diéfisis
3. largo del olécranon (LOL): medido desde el extremo del olécranon hasta

el borde posterior de la cavidad sigmoidea

Figura 5. Esquema de la ulna izquierda de Ctenomys mostrando los
principales caracteres anatémicos y las medidas tomadas. A. Vista superior. B.
Vista medial. a. olécranon; b. fosa sigmoidea; c. apéfisis coronoides; d. proceso
estiloide. Medidas: 1. largo total de la ulna (LTU); 2. largo del olécranon
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(LOL); 3. didmetro maximo dorsoventral (anteroposterior) de la ulna (DMU):
4. didmetro méximo lateromedial de la ulna (DLMU)

Medidas tomadas en el radio (Fig. 6):
1. Largo total del radio (LTR): largo maximo
2. Diametro dorsoventral del radio (DMR): medido en la mitad de la
diafisis
3. Didmetro lateromedial del radio (DLMR): medido en la mitad de la
diafisis
4 Didmetro mayor de la févea radial (DMAF)

5. Didmetro menor de la févea radial (DMIF)

3)
C D

Figura 6. Esquema del radio izquierdo de Ctenomys mostrando los principales
caracteres anatémicos y las medidas tomadas. A. Vista superior; B. Vista
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lateral externa, C. Detalle de la epifisis distal en vista dorsal; D. Fovea en vista
frontal. a. Diafisis; b. epifisis proximal; c. epifisis distal; d. Area de insercion
del m. supinator; e. cresta interdsea; f. proceso pseudoestiloide; g. proceso
estiloide. Medidas: 1) Largo total del radio (LTR); 2) didmetro lateromedial
(DLMR); 3) didmetro dorsoventral (DMR); 4) didmetro menor de la févea
(DMIF); 5) didmetro mayor de la févea (DMAF).

Medidas tomadas en el autopodio (Fig. 7)
1. Ancho maximo del carpo (AMCA)
2. Largo maximo del carpo (LMCA)
3. Largo del metacarpiano III (LM3)
4. Ancho lateromedial del metacarpiano III (AM3): medido en la mitad de

la diafisis y en vista dorsal.

Figura 7. Esquema de la mano derecha de Ctenomys en vista dorsal,
mostrando las medidas tomadas. 1. ancho del carpo (AMCA); 2. largo del
carpo (LMCA); 3. largo del metacarpiano III (LM3); 4. ancho del metacarpiano
III (AM3). Modificado de Quintana, 1994.
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b) Indices morfo-funcionales

Los indices se construyeron sobre la base de las medidas lineales
tomadas, con el propodsito de obtener variables capaces de describir tanto la
forma de estructuras especificas, asi como rasgos con posible significado
funcional. La definicién e interpretacion funcional de cada indice se detallan
en los apartados siguientes (ver también Apéndice II).

Mas alla de su indiscutida utilidad como descriptores de formas y
proporciones (“ratios may be the only meaningful way to interpret and
understand certain types of biological problems”, Sokal y Rohlf 1981, p. 17), el
uso de indices para realizar analisis estadisticos es un tema debatido (ver
revisiones y discusiones en Mosimann, 1970; Lemen, 1983; Jungers et al., 1995;
Jackson y Somers, 1991, y literatura citada en estos trabajos). Por un lado, se
argumenta que el uso de indices implica pérdida de informacién porque un
aumento en el tamafio del valor del cociente puede deberse al aumento del
numerador, disminucién del denominador, o ambos fenémenos. Esto no
resulta un obstaculo en este trabajo, ya que se utiliza el andlisis alométrico de
las medidas originales para dilucidar el comportamiento de cada variable. Por
otro lado, los indices tienden a tener distribuciones de frecuencias muy
asimétricas, alejadas de la normalidad. Para corregir este problema, se
aplicaron varias transformaciones a las variables (log-10, log-2, logaritmo
natural) de acuerdo con las recomendaciones de Lemen (1983) y Jungers et al.
(1995); luego de verificar que el efecto normalizador de las mismas era similar
en los tres casos, se utiliz6 la transformacion a través de logaritmo en base 10
para todos los indices antes de incluirlos en los andlisis estadisticos
multivariados. Otro problema frecuentemente sefialado es la posible
introduccion de correlaciones espurias entre variables que son originalmente
independientes, debida a la divisién de las medidas por una variable comdn
(utilizada para generar un indice); esto seria claramente un factor indeseable
al momento de realizar andlisis multivariados basados en la correlaciéon entre

variables. Sin embargo, esta critica s6lo es valida cuando las variables (X e Y)
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son independientes, en cuyo caso el cociente de Y/X deberia estar
correlacionado negativamente con X. En los indices utilizados en este trabajo,
ambas variables son medidas lineales, de forma que Y aumenta a medida que
lo hace X (correlacion positiva); asi, cualquier correlacion negativa observada
es real y no un artefacto metodolégico (Jungers et al., 1995).

En estos andlisis, los indices se usan como descriptores de la forma o
caracteristicas biomecénicas particulares, y no con el fin de “extraer” o
“remover” el tamafio de los elementos u organismos estudiados (Lemen,
1983, Jungers et al., 1995, y bibliografia alli citada). Dado que los indices son
caracteres de forma (Simpson et al., 1960; Corruccini, 1975, citados en Lemen,
1983), los ejes en el hiperespacio del analisis multivariado son esencialmente
ejes de forma. Asi, cualquier cambio a lo largo de un eje representa un cambio

real de forma (Lemen, 1983).

Indices utilizados en el analisis de cintura escapular y miembro anterior

La musculatura del miembro anterior de Ctenomys se caracteriza por el
fuerte desarrollo de los musculos flexores, asi como de aquellos que
estabilizan el hombro, la articulacién méas movil de esta parte del cuerpo
(Lehmann, 1963; Vassallo, 1998). A su vez, este desarrollo se refleja en el gran
tamafio relativo de los rasgos anatémicos que funcionan como superficies de
origen e insercién muscular, los cuales forman crestas, protuberancias, surcos
y amplias superficies rugosas. El origen, insercién y desarrollo de los
musculos (Apéndice III) se reflejan en rasgos de la morfologia del esqueleto
que fueron cuantificados mediante indices, y permiten realizar inferencias
morfo-funcionales sobre la base de principios biomecénicos. Para el analisis
miolégico se utilizé la informacién disponible en la literatura (Lehmann, 1963;
Woods, 1972; De Santis et al., 1998; Vassallo, 1998); ademas, se realizaron
disecciones de la musculatura de cintura escapular y miembro anterior de las
especies C. talarum, C. australis y C. “perucho”, sobre ejemplares frescos y

tijados de acuerdo con la metodologia descripta en Woods (1972).

30



Materiales y métodos Cecilia C. Morgan

En este trabajo, los indices DRE, OLR FFOV, PRD, PTR y SDH fueron
tomados de la literatura (Hildebrand, 1985; Laville, 1990; Sargis, 2003 y
Elissamburu y Vizcaino, 2004), mientras que los indices ARCA, DEP, DFI, DRT,
ELON, LRBE, LRBV, LRES, LRTM, RHU, RMC3, RULN y RRAD fueron

disefiados para este trabajo de acuerdo con observaciones propias.

ARCA: ancho relativo del carpo (ancho del carpo/largo del carpo). Este es un
indicador de la forma de la mano.

DEP: alto relativo de la gran muesca escapular (altura de la gran muesca
escapular/largo total de la escapula). Este indice es un indicador del
desarrollo relativo del m. infraspinatus; la mayor separacion entre la espina 'y
el cuerpo escapular también puede alterar las lineas de acciéon de los
musculos originados e insertos en la primera (grupos musculares trapecios
y deltoideos).

DFI: desarrollo relativo de la fosa infraespinosa (superficie de la fosa
infraespinosa/superficie de la fosa supraespinosa). Este indice es un
indicador del desarrollo relativo de los m. supraspinatus e infraspinatus.

DRE, ancho relativo del hiimero a nivel de los epicondilos (ancho a nivel
epicondilos/largo total del htimero). Este indice es un estimador del
desarrollo de los musculos flexores de la mano.

DRT: desarrollo relativo de las tuberosidades humerales (tamafio relativo de las
tuberosidades con respecto a la cabeza articular/largo total del htimero).
Este indice estima el desarrollo de los musculos estabilizadores del hombro
y la movilidad del brazo a nivel del hombro.

ELON: elongacién de la escdpula (largo del borde axilar/largo del borde
craneal). Es un estimador de la diferencia en las lineas de acciéon de los
musculos serratus y rhomboideus con respecto a las del m. trapezius.

FFOV: elongacion relativa de la févea (didmetro mayor/didmetro menor de la
fovea). Este indice refleja grado de capacidad de rotacion del radio

(pronacién/supinacion).
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LRBE: largo relativo de la base de la espina (largo de la base de la espina/largo
total de la escapula). Este indice es también un indicador del desarrollo del
m. infraspinatus.

LRBV: largo relativo del borde vertebral (largo del borde vertebral/largo total
de la escépula); este indice es un indicador del desarrollo de las superficies
de origen de los musculos rhomboideus, levator scapulae y serratus s.s.

LRES: largo relativo de la espina escapular (largo de la espina escapular/largo
total de la escapula).

LRTM: largo relativo del proceso teres major (largo de la base del proceso teres
major/largo total de la escapula). Como su nombre lo indica, este proceso
del borde axilar de la escapula es el sitio de origen del m. teres major.

OLR: desarrollo del olécranon ulnar (largo total del olécranon/largo total de
la ulna). Este indice expresa la ventaja mecanica del m. triceps brachii; por
otra parte, estima indirectamente la superficie disponible para origen de
los principales flexores y extensores de la mano.

PRD: posicion relativa de la cresta deltoidea sobre la diafisis humeral
(distancia entre el extremo de la cabeza humeral y la base del la cresta
deltoidea/ largo total del himero). Este indice es un estimador del brazo
interno de palanca de los m. deltoideos y pectorales. La medida utilizada
para calcular este indice es la distancia desde la cabeza humeral hasta el
margen distal de la base de la cresta deltoidea (de acuerdo con Laville,
1990, y Elissamburu y Vizcaino, 2004, fig. 1), considerando que los
musculos mencionados, y en especial el m. spinodeltoideus, se insertan
sobre toda la superficie de la cresta deltoidea y no solamente sobre el
punto mas elevado de la misma, que puede ser subdistal.

PTR: profundidad relativa de la tréclea (profundidad de la tréclea/largo total
del htimero). Este indice es otro estimador de la estabilizacion de la
articulacion del codo.

RHU: robustez humeral (didmetro anteroposterior del htimero en la mitad de

la diafisis/ largo total del htiimero). Este indice es un indicador de la
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resistencia del hueso, particularmente con respecto a las fuerzas
aplicadas en el plano sagital durante los movimientos de cavado.

RMC3: robustez del metacarpiano III (ancho lateromedial del metacarpiano
III/largo del metacarpiano III). Indicador general de la resistencia del
hueso.

RRAD: robustez del radio (didmetro dorsoventral del radio en la mitad de la
diafisis/largo total del radio). Este indice es un indicador de la resistencia
del hueso, particularmente con respecto a la torsién y otras fuerzas
experimentadas durante los movimientos de cavado.

RULN: robustez de la ulna: didmetro dorsoventral de la ulna en la mitad de la
diafisis/largo total de la ulna. Como en otros elementos, este indice es un
indicador general de resistencia del hueso.

SDH: ancho relativo de la superficie articular distal del htimero: ancho de la
superficie articular distal/largo total del htmero. Este indice es un

estimador de la estabilizacién de la articulacion del codo.

Indices utilizados en el analisis de craneo

Estos indices corresponden a las medidas craneanas lineales descriptas
(apartado IV.3.2 Morfometria tradicional) divididas por el largo basilar (de
acuerdo a Verzi y Olivares, 2006); se excluye la medida de Procumbencia
(PROC) de los incisivos por tratarse de una medida angular.

AB (Ab/ Lb) y AMD (Amd/ Lb) son estimadores del desarrollo de los

musculos adductores de la mandibula.

CMA (Cma/ Lb), LC (Lc/ Lb), HAB (Hab/ Lb), PC (Pc/ Lb), HPG (Hpg/ Lb)
y APG (Apg/ Lb) estiman el grado de ajuste del céndilo en la regiéon de
articulacion postglenoidea.

DIAST (Diast/ Lb) es un estimador del largo del incisivo superior.

EP (Ep/ Lb) estima el desarrollo de los m. digastricus, retractores de la

mandibula.
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PI (Pi/ Lb), posicion de la base del incisivo, es un estimador de la

profundidad (largo relativo) de la insercion del incisivo inferior.

IV.4. Morfometria geométrica

Para el andlisis de la forma de la escédpula se utilizé tanto morfometria
tradicional como geométrica. Este doble enfoque se debe a que la escédpula
ofrece pocos puntos homologos que permitan describirla adecuadamente sélo
mediante medidas lineales. En particular, la forma del borde craneal y del
angulo del mismo nombre son variables entre las especies analizadas. De esta
manera, ambas metodologias se aplicaron de forma complementaria y
permitieron explorar la variabilidad morfolégica de manera mas exhaustiva.
Los detalles metodolégicos se incluyen en el apartado V.1.1.6. Andlisis

morfométrico geométrico.

IV.5. Analisis estadisticos

Para explorar la variacién morfoldgica encontrada, se utilizé Analisis de
Componentes Principales (ACP) de los indices morfo-funcionales generados a
partir de medidas lineales, o de las deformaciones parciales en el caso de los
analisis morfométricos geométricos. Estos andlisis exploratorios permitieron
analizar relaciones entre caracteres y entre especies, con el objetivo de
identificar posibles patrones (morfotipos y correlacion entre variables). Luego,
las variables que resultaron mas influyentes en estos analisis fueron incluidas
en un primer ACP general del miembro anterior, para evaluar la posible
existencia de correlacion entre las especializaciones de cada hueso detectadas
en los andlisis previos correspondientes, y en un segundo ACP que incluy6
también indices morfo-funcionales del craneo vinculados con la
especializacién dentoexcavadora. En todos los andlisis, las variables fueron

transformadas logaritmicamente para lograr una distribuciéon méas cercana a la

34



Materiales y métodos Cecilia C. Morgan

normal, y se us6 la matriz de correlacion como base para evitar el sesgo
debido a la magnitud de las diferencias entre varianzas.

La posible influencia del tamafio corporal sobre las medidas e indices
estudiados se analiz6 mediante regresiones lineales en busca de posibles
alometrias intra- o interespecificas. Las variables fueron transformadas a
través del logaritmo en base 10 y analizadas de acuerdo al modelo II (ejes
principales estandarizados), mediante los paquetes de software Model II
(Legendre, 2001) y SMATR (Warton et al., 2006).

La variabilidad morfolégica intraespecifica se analiz6 cuantitativamente
mediante el coeficiente de variacién para las medidas tomadas en craneo y
poscréneo (Cullinane, 2000; Meiri et al., 2005). A partir de las medidas
tomadas se generaron coeficientes de variacion para cada variable

considerada, de acuerdo con la siguiente férmula:
Coeficiente de variacion (CV) = desviacion estandar/media

Este valor expresa la variaciéon en forma proporcional a las dimensiones
de la medida considerada y puede ser usado para comparar directamente la
variabilidad morfolégica de la cintura y miembro anterior con respecto a la
del craneo.

Los anélisis estadisticos bi- y multivariados se realizaron mediante los

paquetes de software Statistica (Statsoft, 2004) y XLStat (Addinsoft, 2004).

IV.6. Métodos filogenéticos comparativos

Dado que pueden existir asociaciones no aleatorias de rasgos entre
especies que se deben a la historia evolutiva comun, en este trabajo se
utilizaron diversos métodos filogenéticos comparativos (MFC) para controlar
la dependencia jerarquica entre las especies analizadas (Felsenstein, 1985;
Harvey y Pagel, 1991). Basicamente, los MFC particionan la varianza de un
caracter entre una parte atribuida a la filogenia y una varianza residual; esta

altima es la que se utiliza para analizar las correlaciones entre los caracteres
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estudiados (Claude, 2004). De todas maneras, debe tenerse en cuenta qué
parte de la variacion correlacionada con la filogenia puede estar también
vinculada con factores ecolégicos y fuerzas selectivas, ya que la filogenia y la
ecologia no son interpretaciones mutuamente excluyentes (Westoby et al.,
1995), por lo cual estos analisis se utilizan como un complemento del estudio
de los caracteres crudos.

En este trabajo, se aplicaron dos MFC diferentes para abordar los
analisis.

a. Para el andlisis de morfologia escapular se aplic6 el método
Ecuaciones de Estimacion Generalizada (GEE, Liang y Zeger, 1986). Se trata
de una extension de los Modelos Lineales Generalizados (GLM) que permite
analizar tanto variables continuas como categéricas (Paradis y Claude, 2002),
tales como las presentes en el conjunto de datos (variables cuantitativas
continuas: deformaciones parciales y tamafio corporal; variable categorica:
habito locomotor). Este método acepta esquemas filogenéticos con politomias;
en este caso se utilizé la filogenia ilustrada en la Fig. 8. Esta filogenia
compuesta se basé en la filogenia propuesta por Huchon y Douzery (2001),
complementada por los resultados de Honeycutt et al. (2003), Galewski et al.
(2005), Slamovits et al. (2001), Gallardo y Kirsch (2001) y Castillo et al. (2005).
Dado que se utiliz6 una filogenia compuesta, sin largos de rama comparables,
los mismos fueron asignados arbitrariamente usando el método de Grafen
(1989). Estos analisis fueron realizados en el entorno de programacion “R” (R
Development Core Team, 2005) usando el paquete “Analysis of Phylogenetics
and Evolution” (APE, Paradis et al., 2004; Paradis, 2006).
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Figura 8. Cladograma compuesto utilizado para los anélisis filogenéticos

comparativos. Ver fuentes en el texto.

También se cuantific la inercia filogenética, definida como una medida
de la restriccién o determinacién del cambio evolutivo debida a la historia
tilogenética previa (Claude, 2004), mediante pruebas de Mantel de correlacion
entre distancia morfométrica y distancia filogenética utilizando el software

XLStat (Addinsoft, 2004) corriendo bajo MS Excel (Microsoft, 2003).
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b. Para el andlisis de las correlaciones entre indices craneanos y
poscraneanos (caracteres cuantitativos continuos) en especies de Ctenomys se
aplic6 el método de Contrastes Independientes (CI). En el método de CI, sobre
la base del cladograma de los taxones analizados, se calculan “contrastes”
entre los valores que toma el rasgo en una y otra especie (terminales) asi como
entre todos los nodos internos, asumiendo un modelo de evolucién segin
movimiento browniano (Felsenstein, 1985). Como los CI representan
diferencias entre los valores de un rasgo de dos taxones hermanos, cada
contraste puede ser positivo o negativo, dependiendo de la direccion elegida
para calcular la diferencia entre taxones, pero debe usarse la misma direccion
para todos los rasgos en cada nodo. Ademas, debido a la simetria que surge
de esta arbitrariedad en la direccién de los contrastes, todos los analisis de
correlacion deben estar centrados sobre el origen; esto significa que las
correlaciones analizadas en este trabajo no estan centradas en las medias de
las variables.

Para calcular las correlaciones entre CI se utiliz6 el software CACTUS

1.13 (Schwilk y Ackerly, 2001).
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V.RESULTADOS

V. 1. Descripciones y comparaciones
V.1. 1. Escapula
V.1.1.1. Andlisis cualitativo
V.1.1.1.a. Morfologia escapular en Ctenomys

El cuerpo u hoja escapular es subtriangular; la espina escapular esta
libre del cuerpo en la mayor parte de su longitud y su extremo (acromion)
sobrepasa largamente el nivel de la cavidad articular.

Ctenomys australis, C. maulinus, C. “perucho”, C. flamarioni, C. maulinus y
C. leucodon tienen escapula corta y alta, es decir con borde axilar relativamente
corto con respecto al borde craneal y borde vertebral proporcionalmente
largo, de manera que la forma del cuerpo escapular se aproxima a un
triangulo is6sceles. En las restantes especies, el angulo caudal est4
relativamente mds alejado del area articular, determinando un aspecto maés
elongado de la hoja escapular, generalmente acompafiado por un angulo
craneal mas obtuso. La mayor elongacion relativa se observé en C. talarum, C.
azarae, C. rionegrensis, y C. “vista”; en estas especies, la elongacion de la hoja
escapular se debe al alargamiento tanto del borde vertebral como del borde
axilar, de manera que el angulo caudal y el proceso teres major se encuentran
mas alejados de la cavidad glenoidea (Fig. 9).

La escapula de algunas especies difiere de la forma subtriangular tipica.
En C. fulvus, C. opimus y algunos ejemplares de C. lewisi, el &ngulo craneal no
describe una curva uniforme, sino que presenta dos puntos de mayor
inflexién separados por un borde aproximadamente recto, determinando una
forma menos triangular para la hoja escapular. Estos puntos de mayor

inflexion forman angulos marcados en C. “vista" (Fig. 9s).
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Figura 9 (pagina anterior). Escdpula izquierda de especies vivientes de
Ctenomys en vista externa (arriba), craneal (abajo), y detalle de la cavidad
glenoidea (no a escala). a. C. australis; b. C. azarae; c. C. conoveri; d. C. dorbignyi;
e. C. flamarioni; f. C. frater; g. C. fulvus; h. C. leucodon; i. C. lewisi; j. C. “marmol”;
k. C. maulinus; 1. C. “monte”; m. C. opimus; n. C. “perucho”; o. C. rionegrensis;

p- C. “somuncurd”; q. C. steinbachi; r. C. talarum; s. C. “vista”. Escala: 1 cm.

C. fulvus, C. “monte”, C. frater, C. steinbachi y C. rionegrensis presentan
desarrollo subigual de las fosas supra- e infraespinosa. Por el contrario, el
menor tamafio relativo de la fosa supraespinosa se observa en C. dorbignyi, C.
lewisi, C. leucodon, C. “marmol” y C. "perucho", mientras que las restantes
especies estudiadas se hallan entre estos extremos. C. maulinus 'y C. leucodon se
asemejan en la forma de la fosa supraespinosa, que en ambas species difiere
de las demds por presentar un dngulo craneal mas marcado, pero la fosa
supraespinosa de C. maulinus es de gran tamafio mientras que en C. leucodon
es pequefa (Fig. 9h y k).

En C. leucodon el proceso teres major estd apenas insinuado y no se
observa una fosa postescapular definida. En las restantes especies, este
proceso tiene forma y desarrollo variable; es notoriamente pequefio en C.
flamarioni y C. lewisi, mientras que las especies con proceso teres major mas
grande y diferenciado son C. steinbachi y C. “marmol”. Dentro de la
variabilidad registrada, se distinguen dos formas basicas para este proceso: el
aqui denominado “tipo rionegrensis” tiene base corta y forma un lébulo que
sobresale més claramente del borde axilar (C. australis, C. flamarioni, C.
leucodon, C. opimus, C. rionegrensis); mientras que el "tipo talarum" es bajo y de
base larga, extendiéndose a lo largo del borde axilar (e.g. C. talarum, C.
“marmol”, C. maulinus, C. dorbignyi, C. “perucho”). La diferenciacion del
proceso teres major con respecto a la hoja escapular también es variable; en C.
maulinus, C. dorbignyi y C. “marmol” hay una verdadera fosa postescapular

bien definida, delimitada por un reborde axilar particularmente alto y fuerte.

41



Resultados Cecilia C. Morgan

C. australis, C. flamarioni, C. leucodon y C. azarae tienen fosa glenoidea
redondeada, es decir, con perimetro circular a subcircular, mientras que la
misma es elongada en sentido dorsoventral en C. dorbignyi, C. fulvus, C. frater
y C. “marmol”. En la mayoria de las especies esta superficie articular
elongada tiene forma ovoidal, mientras que en C. lewisi es mds ancha y casi
subcuadrangular. El proceso coracoides es casi tan largo como el diametro
mayor de la fosa glenoidea, y robusto en todas las especies examinadas.
Presenta una inflexion de 90-100° en la mitad de su longitud, de manera que
su extremo libre se ubica medialmente a la cavidad glenoidea, rodeando
parcialmente la cabeza articular del htimero.

La espina escapular tiene base corta (aproximadamente 20% del largo
total de la espina), y la gran muesca escapular es muy amplia; la porcién libre
de la espina describe una suave curva convexa con respecto al plano
escapular, de forma que la gran muesca escapular tiene contorno elipsoidal
(Fig. 9). C. dorbignyi presenta la base de la espina proporcionalmente mas
larga que en las demas especies (Fig. 9d); por el contrario, la base de la espina
es especialmente corta en C. rionegrensis, C. fulvusy C. “monte”.

La posicion de la espina escapular con respecto al plano a lo largo del
cual se ubica su base es variable. En C. “monte”, C. maulinus y C. dorbignyi la
espina estd ubicada en el mismo plano de la base, mientras que en otras
especies la espina presenta cierta curvatura en direcciéon ventral, de manera
que el extremo libre de la misma estd mas alejado de la cavidad glenoidea.
Esta curvatura es especialmente evidente en C. rionegrensis. Ademads, el grado
de curvatura de la espina misma varia desde casi recta (C. opimus, C.
“somuncurd”, C. rionegrensis) hasta una curvatura acentuada (C. dorbignyi);
existe, ademads, variacion intraespecifica en este rasgo.

En la mayoria de las especies, el extremo libre del acromion es
redondeado o subtriangular, sin procesos diferenciados; s6lo se distingue una
pequefia prolongacién que podria ser interpretada como metacromion en C.

fulvus, C. “marmol”, C. “monte”. C. opimus y C. steinbachi. En vista dorsal, el
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acromion de C. lewisi, C. steinbachi, C. frater, C. australis y C. dorbignyi presenta
cierta rotacién con respecto al plano seguido por el resto de la espina
escapular, de manera que su posicion con respecto a la lamina escapular
ocupa un plano oblicuo en lugar de paralelo.

La escapula de tCtenomys chapalmalensis se conoce a través de un resto
fragmentario del ejemplar MACN 19249 (Fig. 10). Este conserva la zona
articular, el cuello y parte del plano escapular, principalmente la regién del
borde axilar y la porciéon mds proximal del borde craneal. No es posible
determinar la forma de la hoja escapular; de acuerdo con la posicion de la
base de la espina, la porcion proximal de la fosa supraespinosa es
relativamente estrecha. La cavidad glenoidea es ovoidal y el proceso
coracoides no difiere del descripto en las especies vivientes. De la espina
escapular s6lo se ha preservado la parte libre sin su extremo terminal.
Aunque la base no se ha conservado, la forma rectilinea de la porciéon de
espina conservada parece sugerir una gran muesca escapular relativamente

estrecha.

d-g

Figura 10. Escapula derecha de 1C. chapalmalensis MACN 19249. a. Vista
externa, b. Vista interna o costal, c. Detalle de la cavidad glenoidea, d. Espina
escapular. Escala: 1 cm.
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V.1.1.1.b. Comparacién con otros géneros de ctenominos

La escapula de tActenomys fue descripta por Fernandez et al. (2000); es
alta y corta, con borde axilar largo y levemente convexo, a diferencia del de
Ctenomys (Figs. 11 y 12). La fosa supraespinosa es mas grande que en
Ctenomys; de acuerdo con el fragmento conservado, ésta podria alcanzar la
mitad del tamafio de la fosa infraespinosa. En MMP 1566-M (Fig. 11), una
expansion distal sobre el borde axilar parece indicar la presencia de proceso
teres major; pero no es posible determinar su forma ni grado de desarrollo. El
ejemplar MMP 703-S (Fig. 11) muestra un proceso teres major mas pequeno
que el de Ctenomys. La cavidad glenoidea (Fig. 12c) es ligeramente ovalada
como la de Ctenomys, y el proceso coracoides es también semejante al de este
ultimo género. La base de la espina escapular que se ha conservado es corta
como en Ctenomys, indicando que la muesca escapular era grande y la espina

(no preservada) estaba libre en la mayor parte de su extension.

b

Figura 11. Escapula de tActenomys priscus MMP 703-S. a. Escapula derecha; b.
escapula izquierda. Las lineas en (a) muestran una reconstrucciéon de la
escapula basada en ambos restos.
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Figura 12. Escapula derecha de tActenomys priscus MMP 1566-M. a. Vista
externa, b. Vista interna o costal, c. Cavidad glenoidea. Escala: 1 cm.

V.1.1.1.c. Comparacion con otros caviomorfos

La escdpula de Ctenomys difiere de otros octodontoideos examinados
principalmente en la forma de la espina escapular, la cual es relativamente
mas larga y con extremo libre redondeado, en contraposiciéon con la forma
bilobulada con acromion y metacromion generalmente subiguales tipica de
los demas taxones; en Ctenomys, ademas, es mds robusta.

En otros octodontoideos (Fig. 13), la espina escapular es mas gracil que
en Ctenomys, generalmente recta y paralela al plano escapular, y terminada en
un extremo bilobado, con acromion y metacromion de desarrollo variable
segin los géneros, pero este dltimo siempre estd presente, a diferencia de
Ctenomys. La forma de la hoja escapular varia desde corta y alta, similar a la
de C. “perucho” en Euryzygomatomys, Octodon, Spalacopus, y Aconaemys, hasta
igualmente o mas elongada a nivel del borde vertebral que en Ctenomys, como
ocurre en Octodontomys, Thrichomys, Proechimys y Myocastor. El angulo craneal
de los octodontinos es mas obtuso que en la mayoria de las especies de
Ctenomys, aunque semejante a C. opimus o C. fulvus. Los equimidos

(Thrichomys,  Proechimys, Euryzygomatomys 'y Myocastor) y algunos

45



Resultados Cecilia C. Morgan

octodontinos presentan proceso teres major de desarrollo variable; en todos los
casos la morfologia del mismo corresponde al “tipo rionegrensis” descripto
para Ctenomys. El tamafio relativo de la fosa supraespinosa es mayor que en
Ctenomys (Abrocoma, Euryzygomatomys), tiene desarrollo similar (Myocastor,
Proechimys, Octodontomys) o es relativamente menor (octodontinos). La
cavidad glenoidea es generalmente mas redondeada. El proceso coracoides es
mas corto y menos curvado.

La escapula de Cavia es més alargada y difiere de la forma triangular
tipica de Ctenomys; los bordes craneal y axilar tienen largo subigual mientras
que el borde vertebral es mas corto. No existe proceso teres major. La cavidad
glenoidea es mas redondeada y el proceso coracoides es mucho mas corto que
en Ctenomys. La espina es de base mucho mas larga y su porcion libre no es
robusta sino alta y comprimida; el extremo libre presenta acromion y

especialmente metacromion muy desarrollados.
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Figura 13. Escdpula izquierda de Octodontoidea (a-1) y Caviidae (m) en vista
externa (superior), dorsal (inferior) y detalle de la cavidad glenoidea
(izquierda, no a escala). a. Octodontomys gliroides; b. Octodon “bridgesi”; c.
Spalacopus cyanus; d. Aconaemys sagei.; e. Octomys mimax; f. Pipanacoctomys
aureus g. Tympanoctomys barrerae; h. Myocastor coypus; i. Euryzygomatomys
spinosus; j. Proechimys poliopus; k. Thrichomys apereoides; 1. Abrocoma sp.
(incompleta); m. Cavia aperea. Escala: 1 cm.

V.1.1.2. Analisis cuantitativo general

Un ACP de Ctenomys, otros miembros de la superfamilia
Octodontoidea y Cavia aperea mostr6é separacion del morfoespacio ocupado
por las especies de Ctenomys con respecto a la mayoria de los octodontinos,
pero no con Octodontomys y los restantes octodontoideos analizados (Fig. 14,
Tabla 2). Los dos primeros Componentes Principales explicaron 75,78% de la
variaciéon. El primer Componente Principal (CP 1) resumi6é 57,72% de la
variacion, en relacién con los indices LRBE, DEP, LRBV, LRES y ELON, y
separd a Ctenomys y los demds octodontoideos de Cavia. El segundo
Componente Principal (CP 2) explicé 18,06% de la variacién, expresando
principalmente la variable DFI; en este componente Ctenomys se agrupd con
los restantes taxones analizados, y s6lo Aconaemys y Octodon se diferenciaron

del resto.
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Figura 14. ACP de indices escapulares de Ctenomys (poligono), especies de
Octodontoidea y Cavia aperea.

Dentro del amplio rango morfométrico ocupado por Ctenomys, las
especies C. lewisi y C. australis ocuparon un extremo de la distribucién,
caracterizado por la posesion de escapula mds corta, con espina mas baja y
corta; el otro extremo, con escapula més elongada, espina més larga, alta y de

base mas estrecha, estuvo ocupado por C. “vista”.

Tabla 2. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales del ACP de
Fig. 14.

Indices CP1 CP2
LRBE 0,84 0,045
DEP 0,82 0,27

LRBV -0,80 -0,27
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LRES -0,85 -0,08
ELON -0,82 -0,04
DFI 0,14 -0,96
Autovalor 3,46 1,08
% variacion 57,72 18,06
explicada

% acumulativo 57,62 75,78

V.1.1.3. Andlisis cuantitativo de la variabilidad morfolégica en Ctenomys
V.1.1.3.1. Analisis morfométrico tradicional
Analisis multivariado

En un analisis que incluy¢6 al género Ctenomys tinicamente, las especies
se distribuyeron tal como se muestra en la Fig. 15. Los dos primeros
componentes principales resumieron el 51,07% de la variaciéon (Tabla 3). En el
CP 1 (29,72% de la variacion explicada), las especies de Ctenomys mostraron
una amplia variacién, en la cual C. australis, C. “monte”. C. rionegrensis y C.
leucodon ocuparon el extremo negativo, mientras que C. talarum, C. maulinus,
C. “perucho” y C. “vista” ocuparon el extremo opuesto, con los valores mas
altos en este eje (mayor largo de la espina y alto de la gran muesca, y mayor
largo del borde vertebral). Por su parte, en el CP 2 el extremo positivo estuvo
ocupado por las especies C. rionegrensis, C. talarum y C. “marmol”, que son
algunas de las especies con escdpula mas elongada (Fig. 9); C. flamarioni, C.
leucodon y C. lewisi ocuparon el extremo negativo. A diferencia de lo ocurrido
en el analisis anterior, la variable DFI no carg6 significativamente en los dos
primeros componentes, indicando que las diferencias de proporcion entre la
fosa supra- e infraespinosa no son importantes entre especies de Ctenomys.
Por otro lado, el indice LRTM, que cuantifica la forma del proceso teres major,
tampoco resulté importante para explicar la mayor parte de la variacion

encontrada.
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Figura 15. ACP de indices escapulares de especies de Ctenomys.

Tabla 3. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales del ACP de

Fig. 15.

Indices CP1 CP2
LRTM 0,45 0,29
LRBE 0,29 -0,53
DEP 0,61 -0,48
LRBV 0,81 0,30
LRES 0,74 -0,39
ELON 0,43 0,81
DFI 0,16 0,01
Autovalor 2,08 1,49
% variacion 29,72 21,35
explicada

% acumulativo 29,72 51,07
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Analisis estadistico descriptivo

Los resultados del anélisis estadistico descriptivo de los indices morfo-
funcionales de Ctenomys, seleccionados sobre la base de los andlisis cualitativo
y multivariado, se presentan en las Figuras 16 a 21. Se observé una variaciéon
casi continua del rango de valores para cada indice morfo-funcional, dentro
de la cual cada especie mostré un mosaico de especializaciones. Esto queda
evidenciado por la falta de constancia en el ordenamiento de las especies en
cada grafico de caja (boxplot), con la excepciéon de C. “vista” que presento
valores altos 0 maximos en todos los casos.

El indice LRTM es particularmente interesante porque, tal como se
describié anteriormente, la forma del proceso teres major en Ctenomys
corresponde a dos tipos basicos, “tipo rionegrensis” y “tipo talarum”, y este
indice permite cuantificar la variacion morfolégica en este rasgo. La Fig. 20
muestra una separacion entre dos grupos (aproximadamente en el valor 0,25

para este indice) que refleja la diferencia cualitativa descripta previamente.
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Figura 16. Alto relativo de la gran muesca escapular (DEP) por especie.
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Figura 17. Indice de elongacion (ELON) por especie.
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Figura 19. Largo relativo de la espina (LRES) por especie.
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Figura 20. Largo relativo del proceso teres major (LRTM) por especie.
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Figura 21. Largo relativo del borde vertebral (LRBV) por especie.

Alometrias en la escapula de Ctenomys

Los resultados del anélisis alométrico se muestran en las Tablas 4 y 5.
La mayoria de las medidas lineales presentaron moderada alometria positiva
(b>1), siendo el largo total de la escapula (LTE) y el largo del borde axilar
(LBAX) los mas cercanos a la isometria con respecto al tamafio corporal
(estimado mediante el largo DP4-M2). Por su parte, el largo del borde craneal
(LBC) mostr6é mas fuerte alometria positiva, la cual se vio reflejada también en
el aumento relativo de la superficie de la fosa supraespinosa (SUPR), mayor
que la correspondiente a la fosa infraespinosa (INFR). El largo de la base de la
espina escapular mostr6 fuerte alometria positiva y moderada correlacién con
respecto al estimador de tamafio corporal. Por el contrario, la longitud del

proceso teres major (LTM), muy variable entre especies (ver V.1.1.1. Anaélisis
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cualitativo), mostré baja correlaciéon con el tamafio corporal. Todos los indices

analizados mostraron muy baja correlacién con el tamafio corporal (Tabla 5).

Tabla 4. Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II, método de ejes
principales) para medidas lineales de la escapula de Ctenomys vs. DP4-M2.

Variable Ecuacién (logy =a + b
n r 12 Intervalos de confianza
regresionada logx)
LES log y=0,22+1,28 log x 50 0,80 064 a=-0,07-045
p=0,001 b= 1,03-1,61
LBV log y=-0,06+1,4 log x 52 0,71 049 a=-0,50-0,25
p=0,001 b= 1,06 -1,89
LBAX log y=0,26+1,2 log x 53 0,70 049 a=-0,13-053
p=0,001 b= 090 -1,64
LTE log y=0,17+1,26 log x 53 0,80 064 a=-0,11-0,39
p=0,001 b=1,02-157
LBC log y=-0,28+1,6 log x 520,73 053 a=-0,76-0,05
p=0,001 b=1,23-212
ASP log y=-0,62+1,58 logx 53 0,68 046 a=-1,18--0,26
p=0,001 b= 1,18-221
LBS log y=-2,42+3,27logx 55 0,62 038 a=-3,91- -1,65
p=0,001 b= 242- 4,94
LTM log y=-4,82+16,1logx 55 040 0,16 a=-13,93 --2,68
p=0,001 b= 3,68 — 16,24
SUPR logy=-2,47+4,62logx 52 0,65 042 a=-482- -1,34
p=0,001 b= 3,36- 7,23
INFR log y=-1,04+3,35logx 53 0,72 052 a=-213- -0,38
p=0,001 b= 2,62-457

Tabla 5 (pagina siguiente). Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II,
método de ejes principales) para indices morfo-funcionales de la escapula de
Ctenomys vs. DP4-M2.
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Variable Ecuacion (log y =a +b n r r Intervalos de
regresionada log x) confianza
DEP log y=-0,36 -0,15 log x 51 -0,14 0,02 a=-0,63--0,07
p=0,16 b= -048-0,14
DFI log y=-264,6+294,6 logx 52 0,007 49x10- a=7,56 —-6,60
p=0,49 b= 7,66 —-8,09
ELON log y= 0,81 -0,69 log x 52 -0,25 0,06 a=0,26-210
p=0,03 b= -2,13- -0,09
LRBE log y=-3,41 +2,93 log x 53 0,32 0,10 a=-12,95--2,14
p=0,01 b= 1,51 -13,55
LRBV log y=-0,001-0,11 log x 52 -0,11 0,01 a=-0,25-0,27
p=0,20 b= -0,41-0,16
LRES log y=0,08-0,01 log x 50 -0,04 1,6x10- a=0,07-0,15
p=0,38 b= -0,09- 0,07
LRTM log y=75,55-84,88 log x 53 -0,02 4x104 a=4,88--7,20
p=0,44 b= 7,26--6,18

V.1.1.3.2. Analisis morfométrico geométrico

Dado que la escédpula es un elemento morfolégicamente complejo, la
morfometria geométrica representa un enfoque muy adecuado para el estudio
de algunos aspectos de su forma que son dificiles o imposibles de capturar
mediante medidas lineales. Se digitalizaron 74 especimenes pertenecientes a
las especies estudiadas (ver IV. Materiales y métodos y Apéndice I) a partir de
fotografias de la faz lateral de la escapula. En cada imagen se determinaron 9
puntos anatémicos fijos o landmarks, para describir la forma de la hoja y
espina escapulares, asi como 9 puntos anatémicos deslizantes o semilandmarks
(Bookstein, 1997) para describir la forma del borde craneal de la escapula,
cuyo contorno curvo no puede ser capturado mediante landmarks (Fig. 22). Se
realiz6 un analisis preliminar con todos los individuos, y luego de verificar la
existencia de diferencias significativas entre las especies mediante un Analisis
de la Varianza Multivariado (MANOVA), se utiliz6 la configuraciéon media

(consenso) de landmarks por especie para los andlisis posteriores. La
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distribucién de las especies en el espacio de la forma se investigd mediante
Anadlisis de Deformaciones Relativas (Relative Warps Analysis, RWA;

Monteiro y Dos Reis, 1999; Zelditch et al., 2004).

N J
4

Figura 22. Escédpula izquierda de Ctenomys australis mostrando la posicién de
los landmarks (circulos negros numerados) y semilandmarks (circulos blancos).
La posicion de cada landmark se describe en la Tabla 6.

Tabla 6. Descripcion de los landmarks utilizados para el andlisis morfométrico
geométrico de la escapula en Ctenomys.

Landmark Definicién

1 Extremo del proceso coracoides

2 Punto mas ventral en el labio de la fosa glenoidea

3 Punto de méxima curvatura sobre el margen inferior del cuello
escapular

4 Angulo caudal

5 Interseccion entre borde vertebral y base de la espina escapular
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6 Punto de maxima curvatura sobre le margen superior del cuello
escapular
7 Unién entre espina y hoja scapular (punto de maxima concavidad

sobre la gran muesca)

8 Extremo cefalico del acromion

9 Punto mas ventral del extremo de la espina

Los dos primeros RW resumieron el 61,16% de la variacion observada
(RW1=38,58%, RW2=22,58%). Se observé una clara diferenciacién de la forma
escapular de las especies de Ctenomys con respecto a los otros caviomorfos a lo
largo del RW1, con la excepcién de Aconaemys que de todas formas se ubicé
por fuera del morfoespacio de Ctenomys. Las especies de Ctenomys se ubicaron
sobre la parte negativa de este eje, mientras que los octodontinos y los
equimidos ocuparon posiciones cercanas a cero o positivas, y Cavia se ubico
claramente separado de los demés taxones, en los valores maximos del RW1
(Fig. 24), siguiendo un gradiente de deformacién que incluye espina escapular
mas larga, gran muesca escapular mas amplia, y metacromion mas reducido
en Ctenomys. El RW2 mostré cambios en la forma del borde y angulo craneal
de la hoja escapular (Fig. 23), lo cual determina un aspecto més alongado de la
misma (bordes axilar y vertebral relativamente largos, borde craneal

relativamente corto) hacia el extremo positivo del eje.
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Figura 23. Distribucién de los taxones en el espacio de las dos primeras
deformaciones relativas (RW, relative warps). Valores promedio por especie.
Las grillas muestran las morfologias extremas para cada RW, asi como la
variaciéon morfolégica hallada dentro de Ctenomys.

Un test de Mantel dio como resultado un alto coeficiente de correlacion
(r=0,719; 99999 permutaciones) entre la distancia morfométrica y la distancia
filogenética. La regresiéon multiple de los valores de deformaciones parciales
(matriz de peso o W) sobre el logarimo del tamafio de centroide (logCS)
mostré que solo 8,35% de la variaciéon detectada es explicada por el tamafio
(Test F generalizado de Goodall, Fs, 619 = 1,83, p<0.005). De la misma forma,
las regresiones de los dos primeros RW con respecto al tamarfio del centroide
log-transformado no resultaron significativas (RW1 vs. logCS, r2=0,101,
p=0,15, RW2 vs logCS, r2=0,002, p=0,857). Estos andlisis mostraron que el

tamafio no explica directamente las variaciones de forma registradas, y que la
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escapula de los caviomorfos estudiados muestra elevada inercia filogenética
(alta correlacion entre distancia morfométrica y filogenética).

Este analisis confirmé por un lado, las claras diferencias morfolégicas
existentes entre la escdpula de los octodontoideos y la de Cavia (superfamilia
Cavioidea), y por otro, que las diferencias morfoloégicas entre los
octodontoideos son moderadas. Resulta particularmente interesante que las
especies de Ctenomys no se discriminaron unas de otras a lo largo del RW1,
sino que se diferenciaron principalmente sobre el RW2, reflejando diferencias
interespecificas en la forma del borde craneal. C. steinbachi, C. “somuncura” y
C. “mérmol”, cuyo angulo craneal ocupa una posicion madés cefdlica,
mostraron los valores (scores) mas altos en este segundo RW, mientras que en
el otro extremo se ubicaron C. lewisi, C. flamarioni y C. dorbignyi, con una hoja
de aspecto menos alongado.

En una segunda etapa del analisis, se utiliz6 GEE para evaluar la
influencia del habito y el tamafio teniendo en cuenta las relaciones
filogenéticas entre los taxones analizados (ver IV.6. Métodos filogenéticos
comparativos). De acuerdo con los resultados (Tabla 7), ni el tamafio ni el
habito tienen efectos significativos sobre la forma escapular en la muestra de

21 especies examinadas.

Tabla 7. Analisis mediante GEE de los efectos del tamafio (estimado como
logCS) y habito (cuatro categorias) sobre la forma escapular (matriz W de
scores de deformaciones parciales): pruebas de significaciéon de los efectos.
Coeficiente y error estandar (E.S.) entre paréntesis. Grados de libertad
filogenéticos: 8,25.

Variables Estimacion (E,S,) T P
(T>18)]
logCS -0,247 (0,134) -1,846 0,155
Habito
Epigeo 0,268 (0,120) 2,225 0,105
Semifosorial 0,266 (0,147) 1,807 0,161
Fosorial 0,293 (0,118) 2,476 0,083
Subterraneo -0,014 (0,115) -0,119 0,912
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V.1.1.4. Analisis funcional de la morfologia escapular

Dada su posicion como enlace entre el esqueleto axial y el miembro
anterior, la escdpula es un elemento muy rico en informacién funcional. Su
morfologia estd influenciada por diversos factores, incluyendo su
funcionalidad, el desarrollo relativo de los musculos vinculados y factores
histéricos, de manera que su anélisis resulta complejo (Monteiro y Abe, 1999).

En general, la morfologia escapular de Ctenomys responde al tipo
morfoloégico caracteristico de la superfamilia Octodontoidea, evidenciando
una fuerte influencia de la genealogia. La existencia de inercia filogenética es
un dato significativo para el analisis morfo-funcional, ya que confirma las
observaciones cualitativas de que muchas de las caracteristicas morfologicas
de la escapula de este género son similares a las de otros octodontoideos, y
que no representan rasgos especializados particularmente vinculados al
habito braquioexcavador; sin embargo, esto no representaria una restriccion,
sino que por el contrario, dicha morfologia pudo ser potencialmente favorable
para la evolucion de este habito en la superfamilia

De acuerdo con los resultados de los andlisis cuali- y cuantitativos, los
rasgos que distinguen al género dentro de los Octodontoidea son: a. gran
robustez general; b. proceso coracoides largo y curvado; c. espina larga y
robusta, curvada con respecto al plano escapular; d. ausencia de
metacromion; y e. en la mayoria de las especies, proceso teres major bien
desarrollado en la porcion distal del borde axilar. Sin embargo, existe
importante variaciéon interespecifica, la cual se refleja en los indices
analizados, indicando heterogeneidad de las especializaciones morfolégicas
en la mayoria de las especies. Mientras C. “vista” presenta valores altos para
todos los indices analizados, el resultado es diferente para las demas especies.
C. flamarioni, C. opimus y C. “perucho” tienen espina escapular relativamente
larga; C. lewisi y C. maulinus poseen la muesca escapular mas alta, y C. talarum

y C. rionegrensis presentan mayor elongacion. Estas diferencias no estan
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influenciadas por el tamafio corporal (ver Alometrias en la escapula de
Ctenomys).

En todas las especies, la escdpula es mas robusta que en octodontoideos
de tamafio similar: la hoja escapular es mds gruesa y mas fuertemente
osificada, con el borde axilar particularmente engrosado y reforzado. Estas
caracteristicas le otorgan mayor resistencia a las torsiones generadas por la
contracciéon de los musculos supraspinatus, infraspinatus y subscapularis que
proporcionan estabilidad al hombro, muy importante en braquioexcavadores
para contrarrestar las fuerzas de resistencia del sustrato transmitidas por el
brazo (Fig. 24). Ademas, el borde axilar proporciona una fuerte superficie de
origen para la cabeza larga del m. triceps brachii, que alcanza un tamafio muy
grande en Ctenomys. El proceso coracoides largo y fuerte se proyecta sobre la
articulacion gleno-humeral describiendo una curva que rodea parcialmente a
la cabeza humeral, limitando el rango de movimientos de esta dltima y
proporcionando refuerzo ante la posible dislocacion de esta articulacién
(Hildebrand, 1985). De la misma forma, la larga espina escapular que
suprayace a la cabeza humeral también limita los movimientos escapulares al
plano parasagital (Lehmann, 1963); ademas, la prolongacién de su extremo
libre mas alld del nivel de la fosa glenoidea otorga funcién protractora,
ademds de abductora, al m. acromiodeltoideus. Su gran robustez proporciona
fuertes areas de origen e insercion para los musculos deltoideus y trapezius, asi
como el fuerte proceso coracoides brinda mayor superficie de origen para los
musculos biceps brachii y coracobrachialis, protractores del brazo (Fig. 24).

La regiéon mas claramente diferente en la escapula de Ctenomys con
respecto a otros caviomorfos es el extremo libre de la espina escapular, el cual
es redondeado o subtriangular y carece de metacromion diferenciado. Este
rasgo exclusivo estd asociado con un cambio de inserciéon del m. omocervicalis,
que se une al acromion y parte de la clavicula, mientras que en otros

caviomorfos se inserta en el acromion y/o metacromion (Woods, 1972). Este
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musculo es un flexor de pequefio tamafio en Ctenomys, y no se ha planteado
ninguna hipétesis acerca del significado funcional de esta diferencia.

La gran muesca escapular de Ctenomys es extensa como en otros
octodontoideos, pero difiere de la de estos tltimos por presentar un contorno
ovoide mas convexo en vista craneal, dado por la curvatura de la espina
escapular con respecto al cuerpo de la escapula. La corta base de la espina
escapular y la enorme muesca escapular de Ctenomys, asi como los altos
valores de DEP (Fig. 16), reflejan el gran desarrollo de los m. supraspinatus e
infraspinatus. Sin embargo, el hecho de que la amplitud de la gran muesca
escapular sea similar en otros octodontoideos sugiere que este rasgo es
plesiomorfico para Ctenomys, y la especializacion dentro del género se
manifiesta s6lo en las relativamente pequefas diferencias en los indices LRBE
(maximo en C. conoveri y C. dorbigny), y DEP [con respecto al cual sé6lo C.
“vista” tiene un valor elevado que escapa al rango continuo (Fig. 16)].

Vassallo (1998) sefial6 que el proceso teres major no muestra diferencias
importantes entre C. australis y C. talarum. Sin embargo, mas alla de que estas
especies, como todas las restantes, presentan proceso teres major (lo cual indica
buen desarrollo del m. teres major en todo el género), en este trabajo se detect6
una variacién importante en su tamafio y forma. Precisamente, la morfologia
del proceso teres major en estas dos especies corresponde a los extremos de
esta variacion (“tipo rionegrensis” y “tipo talarum”, ver V.1.1.1.a. Morfologia
escapular en Ctenomys). Esta variacion podria estar correlacionada con el
grado de desarrollo del musculo. En C. talarum, C. “vista”, y C. rionegrensis la
elongacion anteroposterior del borde caudal es maxima, mientras que en C.
maulinus 'y C. dorbignyi existe una verdadera fosa postescapular, y ambos
rasgos, que proporcionan ventaja mecénica adicional al m. teres major, estan
presentes en C. “marmol”.

Como se dijo anteriormente, otros rasgos de la escdpula de Ctenomys no
difieren de la morfologia tipica de los octodontoideos. Sin embargo, a pesar de

que estos rasgos no son especializaciones morfolégicas propias del género, las
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diferencias interespecificas observadas en Ctenomys podrian reflejar
diferencias en la potencialidad biomecanica para la actividad excavadora. El
borde vertebral de la escapula de Ctenomys y otros octodontoideos
proporciona amplio origen para los m. rhomboideus y serratos (mm. serratus
anterior y levator scapulae), y brinda mayor ventaja mecdnica al m. serratus
anterior, especialmente durante posiciones extremadamente protraidas o
retraidas del miembro anterior tales como las que pueden darse durante el
cavado (Fig. 24). Dado que el m. serratus anterior s.s. actuaria resistiendo el
desplazamiento de la escapula hacia arriba dado por la resistencia del suelo
contra el miembro que se ejerce durante la braquioexcavacion (Jolly, 1967), las
especies con borde vertebral mas largo y robusto (alto LRBV), tales como C.
“perucho”, C “vista”. C. maulinus o C. talarum, poseerian ventaja mecanica con
respecto a las de borde vertebral més corto, tales como C. lewisi y C. leucodon.
Las diferencias interespecificas en la forma del borde craneal, detectadas
mediante el andlisis morfométrico geométrico, podrian también reflejar
variaciones en el desarrollo relativo de los mm. supraspinatus, rhomboideus y
especialmente del m. occipitoscapularis, el cual es continuo con el m.
rhomboideus anterior.

La gran robustez escapular, mayor largo de la espina y del proceso
coracoides, y el desarrollo de proceso teres major observados en Ctenomys son
especializaciones morfolégicas que también se hallan presentes en otros
roedores braquioexcavadores del mundo (Lehmann, 1963; Lessertisseur y
Saban, 1967; Hildebrand, 1985; Stein, 2000). En este contexto, la forma
escapular de Ctenomys no exhibe una especializacién morfolégica equivalente
a la presente en especies subterraneas de otros subérdenes, tales como Spalax
(Myomorpha, Spalacidae; cf. Fig. 9 y Ozkan, 2002, Figs. 1y 2) o Pappogeomys
(Castorimorpha, Geomyidae), en los cuales la escapula posee hoja muy
alongada (baja y larga), con prominentes crestas en los bordes craneal y axilar,

y espina mds robusta y larga.
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Vista medial Vista lateral
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Figura 24. Representacion esquematica de los principales musculos asociados
con la escapula.

V.1. 2. Hamero
V.1.2.1. Analisis cualitativo
V.1.2.1.a. Morfologia humeral en Ctenomys

El htimero es robusto, con superficies de origen e inserciéon muscular
bien desarrolladas (cresta deltoidea, epicéndilos, tuberosidades humerales).
La robustez humeral de las especies analizadas varia de manera continua
desde el aspecto relativamente mas grécil de C. flamarioni y C. leucodon hasta el
fuertemente robusto de C. lewisi, C. “vista”, C. dorbignyiy C. conoveri (Fig. 25).
La robustez de las especies extintas varia en el mismo rango que la de las
vivientes: el himero de 1Ctenomys chapalmalensis (ejemplar MMP 358-S) es
moderadamente robusto, mientras que los de tCtenomys sp. 3 'y tCtenomys sp.
4 son relativamente graciles, y los de 1Ctenomys sp. 1y de tC. subassentiens son

muy robustos (Fig. 25 y 27).
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Figura 25. Hamero izquierdo (derecho invertido en b, f, g, j, k, 1 y m) en vista
anterior (izquierda) y posterior (derecha) de especies de Ctenomys; a. C.
talarum; b. C. australis; c. C. “marmol”; d. C. steinbachi; e. C. rionegrensis, f. C.
lewisi; g. C. flamarioni; h. C. leucodon; i. tC. chapalmalensis (incompleto); j.
tCtenomys sp. 1; k. tCtenomys sp. 2; 1. tCtenomys sp. 3; m. tCtenomys sp. 4
(incompleto). Escala: 1 cm.

La cabeza articular tiene forma ovoide, ligeramente mas redondeada en
C. leucodon que en las demas especies examinadas. En aquellas especies con
cabeza humeral relativamente mds alongada (C. talarum, C. “perucho”), el
alargamiento del eje mayor de la misma se refleja en la formacién de un
“pico” o arista formado por el borde distal de la cabeza articular (similar al
beaking descripto para el humero de marsupiales por Szalay y Sargis, 2001;
Fig. 26). En C. leucodon, C. flamarioni, C. maulinus, C. fulvus, y C. “somuncura”
este borde es mas suave y no presenta una arista definida en vista lateral. Las
tuberosidades mayor y menor muestran facetas de insercion muscular bien

definidas en los ejemplares adultos de todas las especies estudiadas; debido a

que el tamafio absoluto de las mismas es similar en todas las especies
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analizadas, resultan relativamente menos desarrolladas en aquéllas de mayor

tamano.

a

Figura 26. Detalle de la cabeza del himero izquierdo en vista medial; a. C.
flamarioni, b. C. talarum. La flecha sefiala la arista saliente de la cabeza humeral
o beaking.

0

Figura 27. Hamero izquierdo de 1C. subassentiens KUVP 43051 (incompleto).
A. Epifisis proximal en vista axial; B. vista anterior; C. vista medial; D. vista
posterior; E. vista lateral. Modificado de Frailey et al. (1980).

La morfologia de las especies extintas es en general semejante a lo
descripto anteriormente. En 1C. chapalmalensis MMP 358-S la cabeza humeral
es suboval. Las tuberosidades son relativamente pequefias y el surco bicipito
estd poco definido; esta condiciéon podria deberse en parte al estado de
conservacion del espécimen. tCtenomys sp. 1 es posiblemente un ejemplar
subadulto, ya que sus epifisis no estdn completamente soldadas y las

superficies de insercién muscular en las tuberosidades estdn poco definidas,
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tal como ocurre en ejemplares juveniles de especies vivientes. En 1Ctenomys
sp. 2 la tuberosidad mayor estd parcialmente dafiada, pero se observan
superficies de insercion muscular bien definidas. En esta especie las
tuberosidades son pequefias en comparacion con especies vivientes de
tamafio similar, tales como C. australis y C. fulvus. tCtenomys sp. 3 y 1C.
subassentiens (Fig. 27) presentan cabeza articular redondeada, con
tuberosidades bien desarrolladas, mientras que tCtenomys sp. 4 tiene cabeza
articular ligeramente alongada y tuberosidades de desarrollo similar al de
especies vivientes.

El area de inserciéon del m. teres major esta indicada por una depresion en
la porciéon proximo-medial de la diafisis. Esta depresiéon forma un surco
definido en C. conoveri, C. lewisi, C. maulinus, y en menor medida C. dorbignyi,
y sobresale como una pequefia cresta en C. rionegrensis y C. “vista”, mientras
que en el resto de las especies examinadas, la insercion del m. teres major esta
indicada por un area rugosa paralela al eje diafisario. En tC. chapalmalensis
MMP 358-S se presenta como una superficie rugosa levemente deprimida
ubicada en el tercio proximal de la diafisis, pero en MACN 19249 no es
distinguible.

La forma y el desarrollo relativo de la cresta deltoidea son los rasgos mas
variables en la morfologia humeral de las especies analizadas. C. flamarioni, C.
leucodon y C. australis poseen una cresta deltoidea relativamente delgada y con
escaso engrosamiento del borde proximal libre, en el cual estd poco
desarrollada el area rugosa longitudinal indicadora de inserciones musculares
(ver V.1.2.4. Analisis funcional de la morfologia humeral y Apéndice III). En el
resto de las especies estudiadas, el borde proximal libre de la cresta deltoidea
estd engrosado y presenta una superficie rugosa bien definida, que puede ser
corta y restringida al apice de la cresta (e.g. C. “vista”, C. frater, C. maulinus, C.
conoveri, tCtenomys sp. 2) o bien extenderse longitudinalmente sobre una
mayor proporcion del borde libre (C. rionegrensis, C. dorbignyi, C. opimus, C.

steinbachi). La posicion de la cresta deltoidea sobre la diafisis también presenta
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notables variaciones interespecificas (Fig. 25). La cresta estd ubicada mas
proxima a la cabeza humeral en C. flamarioni, C. fulvus y C. australis, mientras
que su posicion es mas distal en las otras especies, llegando a ubicarse
practicamente en la mitad de la diafisis en C. conoveri, C. lewisi, C. “marmol”, y
C. steinbachi. En otras especies examinadas, la posiciéon de la cresta deltoidea
sobre la diafisis es intermedia entre estos extremos, lo que genera un
gradiente de variacion casi continuo (ver V.1.2.3. Andlisis estadistico
descriptivo). La cresta deltoidea de tC. chapalmalensis es mas pequefia que en
las especies vivientes y ocupa una posicion mas proximal, al menos en el
ejemplar MMP 358-S; sin embargo, la reconstruccion de MACN 19249 sugiere
una posiciéon de la misma dentro del rango de variaciéon de las especies
vivientes. Los Ctenomys pleistocénicos analizados exhiben un rango de
variacion semejante al de las especies vivientes, a excepcion de tCtenomys sp.
1, en la cual la cresta es relativamente pequefia y se ubica mds cerca del
extremo proximal del himero que en los actuales. La bien desarrollada cresta
deltoidea de tCtenomys sp. 2 tiene una morfologia particular, ya que el plano
de la cresta se curva terminando en un extremo ganchoso; en esta especie la
posicion de la cresta deltoidea es algo méas distal que en tC. chapalmalensis. La
morfologia de la cresta deltoidea de tCtenomys sp. 3 no difiere de la de las
especies vivientes. En 1C. subassentiens la cresta deltoidea esta rota, pero su
posicion sobre la diafisis es comparable a la de las especies vivientes.

Los epicondilos estan bien desarrollados en todas las especies, pero
existen diferencias moderadas entre las mismas. Entre las especies vivientes,
el menor desarrollo de los epicondilos se observé en C. flamarioni, C.
“perucho”, C. “monte” y C. fulvus, mientras que C. conoveri, C. frater y C. lewisi
poseen los epicondilos mas desarrollados y expandidos lateralmente. En la
mayoria de las especies extintas analizadas, el desarrollo de los epicéndilos es
semejante al de las especies vivientes. En 1C. subassentiens la epifisis distal rota

no permite evaluar este rasgo (Fig. 27).
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La presencia del foramen supratroclear es variable entre las especies, e
incluso presenta variaciones individuales en algunas de ellas. Ninguno de los
especimenes examinados de C. dorbignyi, C. steinbachi, C. “marmol”,
tCtenomys sp. 2 o tCtenomys sp. 4 presenta foramen supratroclear. En C.
maulinus, C. lewisi, y C. talarum la presencia o ausencia de este foramen es
variable. Esta podria ser también la condicién en 1C. chapalmalensis, a juzgar
por los dos especimenes conocidos: MMP 358-S no presenta foramen
supratroclear, mientras que en la epifisis distal del ejemplar MACN 19249
(reconstruida) hay un pequefio orificio de borde liso y céncavo que podria
corresponder a un pequefio foramen supratroclear. En las restantes especies el
foramen supratroclear esta siempre presente. Con respecto a su desarrollo, el
foramen supratroclear de C. fulvus es relativamente mayor que el de las
demas especies estudiadas, mientras que en tCtenomys sp. 3 éste es muy

pequeno.

V.1.2.1.b. Comparacion con otros géneros de ctenominos

El hamero de tPraectenomys rhombidens (Fig. 28a, tomado de Quintana,
1994, fig. 8) posee la diafisis con robustez similar a la de los Ctenomys mas
graciles, como 1Ctenomys sp. 2. El tinico ejemplar conocido (GB 012) carece de
la region proximal. La posicion de la cresta deltoidea es comparativamente
proximal, similar a la de tC. chapalmalensis, pero con una superficie de
insercion muscular mas desarrollada que en esta dltima especie. El desarrollo
de los epicondilos es menor que en Ctenomys.

Hasta el momento, el humero de tEucelophorus sélo se conocia en forma
fragmentaria, a través de una didfisis incompleta de t1E. chapalmalensis
(=tEucelophorus zaratei, MMP 603-S) ilustrada por Reig y Quintana (1992, fig.
8). Estos autores describieron su robustez como similar a la de Ctenomys, y
sefialaron que el borde posterior de la diafisis forma un arco céncavo en vista

lateral, a diferencia del borde posterior recto de la diéfisis humeral de
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Ctenomys La cresta deltoidea es fuerte y saliente, formando una extensa
lamina triangular.

Nuevos materiales de tEucelophorus del Plioceno de Cérdoba (N° Prov.
4419), posiblemente representantes de una nueva especie, con elementos
poscraneanos en excelente estado de conservacion permiten describir por
primera vez un hdmero casi completo de este género (Fig. 28b y c). En este
nuevo material el hiimero es muy similar al de los Ctenomys vivientes en
robustez y difiere del previamente descripto ya que no muestra perfil concavo
en la diafisis. La cabeza articular es levemente alongada, semejante a la de
Ctenomys, y la cresta deltoidea ocupa una posicion mas distal que en la
mayorfa de las especies de Ctenomys examinadas; esta cresta es fuerte y
presenta el borde libre engrosado, siendo morfolégicamente muy similar a la
de C. frater. El desarrollo epicondilar de tEucelophorus es al menos semejante
al de C. fulvus y C. leucodon, y podria ser mayor, ya que el epicondilo medial
estd parcialmente dafiado. Posee un foramen supratroclear pequefio.

El htimero de tActenomys priscus fue descripto por Fernandez et al.
(2000, fig. 2). En este género el himero es mas generalizado que el de
Ctenomys (Fig. 28d); presenta menor robustez, tuberosidades humerales
relativamente menos desarrolladas, y la cabeza humeral no presenta un
“beaking” definido, aunque en vista lateral resulta bastante saliente con
respecto a la diéfisis. La cresta deltoidea estd menos distalizada, y el drea de
insercion del m. teres major forma una superficie rugosa que es relativamente
mas corta que en Ctenomys y no estd marcada por una depresion. La epifisis
distal tiene menor desarrollo, tanto en el ancho a nivel epicondilar como la
morfologia de la superficie articular distal. La tréclea es relativamente mas

corta y el foramen supratroclear es amplio.
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Figura 28. Himero derecho en vista anterior (izquierda) y posterior (derecha)
de ctenominos extintos. a. tPraectenomys rhombidens GB 012; b. tEucelophorus
sp (N° prov. 4419); c. tEucelophorus sp. (N° prov. 4419); d. tActenomys priscus
MLP 91-IV-5-255. Escala: 1 cm.

V.1.2.1.c. Comparacion con otros caviomorfos

En los restantes octodontoideos examinados (Fig. 29) el humero es
igualmente robusto, o ain menos robusto que en las especies de Ctenomys
examinadas con excepciéon de C. leucodon; sélo Myocastor coypus presenta
hiimero muy robusto, semejante en este aspecto al de las especies maés
robustas de Ctenomys. La cabeza articular es generalmente mas redondeada y
de mayor tamafio con respecto al desarrollo de las tuberosidades, en contraste
con el gran desarrollo relativo de las tuberosidades en Ctenomys. La
proyeccién posterior de la cabeza humeral formando beaking se observa en
algunos octodontinos (Aconaemys y Octodon), y algunos equimidos
(Thrichomys y Euryzygomatomys), mientras que en los restantes octodontoideos
examinados la cabeza humeral termina en forma redondeada.

La cresta deltoidea forma en la mayoria de los casos una lamina
triangular mas delgada que en Ctenomys y ubicada en una posicion mads

proximal sobre la diéfisis. La epifisis distal es menos robusta, con menor
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expansion de los epicondilos y area articular mas estrecha. El foramen
supratroclear estd presente y es generalmente pequefio, aunque es amplio en

Abrocoma (Fig. 29 h).

<

Figura 29. Hamero derecho (excepto ¢, {, g, i, himero izquierdo invertido) en
vista anterior (izquierda) y posterior (derecha) de Octodontoidea (a-h) y
Caviidae (i). a. Aconaemys sp. b. Octodon sp.; c. Spalacopus cyanus; c.
Euryzygomatomys spinosus; e. Thrichomys apereoides; f. Proechimys poliopus; g.
Myocastor coypus; h. Abrocoma sp.; i. Cavia aperea. Escala: 1 cm.

El hamero de Cavia (Fig. 29i) es muy diferente al de Ctenomys. Es
relativamente mds largo y gracil, y la tuberosidad mayor estd notoriamente
mas desarrollada que la tuberosidad menor. La cabeza articular es
redondeada o ligeramente ovoidal y no presenta beaking. En esta especie
cursorial, la cresta deltoidea estd poco desarrollada y forma una arista
alongada sobre la diéfisis, muy distinta de la ldmina triangular saliente de
Ctenomys. La epifisis distal es angosta, y presenta fosas radial y olecraneana
profundas, con un foramen supratroclear amplio. En la superficie articular
distal, el condilo no es redondeado, sino que forma un relieve recto paralelo a

la tréclea, casi como una segunda tréclea.
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V.1.2.2. Analisis cuantitativo general

Un ACP de indices humerales de Ctenomys, otros miembros de la
superfamilia Octodontoidea y Cavia aperea (Fig. 30, Tabla 8) mostré que las
especies de Ctenomys se distribuyen en un extremo del morfoespacio. La
mayoria de las especies quedaron separadas de otros octodontoideos y
claramente alejadas de Cavia, pero C. flamarioni y 1C. chapalmalensis, mostraron
valores cercanos a los de los octodontinos, mientras que C. lewisi se ubicé en el

extremo opuesto del morfoespacio.

4 ACP de indices de humero - Octodontoidea y Cavia
3t 4 @ C. flamarioni
2 O C. lewisi
% # C. chapalmalensis
# Ctenomyssp. 1
2r Lod 1 s cCtenomys sp. 2
o 9 # Ctenomys sp. 3
o ¢ < # Ctenomyssp. 4
1+ ? 4 + Eucelophorus
aAg 0 8 + Actenomys
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1F + ++ % * ¥ ¥ J A Proechimys poliopus
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Figura 30. ACP de indices humerales de Ctenomys (poligono) y otros
caviomorfos.

En este analisis, los dos primeros componentes explicaron el 79,36% de
la variacion observada (Tabla 8). Las especies de Ctenomys se agruparon en el
extremo negativo del primer componente (CP 1). El CP 1 (62,65 % de la

variacion observada) expresé primariamente la variacion de los indices de

74



Resultados Cecilia C. Morgan

ancho relativo a nivel de los epicondilos (DRE), posicion relativa de la cresta
deltoidea (PRD), ancho relativo de la superficie articular distal (SDH), y largo
relativo de la tréclea (PTR), mientras que el CP 2, con relativamente bajo valor
explicativo (autovalor=1) reflej6 primariamente la variacion en robustez
(RHU).

El CP 1 puede ser interpretado como un gradiente morfo-funcional, en
el cual algunas especies de Ctenomys, con valores mas altos en todos los
indices, representan el extremo de mayor especializacion humeral para la
excavacion (e.g. C. lewisi). De todas maneras, el rango de variaciéon de
Ctenomys a lo largo de este CP es amplio y se solapa con tActenomys y algunos
octodontinos; de hecho, C. flamarioni presenté valores mds bajos que 1C.
chapalmalensis y similares a los de Octodon y Spalacopus. Por su parte, el
ctenomino extinto tEucelophorus se ubicé dentro del rango de variaciéon de

Ctenomys.

Tabla 8. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales (CP) del
ACP de Fig. 30.

Indice CP1 CP2
RHU -0,60 -0,72
DRE -0,96 0,023
PRD -0,82 -0,20
PTR -0,74 0,11
SDH -0,92 0,08
DRT 0,64 0,65
Autovalor 3,76 1,00

% variacion explicada 62,65 16,71

% acumulativo 62,65 79,36

V.1.2.3. Andlisis cuantitativo de la variabilidad morfolégica en Ctenomys
Analisis multivariado
Un ACP de indices humerales de especies vivientes y extintas de

Ctenomys, dio como resultado una distribuciéon de las especies en un amplio
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rango en el morfoespacio representado por los 2 primeros componentes

principales (Fig. 31, Tabla 9).

ACP de indices de humero - Ctenomys
3 v v v T v v v T v v v T v v v T v v v T

o C. azarae

m C. conoveri

O C. dorbignyi

2t 4 @ C. flamarioni

C. frater

C. fulvus

C. maulinus

J e C.leucodon

o C. opimus

O C. rionegrensis

m C. steinbachi
C. "palmar"

e C. "somuncurd"

A C. "vista"

¥ C. chapalmalensis
1 3 + Ctenomys sp. 1
3 + Ctenomys sp. 2
¢ + Ctenomys sp. 3
| ¥ + Ctenomys sp. 4

DRT

2 X 0 1 2 3 2
CP1
—— RHU SDH DRE

Figura 31. ACP de indices humerales de especies de Ctenomys.

Tabla 9. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de

variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales (CP) del
ACP de Fig. 31.

Indice CP1 CP2
RHU 0,74 0,34
DRE 084 -0,08
PRD 052 021
PTR 041 -0,50
SDH 0,69 -0,51
DRT 0,35 -0,74

Autovalor 2,29 1,22
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% variacion 38,28 20,35

explicada

% acumulativo 38,28 58,64

Los dos primeros componentes explicaron el 58,64 % de la variaciéon
observada. El CP 1 (38,28% de la variaciéon) resumio la influencia de los
indices RHU, DRE, SDH, y en menor medida PRD y PTR. Esto sugiere que el
CP 1 representa un gradiente morfo-funcional desde el extremo positivo,
donde se ubicaron las especies con htimero mas especializado en los rasgos
mencionados (C. lewisi, C. conoveri, C. steinbachi) hasta el extremo negativo con
especies més generalizadas (C. flamarioni y 1C. chapalmalensis). De todas
maneras, el andlisis muestra también considerable variabilidad intraespecifica
y la distribucién de especies no muestra discontinuidades. El segundo
componente principal (CP 2; 20,35 % de la variacién observada) expresé
mayoritariamente la variacién en el indice RTD. Este indice mostré alometria
negativa dentro del género Ctenomys, por lo cual la disposicion de las especies
a lo largo de este eje podria estar influenciada por el tamafio corporal (ver

Alometrias en el hamero de Ctenomys).

Anadlisis estadistico descriptivo

El anélisis estadistico descriptivo de la morfologia humeral en las
especies de Ctenomys se ilustra en las Figuras 32 a 37. Se observé una
variacion casi continua dentro del rango de valores para cada indice morfo-
funcional. Algunas especies ocuparon las posiciones extremas con respecto a
todos los indices (C. lewisi, C. frater, C. steinbachi, con valores maximos; C.
flamarioni, C. chapalmalensis, C. fulvus, con valores minimos), y el resto ocup6
diferentes posiciones segtn el indice considerado, sugiriendo un patrén de
especializacion humeral tipo mosaico para la mayoria de las especies
analizadas. El indice de desarrollo de las tuberosidades humerales (DRT, Fig.

37) muestra una discontinuidad (aproximadamente en el valor 0,065) que
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separa especies en dos grupos; las especies con valores menores de DRT son
aquéllas de mayor tamafio corporal, mientras que los valores mas altos
corresponden a especies mds pequenias. Este patron se discute en el proximo
apartado (Alometrias en el htimero de Ctenomys).

Las especies extintas de Ctenomys se distribuyeron dentro del rango de

variacion de las especies vivientes.
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Figura 32. Indice de robustez (RHU) por especie.
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Figura 35. Profundidad relativa de la tréclea (PTR) por especie.

Figura 36. Ancho relativo de la superficie articular distal (SDH) por especie.
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Figura 37. Desarrollo de las tuberosidades humerales (DRT) por especie.

Alometrias en el humero de Ctenomys

Los resultados del analisis alométrico se muestran en las Tablas 10 y 11.
Las medidas lineales mostraron ligera alometria positiva (1,15<b<1,57) y buen
ajuste (0,7<r< 0,91), siendo el largo total del htimero (LTH) el mas cercano a la
isometria con respecto al tamafio corporal. La mayor tasa de crecimiento
corresponde al didmetro anteroposterior del himero (DAPH).

La mayoria de los indices analizados mostré6 muy baja correlacién con
el tamafio corporal. La excepcion estuvo dada por el indice de desarrollo de
las tuberosidades (DRT), que presenté alta correlacion negativa con el tamafio
corporal (r=-0,81). La fuerte alometria negativa de este indice coincide con los

resultados previamente discutidos (ver apartado anterior).
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Tabla 10. Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II, método de ejes
principales) para medidas del htimero de Ctenomys vs. DP4-M2.

Variable Ecuacion (logy =a+blog n r r2 Intervalos de
regresionada X) confianza
AEPI log y=-0,43 +1,46 log x 67 090 081 a=-0,60--0,29
b= 1,30-1,65
TUB log y=-0,34 +1,30 log x 67 078 060 a=-0,61--0,14
b= 1,07-1,60
ASAD log y=-0,50 +1,36 log x 5 086 073 a=-0,72--0,32
b= 1,16 - 1,60
DELT log y= 0,04 +1,27 log x 69 088 077 a=-0,20-0,09
b= 1,12-145
DAP log y=-1,05 +1,57 log x 67 084 070 a=-130--0,84
b=1,34-1,86
DLMH log y=-0,91 +1,44 log x 69 070 049 a=-1,30--0,64
b= 1,13- 1,87
LTH log y=0,35 +1,15 log x 69 091 083 a=023-046
b= 1,03-1,28
HTRO log y=-0,75 +1,36 log x 55 0,82 067 a=-102--054
b= 1,12- 1,66

Tabla 11. Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II, método de ejes
principales) para indices morfo-funcionales del htimero de Ctenomys vs. DP4-

M2.

Variable Ecuacién (logy=a+blog n r r Intervalos  de

regresionada x) confianza

RHU y=-1,76 +0,82logx 68 035 0,12 a=-246—-136
p=0,002 b= 038— 1,61

DRE y=-0,71+0,24logx 66 025 006 a=-093—-051
p=0,023 b= 002— 048

PRD y=-0,33+0,04logx 68 008 001 a=-044—-021
p=0,26 b=-0,08— 0,17

PTR y=-1,08 +0,17logx 68 0,09 001 a=-159—-0,64
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p=0,24 b=-032— 0,75
DRT y=018-151logx 67 -0,81 066 a=-0,03— 044
p=0,001 b=-1,82—-1,28
SDH y=-074+0,009logx 61 01 001 a=-095— 0,53
p=0,209 b=-0,14— 033

V.1.2.4. Analisis funcional de la morfologia humeral

El htimero es un elemento rico en informacion funcional (Laville, 1990),
que no solamente participa en el sostén del cuerpo en posicién normal y
durante la marcha, sino que es wuna herramienta activa en la
braquioexcavacién, y soporta las fuerzas de reaccion del sustrato durante la
dentoexcavacion (Nevo, 1979; Hildebrand, 1985). Las principales
modificaciones musculo-esqueletarias del himero en los mamiferos fosoriales
proveen mayor fuerza para flexionar los digitos, flexionar la mufieca,
extender el codo, flexionar el htiimero sobre la escapula y estabilizar el hombro
(Hildebrand, 1985).

Los resultados muestran que, en el contexto de los caviomorfos, la
especializacion morfolégica del htimero de Ctenomys es heterogénea. Mientras
que algunas especies (C. lewisi, C. frater, C. conoveri, C. steinbachi, C. “marmol”)
muestran una combinacion de rasgos especializados para el desarrollo de
fuerzas favorables en la braquioexcavacion, el himero de otras especies (C.
flamarioni, C. fulvus, C. opimus, 1C. chapalmalensis) es generalizado, no muy
diferente del de octodontinos fosoriales. Ademads, mas alld de la marcada
especializacion de las especies mencionadas anteriormente, las caracteristicas
de la disparidad morfolégica, observables al menos desde el Pleistoceno,
muestran que estos rasgos no estan correlacionados. En este contexto de
variabilidad interespecifica amplia y desacoplada, los siguientes rasgos estan
presentes en las especies de Ctenomys con mayor especializacion en su
morfologia humeral: a. gran robustez; b. epicéndilos de gran desarrollo; c.
cresta deltoidea prominente y en posicion distalizada; d. carilla articular distal

amplia y profunda.
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Desde una perspectiva funcional, la mayor robustez es ventajosa
porque aumenta la resistencia del hueso ante las cargas impuestas por la
accion muscular y por el sustrato (Casinos et al., 1993; Fernandez et al,. 2000;
Stein, 2000), al igual que la mayor rigidez del hueso cortical del humero de
Ctenomys (Biknevicius, 1993). Es importante destacar la considerable
variabilidad de este rasgo; el himero de especies como 1C. chapalmalensis y C.
flamarioni no es significativamente mas robusto que el de otros octodontoideos
(Figs. 25 y 28), mientras que la robustez humeral de C. lewisi es mayor que la
de cualquier caviomorfo analizado.

Los epicondilos constituyen la superficie de origen de los musculos
flexores y extensores de la mano, los cuales estin muy desarrollados en
Ctenomys (Hildebrand 1985, Vassallo, 1998). El desarrollo y expansion del
epicondilo medial altera la linea de accion de los m. epitrochleus-anconeus y m.
pronator teres, ademds de proporcionar mayor superficie de origen a los demaés
flexores originados a este nivel (Fig. 38; Hildebrand, 1985). El indice de
desarrollo de los epicondilos (DRE) es también variable dentro del género,
pero siempre igual o mayor que en los demds caviomorfos analizados (ver
Analisis estadistico descriptivo y Apéndice IV ).

La posicién mas distal de la cresta deltoidea (PRD) proporciona mayor
ventaja mecdnica a la musculatura deltoidea (Fig. 38), debido al aumento del
brazo de palanca interno (Li) de la misma (Hildebrand, 1985; Stein, 2000;
Fernandez et al., 2000). En Ctenomys los valores méaximos de distalizacién
(PRD), representados por C. steinbachi, C. lewisi, tCtenomys sp. 1, C. conoveri 'y
C. frater, son incluso mayores a los de tEucelophorus, un género altamente
especializado para la excavacion. En ambos casos, la cresta se ubica cerca de la
mitad de la diafisis (PRD<0,56); es posible que el desarrollo de los m. brachialis
y biceps brachii, ubicados a ambos lados de la cresta deltoidea (Fig. 38) influya
sobre la forma del plano de la cresta, que se curva lateralmente sobre el

vientre del m. brachialis.
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Vista medial Vista lateral

B 1. acromiodeltoideus
[0 M. spinodeltoideus

I M. brachialis

insercion del m. pectoralis major
M. biceps brachii
M. teres major

M. pronator teres
M. epitrochleoanconeus

Fig. 38. Representacion esquemadtica de los principales musculos asociados
con el hamero en Ctenomys.

La fosa articular profunda de la articulacién himero-ulnar de Ctenomys
previene la dislocaciéon durante el golpe de la mano; las carillas articulares
amplias estabilizan la articulacién sin restringir el rango de movimientos
(Argot, 2001), y dispersan la carga mecédnica sobre una superficie mayor
(Szalay y Sargis, 2001). También a este respecto, C. lewisi y C. conoveri
representan el extremo de madaxima especializaciéon, mientras que tC.
chapalmalensis y C. leucodon mostraron los valores minimos de largo de la
troclea (PRT) y ancho de la superficie articular distal (SDH).

Otro rasgo caracteristico de Ctenomys es el gran tamafio relativo de las
tuberosidades humerales, las cuales restringen el movimiento de la
articulaciéon gleno-humeral al plano parasagital, probablemente en relacién
con el requerimiento de estabilizacion del hombro (Szalay y Sargis, 2001). En
Ctenomys, ambas tuberosidades presentan areas de insercion muscular
grandes que reflejan el importante desarrollo de todos los musculos que

participan en la estabilizaciéon del hombro. La alometria negativa detectada
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dentro del género podria estar vinculada a la existencia de una restriccién
mecdnica (ver VI. Discusion).

De modo general, estos resultados muestran que el grado de expresion
de las especializaciones humerales es variable en Ctenomys. Teniendo en
cuenta que el género ha sido considerado primariamente como un
braquioexcavador completamente subterrdneo, se esperaria que dichas
especializaciones, vinculadas primariamente a estos habitos (Hill, 1937;
Lehmann, 1963; Biknevicius, 1993; Stalheim-Smith, 1984; Hildebrand, 1985;
Laville et al., 1989; Lessa y Stein, 1992; Vassallo, 1998; Stein, 2000; Elissamburu
y Vizcaino, 2004) fuesen homogéneas. Sin embargo, el andlisis comparativo
muestra que, al menos en algunas especies, el mayor desarrollo de los
epicondilos representa la tnica especializacién braquioexcavadora en
comparaciéon con otros ctenominos y octodontinos fosoriales (tActenomys,
Octodon), mientras que el resto de las especializaciones se manifiestan de
modo desacoplado. La morfologia humeral de Ctenomys no presenta un grado
de especializacion equivalente a la de otros roedores subterrdneos
(Hildebrand, 1985, Fig. 6-4, Tabla 6-2), tales como Spalax (cf. Fig. 25y Ozkan,
2002, Figs. 1y 2), Myospalax (Hildebrand, 1985, Fig. 6-4), Geomys (Hildebrand,
1985, Fig. 6-4; Rose y Chinnery, 2004, Fig. 2) o Arvicola (Muroidea, Cricetidae;
Lessertisseur y Saban, 1967, Fig. 529). Estos ultimos presentan mayor
robustez, epicondilos més ensanchados y cresta deltoidea de gran tamafio,

fuerte y mas distalizada.

V.1.3. Antebrazo
V.1.3.1. Analisis cualitativo
V.1.3.1.1. Radio
V.1.3.1.1.a. Morfologia radial en Ctenomys (Fig. 39)
El radio es un hueso fuerte y curvado, relativamente més gracil en C.
azarae, C. “marmol”, C. leucodon y tCtenomys sp. 1, y variablemente robusto en

las demas especies examinadas; dentro de esta variaciéon continua, C. lewisi
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posee un radio notablemente mds robusto que el de las demads especies
examinadas.

La févea radial tiene contorno ovoidal, con algunas diferencias
interespecificas. La forma general varfa desde menos alongada en C. talarum,
C. “vista” y tCtenomys sp. 1, hasta especialmente alongada en C. frater, C.
maulinus y C. fulvus. Este contorno es uniformemente ovoidal en C. leucodon y
C. lewisi, mientras que en otras especies es algo asimétrico a ligeramente
piriforme, con la mitad medial de mayor tamafio que la lateral (C. australis, C.
flamarioni, C. rionegrensis). En las especies con contorno piriforme, el margen
dorsal de la févea puede presentar una zona concava entre las mitades lateral
y medial (C. australis, C. “somuncurd”, C. flamarioni, C. rionegrensis). Esta
concavidad estd apenas insinuada en C. azarae, y no aparece en especies con
févea de contorno uniforme como C. dorbignyi, C. leucodon, y C. lewisi.

El grado de curvatura dorsal y lateromedial de la diafisis varia
ampliamente. En todas las especies examinadas existe cierta convexidad
dorsal (o aproximadamente anteroposterior, si se considera la posicion
anatémica del radio), que varia desde poco acentuada en C. australis, C. fulvus,
o C. dorbignyi, hasta més acentuada en C. talarum y C. lewisi. Esta convexidad
no es uniforme, sino que presenta un punto de méxima inflexién de posiciéon
variable: en la mayoria de las especies se ubica en la mitad proximal de la
diafisis, aunque en C. “marmol” y C. azarae la inflexién se observa en el tercio
proximal del radio; una posiciéon mas distal (en la mitad de la longitud total
del radio) se observé en C. dorbignyi, C. lewisi, C. maulinus, C. australis y
tCtenomys sp. 1, mientras que en 1C. subassentiens (Fig. 40) la mayor inflexién
de la diéfisis se halla en posicién atin mas distal. Por su parte, la curvatura
lateromedial, que otorga un contorno sigmoideo a la diéfisis radial, esta poco
marcada en C. leucodon, C. australis, C. lewisi, C. opimus y C. dorbignyi, en
comparacion con las demds especies examinadas. El radio de f1C.

chapalmalensis s6lo se conoce en forma fragmentaria; en el ejemplar MMP 358-
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S tiene aspecto sigmoideo, convexo dorsal y lateromedialmente, mientras que
MACN 19249 presenta s6lo curvatura dorsal.

La tuberosidad bicipita (sitio de insercién del m. biceps brachii) se observa
como un darea ligeramente sobreelevada en C. falarum, C. “monte”, C.
rionegrensis, C. “marmol”, C. fulvus y C. australis, mientras que en C. lewisi, C.
dorbignyi, C. steinbachi, y C. conoveri la misma se presenta como un area rugosa
pero no sobresaliente de la diafisis radial. En todas las especies, el sitio de
insercion del m. brachialis estd marcado por un &rea rugosa muy proxima a la
tuberosidad bicipita.

La epifisis distal es mas gruesa que la diafisis en todas las especies
examinadas. Este extremo no se ha conservado en tC. chapalmalensis, pero la
porcién subdistal del radio de MMP 358-S estd menos engrosada que en las
demas especies. El radio termina en dos procesos o apofisis bien
desarrollados: el proceso estiloide en posicion medial, y un proceso
pseudoestiloide en posicion lateral, que se proyecta mds centralmente,
adyacente al proceso estiloide de la ulna; ambos articulan con los elementos
proximales del carpo (Forsyth Major, 1899; Lehmann, 1963). Estos dos
procesos son de tamafio muy similar, aunque el proceso pseudoestiloide es

mas aguzado y de base algo méas angosta.
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Figura 39. Radio izquierdo (derecho invertido en d, h y m) de Ctenomys en
vista medial (arriba), superior (debajo), y févea (no a escala). a. C. maulinus, b.
C. “marmol”, c. C. australis, d. C. fulvus, e. C. azarae, f. C. “palmar”, g. C.
dorbignyi, h. C. talarum, i. C. “monte”, j. C. flamarion (incompleto), i, k. C.
steinbachi, 1. C. leucodon, m. C. “somuncura” (incompleto), n. C. frater; o. C.
lewisi. Escala: 1 cm.

Figura 40. Ulna y radio de 1C. subassentiens KUVP 43051. A-C, Radio y ulna
articulados; A. Vista medial; B. Vista posterior; C. Vista lateral; D. Ulna
izquierda, vista dorsal; E-G, Radio izquierdo; E. Vista anterior; F. Vista
posterior; G. Foévea radial. Tomado de Frailey et al. (1980).
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V.1.3.1.1.b. Comparacién con otros géneros de ctenominos

El radio de tActenomys (Fig. 41) es més gracil que el de Ctenomys y
presenta una leve curvatura dorsal, pero no lateral. El contorno de la févea es
mas cuadrangular que en Ctenomys, especialmente en el sector medial del
margen articular. Posee proceso estiloide y pseudoestiloide de menor tamafio

que los de Ctenomys.

Figura 41. Radio derecho de tActenomys priscus MLP 803-M en vista dorsal (a),
medial (b) y detalle de la févea (c, no a escala). Escala: 1 cm.

V.1.3.1.1.c. Comparacion con otros caviomorfos (Fig. 42)

En los restantes octodontoideos analizados, a excepciéon de
Euryzygomatomys, el radio es en general menos robusto (especialmente en
sentido dorsoventral). La curvatura del radio es también menos acentuada, y
se observa principalmente en el plano dorsoventral, mientras que la curvatura
lateromedial es muy leve o inexistente (a excepcién de Aconaemys), de manera
que la diafisis radial es recta en vista dorsal. La forma de la févea varia desde
reniforme, con perfil ovoidal y concavidad dorsal (Euryzygomatomys;
concavidad poco marcada en Spalacopus y Thrichomys), ovoidal (Octodon), a
casi cuadrangular (Proechimys, Aconaemys), pero nunca asimétrica (piriforme)
como en Ctenomys. Existe un proceso estiloide de menor desarrollo, y en

ningtn caso existe un proceso pseudoestiloide diferenciado.
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El radio de Cavia aperea es mas alongado y gracil que el de Ctenomys,
con cierta curvatura dorsal pero practicamente carente de curvatura
lateromedial. La févea es cuadrangular, y su superficie articular no es
uniformemente céncava, sino que presenta una articulaciéon de tipo troclear
para el htmero. La epifisis distal termina en un proceso estiloide pero no

presenta proceso pseudoestiloide como en Ctenomys.
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Figura 42. Radio derecho de octodontoideos (a-f) y Cavia (g) en vista lateral
(arriba), dorsal (abajo) y detalle de la févea radial (no a escala). a.
Octodontomys gliroides, b. Octodon “bridgesi”, c. Aconaemys sagei, d. Thrichomys
apereoides, e. Euryzygomatomys spinosus; f. Myocastor coypus; g. Cavia aperea.
Escala: 1 cm.

V.1.3.1.2. Ulna
V.1.3.1.2.a. Morfologia ulnar en Ctenomys (Fig. 43)

La ulna de Ctenomys es un hueso robusto, lateralmente comprimido y
uniformemente curvado. La robustez de la misma presenta variacion
interespecifica; es mdas robusta en C. “vista”, C. lewisi, C. steinbachi y C.

conoveri, y mas gracil en C. opimus, C. azarae y C. “palmar”.
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El olécranon esta bien desarrollado y presenta amplias superficies para
insercion muscular. En todas las especies estd curvado medialmente,
continuando con el arco de curvatura de la diafisis ulnar; esta inflexion es
menor en C. fulvus, C. australis y C. “marmol” con respecto a las demas
especies analizadas. El olécranon presenta méaxima longitud y robustez en C.
conoveri 'y C. steinbachi, mientras que C. opimus 'y C. fulvus presentan el menor
desarrollo olecraneano. El olécranon de tC. chapalmalensis y 1C. subassentiens
s6lo se conoce en forma parcial (Figs. 44 y 40, respectivamente); en ambas
especies es relativamente més corto que en Ctenomys vivientes, siendo maés
robusto en 1C. subassentiens que en 1C. chapalmalensis.

La muesca sigmoidea (=semilunar o troclear) es profunda en todas las
especies vivientes y 1C. subassentiens, mientras que parece ser relativamente
menos profunda en tC. chapalmalensis; esta limitada posteriormente por el
proceso ancoéneo del olécranon y anteriormente por la apdfisis coronoides, la
cual se prolonga medialmente en un labio que articula con la porcién troclear
del hamero. La forma y amplitud de la muesca sigmoidea no presenta
variaciones interespecificas destacables, con excepcion de un reborde
olecraneano relativamente mas bajo en C. leucodon. La muesca radial es
uniformemente céncava.

La diéfisis estd poco curvada en C. fulvus, C. lewisi, C. leucodon, C.
australis y 1C. chapalmalensis, mientras que presenta curvatura lateromedial
moderada en C. opimus, C. flamarioni, C. talarum, C conoveri y C. “palmar”, y
mas acentuada en C. frater, C. maulinus, C steinbachi, C. “marmol”, C. azarae y
tC. subassentiens. Lateralmente sobre la misma, se observa la fosa alongada
correspondiente a la insercion de musculos extensores del autopodio (m.
abductor pollicis longus, m. extensor indicis, y m. extensor carpi ulnaris); este surco
estd menos definido en C. australis, C. lewisi, C. flamarioni y C. azarae, mientras
que en las restantes especies esta bien definido, pero su extensién a lo largo de
la diafisis varfa: alcanza la mitad de la diafisis en C. fulvus, C. talarum, C.

maulinus, C. leucodon y 1C. chapalmalensis, mientras que se prolonga mas
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distalmente en C. “palmar”, C. conoveri, C. steinbachi, C. frater y C. “méarmol”.
Sobre la cara medial de la diéfisis, la fosa medial estda menos definida que la
lateral y se extiende en la mitad proximal de la diéfisis.

La ulna se adelgaza en direcciéon distal y finalmente se ensancha

ligeramente formando la base del proceso estiloide, cénico y de extremo

bulboso.

Figura 43. Ulna derecha en vista dorsal (arriba) y medial (debajo) (izquierda
invertida en d, f, i, k y 1) de especies de Ctenomys: a. C. australis; b. C. azarae; c.
C. flamarioni (incompleto); d. C. frater; e. C. fulvus; f. C. lewisi; g. C. “méarmol”;

h. C. maulinus; i. C. “monte”; j. C. “somuncurd” (incompleto); k. C. steinbachi; 1.
C. talarum. Escala: 1 cm.
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Figura 44. Ulna izquierda de tCtenomys chapalmalensis MMP 358-S. A, Vista
anterior; B, Vista lateral; C, Vista posterior; D, Vista medial. Escala: 1 cm.
Dibujo inédito de C. Quintana.

V.1.3.1.2.b. Comparacidn con otros géneros de ctenominos

La ulna de tActenomys (Fig. 45) es mas gracil que la de Ctenomys y sélo
presenta una leve curvatura lateral (Ferndndez et al., 2000). La fosa sigmoidea
es menos profunda que en Ctenomys. El olécranon es mdas corto que en

Ctenomys y no presenta una inflexiéon marcada (Fernandez et al., 2000).

Figura 45. Brazo izquierdo de tActenomys priscus MMP 703-S en vista lateral.
Escala: 1 cm.
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La ulna de tPraectenomys rhombidens soélo se conoce en forma
fragmentaria sobre la base de la epifisis proximal del ejemplar GB 012
(Quintana, 1994). De acuerdo con la descripcién publicada, este fragmento
presenta cavidad sigmoidea dispuesta en posicién anterior, y la faceta de
articulaciéon con el radio es poco amplia y poco definida; no es posible

comparar otros rasgos con los presentes en Ctenomys.

V.1.3.1.2.c. Comparacion con otros caviomorfos (Fig. 46)

La ulna de los octodontoideos analizados es algo mas gracil, con
excepcion de Spalacopus, cuya ulna es tan robusta como la de Ctenomys. El
proceso olecraneano es relativamente mds corto que en Ctenomys y la fosa
sigmoidea es relativamente mds pequefa. La curvatura lateral de la ulna
también es menor que la de Ctenomys.

Por su parte, la morfologia ulnar de Cavia es marcadamente diferente
de la de Ctenomys. La ulna es moderadamente robusta, su diéfisis es recta y su
didametro dorsoventral aumenta abruptamente a nivel de la mitad de su
longitud (Fig. 46g). El olécranon es mas corto que en Ctenomys. La muesca
troclear es menos profunda y su borde anterior (ap6fisis coronoides) es muy
bajo, de manera que la superficie articular es méas abierta, muy diferente de la
profunda muesca troclear de Ctenomys. La epifisis distal es roma y casi tan
gruesa como la porcién adyacente de la diéfisis, a diferencia de la morfologia

alongada y bulbosa de la apdfisis estiloides de Ctenomys.
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Figura 46. Ulna derecha (izquierda invertida en a, b y g) en vista dorsal
(arriba) y medial (abajo) de octodontoideos (a-f) y Cavia. a. Octodontomys
gliroides; b. Octodon “bridgesi”; c. Aconaemys porteri; d. Euryzygomatomys
spinosus; e. Myocastor coypus; f. Thrichomys apereoides; g. Cavia aperea. Escala: 1
cm.

V.1.3.2. Andlisis cuantitativo general

Un ACP de indices morfo-funcionales del antebrazo (ver IV.3.2.b.
Indices morfo-funcionales) que incluyé a Ctenomys, otros miembros de la
superfamilia Octodontoidea y Cavia aperea mostré cierta separacion de
Ctenomys con respecto a los otros caviomorfos analizados, aunque con &areas
de superposiciéon en el morfoespacio (Fig. 47, Tabla 12). Los dos primeros CP
resumieron el 85,64% de la variacion. C. lewisi, ocup6 el extremo negativo a lo
largo del CP 1, mientras que C. fulvus se dispuso en el extremo positivo junto
con los restantes octodontoideos; este eje resumi6 principalmente la robustez
del radio y de la ulna, asi como el desarrollo del olécranon (59,81% de la
variaciéon explicada). EI CP 2 (25,82% de la variaciéon explicada) reflej6
diferencias en la forma de la févea radial (FFOV); si bien Ctenomys se
distribuy6 mayoritariamente en los valores neutros y positivos de este eje, el

rango de variacion del género excedi6 al de los demds taxones analizados.
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Cavia ocupd una posicién intermedia y superpuesta con el morfoespacio de
Ctenomys sobre ambos ejes. Esto se debe a los elevados valores de RULN, OLR
y FFOV en Cavia; sin embargo, esta similitud cuantitativa no refleja una
similitud morfolégica con los Octodontoidea (ver V.1.3.1.2.c. Comparaciéon

con otros caviomorfos).

ACP de indices de antebrazo - Octodontoidea y Cavia

® C. fulvus
O C. lewisi

|© Octodontomys
gliroides

& Spalacopus cyanus
© Aconaemys porteri
4<©  Octodon “bridgesi”

A Proechimys
poliopus

A Thrichomys
apereoides

A  Euryzygomatomys
o spinosus

¥ Cavia aperea

-2 -1 (; CP 1 1I 2I ?: 4
RRAD RULN OLR «———

Figura 47. ACP de indices morfo-funcionales de radio y ulna para especies de
Ctenomys (poligono), otros octodontoideos y Cavia.

Tabla 12. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales del ACP de

Fig. 47.

Indice CP1 CP2
RULN -0,83 -0,31
OLR -091 -0,08
RRAD -0,90 0,11
FFOV 025 -0,95

autovalor 242 1,03
% variacion 60,45 25,64
explicada
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% acumulativo 60,45 86,09

V.1.3.3. Andlisis cuantitativo de la variabilidad morfoldgica en Ctenomys
Analisis multivariado

El ACP realizado con especies de Ctenomys (Fig. 48, Tabla 13) mostré un
patron de carga de las variables similar al del ACP realizado con otros
caviomorfos (ver V.1.3.2. Andlisis cuantitativo general). La robustez de ambos
huesos (RRAD y RULN), asi como el tamafio relativo del olécranon (OLR),
cargaron principalmente sobre el CP 1, el cual explic6 un 48,93% de la
variacién observada. Las especies de Ctenomys se distribuyeron a lo largo de
todo este eje, en un rango continuo sin un patrén definido. El CP 2 reflej6
diferencias en la forma de la févea, con las especies de fovea mas alongada

(FFOV mas alto) ubicadas en el extremo negativo de este segundo eje.

ACP de indices de antebrazo - Ctenomys
' ' ' ' @ C. australis

O C. azarae
M C. conoveri
loec. dorbignyi
@ C. fulvus

® C. leucodon

O C. lewisi

O C. rionegrensis

2 0 | B C. steinbachi
O
O O C. talarum
® B C. "marmol"
b ]
Y QO C. "monte"
- A C. "vista"
> 2 )
O
Lo
L
-3 I " 1 " 2 N
-3 2 A 0 1 2 3 4

CP 1
RULN OLR RRAD <——

Figura 48. ACP de indices morfo-funcionales de antebrazo para especies de
Ctenomys.
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Tabla 13. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales del ACP de

Fig. 48.
Indice CP1 CP2
RULN -0,82 -0,25
OLR -0,81 -0,00
RRAD -0,73 0,14
FFOV 0,11 -0,97
Autovalor 1,89 1,03
% variacion 47,35 25,80
explicada
% acumulativo 47,35 73,15

Anadlisis estadistico descriptivo

Los resultados del anélisis estadistico descriptivo de las especies de

Ctenomys para los indices estudiados se presentan en las Figuras 49 a 52. Los

valores para cada indice variaron de manera continua entre las especies

analizadas, si bien la robustez del radio resulté muy similar para la mayoria

de ellas (Fig. 49). En conjunto, C. lewisi, C. conoveri, y en menor medida C.

steinbachi, C. dorbignyi y C. rionegrensis, presentaron valores maximos o

cercanos al maximo en cada rasgo, mientras que C. azarae, C. opimus 'y C. fulvus

presentaron los valores mds bajos, y las demas especies exhibieron variado

grado de especializacion en diferentes rasgos. Lamentablemente, la falta de

material 6seo para varias de las especies analizadas restringi6é el tamafio

muestral de estos analisis.
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Figura 49. Indice de robustez del radio (RRAD) por especie.
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Figura 50. Indice de robustez de la ulna (RULN) por especie.
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Figura 51. Desarrollo del olécranon (OLR) por especie
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Figura 52. Elongacion relativa de la f6vea radial (FFOV) por especie.
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Alometrias en el antebrazo de Ctenomys

El analisis de alometrias en las medidas de radio y ulna mostré buen
ajuste (0,70<r<0,81) y alometria positiva (Tabla 14). Al igual que en el caso del
htimero, la més alta tasa de crecimiento corresponde al didmetro dorsoventral
(DMR). El analisis mostr6 buen ajuste también para las medidas de longitud y
de espesor dorsoventral (DMU). Los resultados evidenciaron que el proceso
olecraneano (LOL) presenta una alometria positiva mayor que la del largo
total de la ulna (LTU), y la medida DMU mostré una elevada alometria
positiva. Por otra parte, la medida de espesor lateromedial (DLMU) mostré
menor ajuste (Tabla 14).

Los indices morfo-funcionales presentaron baja correlaciéon con el
estimador de tamafio corporal (Tabla 15). El coeficiente de determinacién (r?)
resulté muy bajo en todos los casos (r2 < 0,03). Estos resultados indican que no

hay influencia significativa del tamafio corporal sobre los indices estudiados.

Tabla 14. Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II, método de ejes
principales) para medidas del antebrazo de Ctenomys vs. DP4-M2.

Variable Ecuacion n r 12 Intervalos de
(logy=a+blogx) confianza
DMR logy=-1,59 +1,98 logx 56 0,71 0,51 a:-2,36 —-1,13
b: 1,47 -2,84
DLMR log y=-1,52 +1,88 log x 56 0,70 0,49 a:-2,11--1,14
b: 1,46 — 2,55
LTR log y=0,13 +1,37logx 56 081 0,66 a: -0,14 -0,34
b: 1,13 - 1,67
DMIF logy=-0,8+133logx 56 0,75 0,56 a:-1,21 --0,62
b:1,06 - 1,71
DMAF log y=-0,86+1,53logx 56 0,78 0,61 a: -1,21 —-0,60
b:1,24 -1,93
LTU log y=0,20 +1,42logx 56 085 0,72 a:-0,04 - 0,40
b:1,20 - 1,70
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DMU log y=-1,6742,20logx 56 075 0,56 a:-2,40--1,22
b: 1,69 — 3,01

DLMU logy=-1,59+192logx 54 064 041 a:-2,38 —-1,14
b: 1,41 - 2,81

LOL log y=-0,82 +1,77 log x 56 0,76 0,56 a=-1,27--0,51
b= 141-227

Tabla 15. Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II, método de ejes
principales) para indices morfo-funcionales del antebrazo de Ctenomys vs.
DP4-M2.

Variable  Ecuacion n r r? Intervalos de
(logy=a+blog x) confianza
RULN log y=-0,98 +0,30 log x 57 0,18 0,03 a:-1,50 - 0,60
b:-0,13 — 0,87
OLR log y=-1,44 +0,28 log x 54 0,11 0,01 a:-248 —-0,79
b:-0,44 — 1,43
FFOV log y=-0,02 +0,24 log x 50 0,16 0,026 a=-047-035
= -0,17- 0,75

RRAD log y=-35,51 +38,23 log x 41 0,007 0,049x -

V.1.3.4. Analisis funcional de la morfologia del antebrazo

En Ctenomys, como en otros mamiferos cavadores, las elevadas fuerzas
de flexion que se ejercen a nivel del antebrazo y la mufieca se reflejan en
especializaciones morfoldgicas en el radio y la ulna (Hildebrand, 1985). Los
resultados de los anélisis cuali- y cuantitativos indican que, en el contexto de
los Octodontoidea, los huesos del antebrazo de Ctenomys se caracterizan por:
a. considerable robustez, especialmente en el radio; b. diéfisis curva; c. fosa
sigmoidea profunda; d. févea radial ovoidal; e. olécranon ulnar bien
desarrollado y f. articulaciéon distal radio-carpal especializada con proceso
pseudoestiloide. Sin embargo, soélo este ultimo rasgo es exclusivo de

Ctenomys, mientras que el rango de variaciéon de los caracteres es continuo y
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coincide parcialmente con el de los otros caviomorfos analizados; s6lo algunas
especies poseen rasgos morfoldgicos claramente diferenciados. De acuerdo
con esto, la siguiente discusion se enfoca en los rasgos de importancia morfo-
funcional presentes en las especies de morfologia mas especializada, i.e. C.
lewisi, C. conoveri, C. frater y C. steinbachi.

La robustez del radio y la ulna estd vinculada al desarrollo de las
fuertes tensiones generadas por los musculos flexores del carpo y los dedos
durante el cavado. Los andlisis alométricos mostraron que el didmetro
dorsoventral de estos huesos aumenta con una tasa mayor que la del didmetro
lateromedial, de manera que la resistencia mecénica es reforzada en el plano
sobre el cual se ejercen las principales cargas durante el cavado. Las especies
con radio mas robusto presentan, ademas, las epifisis proporcionalmente mas
grandes (cf. especies de tamafio similar como C. australis vs. C. dorbignyi o C.
fulvus vs. C. lewisi, Fig 39), lo cual probablemente proporcione mayor
estabilidad a sus articulaciones de codo y mufieca.

Estudios previos han sefialado que en roedores excavadores, tales como
Ctenomys y Geomys, los huesos del antebrazo presentan mayor grado de
curvatura lateral (Lehmann, 1963; Hildebrand, 1985; Stein, 2000). La forma del
radio es un arco que alcanza su maxima curvatura en un punto situado
aproximadamente en la mitad de su longitud (Vassallo, 1998); esta curvatura
estd en relacién directa con el enorme desarrollo de los musculos flexores del
carpo y dedos, que ocupan un amplio volumen del antebrazo de Ctenomys
(Fig. 53), ya que el crecimiento coordinado de los musculos y el esqueleto
conduce a la remodelacién de los huesos largos (Hall, 2005). En particular, la
doble flexion que da forma sigmoidea al radio de algunas especies en vista
dorsal refleja la posicion de los mm. flexor digitorum profundus (cabeza radial) y
m. supinator, medial y lateral, respectivamente; en este sentido, las diferencias
interespecificas observadas en el grado de curvatura lateral podrian reflejar el
desarrollo relativo de estos flexores. Dado que la curvatura lateral es menos

conspicua en especies de tamafio corporal relativamente grande (C. leucodon,
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C. australis, C. lewisi, C. opimus, C. dorbignyi), esto sugiere que los
requerimientos de espacio fisico de los musculos en desarrollo podrian afectar
la forma del radio con mayor intensidad en las especies més pequenias.
También la curvatura de la ulna, que ha sido sefialada como una
especializacion ~ morfolégica (Vassallo, 1998), mostr6 variabilidad
interespecifica. En este punto, es necesario distinguir entre la curvatura del
proceso olecraneano y la curvatura general de los huesos del antebrazo (tanto
ulna como radio), ya que cada una tiene implicaciones biomecanicas
diferentes. Mientras que la curvatura de la ulna estd relacionada
principalmente con el enorme desarrollo de las masas musculares
relacionadas, tal como ocurre en el radio, la curvatura medial del proceso
olecraneano, que es comun entre los mamiferos braquioexcavadores
(Hildebrand, 1985), tiene implicaciones biomecanicas especificas. Esta
inflexiéon del olécranon, junto con el gran desarrollo del epicéndilo medial del
htmero discutido anteriormente, incrementa el area de origen de los
musculos flexores del carpo y los dedos, i.e. m. palmaris longus, m. flexor carpi
ulnaris, y cabeza ulnar del m. flexor digitorum profundus (Fig. 53). Con respecto
a este rasgo, Vasallo (1998: 423) afirma que “the olecranon process is medially
curved, thus providing major effective forces for carpal flexors like M.
palmaris longus and M. flexor carpi ulnaris by altering their lines of action
(Hildebrand, 1985).” Sin embargo, si bien esta morfologia especializada del
olécranon aporta mayor superficie para la fijacion de estos musculos, la
inflexion del olécranon no necesariamente altera la linea de accion de los
flexores en general, dado que estos musculos tienen un recorrido paralelo al
antebrazo y atraviesan el ttinel carpiano (como tendones), de manera que su
linea de acciéon no se veria significativamente alterada por esta flexion del
olécranon. Si podria haber una alteracion de la linea de acciéon del m.
epitrochleus-anconeus, que se origina en el epicondilo medial y se inserta en el
olécranon, alterando su potencial como estabilizador de la articulacién del

codo. Por otro lado, el hecho de que el proceso olecraneano sea relativamente
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largo como en muchos mamiferos braquioexcavadores (Hildebrand, 1985),
aumenta el brazo de palanca interno del m. triceps brachii, responsable de la
poderosa extension del antebrazo necesaria para que la mano ejerza la fuerza
del golpe sobre el sustrato (Biknevicius, 1993). La ventaja mecanica conferida
por esta estructura es maxima en C. conoveri, siendo también elevada en C.

steinbachi, C. lewisi y C. frater con respecto a las demads especies analizadas.

Medial Lateral

M. triceps c. longus M. triceps c. longus

M. triceps c. medialis I M. triceps brachii c. lateral

M. epitrochleoanconeus T M. extensor carpi radialis longus
M. palmaris longus 1 M. supinator

M. flexor carpi radialis | M. extensor digiti minimi

M. flexor carpi ulnaris [0 M. extensor carpi ulnaris

M. pronator teres M. extensor digitorum

Figura 53. Representacion esquematica de los principales musculos asociados
con el antebrazo y la mano en Ctenomys.

Las superficies articulares del radio y la ulna estdn morfolégicamente
especializadas para resistir las fuerzas de tensiéon generadas durante la
braquioexcavacion. La profunda fosa sigmoidea de Ctenomys brinda mayor
estabilidad a la articulacién del codo y proporciona una amplia superficie que
permite la dispersion de las fuerzas generadas en esa zona durante el cavado
(Szalay y Sargis, 2001) a la vez que evita el dislocamiento (Argot, 2001). La
profundidad de esta estructura esta correlacionada con la tréclea humeral alta

discutida previamente (ver V.1.2.4. Andlisis funcional de la morfologia
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humeral). La févea ovoidal restringe la extension de los movimientos
rotatorios en el codo; sin embargo, aunque esta forma ovoide ha sido
mencionada como caracteristica de los roedores fosoriales (Stein, 2000), en
Ctenomys no se trata de una especializacion braquioexcavadora, ya que
también se registra en roedores caviomorfos con otros habitos (Candela y
Picasso, 2008). Ademas, la convexidad homogénea de la févea de Ctenomys
permite el deslizamiento del radio sobre el capitulo humeral, y su margen
convexo no reduce marcadamente el arco de rotacién del radio (MacLeod y
Rose, 1993). La movilidad proximal del radio es importante, ya que es
probable que la rotacién del radio sobre la ulna a nivel distal esté restringida
por la estrecha unién entre ambos huesos, tal como ocurre en los gedmidos
(Hill, 1937) y en algunas ardillas voladoras (Rodentia, Sciuromorpha,
Pteromyini); en estas tultimas la pronacion y supinacién ocurren
exclusivamente por rotaciéon del brazo al nivel de la articulaciéon del codo
(Thorington, 1984; Thorington et al., 1998). Un mecanismo similar podria estar
presente en Ctenomys, capaz de llevar las manos a una posicion semisupina al
manipular tallos para alimentarse (obs. pers.) a pesar de la escasa movilidad
de la articulacion de la muifieca (ver V.1.4.4. Andlisis funcional de la
morfologia de la mano).

La restricciéon de movimientos a nivel de la mufieca esta asegurada por
los procesos estiloide y pseudoestiloide del radio (este Gltimo distintivo de
Ctenomys entre los caviomorfos, Lehmann, 1963), que articulan en forma de
cufia entre los huesos de la serie carpiana proximal, determinando una
articulacion de tipo bisagra que sélo permite movimientos de flexién y
extension. De esta manera, la morfologia distal del radio estabiliza el carpo y
restringe movimientos de la mufieca no favorables para el cavado (Lehmann,
1963). Un proceso pseudoestiloide, si bien ligeramente mas pequefio que el
estiloide, esta presente también en la familia Geomyidae (Geomys, Thomomys y
Cratogeomys) y en los pocket mice del género Perognathus (Castorimorpha

Heteromyidae; Hill, 1937).
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En el contexto de otros roedores excavadores del mundo (Lehman, 1963;
Lessertisseur y Saban, 1967; Hildebrand, 1985; Stein, 2000), la especializacion
morfolodgica del antebrazo de Ctenomys es menor que la presente en especies
subterraneas de otros subordenes, tales como Spalax (cf. Figs. 39 y 43 y Ozkan,
2002, Fig. 3), Geomys o Bathyerqus (Hystricomorpha, Bathyergidae;
Hildebrand, 1985, Tabla 6-2). En estos dltimos, el desarrollo y longitud del
olécranon son mayores que en Ctenomys y la movilidad relativa de radio y
ulna estd mas restringida, hasta el punto de presentar fusion de ambos huesos

en algunos especimenes de Spalax leucodon (Ozkan, 2002).

V.1.4. Mano
V.1.4.1. Analisis cualitativo
V.1.4.1.a. Morfologia de la mano en Ctenomys (Fig. 54 y 55a)

La mano es fuerte y grande con respecto al tamafio corporal. El dedo 1III,
a través del cual pasa el eje de la mano, es el de mayor tamafio, mientras que
los dedos II y IV son algo menores y subiguales y los dedos I y V son mas
cortos, especialmente el dedo I (“mesaxonia” de Lessertisseur y Jouffroy,
1973). Tanto el carpo como los metacarpianos son relativamente cortos y
robustos; también lo son las falanges, con excepcion de las falanges terminales
(ungueales), las cuales son largas, curvadas y aguzadas.

La morfologia esqueletaria de la mano de Ctenomys fue descripta por
Forsyth Major (1899) y Ubilla y Altuna (1990). La estructura del carpo
responde al plan basico del orden Rodentia (Lessertisseur y Saban, 1967). El
escafolunar es un hueso grande de forma irregular, que articula
proximalmente con el radio y distalmente con el trapecio y trapezoide; su
superficie articular proximal presenta un area convexa que encaja entre los
procesos estiloide y pseudoestiloide del radio. El piramidal, méds pequefio,
articula proximalmente con la ulna y el pisiforme, y distalmente con el
unciforme. El prepodlex (sesamoideo radial) estd bien desarrollado; es de

forma alongada y aplanada, y su tamario es aproximadamente el doble que el
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del pisiforme (sesamoideo ulnar). Este sesamoideo articula con el escafolunar
y el metacarpiano I, ubicaAndose en posicion medial sobre la cara ventral de la
palma, con aspecto de ser un pequefio radio adicional (Forsyth Major, 1899;
Ubilla y Altuna, 1990). El central es muy pequefio; estd comprimido entre el
escafolunar, el grande y el trapezoide, y es triangular en vista dorsal. En la
hilera distal, el trapecio y trapezoide son subiguales y articulan distalmente
con los metacarpianos I y II, respectivamente; el grande, que articula con el
metacarpiano III, es algo mas grande que los anteriores, y el unciforme, que
articula con los metacarpianos IV y V, es el mas grande de los carpianos
distales, aunque ligeramente menor que el escafolunar (Ubilla y Altuna, 1990).
En tCtenomys chapalmalensis (Fig. 55a) el escafolunar y el pisiforme son de
tamafio similar, como en las especies vivientes. Aunque no se observaron
diferencias cualitativas evidentes en el carpo de las especies examinadas, la
extension del contacto entre el escafolunar y el unciforme fue relativamente
mayor (aproximadamente V1 de la longitud del margen distal del escafolunar)
en C. australis, C. maulinus, C. frater, C. fulvus, C. lewisi, C. “palmar”, C.
“monte” y C. dorbignyi, comparada con el contacto relativamente menor
(aprox. 1/5 de la misma longitud) en C. “marmol”, C. opimus, C. talarum, C.
leucodon, C. steinbachi y C. azarae. En 1C. chapalmalensis el tamafio relativo y la
conformacioén del escafolunar son similares a los de las especies vivientes,
pero el estado de preservaciéon no permite inferir el grado de contacto con el
unciforme (Fig. 55a).

Los metacarpianos son cortos y robustos (Ubilla y Altuna, 1990),
especialmente en C. dorbignyi y C. “méarmol”, y presentan epifisis distales
ensanchadas. El metacarpiano I es corto y de forma irregular,
morfolégicamente diferente de los metacarpianos II-V; articula firmemente
sobre el escafolunar y el trapecio. Los metacarpianos II-V no son rectos sino
que el extremo proximal de los mismos presenta una flexién en direccion
lateral, de manera que la articulacién proximal de cada metacarpiano forma

una cufla entre el carpiano distal y los metacarpianos adyacentes. En el
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extremo distal ensanchado, la articulacién con la falange proximal se efecttia
mediante una doble tréclea amplia, cuyas carillas articulares estan separadas
por una cresta longitudinal media bien definida. En 1C. chapalmalensis, los
metacarpianos son también robustos, pero relativamente mas cortos con
respecto al carpo, en comparacion con las especies vivientes.

Las falanges proximales e intermedias son mds cortas que las falanges
ungueales; estas tultimas dltimas son largas y aguzadas como las garras que
portan, y presentan un proceso proximo-dorsal que envuelve parcialmente el
extremo distal de la falange intermedia (Ubilla y Altuna, 1990). La morfologia
de las falanges ungueales varia desde relativamente largas y gréciles en C.
australis, hasta mas cortas, altas y fuertes en C. lewisi. En 1C. chapalmalensis, la
tnica falange preservada (falange proximal del dedo IV) es maés larga
comparada con las de Ctenomys vivientes.

El autopodio de Ctenomys incluye huesos sesamoideos de variado
desarrollo. Ademas de los ya descriptos pisiforme y prepolex, hay un par de
pequeiios sesamoideos ventrales en el extremo distal de los metacarpianos II-
V. El sesamoideo palmar, impar, es de tamafio comparativamente grande en
C. lewisi, mientras que es mdas pequefio en C. leucodon. El tamafio del
sesamoideo palmar varia dentro de estos extremos en otras especies, aunque
no fue posible evaluar su morfologia en muchos casos por estar ausente o
parcialmente cubierto por restos de tejidos (tendones y tegumento).
Adicionalmente, existe un muy pequefio sesamoideo ubicado dorsalmente
sobre el metacarpiano I (Forsyth Major, 1899) que pudo ser observado en la
mayoria de las especies; es posible que la no detecciéon del mismo en C.
australis, C, azarae y C. fulvus se deba a que este hueso se pierde
frecuentemente durante la preparaciéon del material (tal como comentara

Forsyth Major, 1899).
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sesamoideos ...
ventral
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Figura 54 (pagina anterior). Mano izquierda (derecha invertida en m y n;
completa en a, b, j, m y n) de especies vivientes de Ctenomys en vista dorsal
(izquierda) y ventral (derecha). a. C. australis; b. C. “marmol”; c. C. maulinus; d.
C. opimus; e. C. talarum; f. C. leucodon; g. C. frater; h. C. fulvus; i. C. steinbachi; j.
C. lewisi; k. C. “palmar”; 1. C. azarae; m. C. “monte”; n. C. dorbignyi. Referencias
para el esquema ilustrativo: c=central; g=grande; MC1-5= metacarpianos I-V;
p= piramidal; pi= pisiforme; pp= prepolex; sl= escafolunar; ss= sesamoideo
dorsal del MI; t= trapecio; tz= trapezoide; u= unciforme. Las lineas punteadas
indican la posicién de sesamoideos menores. Escala: 1 cm.

V.1.4.1.b. Comparacién con otros géneros de ctenominos (Fig. 55)

Solo se conoce el metacarpiano III de tPraectenomys rhombidens (Fig. 55¢;
Quintana, 1994, fig. 11), el cual es robusto y presenta epifisis distal
ensanchada como en Ctenomys. La configuraciéon de las areas articulares
también es similar a la de Ctenomys, con el extremo proximal flexionado y
doble tréclea en la articulacion distal.

La mano de tEucelophorus se conoce en forma fragmentaria a través de
un dnico espécimen (Fig. 55b, tomada de Reig y Quintana, 1992, fig. 9a). Los
huesos carpianos preservados son similares a los de Ctenomys. De acuerdo con
la descripciéon original, los metacarpianos son cortos y un poco menos
robustos que los de Ctenomys; no estdn ensanchados distalmente ni presentan
la quilla para articulacién de los sesamoideos como en este tltimo género. El
patréon de tamanos relativos de los metacarpianos es similar al de Ctenomys,
pero el metacarpiano II es relativamente mas largo, casi tanto como el
metacarpiano IIL

La morfologia de la mano de tActenomys priscus puede evaluarse sélo
parcialmente, debido a que en el tinico material conocido (MMP 703 S, Fig.
55d) que conserva la mano articulada, el carpo esta parcialmente cubierto por
sedimento. La morfologia de los metacarpianos es similar a la de Ctenomys, y
su robustez es comparable a la de algunas especies vivientes con

metacarpianos relativamente gréciles (e.g. C. frater y C. opimus).
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C

Figura 55. Autopodio izquierdo fragmentario de especies extintas de
ctenominos. a. 1C. chapalmalensis MACN 19249; fotografia del material en su
estado actual (izquierda), y esquema mostrando la posicién correcta de los
huesos carpianos (derecha); b. tEucelophorus MACN 7294 (tomado de Reig y
Quintana, 1992), vista dorsal; c. Metacarpiano III de tPraectenomys rhombidens
(tomado de Quintana, 1994); A. vista lateral, B. vista ventral, C. vista medial,
D. vista dorsal; d. tActenomys priscus MMP 703 S, vista dorsal. Escala: 1 cm.

V.1.4.1.c. Comparacion con otros caviomorfos (Fig. 56)

En los octodontinos examinados, Octodon y Octodontomys, los dedos II1
y IV son de tamafio subigual (Pocock, 1922; “paraxonia” de Lessertisseur y
Jouffroy, 1973), a diferencia de la condicién en Ctenomys. El dedo I estda muy
reducido y el dedo V es mas corto que el II. A diferencia de Ctenomys, el
escafolunar es mas pequefio que el unciforme y presenta una morfologia mas
simple, con superficies articulares subparalelas, con concavidad suave y
homogénea. El prepélex es algo mds grande que el pisiforme. Los

metacarpianos son mds graciles que en Ctenomys y presentan escasa
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expansion del extremo distal; la flexion lateral se presenta en el extremo
proximal de los metacarpianos Il y III, pero no en el metacarpiano IV.

La mano de los equimidos es mas gracil que la de Ctenomys, y en la
mayoria de los géneros analizados el patrén de desarrollo relativo de los
dedos es similar al de los octodontinos, con los dedos III y IV de tamafo
subigual; el dedo V es bastante mas corto que el IV. La morfologia del carpo
es similar a la de los octodontinos, con escafolunar relativamente mas
pequefio y de forma menos angulosa que en Ctenomys. El carpiano grande es
relativamente mas grande que en Ctenomys y el trapecio es de mayor tamafio
que el trapezoide. El prepdlex es mas pequefio que el pisiforme y ambos
sesamoideos son relativamente mas pequefios que en Ctenomys; el pisiforme
es algo mds grande en Euryzygomatomys que en los demas equimidos
examinados, pero tiene forma mds roma que el pisiforme de Ctenomys. La
flexion proximal de los metacarpianos II y III es menor que la de Ctenomys, y
los sesamoideos asociados a los metacarpianos son relativamente pequefios
comparados con los de Ctenomys. La morfologia de Myocastor se aparta de la
de otros equimidos por poseer un escafolunar de forma similar al de
Ctenomys. Las falanges ungueales son mucho mas pequefias que en Ctenomys,
de largo igual o menor al de las respectivas falanges intermedias.

En Cavia la mano es mucho mds pequefia con respecto al tamafio
corporal que en Ctenomys. El carpo es mas corto que en Ctenomys, con los
carpianos proximales subiguales y de contorno rectangular en vista dorsal. A
diferencia de Ctenomys, el central es més grande que el trapezoide y el
trapecio, y estos dos tultimos carpianos contactan con el dedo II. También
presenta diferencias en cuanto a la alineaciéon de los carpianos, que no es
alternada entre la serie proximal y la distal, sino que el piramidal estd
alineado con el unciforme y el escafolunar con el central, grande, trapezoide y
trapecio. Las superficies articulares entre los carpianos, asi como las
articulaciones entre carpianos y metacarpianos, son morfolégicamente mas

sencillas que en Ctenomys, El pisiforme es grande y el prepdlex més pequefio
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comparados con Ctenomys. Los metacarpianos son de didmetro casi uniforme
en toda su longitud y mucho mas largos que los de Ctenomys, y las falanges

ungueales son mucho mas cortas que en Ctenomys.

i g

Figura 56. Mano izquierda en vista dorsal (izquierda) y ventral (derecha) de
Octodontoidea (a-f) y Caviidae. a. Octodontomys gliroides; b. Octodon “bridgesi”
(s6lo vista dorsal); c. Euryzygomatomys spinosus d. Thrichomys apereoides; e.
Proechimys poliopus; f. Myocastor coypus; g. Cavia aperea. Referencias: pi=
pisiforme; pp= prepolex; sl= escafolunar; u= unciforme. Escala: 1 cm.

V.1.4.2. Analisis cuantitativo general

Debido al bajo ntimero de especimenes, los indices morfo-funcionales
de la mano no pudieron ser evaluados mediante un analisis multivariado. La
comparacion de los indices morfo-funcionales de Ctenomys con otros

caviomorfos (Tabla 16) concuerda con los resultados del analisis cualitativo.
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Tabla 16. Indices morfo-funcionales de la mano en Ctenomys y otros
caviomorfos analizados.

especie RMC3 FCARP
media N DS media N DS
Ctenomys* 0,19 31 0,04 1,94 29 0,22
O. gliroides 013 4 0,01 1,99 4 0,09
O. "bridgesi" 018 1 0,00 1,84 1 0,00
O. degus 015 1 0,00 1,74 1 0,00
M. coypus 0,14 1 0,00 1,78 1 0,00
P. poliopus 015 2 0,01 1,84 2 0,12
E. spinosus 014 1 0,00 1,98 1 0,00
Cavia aperea 016 11 0,02 1,56 11 0,37

* Promedio para el género

V.1.4.3. Analisis cuantitativo de la variabilidad morfologica en Ctenomys
Analisis estadistico descriptivo

Los resultados del andlisis estadistico descriptivo de la mano en
Ctenomys se presentan en las Figs. 57 y 58. A pesar de que la muestra sélo
incluy6 pocas especies, el patrén de variacion continua dentro del rango de

valores para cada indice es similar al que exhiben otras variables analizadas.
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Figura 57. Indice de forma del carpo (FCAR) por especie.
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Figura 58. Indice de robustez del metacarpiano IIT (RMC3) por especie.
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Alometrias en la mano de Ctenomys

Los resultados del andlisis alométrico se muestran en las Tablas 17 y 18.
Las medidas lineales (Tabla 17) mostraron alometria positiva (b>1). Los
resultados muestran fuerte alometria positiva del ancho del metacarpiano III;
de todos modos el ajuste con el tamafio resulté bajo. Por su parte, los indices

analizados mostraron muy baja correlacién con el tamarfio corporal (Tabla 18).

Tabla 17. Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II, método de ejes
principales) para medidas de la mano de Ctenomys vs. DP4-M2.

Variable Ecuacion (logy=a+b n r r2 Intervalos de
regresionada log x) confianza
ACAR logy=-049+1,37logx 28 083 0,69 a: -0,90 — -0,21
b: 1,06 — 1,81
LCAR logy=-0,78 +1,371logx 28 0,68 0,46 a=-1,55--0,35
b=0,90 — 2,22
AMC3 logy=-1,66 +1,98logx 30 056 0,31 a:-3,65 —-0,94
b:1,18 — 4,16
LMC3 logy=-0,74+1,75logx 30 081 0,66 a:-1,31 - -0,36
b: 1,34 — 2,38

Tabla 18. Ecuaciones alométricas (regresion Modelo II, método de ejes
principales) para indices morfo-funcionales de la mano de Ctenomys vs. DP4-
M2.

Variable Ecuacion (logy=a+b n r r>  Intervalos de

regresionada log x) confianza

FCAR logy=-0,33+0,68logx 28 0,26 0,07 a:-3,66 — 0,42
b:-0,15 - 4,34

RMC3 logy=1,95 -293logx 30 -030 0,09 a:0,34--18,29

b:19,34 - -1,16

118



Resultados Cecilia C. Morgan

V.1.4.4. Analisis funcional de la morfologia de la mano

Los roedores braquioexcavadores tienen manos relativamente anchas,
que brindan mayor superficie para remover el sustrato (Pocock, 1922;
Hildebrand, 1985; Stein, 2000). Ademas, las grandes fuerzas producidas por el
miembro anterior requieren mecanismos para resistir la hiperextension,
dislocaciéon y deflexiéon a nivel de la mufieca (Hildebrand, 1985). Ubilla y
Altuna (1990) analizaron la mano de Ctenomys sobre la base de tres especies
(C. rionegrensis, C. pearsoni y C. torquatus) e identificaron caracteristicas
especializadas vinculadas con la actividad excavadora, incluyendo
acortamiento de todos los elementos excepto las falanges ungueales,
articulaciones metacarpo-falangianas especializadas y gran desarrollo de
huesos sesamoideos (especialmente el prepodlex). En el presente trabajo se
estudiaron mayor cantidad de especies y fue posible compararlas con taxones
emparentados. De acuerdo con este andlisis, la mano de Ctenomys presenta las
siguientes caracteristicas, que pueden representar especializaciones
vinculadas con la braquioexcavaciéon: a. predominancia del dedo III
“mesaxonia”); b. articulacién carpiana proximal de superficie compleja; c.
carpo reforzado y rigido, con escafolunar grande en amplio contacto con el
unciforme, y central reducido; d. metacarpianos robustos con articulaciones
especializadas; e. sesamoideos bien desarrollados, especialmente el prepélex.

La “mesaxonia” implica que las fuerzas generadas durante el
movimiento del brazo se ejercen en forma concentrada primariamente a nivel
del dedo III, maximizando la presion ejercida sobre el sustrato. La morfologia
de la porcién distal del antebrazo (proceso estiloides de la ulna, y procesos
estiloide y pseudoestiloide del radio) proporciona una ajustada articulacion
con los carpianos escafolunar y piramidal, limitando la dorsiflexién a nivel de
esta articulacion e impidiendo la circumduccion. Debido a esta escasa
movilidad, cualquier movimiento de rotacién de la mano debe realizarse a

nivel de la articulacién proximal entre radio y ulna.

119



Resultados Cecilia C. Morgan

El escafolunar de gran tamafio y morfologia compleja asegura una
articulacion firme a nivel carpiano proximal, condicién que se asemeja a la
observada en tenrecoideos fosoriales (Salton y Sargis, 2008, figs. 6 y 7). Desde
una perspectiva funcional, la diferencia de tamafio entre el escafolunar y el
relativamente menor piramidal da como resultado una mayor carga de
fuerzas sobre el eje radio-escafolunar en comparaciéon con la menos robusta
articulacion ulnar-piramidal. Ademads, la articulaciéon entre los dos carpianos
proximales es practicamente inmévil, coincidiendo con la condicién descripta
por Thorington y Darrow (2000) para ardillas voladoras. En estas especies, no
se requieren movimientos relativos entre el escafolunar y el piramidal durante
la pronacién y supinacién, debido a la inmovilidad de la articulacién entre los
extremos distales del radio y ulna (ver V.1.3.4. Analisis funcional de la
morfologia del antebrazo).

Por otra parte, el gran tamafo del escafolunar aumenta la superficie de
su contacto con el unciforme en la serie distal, reforzando la estructura de la
palma con respecto a lo observado en los octodontinos (Fig. 59). Una
condicion similar ha sido descripta para algunos marsupiales, en los cuales el
unciforme estd en extenso contacto con el escafoides proporcionando una
firme conexién entre las hileras proximal y distal del carpo (Weisbecker y
Archer, 2008). Esta morfologia podria representar una especializacion
morfologica de Ctenomys. Sin embargo, la mayor area relativa de contacto
entre estos dos carpianos se observoé en las especies C. dorbignyi, C. “palmar”,
C. australis, C. fulvus y C. frater, que son de tamafio mediano a grande, por lo
cual no puede descartarse que este rasgo esté sometido a requerimientos
mecdanicos vinculados con el tamafio corporal.

El carpiano central funciona como “bisagra” en los mamiferos en los
cuales estd muy desarrollado, (‘condilo medio-carpiano’ de Lessertisseur y
Saban, 1967), de manera que la marcada reduccién del mismo en Ctenomys
también contribuye a disminuir la movilidad intracarpiana. Ademads, con

excepcion del unciforme, los huesos carpianos distales tienen tamafios muy
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similares, formando una serie donde cada carpiano estd sélidamente encajado
entre los otros y la base de los metacarpianos. En conjunto, esta estructura del
carpo resulta en una palma rigida que funciona como “pala” durante la

actividad excavatoria.

mc 3

mc 5 fp 1

mc 1

p| pp

proceso
pseudoestiloide

a

Figura 59. Esquema de carpo y metacarpo izquierdo de Ctenomys (a) y
Octodontomys (b) en vista dorsal, mostrando las diferencias de forma y tamafio
entre los carpianos y metacarpianos. Abreviaturas: c=central; fp 1= falange
proximal del dedo I; g=grande; mc 1-5= metacarpianos I-V; p= piramidal;
pi=pisiforme; pp= prepolex; sl= escafolunar; t= trapecio; tz= trapezoide;
u=unciforme.

La morfologia de la articulacién proximal de los metacarpianos II a IV
también aumenta la rigidez de estas articulaciones y dificulta el movimiento
entre carpo y metacarpo. Una morfologia semejante se ha observado en el
metacarpiano III de algunos marsupiales (Vombatidae y Macropodoidea),
para los cuales se ha sugerido también un papel estabilizador de las

articulaciones metacarpianas proximales (Weisbecker y Archer, 2008).
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Por altimo, la presencia de huesos sesamoideos bien desarrollados es
comun en muchos taxones subterraneos; estos elementos aumentan la fuerza
generada durante la contracciéon muscular, al aumentar el &ngulo de insercion
de los tendones de los m. flexores sobre la mano (Stein, 2000), y refuerzan las
articulaciones metacarpo-falangianas de los dedos II a IV (Ubilla y Altuna,
1990). Con respecto a los sesamoideos principales, cabe sefialar que, aunque
en general los mamiferos fosoriales tienen un pisiforme largo (Hildebrand,
1985), sitio de insercion del m. flexor carpi ulnaris, en Ctenomys este hueso no
esta tan desarrollado como el prepoélex. Sobre este dltimo se insertan los mm.
abductor pollicis longus y palmaris longus, dos flexores de la mano. En este rasgo,
Ctenomys se asemeja a otros mamiferos fosoriales, como Bathyergus y los
Chrysochloridae (Afrosoricida). Aunque el significado funcional del
desarrollo de estos sesamoideos no ha sido dilucidado, el largo del pisiforme
y el prepélex podria ser indicador del desarrollo de los m. flexores
correspondientes, como sugieren Salton y Sargis (2008) para tenrecoideos.
Ademaés, el prepolex de Ctenomys sostiene la base de la eminencia tenar que se
opone a los dedos II-IV durante la flexiéon y es utilizada para sostener el
alimento (Ubilla y Altuna, 1990). Un prepdlex bien desarrollado existe
también en otros roedores fosoriales como Geomys, en el cual esta cubierto por
una almohadilla carpal tenar (Hill, 1937) y en Bathyergus (Tullberg, 1899,
citado por Ubilla y Altuna, 1990); e incluso en otros mamiferos cavadores,
como Talpa (Soricomorpha, Talpidae), en donde forma el llamado “hueso
falciforme” o sexto dedo (Lessertisseur y Saban, 1967).

La actividad braquioexcavadora requiere la produccion de grandes
fuerzas externas (Fo); en Ctenomys, los metacarpianos y falanges relativamente
cortos y robustos resultan en un brazo externo de palanca (Lo) mas corto que
permite ejercer mayor fuerza sobre el sustrato durante el golpe de cavado. En
coincidencia con lo observado en este trabajo, Samuels y Van Valkenburgh
(2008) hallaron mayor longitud del metacarpiano III con respecto a la falange

proximal del mismo dedo en su anélisis de roedores fosoriales, como ya
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describiera Hill (1937) para Geomyidae; en Ctenomys, estas falanges
proximales y medias cortas contrastan con las muy desarrolladas falanges
ungueales. Estas tltimas no son bifidas, a diferencia de lo que ocurre en otros
caviomorfos como Myocastor y Dolichotis e incluso otros mamiferos
braquioexcavadores tales como Talpidae y Chrysochloridae (Hildebrand,
1985; Ubilla y Altuna, 1990), en los cuales se ha interpretado como un
mecanismo que mejora el encastre entre las garras y las falanges ungueales.

Cabe sefialar que las interpretaciones de “fusiones” o “pérdidas” de
huesos del carpo no se basan en datos ontogenéticos ni han sido
suficientemente testeadas en mamiferos (Thorington y Darrow, 2000; Salton y
Sargis, 2008). Forsyth Major (1899) propuso la hipétesis de que el
sesamoideo dorsal del metacarpiano I podria ser la falange “faltante” del
polex, y que la apofisis pseudoestiloide del radio (ver V.1.3.1.1.a. Morfologia
radial en Ctenomys) seria resultado de la reduccién y fusion del lunato con el
radio, mientras que el hueso considerado tradicionalmente como escafolunar
serfa un escafoides agrandado. Dentro de los roedores, sélo algunos
miembros de las familias Bathyergidae y Ctenodactylidae poseeen
escafoides y lunato separados, mientras que en la mayoria de los roedores
existe un “escafolunar”, para el cual tradicionalmente se asume un origen
por fusién de escafoides y lunato (Thorington y Darrow, 2000)

La escasa variabilidad interespecifica observada en el carpo de las
especies de Ctenomys estudiadas en este trabajo podria ser explicada por la
hipétesis de la versatilidad de Vermeij (1973). De acuerdo con esta hipétesis,
la diversidad morfolégica potencial de una estructura es una funciéon de dos
factores: la variacion potencial de cada elemento, y la independencia de los
mismos. En el caso de estructuras en las cuales hay multiples elementos que
deben funcionar juntos, tales como el carpo, el rango de estados compatibles
con un funcionamiento eficaz esta restringido. De todas maneras, dado el bajo
tamafio muestral y las frecuentemente desfavorables condiciones de

preservacion de este material esqueletario (cubierto por tendones, ligamentos
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e incluso piel), no se puede descartar la futura deteccion de posibles

diferencias cuantitativas en una muestra mayor.

V.2. Anilisis de patrones de especializacién morfoldgica vinculados con la
excavacion

Para analizar posibles patrones de especializacion excavadora en
Ctenomys se exploraron correlaciones entre rasgos especializados de craneo y
poscraneo. En primer lugar se realizaron andlisis multivariados
independientes de craneo y miembro anterior, y luego los indices que
resultaron significativos se incluyeron en un ACP conjunto. Los patrones

detectados son discutidos en el contexto de la subfamilia Ctenomyinae.

V. 2.1. Patrones de especializacion en el miembro anterior

Se realiz6 un ACP incluyendo todos los indices funcionales del miembro
anterior que mostraron alta carga (>0,7) sobre el primer CP en cada anélisis
previo: DEP, LRBV y LRES para la escapula, RHU, DRE, PRD y SDH para el
htimero, y RULN, OLR y RRAD para el antebrazo. Los indices morfo-
funcionales de la mano no se incluyeron en el anélisis debido al bajo tamafio
muestral de los mismos.

Como en los andlisis multivariados previos, las especies se distribuyeron
en el morfoespacio de manera continua (Fig. 60). Los resultados muestran que
la mayor variaciéon explicada corresponde a los indices que expresan
especializaciones del himero y el antebrazo (CP 1, Tabla 19), mientras que las
variaciones morfoldégicas de la escdpula tienen menor valor explicativo, y

cargan sobre el CP 2 sin un patrén claro.
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ACP de indices morfo-funcionales del miembro anterior
de Ctenomys
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Figura 60. ACP de indices de miembro anterior para especies de Ctenomys.

Tabla 19. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales del ACP de

Fig. 60.
Indice CP1 CP2
DEP -0,19 0,68
LRBV -0,24 0,49
LRES -0,26 0,84
RHU 0,62 0,29
DRE 0,79 -0,07
PRD 0,54 0,43
SDH 0,68 -0,31
RULN 0,77 -0,08
OLR 0,59 0,43
RRAD 0,24 0,54
Autovalor 2,92 2,25
% variacion 29,17 22,53
explicada
% 29,17 51,70
acumulativo
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En primer lugar, el valor explicativo general de este analisis es menor
que el del ACP realizado con cada hueso, lo cual sugiere un acoplamiento
relativamente bajo entre las especializaciones esqueletarias de cada elemento
del miembro anterior. Los indices escapulares que cargaron sobre el CP 2
presentaron muy baja correlacién con respecto a los otros indices evaluados y
no marcaron ningtn patrén claro de separacién o agrupamiento de especies.

En todos los mamiferos fosoriales, el miembro anterior tiene gran ventaja
mecénica (Hildebrand, 1985), es decir que las proporciones existentes entre
sus componentes enfatizan la produccién de fuerzas de extension mas que la
velocidad del movimiento (Maynard-Smith y Savage, 1956; Polly, 2007). Los
huesos del miembro anterior de los braquioexcavadores tienden a ser
relativamente cortos y robustos (Hildebrand, 1985; Price, 1993), lo cual se
refleja en la carga significativa de la robustez del humero (RHU) y de la ulna
(RULN) en el CP 1. Coincidentemente, Elissamburu y Vizcaino (2004) y
Samuels y Van Valkenburgh (2008) hallaron correlacion positiva entre valores
altos de ancho de epicéndilos (DRE), robustez humeral (RHU) y robustez de
la ulna (RULN) en un analisis de roedores fosoriales; sin embargo, estos
autores también encontraron una correlacién positiva entre estos indices y el
mayor desarrollo del olécranon (OLR) mas elevada que la observada en este
estudio (Tabla 19). En el mismo sentido, Lessa et al. (2008) también hallaron
correlacion significativa entre indices morfo-funcionales del himero y la ulna

(correlacion positiva entre OLR y DRE, OLR y PRD).

V.2.2. Patrones de especializacion en el craneo

Como se indic6 previamente (ver III. Antecedentes), las especializaciones
morfolégicas en el craneo de roedores excavadores, y en particular de
Ctenomys, se encuentran bien estudiadas. En este apartado se discuten los
resultados de los andlisis disponibles; posteriormente se aplica un modelo

morfo-funcional reciente para seleccionar las variables del craneo
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consideradas mejores indicadores de hébitos dentoexcavadores, las cuales
luego son incluidas en un modelo mas amplio de contrastacion de
especializaciones craneanas y del miembro anterior.

La particular morfologia del craneo de los roedores dentoexcavadores ha
sido estudiada en considerable profundidad, y las completas sintesis de
Dubost (1968), Hildebrand (1985), Lessa (1990, 1993, 2000), Nevo (1979, 1999)
y Stein (2000) describen las especializaciones morfolégicas presentes en estos
grupos. De acuerdo con estos autores, el craneo de los roedores
dentoexcavadores presenta modificaciones vinculadas con el requerimiento
de produccién de elevadas fuerzas externas (Fo) para penetrar y remover el
sustrato usando los incisivos. Estas modificaciones incluyen tanto el
desarrollo de grandes &reas para la unioén de los musculos involucrados en el
cavado, como la estabilizacion de las articulaciones y la mayor resistencia de
las herramientas de cavado a las fuerzas de tensién y compresion: incisivos
grandes, fuertes y procumbentes, con elevadas tasas de crecimiento
especialmente en los incisivos inferiores; craneo relativamente grande, con
rostro fuerte; fordmenes palatinos pequefios; arcos zigomaticos fuertes y
generalmente salientes; crestas sagital y nucal bien desarrolladas,
correlacionadas con musculos cervicales fuertes, y mandibula mds corta y
alta.

De acuerdo con lo anterior, algunos rasgos presentes en el craneo de
Ctenomys, por ejemplo arcadas zigomaéticas fuertes y salientes, mandibula alta
con cresta masetérica muy saliente, incisivos de implantacién profunda y con
procumbencia moderada a alta, fordmenes incisivos e interpremaxilar
reducidos (Reig et al., 1990; Vassallo, 1998; Verzi, 2002; Mora et al., 2003; Verzi
y Olivares, 2006), son especializaciones universales entre los roedores
subterraneos.

Las especies de Ctenomys muestran diferencias en las especializaciones
morfolégicas descriptas, relacionadas con la capacidad para utilizar los

incisivos en la construccion de taneles (Lessa, 1993; Vassallo, 1998; Mora et al.,
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2003). La diversidad interespecifica de Ctenomys tanto en el grado de
fosorialidad y de actividad en superficie (Pearson, 1984; Lessa, 1993), como en
su variacion morfolégica y las diferentes combinaciones de rasgos
especializados en diferentes especies (Lessa, 1993), se ha reconocido desde
hace tiempo. A partir de este reconocimiento, la diversidad morfolégica
interespecifica de Ctenomys ha sido explorada en numerosos trabajos,
incluyendo andlisis enfocados en las especializaciones craneanas para la
dentoexcavacién (Vassallo, 1998; Mora et al., 2003; Verzi y Olivares, 2006).
Vassallo (1998) analiz6 las especializaciones craneo-dentarias para la
dentoexcavacion de C. talarum y C. australis. Este autor encontrd, dentro de la
morfologia tipica del género, diferencias en el grado de procumbencia de los
incisivos superiores (mayor en C. talarum que en C. australis), las cuales no
estuvieron asociadas a diferencias interespecificas en el largo de la diastema
ni en la ubicacion de las raices de los incisivos.

Mora et al. (2003) analizaron la versatilidad morfolégica de 23 especies
de Ctenomys, teniendo en cuenta la procumbencia y numerosas medidas
craneanas. Los resultados del andlisis de estos autores mostraron que la
procumbencia es independiente del tamafio corporal, y sugirieron que la alta
variabilidad de este rasgo es explicada por el disefio estructural del crdneo de
Ctenomys, y, en menor medida, por fenémenos de alometria. Mientras que en
especies no procumbentes como C. australis la raiz de los incisivos se ubica
entre el premolar y los molares, en las procumbentes como C. leucodon la
misma se halla entre el M1 y M2 (Mora et al., 2003). Estos autores sefialan que
este desplazamiento es posible porque las vainas de las raices de los incisivos
son laterales con respecto a aquellas de los molariformes, por lo cual su
posicion puede cambiar libremente en relacién con los cambios en la
curvatura de los incisivos (Lessa, 1990). Aternativamente, Verzi (2008) sugiri6
que la implantacion de los incisivos superiores de Ctenomys presenta una
especializacion particular vinculada con la dentoexcavacién, ya que el fondo

de la vaina alveolar est4 alojado en una cavidad del maxilar, por delante de la
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vaina alveolar del M1. Esta disposicién protege a la zona generativa basal del
incisivo, que puede resultar dafiada por las grandes presiones ejercidas a
nivel de la punta de los incisivos en especies dentoexcavadoras (Zuri y Terkel,
2001). Aun en C. leucodon, la base del I1 se dispone en la cavidad por delante
de la vaina alveolar del M1 descripta por Verzi (2008).

Mora et al. (2003) detectaron, ademds, alometria positiva del ancho y
espesor de los incisivos en Ctenomys, lo cual le permitiria resistir mayores
fuerzas de tension y compresion (no tnicamente para atacar el sustrato, que
puede ser friable, sino también raices y otros materiales vegetales fibrosos). En
sintesis, los resultados de Mora et al. (2003) apoyan las observaciones previas
de que las especies de Ctenomys difieren en su capacidad para utilizar los
incisivos en el cavado (Lessa, 1993).

Recientemente, Verzi y Olivares (2006) describieron la especializaciéon a
nivel de la fosa postglenoidea presente en Ctenomys y tEucelophorus; ésta es
exclusiva del clado y parcialmente convergente con modificaciones similares
presentes en roedores dentoexcavadores de otros continentes (Verzi y
Olivares, 2006; Verzi, 2008). Esta region de articulacion postglenoidea esta
delimitada dorsalmente por la fosa postglenoidea y ventralmente por el
meato auditivo externo (tubo horizontal prominente); por su parte, el proceso
postcondileo de la mandibula de Ctenomys presenta una fuerte apofisis lateral
que estd relacionada funcionalmente con esta zona articular postglenoidea.
Funcionalmente, esta region postglenoidea representa una tercera posicion
mandibular que estabiliza la articulacién, evitando la dislocacién del céndilo
cuando se ejercen fuerzas en el extremo de los incisivos durante el ataque al
sustrato u obstdculos duros. Utilizando indices morfo-funcionales en un
analisis multivariado, estos autores hallaron un eje de diferenciacion
morfolégica en el cual las especies con especializaciones morfolégicas
dentoexcavadoras fuertes y moderadas, asociadas al desarrollo del &rea
articular postglenoidea, se ubicaron en extremos opuestos. Este eje estuvo

dado por diferencias en largo del céndilo, procumbencia de los incisivos
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superiores, ancho de la fosa postglenoidea, concavidad del meato auditivo
externo, grosor de la apdfisis paraoccipital, desarrollo del proceso
postcondileo, profundidad de la region articular postglenoidea, ancho de la
bula auditiva y profundidad de implantacién del il. Por el contrario, el ancho
mandibular y el largo del diastema, dos rasgos considerados significativos
dentro de las especializaciones dentoexcavadoras de roedores en general, no
influyeron en esta discriminaciéon morfo-funcional. Estos resultados también
sugieren que la posicion de la base de los incisivos estd mas estrechamente
ligada a la frecuencia de uso de los incisivos, y es por lo tanto mejor indicador
de dentoexcavacion, que la procumbencia. Sobre la base de estos resultados,
Verzi y Olivares (2006) describieron dos morfotipos que responden a diferente
grado de especializacion morfolégica para la dentoexcavacién. En estos
morfotipos, la morfologia més especializada de la region postglenoidea esta
asociada con otras tipicas especializaciones para la dentoexcavacién: mayor
procumbencia de los incisivos superiores, insercion mas profunda de los
incisivos inferiores, ademds de una apdfisis paraoccipital mas grande
formando una cresta occipital y menor altura de la bula a nivel anterior. Estos
dos tultimos rasgos se relacionan con requerimientos y restricciones
biomecénicas. La fuerte cresta en la apoéfisis paraoccipital es el sitio de origen
del vientre posterior del m. digastricus (Woods, 1972; De Santis et al., 1998),
que también interviene en el movimiento de ataque al sustrato mediante los
incisivos; por su parte, el ancho de las bulas restringe el angulo de apertura de
la boca cuando el condilo se halla en la fosa postcondilea, de manera que
bulas més angostas resultan ventajosas en especies con mayor especializacion

dentoexcavadora (Verzi y Olivares, 2006; Verzi, 2008).
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Anidlisis multivariado de indices morfo-funcionales craneo-dentarios (Fig.

61, Tabla 20)

Las especializaciones dentoexcavadoras de las especies de Ctenomys
estudiadas en este trabajo se analizaron mediante un ACP de las variables
morfo-funcionales propuestas por Verzi y Olivares (2006).

Los dos primeros CP resumieron el 53,77 % de la variacién explicada. El
CP 1 (38,92% de la variacion) resumi6 los cambios morfolégicos a lo largo de
un eje de especializacion vinculado con la procumbencia, el ancho de la
apofisis poscondilea, la implantacion del incisivo inferior, el ancho de la fosa
postglenoidea, la concavidad del meato auditivo externo, y el alto de la bula.
El CP 2 (14,85% de la variacion) resumi6 los cambios en la longitud del
condilo y el desarrollo del proceso paraoccipital. A pesar de algunas
diferencias en la carga de las variables, el patron de distribucion de las
especies sobre el primer eje result6 similar al detectado por Verzi y Olivares
(2006), con C. leucodon, C. “perucho”, C. “vista” y C. lewisi, en un extremo de
mayor especializacion, y C. fulvus, C. flamarioni, C. azarae y C. opimus en el otro
extremo, mientras que las demas especies se distribuyeron en el morfoespacio

intermedio.
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Figura 61. ACP de indices morfo-funcionales de craneo vinculados con la
especializacion dentoexcavadora en especies de Ctenomys.

Tabla 20. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales del ACP de
Fig. 61.

Indice CP1 CP2
PROC 0,85 -0,06
AB -0,07 -0,23
AMD -0,38 0,12
LC 0,35 0,62
DIAST 0,28 -0,49
PC -0,84 0,31
PI -0,91 0,21
APG 0,62 0,45
CMA 0,66 -0,27
HPG -0,57 -0,45
HAB -0,83 0,25
EP 0,46 0,65
autovalor 4,66 1,78
% variacion 38,92 14,85
explicada
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% acumulativo 38,92 53,77

V.2.3. Analisis multivariado de especializaciones craneanas y del
miembro anterior (Fig. 62, Tabla 21)

Sobre la base de los resultados obtenidos en los analisis independientes
de crdneo y miembro anterior, el ACP de especializaciones de ambos
componentes esqueletarios solamente incluy6 los indices que mostraron carga
elevada en el primer CP de los anélisis originales (ver Tablas 3, 9 y 13). Para
poder incluir la mayor cantidad de individuos posibles, los datos ausentes se
reemplazaron por el valor promedio para cada variable (Legendre y
Legendre, 1998); aunque este procedimiento reduce en cierta medida la
precision del resultado, el foco del analisis fue obtener una perspectiva
general del patrén morfo-funcional en las especies analizadas.

Los dos primeros CP explicaron 62,95 % de la variacion. Mientras que el
CP 1 resumi6 principalmente la influencia de los indices PROC, PC, PI y
HAB, con contribucién menor de APG, la variacién en el CP 2 corresponde a
los indices DRE y SDH, con contribuciones algo menores de RHU y RULN.
De esta manera, el CP 1 resume la especializacion morfoldgica
dentoexcavadora (mayor especializacion en el extremo negativo del eje),
mientras que el CP 2 resume principalmente especializaciones
braquioexcavadoras (mayor especializacion hacia el extremo negativo). Tal
como muestra la Fig. 62, si bien muchas de las especies analizadas se
agruparon en los valores medios, las especies que ocupan las posiciones
extremas del morfoespacio representan diferentes combinaciones de

especializacion braquio- y dentoexcavadora.
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Figura 62. ACP de indices morfo-funcionales de craneo y poscraneo en
especies de Ctenomys. Las abreviaturas de menor tamafio indican indices con
carga menor sobre cada CP.

Tabla 21. Correlaciones Factor-Variable (factor loadings) y porcentaje de
variacion explicada para los 2 primeros Componentes Principales del ACP de
Fig. 62.

Indice CP1 CP2
RHU -0,32 -0,57
DRE -0,30 -0,82
SDH -0,31 -0,72

RULN -0,43 -0,49

PROC -0,88 0,16

PC 0,82 -0,33
PI 0,92 -0,25
APG -0,65 -0,20

CMA -0,57 0,17

HAB 0,84 -0,29
autovalor 4,19 2,10

% variacion explicada 41,93 21,03

% acumulativo 41,93 62,95
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Como se mostr6 en el apartado anterior, el ACP de variables craneanas
mostré ordenamiento de las especies a lo largo de un eje, cuyos extremos
opuestos fueron considerados por Verzi y Olivares (2006) como dos
morfotipos definidos por su grado de especializaciéon dentoexcavadora. Estos
autores caracterizaron un morfotipo “C. dorbignyi” con mayor concavidad del
meato auditivo (CMA), mayor desarrollo de la fosa postglenoidea (APG) y del
largo del condilo (LC), asi como un menor desarrollo del proceso
postcondileo (PC) y del ancho dorsoventral de la regiéon articular
postglenoidea (HPG), asociadas con una mayor procumbencia de los incisivos
superiores (PROC) e implantacién mas profunda de los incisivos inferiores
(PI) (rasgos tipicos de los roedores dentoexcavadores), mayor desarrollo de
las apdfisis paraoccipitales (EP) y menor altura de la bula a nivel anterior
(HAB). Este morfotipo incluy6 a las especies C. dorbignyi, C. leucodon, C. lewisi,
C. tucumanus, C. “vista” y C. “perucho”. Por su parte, las especies del menos
especializado morfotipo “C. fulvus”, (C. fulvus, C. australis, C. azarae y C.
opimus) mostraron mayor desarrollo del proceso postcondileo (PC), y area
articular postglenoidea mas amplia (HPG), junto con menores valores de los
indices CMA, APG, LC, PROC, Pl y EP, y una bula més inflada (mayor HAB).
Las otras especies analizadas por estos autores, C. maulinus, C. steinbachi y C.
talarum, ocuparon una posicion intermedia en el CP 1.

En el presente andlisis, la distribucién de especies en este morfoespacio
revela un panorama mas complejo en cuanto a la especializacién morfologica
para la excavacion en las especies de Ctenomys, sugiriendo la existencia de
morfotipos con diverso grado de especializacién dento- y braquioexcavadora.
De esta manera, estos resultados complementan aquellos obtenidos por Verzi
y Olivares (2006), permitiendo distinguir cuatro extremos en el continuo de
especializaciones morfoldgicas para la braquio- y dentoexcavacion (Tabla 22,
Fig. 63). La mayoria de las especies estudiadas ocupan el morfoespacio central
en una gradacién continua, ya que presentan especializaciones heterogéneas

en diferentes rasgos y sus valores para los diferentes indices son, en general,
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cercanos al promedio. Por otra parte, las especies con mayores
especializaciones en uno u otro sentido (enumeradas en la Tabla 22), que
representan los extremos del continuo de disparidad morfolégica de
Ctenomys, pueden ser consideradas como morfotipos: morfotipo lewisi,

777

morfotipo “perucho’”, morfotipo “méarmol’” y morfotipo flamarioni.

Tabla 22. Especies de Ctenomys clasificadas de acuerdo con su grado de
especializacién morfoldgica.

Gradiente de Dentoexcavacion (+) Dentoexcavacion (-)
especializacion
morfoldgica
Braquioexcavaciéon | C. lewisi, C. conoveri, C. | C.“marmol”, C. rionegrensis
(+) frater, C. dorbignyi, C.

steinbachi
Braquioexcavacién C. “perucho”, C. leucodon C. flamarioni, C. fulvus, C.
) opimus, 1C. chapalmalensis

Las caracteristicas esqueletarias morfo-funcionales de estos morfotipos
son las siguientes:

Morfotipo lewisi — especies con rasgos especializados tanto a nivel
craneano  (dentoexcavacién) como en el miembro  anterior
(braquioexcavacion). En la morfologia craneana corresponden al “morfotipo
C. dorbignyi” de Verzi y Olivares (2006). A nivel poscraneano, presentan
escapula relativamente alongada (borde axilar largo), con proceso teres major
de base larga, tipo “talarum”, y fosa glenoidea alongada dorsoventralmente. El
hiimero es robusto, con cresta deltoidea fuerte y distalizada, epicéndilos
salientes, troclea profunda y amplia; huesos del antebrazo robustos y
olécranon relativamente largo.

Morfotipo flamarioni — especies con escasas especializaciones
relacionadas con la excavacion tanto en el craneo (“morfotipo C. fulvus” de

Verzi y Olivares, 2006) como en el miembro anterior. Escapula alta y corta,
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proceso teres major tipo “rionegrensis”, htimero relativamente gracil con cresta
deltoidea delgada y ubicada mds cerca de la cabeza humeral, y escaso
ensanchamiento en los epicondilos; ulna con diéfisis recta y olécranon mas
corto. Aunque por la naturaleza fragmentaria de los materiales 1C.
chapalmalensis no fue incluido en los andlisis multivariados, su pertenencia a
este morfotipo es clara de acuerdo a la evaluacion cualitativa de sus rasgos.
Morfotipo “marmol” — especies con miembro anterior especializado
para el cavado (ver arriba), pero sin especializaciones craneanas importantes
para la dentoexcavacion (“morfotipo C. fulvus” de Verzi y Olivares, 2006).
Morfotipo “perucho” — especies con marcadas especializaciones
craneanas para la dentoexcavaciéon (“morfotipo C. dorbignyi” de Verzi y
Olivares, 2006), pero con miembro anterior relativamente poco especializado

(ver arriba).
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Figura 63 (pdgina anterior). Distribucién de los morfotipos en el morfoespacio
de los dos primeros CP del andlisis de indices morfo-funcionales de craneo y
miembro anterior (el ACP es el mismo que en la Fig. 62).

V.2.4. Patron de especializacion de Ctenomys en el contexto de la
subfamilia Ctenomyinae

En la Fig. 64 se muestra de modo resumido el patrén de especializacion
de Ctenomys en el contexto de la subfamilia Ctenomyinae.

En la subfamilia Ctenomyinae se registra disparidad morfolégica desde
el Plioceno, asociada con diferentes grados de adaptacién al habito
subterraneo y la especializacion excavadora en los cuatro linajes reconocidos
dentro del clado (Reig y Quintana, 1992; Lessa, 1993; Fernandez et al., 2000;
Verzi, 2002). La informacién disponible acerca de la especializacion
morfolégica de los diferentes géneros (Reig y Quintana, 1992; Quintana,
1994; De Santis y Moreira, 2000; Fernandez et al., 2000; Vieytes et al., 2007;
Verzi y Olivares, 2006; Verzi, 2008), junto con la resultados obtenidos en este
trabajo, permiten obtener una perspectiva mdas completa del patréon de
especializacion dento- y braquioexcavadora dentro de la subfamilia.

En el clado tXenodontomys-tActenomys no hay especializaciones
dentoexcavadoras; por otra parte, los materiales disponibles de miembro
anterior, correspondientes a tActenomys, indican especializaciéon morfolégica
braquioexcavadora bastante menor que la de Ctenomys y comparable a la de
los octodontinos, lo cual ha llevado a interpretar este género como una
forma fosorial (Fernandez et al., 2000; Verzi, 2002, 2008). De todas maneras,
incluso una especializacién morfolégica relativamente menor en el miembro
anterior podria estar asociada a una actividad braquioexcavadora
significativa (Lessa et al., 2008), en concordancia con los sistemas de cuevas
conocidos para este ctenomino (Genise, 1989).

Las  especializaciones  craneo-dentarias  vinculadas con la
dentoexcavacion presentes en los linajes de tEucelophorus, tPraectenomys, y

Ctenomys son numerosas (ver V.2.2. Patrones de especializacion en el craneo).
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tEucelophorus es el mas especializado dentoexcavador dentro de los roedores
sudamericanos (Verzi y Olivares, 2006); presenta profundas fosas y fuertes
crestas craneanas para la sujeciéon de la poderosa musculatura masetérica,
asi como los incisivos mds procumbentes entre los caviomorfos (Reig y
Quintana, 1992; Mora et al, 2003), y microestructura del esmalte
especializada (Vieytes et al., 2007). Ademds, el tamafio relativamente
pequeno de la 6rbita indica hébito subterraneo para este taxén (Verzi, 2008).
Con respecto al miembro anterior, los nuevos materiales examinados
muestran que la especializacién braquioexcavadora de tEucelophorus era
similar a la de las especies vivientes de Ctenomys, pero menor que la de los
miembros mas especializados de este ultimo género (himero robusto con
cresta deltoidea fuerte y muy distalizada, epicéndilos expandidos aunque no
tanto como los Ctenomys vivientes mds especializados, carpo similar al de
Ctenomys pero metacarpianos algo menos robustos y no ensanchados
distalmente).

En tPraectenomys, el grupo hermano de Ctenomys, se encuentran
algunos rasgos que sugieren especializaciéon dentoexcavadora, pero los
materiales craneanos conocidos son incompletos (Verzi, 2002, 2008). Los
fragmentarios restos poscraneanos sugieren especializaciéon morfolédgica
braquioexcavadora menor que la de Ctenomys (hamero relativamente gracil,
cresta deltoidea mds proximal, menor expansiéon de epicéndilos; aunque el
metacarpiano III es robusto y su morfologia es similar a la de Ctenomys);
todo esto conduce a asignar tentativamente a esta especie un hébito al

menos fosorial (Verzi, 2008).
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Figura 64. Habitos conocidos o inferidos, modalidad de excavacién y tipo de
suelos ocupados por los ctenominos analizados en este trabajo (ver fuentes en
el texto). Relaciones filogenéticas (lineas punteadas) y biocrones (lineas
sOlidas) segun Verzi (2008). El signo (+) indica modalidad excavadora
predominante. Modificado de Vieytes et al. (2007).

V.3. Grados de variabilidad en crdneo y miembro anterior

Investigaciones previas han sugerido que la diversidad de funciones
cumplidas por las partes del cuerpo utilizadas como herramientas de cavado
imponen restricciones a la especializacion para este fin, ya que el desempefio
de distintas funciones implica requerimientos biomecanicos que podrian
entrar en conflicto (Lessa, 1990). A la vez, el grado de integracion,
especializacion y compromiso entre las partes que cumplen determinadas
funciones puede ser diferente para distintas regiones del organismo. La
existencia de fuerte integraciéon ontogenética y funcional podria implicar
niveles de restriccion mds intensos ya que existe menor cantidad de partes
que puedan cambiar independientemente (Vermeij, 1973; Lauder, 1981; Liem,

1987; Zelditch, 1996).
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En un estudio en geémidos, Lessa y Stein (1992) propusieron que en el
craneo la especializaciéon dentoexcavadora esta restringida por la necesidad
de una masticacion efectiva (Lessa, 1990); por el contrario, a nivel del
poscraneo, sugirieron que la especializaciéon braquioexcavadora del miembro
anterior estarfa menos restringida por otras funciones, tales como la
locomocién y la manipulacion del alimento.

La comparacion de coeficientes de variacion entre diferentes elementos
estructurales permite estimar la variabilidad relativa de los mismos
(Cullinane, 2000), la cual es uno de los componentes de la versatilidad
evolutiva (reciproco de la restricciéon; Lauder, 2000). Los resultados de este
trabajo muestran valores mas altos de Coeficiente de Variacién (CV) para las
variables del miembro anterior con respecto a las craneanas (Fig. 65 y 66). Este
patrén concuerda con la propuesta de Lessa y Stein (1992), pero las
diferencias entre la variabilidad de crdneo y miembro anterior no resultaron

significativas (ANOVA, df=1,35; F=0,27, p=0,60).
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Figura 65. Coeficientes de variacion (CV) para las medidas utilizadas en este
trabajo.
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Figura 66. Comparacién de CV promedio para medidas craneanas y del

miembro anterior.

V. 4. Andlisis filogenético comparativo

Las relaciones entre los indices morfo-funcionales craneanos vy
poscraneanos se evaluaron sobre la base de anélisis de correlaciéon, usando
contrastes filogenéticamente independientes (CI, Felsenstein, 1985). El método
de CI requiere el uso de filogenias completamente resueltas, lo cual resultd
problemaético en este estudio. Por un lado, no existen propuestas filogenéticas
que incluyan a todas las especies de Ctenomys; por otra parte, en este trabajo
se analizaron varias especies no descriptas formalmente (C. “monte”, C.
“palmar”, C. “perucho”, C. “somuncura”, C. “vista”), cuya posiciéon
tilogenética dentro del género se desconoce. Estas especies fueron agregadas a
la politomia basal en un esquema filogenético de consenso elaborado sobre la

base de las propuestas de Castillo et al. (2005). Existen diferentes propuestas

para el abordaje de politomias en filogenias inciertas; aqui se optd por
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resolver las politomias en forma aleatoria, ya que estudios previos (Ackerly y
Donoghue, 1998; Ackerly y Reich, 1999) han mostrado que los resultados de
analisis de correlaciéon son muy similares para todos los arboles filogenéticos
alternativos derivados de la resolucion aleatoria de politomias; esto sugirie
que esta resolucion aleatoria es mejor que tratar a cada politomia como un
contraste tnico (procedimiento sugerido por Harvey y Pagel, 1991, y Pagel,
1992), dado que lo dltimo genera una rapida pérdida de grados de libertad y
poder del anélisis.

Para disminuir la incertidumbre introducida por la resolucién aleatoria
de estas politomias, algunas especies de Ctenomys no fueron incluidas en el
analisis. Los criterios usados para descartar especies fueron los siguientes: 1)
especies con gran cantidad de datos faltantes debidos a falta de material, y 2)
especies con posicion filogenética incierta. De este modo, las especies C.
conoveri, C. “monte”, C. “somuncurd” y C. “palmar” no fueron incluidas en el
analisis de CI. Una vez reducida la cantidad de especies, las politomias se
resolvieron introduciendo ramas de largo cero en forma aleatoria usando la
funcion multi2di del paquete ‘ape’ (Paradis, 2006). Mediante este
procedimiento se obtuvieron 100 arboles filogenéticos completamente
resueltos que fueron utilizados para calcular los CI. En cada é&rbol se
asignaron largos de rama iguales, ya que trabajos previos han mostrado que
los resultados son muy similares sin importar el método usado para realizar
este procedimiento (Ackerly y Donoghue, 1998).

Este andlisis se enfoco en las correlaciones (y no en regresiones) para
evitar la asignacion a priori de un valor explicativo (dependiente o
independiente) a las variables. Se calcularon los coeficientes de correlacion de
Pearson para las variables consideradas sin tener en cuenta la filogenia
(correlacién ahistorica), y estos valores se compararon con las correlaciones de
los CI (coeficiente de correspondencia, que mide la correlaciéon entre
contrastes o evolutiva), promediadas a partir de los resultados para los 100

arboles resueltos. El analisis de correlaciones mdltiples entre los caracteres
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estudiados permite explorar la covariaciéon entre rasgos y comparar la
integracion morfolégica relativa de diferentes elementos. Si existen niveles
altos de integracion morfolégica y funcional, el elemento estudiado tiene
menor cantidad de partes que pueden cambiar independientemente, lo cual
puede restringir la diversidad morfolégica potencialmente realizable
(Vermeij, 1973; Liem, 1987).

Como resultado del analisis se obtuvieron correlaciones evolutivas con
valores generalmente mas bajos que los de las correlaciones ahistéricas (Tabla
23), indicando que estas tltimas estan explicadas al menos parcialmente por
la similitud entre especies mas estrechamente emparentadas. Los resultados
interesantes son aquellos casos en los cuales la correlaciéon se mantuvo, dado
que en ausencia de una explicacién para estas similitudes basada en el
parentesco filogenético, la asociacion entre indices morfo-funcionales puede
sugerir patrones adaptativos relacionados con la capacidad fosorial.

En este sentido, las correlaciones filogenéticas entre variables morfo-
funcionales de crdneo y poscraneo disminuyeron considerablemente con
respecto a los valores crudos (Tabla 23), pero algunas de las correlaciones
entre los diferentes huesos del brazo se mantuvieron, tal como se vio reflejado
en el ACP general (ver V.2.3. Andlisis multivariado de especializaciones
craneanas y del miembro anterior). Esto indica que en las especies estudiadas,
la mayor robustez de los huesos largos del brazo (RHU, RRAD, RULN,
RMC3) ocurre en forma coincidente, sugiriendo un refuerzo uniforme de la
resistencia del miembro anterior. De la misma manera, el desarrollo de los
epicondilos (DRE) resulté correlacionado positivamente no sélo con la
robustez del hiumero (RHU), sino también con la de la ulna (RULN), en
concordancia con la vinculacién comtin de ambos indices con el desarrollo de
la musculatura del antebrazo. La correlacion positiva entre la amplitud de la
superficie articular distal del hiimero (SDH) y el desarrollo de los epicondilos
(DRE) es esperable a este nivel de andlisis, ya que ambos indices miden

estructuras ubicadas sobre el extremo distal del humero; SDH también se
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correlacioné positivamente con RULN. Asimismo, estos resultados mostraron
alta correlacion entre la robustez de la ulna y la del metacarpiano III. Por
altimo, la distalizaciéon de la cresta deltoidea (PRD) resulté positivamente
correlacionada tanto con la robustez de la ulna como con el desarrollo del
proceso olecraneano (OLR), a pesar de que estas estructuras no estdn
directamente relacionadas biomecanicamente por medio de musculos.

Por su parte, las correlaciones significativas entre indices craneales se
mantuvieron (coef. de correspondencia>0,69, ver Tabla 23), sugiriendo que la
integracion entre los rasgos especializados del craneo no se debe al efecto de

la filogenia.

Tabla 23. Comparacién entre las correlaciones entre datos crudos y entre los
contrastes independientes (coeficiente de correspondencia). Sélo se incluyen
las correlaciones significativas (p<0,05)

Coeficiente de Coeficiente de
correlacion (datos correspondencia
crudos) (media)
LRBYV vs. PROC -0,68 -0,30
LRBV vs. PC 0,68 0,03
RHU vs. DRE 0,75 0,65
RHU vs.RULN 0,73 0,63
RHU vs. RRAD 0,67 0,60
DRE vs. SDH 0,81 0,77
DRE vs. RULN 0,73 0,68
PRD vs. RULN 0,69 0,51
PRD vs. OLR 0,78 0,63
PRD vs. PROC 0,63 0,49
SDH vs. RULN 0,66 0,55
RULN vs. OLR 0,87 0,30
RULN vs. RMC3 0,66 0,63
RULN vs. PROC 0,64 0,47
RULN vs. APG 0,87 0,50
OLR vs. LC 0,66 0,49
OLR vs. APG 0,86 0,63
RRAD vs. HAB -0,64 -0,35
RMC3 vs. HPG -0,76 -0,55
RMC3 vs. EP 0,75 0,52
FCAR vs. AB 0,68 0,17

145



Resultados Cecilia C. Morgan

PROC vs. PC -0,89 -0,69
PROC vs. PI -0,95 -0,82
PROC vs. HAB -0,81 -0,72
PC vs. P1 0,90 0,89
PC vs. HAB 0,79 0,78
PI vs. HAB 0,89 0,87
HPG vs. EP -0,76 -0,65

Como se mencioné en Materiales y Métodos (ver IV.6. Métodos
tilogenéticos comparativos), la “correccion filogenética” proporcionada por
los métodos filogenéticos comparativos es un complemento que permite
estimar la correlacion entre la variaciéon observada y la filogenia. Esto no
significa que la correlacion vinculada con la filogenia deba descartarse
(Westoby et al., 1995; Ackerly y Donoghue, 1995; Ricklefs, 1996). Por el
contrario, resulta particularmente interesante analizar el mantenimiento de
determinadas correlaciones entre rasgos en linajes particulares, lo cual podria
involucrar fuerzas selectivas (Lande y Arnold, 1983; Losos y Miles, 1994). El
analisis aqui realizado representa una primera aproximacién, y la obtencion
de resultados mas robustos depende de la existencia de filogenias mejor
resueltas, la inclusion de mads especies, y la disponibilidad de materiales mas

completos para todas las especies consideradas.
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VI. DISCUSION

Los resultados de este trabajo permitieron evaluar la diversidad
morfolégica del miembro anterior y craneo de Ctenomys relacionada con la
braquio- y dentoexcavacion. El género Ctenomys posee varios rasgos
craneanos especializados para la dentoexcavacién, incluyendo acentuada
histricognatia vinculada a una particular trayectoria alométrica de la cresta
masetérica (Vassallo y Mora, 2007; Verzi et al., en prensa), incisivos robustos
(Vassallo y Mora, 2007), region articular postglenoidea especializada (Verzi y
Olivares, 2006) y morfologia caracteristica de la vaina alveolar del incisivo, la
cual protege a la zona basal generativa del mismo (Verzi, 2008). Estos rasgos
son exclusivos de Ctenomys en el marco de los octodontoideos, y atn de los
caviomorfos vivientes, y sélo son compartidos por el ctenomino extinto
tEucelophorus, el roedor sudamericano con mayor especializacion
dentoexcavadora (Verzi y Olivares, 2006; Vieytes et al., 2007). En contraste, a
nivel del esqueleto del miembro anterior, las diferencias existentes con
respecto a otros octodontoideos son en gran medida cuantitativas, con pocos
caracteres exclusivos del género. Los resultados de este trabajo sugieren que
los siguientes rasgos del miembro anterior son exclusivos de Ctenomys en el
marco de la superfamilia Octodontoidea: extremo libre de la espina escapular
redondeado y sin metacromion; gran muesca escapular muy amplia; proceso
pseudoestiloide en la epifisis distal del radio (rasgo compartido con el
ctenomino tActenomys), y escafolunar grande y de forma compleja.

El rango de variacion de los demds caracteres examinados en Ctenomys
es amplio y se superpone con el de otros caviomorfos. Los resultados
mostraron que Ctenomys, como género, no presenta especializacién mayor que
la de octodontoideos fosoriales como Aconaemys, en rasgos funcionalmente
significativos tales como el largo de la espina escapular, el tamarfio del proceso
teres major, la robustez de los huesos largos, la distalizacion de la cresta
deltoidea humeral, o el desarrollo de los epicondilos (ver Tablas 4, 5, 6, 7y 8

en Apéndice IV).
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Dentro de la variabilidad interespecifica del género, los rasgos
funcionalmente ventajosos mostraron un patrén de distribuciéon de tipo
mosaico, tanto en las especializaciones dento- como braquioexcavadoras.
Sobre la base de la deteccion de diferentes combinaciones de estos rasgos, se
definieron cuatro morfotipos que resumen los extremos de la disparidad
morfologica asociada a la dento- y braquioexcavaciéon en el género (ver
apartado V.2.3. Analisis multivariado general). El morfotipo flamarioni retine a
las especies con rasgos mas generalizados, cuyo grado de especializacién no
es mucho mayor que el de otros octodontoideos analizados; en el lado
opuesto, el morfotipo lewisi posee las mayores especializaciones tanto en el
craneo como en el miembro anterior, y representa el extremo de variacion
morfologica del género que se diferencia claramente de los demas
caviomorfos analizados. Este ultimo morfotipo retine rasgos especializados
vinculados con la dentoexcavacion (mayor procumbencia de los incisivos
superiores, implantacion mdas profunda de los incisivos inferiores, fosa
postglenoidea mas amplia, bula auditiva relativamente pequefia y piriforme,
meato auditivo externo més céncavo y apdfisis postcondilea mds corta), asi
como caracteristicas vinculadas con la especializacién braquioexcavadora,
representadas por gran robustez de la escdpula y los huesos largos del
miembro anterior, articulaciones fuertes que restringen el movimiento a nivel
del codo y la mufieca (y en menor medida en el hombro), y proporciones de
los brazos de palanca mas importantes del brazo (representados por la cresta
deltoidea y el olécranon ulnar) favorables para la produccién de grandes
fuerzas externas a nivel de la mano (V.1.1.4. Andlisis funcional de la
morfologia escapular, V.1.2.4. Anélisis funcional de la morfologia humeral,
V.1.3.4. Andlisis funcional de la morfologia del antebrazo, V.1.4.4. Analisis
funcional de la morfologia de la mano y V.2.1. Patrones de especializacion en

el miembro anterior).
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El anédlisis de posibles restricciones a la variabilidad morfolégica del
miembro anterior mostré que el tamafio corporal no ejerce una influencia
directa sobre la gran mayoria de los indices analizados. A nivel cuantitativo,
sOlo el desarrollo relativo de las tuberosidades humerales mostré correlacion
con el tamafo corporal y alometria negativa (ver Alometrias en el hiumero de
Ctenomys, pag. 81), sugiriendo que podria existir un umbral y un rango
estrecho de tamafios posibles, como consecuencia de los cuales estas
estructuras resultan proporcionalmente mas grandes en especies maés
pequenas. Asimismo, la curvatura de los huesos del antebrazo y el grado de
contacto entre las series de carpianos podrian estar influidos por el tamano
(ver Alometrias en el antebrazo de Ctenomys, pag. 102 y Alometrias en la
mano de Ctenomys, pag. 118), aunque esto soélo fue controlado
cualitativamente.

La evaluacion de la restriccion histérica sugirié que la filogenia ejerce
influencia al menos parcial, y diferencial, sobre la morfologia (V. 4. Analisis
tilogenético comparativo). Algunas correlaciones entre rasgos especializados
de los huesos largos se mantuvieron luego de la correccién filogenética,
sugiriendo que los requerimientos biomecanicos de mayor resistencia y
produccion de fuerzas afectan por igual a todos los huesos del miembro
anterior, mas alld del parentesco entre las especies. Por otra parte, una vez
removida la influencia filogenética, se evidencié desacoplamiento entre los
rasgos morfo-funcionales de la escapula y los del miembro anterior, en
coincidencia con los resultados del analisis exploratorio (ACP) del miembro
anterior (V.2.1. Patrones de especializacion en el miembro anterior). La
especializacion morfolégica vinculada a la braquioexcavaciéon se manifesto
mas claramente a nivel de los huesos largos, mientras que los rasgos
escapulares mostraron un patrén menos claro que podria estar asociado con
demandas funcionales complejas y/o con la fuerte inercia filogenética

detectada para este elemento (V.1.1.3.2. Anélisis morfométrico geométrico).
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La influencia filogenética resulté escasa en los rasgos craneanos; esto,
junto con la menor variabilidad detectada a nivel del crdneo en comparacién
con el miembro anterior, sugiere una mas fuerte integracién entre los rasgos
del crédneo. Esta integracion a nivel craneano podria estar siendo mantenida
por requerimientos funcionales y/o reflejar una mayor integracion
ontogenética.

Mas alla de estos resultados, las restricciones no son absolutas (Budd,
2006), y la conservacion de la correlacién entre rasgos mediante un
mecanismo restrictivo no significa que ésta no sea también mantenida por
seleccion natural estabilizadora. Por ejemplo, una explicaciéon alométrica para
la variaciéon morfolégica no implica que no exista presion selectiva para
mantener esa relacion alométrica (Lessa, 2000). De igual modo, tampoco la
similitud dada por una historia filogenética coman y aquella correlacionada
con factores ecologicos (adaptativos) son mutuamente excluyentes. En
muchos casos, los patrones de variacion de rasgos estan correlacionados con
la filogenia y a la vez mantenidos por fuerzas selectivas vinculadas con los
habitos y ecologia de los taxones emparentados (Westoby et al., 1995; Ricklefs,
1996). En el caso de la escapula de Ctenomys, que mostré elevada inercia
tilogenética, la morfologia tipica de la superfamilia Octodontoidea (gran
muesca escapular amplia y espina larga) podria haber facilitado (canalizado)
la evolucién de rasgos favorables para la braquioexcavacion en todo el clado y
particularmente en Ctenomys (Morgan, 2008); de este modo, mas alla de
restricciones histéricas, no puede descartarse la participacion de fuerzas
selectivas.

Con respecto a la distribuciéon de los rasgos morfo-funcionales en la
tilogenia, en general las especies del grupo “mendocinus” (sensu Massarini et
al., 1991) mostraron morfologia generalizada, mientras que las especies del
clado formado por C. lewisi, C. conoveri, y C. frater (reconocido por Castillo et
al., 2005 y autores previos alli citados; ver Fig. 8) correspondieron al morfotipo

lewisi, con fuertes especializaciones. Mas alla de esto, las caracteristicas de C.
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rionegrensis, otra especie del grupo “mendocinus”, correspondieron al
morfotipo “méarmol”” por su importante especializacion a nivel del miembro
anterior, de manera que la tendencia general en un clado no parece
representar una restriccién en este sentido. El conocimiento acerca de las
relaciones filogenéticas entre las especies de Ctenomys es todavia demasiado
incompleto como para permitir un analisis mas robusto de los patrones
histéricos de especializaciéon en el género. De la misma forma, no hay
informacion precisa acerca del hdbitat de muchas de las especies analizadas,
por lo que no es posible atn evaluar patrones de correlacién entre
caracteristicas del suelo y la distribucién de rasgos en diferentes morfotipos
(comparar Tabla 1 y Fig. 63). No obstante, de acuerdo con los datos
disponibles (Tabla 1), los altamente especializados C. lewisi y C. frater ocupan
suelos maduros, mientras que el héabitat de las especies mas generalizadas
(morfotipo flamarioni) se caracteriza por suelos arenosos y poco desarrollados,
lo cual sugiere una posible correlaciéon entre factores ecolégicos y rasgos
morfologicos.

La identificacion de los cuatro morfotipos de Ctenomys permite
contrastar el patrén detectado con otros patrones propuestos para roedores
subterrdneos del mundo. Las modalidades excavadoras y las
especializaciones morfolégicas asociadas podrian haber evolucionado
siguiendo diferentes vias. Una alternativa posible es que la especializaciéon
braquioexcavadora alcance su méxima expresion antes de que surja la
especializaciéon dentoexcavadora; esta ultima especializacion permitiria
ampliar el nicho ecolégico, mientras que las formas braquioexcavadoras
quedarian restringidas a suelos friables (Lessa, 1990). Una segunda alternativa
es que a partir de una morfologia generalizada se alcanzara la especializacion
dento- o braquioexcavadora, siendo ambas tendencias esencialmente
“excluyentes”. Este segundo modelo se asemeja al patrén de especializaciones
dento- y braquioexcavadoras de la familia Geomyidae, que ha sido

ampliamente analizado (Lessa y Patton, 1989; Lessa y Thaeler, 1989; Lessa y
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Stein, 1992; Lessa, 2000). En esta familia, las dos tendencias de especializacion
morfolégica - dento- y braquioexcavadora - se manifiestan como extremos
opuestos de un mismo eje de variaciéon morfologica mio-esqueletaria (Lessa y
Stein, 1992; Lessa, 2000). Algunos géneros presentan mayores
especializaciones dentoexcavadoras y escasa especializaciéon
braquioexcavadora (Thomomys, Cratogeomys), mientras que otros tienen
caracteristicas opuestas (Geomys). En términos de la diversidad detectada en
Ctenomys, este patrén seria equivalente a la existencia de un patréon
generalizado con pocas especializaciones en ambos sentidos (morfotipo

777

flamarioni) y dos morfotipos derivados, i.e. morfotipo “perucho’”, y morfotipo
“marmol”. Sin embargo, dentro de Ctenomys existen también especies con
fuertes especializaciones braquio- y dentoexcavadoras (morfotipo lewisi). Los
morfotipos detectados en Ctenomys ofrecen una vision diferente que amplia
las posibilidades de estos modelos: las especializaciones morfolégicas
braquio- y dentoexcavadoras no estdn necesariamente correlacionadas
(alternativa 1), ni tampoco son necesariamente excluyentes (alternativa 2).

En la historia evolutiva de Ctenomys, una Orbita relativamente pequefia,
indicadora de habitos subterrdneos, estd presente ya en los registros mas
antiguos del género (Verzi, 2002; Morgan y Verzi, 2006; Verzi, 2008). La
escasez de materiales no permite evaluar la variabilidad morfoldgica existente
en ese momento de la historia del género; 1C. chapalmalensis, la tinica especie
pliocénica conocida a través de restos craneanos y poscraneanos, fue incluida
en el morfotipo flamarioni sobre la base de su escasa. Ya en el Pleistoceno, el
rango de disparidad morfolégica es comparable con el actual, tal como lo
evidencian los materiales de 1C. subassentiens, 1Ctenomys sp. 1, tCtenomys sp.
2,y tCtenomys sp. 3 (ver V.1.2. Hamero y V.1.3. Antebrazo). De este modo, las
evidencias disponibles sugieren una edad minima cercana al Pleistoceno

medio para el origen de dicha disparidad.
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Dentro de Ctenomyinae se incluyen también otros géneros extintos con
especializaciones  braquioexcavadoras  (fActenomys), dentoexcavadoras
(tPraectenomys) o de ambos tipos (tEucelophorus), lo cual muestra que los
cambios asociados con la vida subterranea también presentan un patrén en
mosaico a nivel de la subfamilia (Lessa et al., 2008). En este sentido, la
evolucién de la vida subterrdanea y especializaciones morfolégicas asociadas
en los Ctenomyinae y la subfamilia hermana Octodontinae muestra ciertas
diferencias (Lessa et al., 2008). En los octodontinos la especializacion
morfologica vinculada con el cavado estd mayormente restringida a la
braquioexcavacién, con excepciéon del dentoexcavador Spalacopus. De todas
maneras, las diferencias entre ambas subfamilias son mds bien cuantitativas y
no cualitativas; el grado de especializacion alcanzado por los ctenominos es
mayor que el de los octodontinos, tanto a nivel craneano como en el miembro
anterior.

Los resultados permiten interpretar en forma preliminar la evolucién del
habito excavador y de los rasgos morfolégicos vinculados al mismo en
Ctenomys. En principio, la modalidad primaria de cavado para los roedores,
como para otros mamiferos, es la braquioexcavacién (Nevo, 1979; Hildebrand,
1985; Polly, 2007; Lessa et al., 2008). Por otra parte, la construcciéon de galerias
complejas no requiere la posesion de especializaciones morfolégicas marcadas
en el esqueleto (Lessa et al., 2008). Dado que la capacidad braquioexcavadora
no se refleja necesariamente en la morfologia esqueletaria del miembro
anterior, sino que comienza siendo una pauta comportamental (Lessa et al.,
2008), formas ancestrales a Ctenomys podrian haber tenido hébito fosorial a
semi-subterrdneo y haber usado los miembros anteriores para excavar, sin
que su morfologia mostrase indicaciones claras en este sentido.

Este planteo tiene dos consecuencias. Por un lado, sugiere que no seria
posible estimar una edad minima para la adopcién del habito fosorial en el
origen del género a través de la morfologia de los fésiles. Por otro lado,

plantea que cualquier rasgo esqueletario que represente una especializaciéon
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braquio- o dentoexcavadora, como los de los morfotipos “marmol”,
“perucho” y lewisi, estaria sefialando la ocupacién de suelos mas resistentes
y/o mayor frecuencia de uso del miembro anterior y/o el aparato
masticatorio para el cavado; esta mayor frecuencia derivaria de una mayor
proporciéon de funciones bioldgicas realizadas bajo tierra (Genise, 1989; Stein,
2000; Lessa et al., 2008). A partir de un morfotipo ancestral con habito fosorial,
primariamente braquioexcavador y sin modificaciones esqueletarias,
distintas presiones selectivas generadas por diferentes habitats, o atin factores
estocdsticos (Reig et al., 1990), pudieron dar como resultado la fijacién de
especializaciones braquio- y/o dentoexcavadoras.

Como se discuti6 anteriormente, aunque Ctenomys es un género
subterrdneo estricto (sensu Lacey et al., 2000; Lessa et al., 2008) a nivel
comportamental, este habito sélo se refleja parcialmente en su morfologia
esqueletaria. La mayor diferenciacién morfolégica presente en roedores de las
familias Spalacidae, Geomyidae y Bathyergidae (Lessertisseur y Saban, 1967;
Ozkan, 2002; Lessa y Thaeler, 1989; Samuels y Van Valkenburgh, 2008), en
comparacién con Ctenomys, podria estar relacionada con la antigtiedad de los
grupos. El género Ctenomys es relativamente joven, con registros desde el
Plioceno tardio (Cook et al., 2000; Verzi, 2002, 2008), y el registro fésil de la
subfamilia Ctenomyinae comienza recién en el Mioceno tardio. En contraste,
en otros clados de roedores se conocen representantes presuntamente
subterrdneos desde el Oligoceno (Geomyidae), Mioceno mdés temprano
(Bathyergidae), y Mioceno temprano (Spalacidae) (Cook et al., 2000, figura
9.1). De esta manera, el grado de especializacién excavadora alcanzado por los
ctenominos, y en particular por las especies de Ctenomys, podria estar limitado

por un factor temporal (Verzi y Olivares, 2006).

Perspectivas

Reig y Quintana (1992) relacionaron la explosiva especiacion de

Ctenomys con procesos estocasticos de fijacion de reacomodamientos
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cromosOmicos; en ese contexto, la diversidad morfolégica del género seria
resultado de tal proceso, a partir de una morfologia ancestral en la que las
adaptaciones esenciales habrian estado ya fijadas. Méas alla de la aleatoriedad
que podria afectar los patrones morfologicos de Ctenomys, las estrategias
evolutivas caracteristicas de éste y otros roedores fosoriales (especializacion,
aislamiento entre poblaciones locales, estructura genética) hacen esperable la
existencia de numerosas adaptaciones ecotipicas a los ambientes locales que
habitan (Nevo, 1979).

Los resultados de este trabajo revelaron un panorama de amplia
disparidad que sugiere una interacciéon compleja entre los factores histéricos y
selectivos. El estudio de otros elementos del esqueleto poscraneano en estas y
otras especies probablemente revelard patrones interesantes a otros niveles;
ademads, la obtencién de informacion precisa sobre el comportamiento y las
caracteristicas del microhdbitat de cada una, permitirdn contrastar las
hipétesis planteadas acerca de posibles restricciones, adaptaciéon local y

amplitud del nicho (Lessa, 1990).
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VII. CONCLUSIONES

1. El grado de especializaciéon morfolégica vinculada a la capacidad
excavadora del género Ctenomys es moderado. Mientras que a nivel craneano
el género presenta varios rasgos distintivos, en el miembro anterior los tinicos
detectados como exclusivos, en el contexto de los octodontoideos, son la
forma del extremo de la espina escapular carente de metacromion, la gran
amplitud de la gran muesca escapular, el proceso pseudoestiloide de la
epifisis distal del radio y el gran escafolunar de forma compleja. El género no
difiere significativamente de otros octodontoideos en otros caracteres de

importancia morfo-funcional del esqueleto del miembro anterior.

2. Existe amplia variabilidad interespecifica en cuanto al grado de
especializacion morfolégica del miembro anterior en las especies de Ctenomys:
e La escédpula presentd diferencias en forma, tamafo relativo de las
fosas supra- e infraespinosa, elongacién, longitud de la espina y
amplitud de la gran muesca escapular. El proceso teres major presenté

dos morfologias basicas, “tipo rionegrensis” y “tipo talarum”.

e  La especializacién morfolégica del humero resulté heterogénea. En C.
lewisi, C. frater, C. conoveri, C. steinbachi y C. “mérmol” este hueso
presenté una combinaciéon de rasgos especializados tinica entre los
roedores caviomorfos: gran robustez, cresta deltoidea distalizada,
epicondilos bien desarrollados, y superficie articular distal alta y
ancha; sin embargo, en la mayoria de las especies estos rasgos se
distribuyeron en forma desacoplada.

e A nivel del antebrazo, el radio y ulna mostraron diferencias en
robustez, curvatura y desarrollo del olécranon; la fovea radial ovoidal
mostré diferente elongacion segin las especies.

e En la mano, se detect6 variaciéon en el grado de contacto entre el
escafolunar y el unciforme, asi como en la robustez de los

metacarpianos.
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3. La estrategia excavatoria de Ctenomys es dual, pero el grado de expresion de
las especializaciones braquio- y dentoexcavadoras varié entre las especies
estudiadas, y esta variabilidad ha estado presente al menos desde el
Pleistoceno. De acuerdo con la distribucién de rasgos especializados, se
definieron cuatro morfotipos: morfotipo flamarioni con crdneo y miembro
anterior mds generalizados; morfotipo “perucho’™” con especializaciones
esencialmente dentoexcavadoras, morfotipo “marmol’” con especializaciones
esencialmente braquioexcavadoras, y morfotipo lewisi con fuertes
especializaciones en ambos sentidos. Este dltimo morfotipo reunié los
siguientes rasgos morfolégicos derivados:

e  Mayor procumbencia de los incisivos superiores, que proporciona un
angulo mdas ventajoso para atacar el sustrato durante Ila
dentoexcavacion.

e Incisivos inferiores de implantacién més profunda, con la base de los
mismos muy cercana al céndilo mandibular, lo cual refleja el
aumento de longitud del incisivo relacionado con una mayor
frecuencia de uso.

e  Especializaciéon morfolégica en la region postglenoidea, incluyendo
fosa postglenoidea mas amplia, bula auditiva menos inflada y
tipicamente piriforme, mayor concavidad del meato auditivo externo
y apofisis postcondilea més corta; esta morfologia evita la dislocaciéon
del condilo durante la dentoexcavacion.

e  Escdpula muy robusta, con proceso coracoides largo y curvado,
espina larga, robusta y curvada con respecto al plano escapular,
proceso teres major bien desarrollado, caracteristicas que le otorgan
resistencia, mayor superficie para uniéon de masculos, y restriccion de
movimientos en la articulacion gleno-humeral.

. Htimero robusto, con cresta deltoidea distalizada, epicéndilos bien

desarrollados, y superficie articular distal alta y ancha; rasgos que le
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dan resistencia y estabilidad a nivel articular, asi como mayor ventaja
mecdanica para musculos flexores del miembro anterior.

. Radio y ulna robustos, con diafisis curvada, articulaciones profundas
y bien definidas, y porcién distal engrosada; la epifisis distal del radio
con un proceso pseudoestiloide adicional; estos rasgos otorgan
resistencia a los huesos y amplio espacio para los musculos flexores y
extensores de la mano, a la vez que limitan los movimientos a nivel
de la articulacion antebrazo-mano.

e  Carpo con escafolunar relativamente grande y con superficie articular
irregular, en contacto amplio con el unciforme; central muy reducido.
Los robustos metacarpianos II-V encajan firmemente entre el carpiano
distal y los metacarpianos adyacentes. Estas caracteristicas aseguran

gran rigidez y estabilidad de las articulaciones internas de la mano.

4. Las especializaciones morfolégicas braquio- y dentoexcavadoras de las
especies de Ctenomys no estdn necesariamente correlacionadas ni son
necesariamente excluyentes entre si, tal como es evidenciado por la existencia

de los morfotipos definidos anteriormente.

5. La variabilidad detectada en los rasgos estudiados del miembro anterior es
algo mayor que la de los rasgos craneanos, aunque la diferencia no es
estadisticamente significativa. Los indices morfo-funcionales de craneo
presentaron alta correlacion, posiblemente debida a la acentuada integracion

entre los mismos.

6. Desde una perspectiva histérica, los patrones morfo-funcionales de
especializacion excavadora no se distribuyen al azar en la filogenia del grupo.
Se detectaron fuertes especializaciones excavadoras en un clado de especies
bolivianas (C. frater, C. conoveri, y C. lewisi), y escasa especializacion
morfologica en especies del grupo “mendocinus” (C. australis, C. azarae, C.
flamarioni). La existencia de estos grupos de especies, en los cuales el patréon

genealdgico es congruente con el morfo-funcional, sugiere que la disparidad
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en estas especializaciones excavadoras se fijo tempranamente en la evolucion

del género.

7. Las especializaciones braquioexcavadoras de Ctenomys, y al menos parte de
las dentoexcavadoras, son moderadas en el contexto de los roedores
subterrdneos del mundo. La antigiiedad de los taxones puede jugar un papel
importante en esta diferencia, ya que la subfamilia Ctenomyinae es

relativamente joven con respecto a otros clados de roedores subterraneos.
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IX. APENDICES

Apéndice I - Materiales examinados

Abreviaturas utilizadas.- Los especimenes estudiados pertenecen a las siguientes
colecciones mastozoolégicas y/o paleontolégicas: Coleccion Boliviana de Fauna,
Bolivia (CBF); Museo de Ciencias Naturales de Mar del Plata “Lorenzo Scaglia”,
Argentina (MMP); Museo de La Plata, Argentina (MLP); Museo Argentino de
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Argentina (MACN); Laboratorio de
Evolucion, Facultad de Ciencias, Universidad de la Republica, Uruguay (CA and
EV); Instituto Argentino de Investigaciones de las Zonas Aridas, Argentina
(CM); Instituto Miguel Lillo, Argentina (CML), Facultad de Ciencias Exactas y
Naturales, Universidad Nacional de La Pampa (FCEN-UNLPam).

Género Ctenomys:

Especies vivientes:

Ctenomys australis: MLP 7.X1.95.1, MLP 7.X1.95.2, MLP 7.X1.95.3, MLP 7.X1.95.4,
MLP 7.X1.95.5, MLP 7.X1.95.6, MLP 7.X1.95.7, MLP 7.X1.95.12, MLP 10.X1.95.2,
MLP 3.X1.95.5, MLP 28.V.01.11, MLP Prov 99-VII-14-03.

Ctenomys azarae: MLP 2.1V.02.7, MLP 20.V.02.7, MLP 20.V.02.8, MLP 20.V.02.9.
Ctenomys conoveri: CBF 00939.

Ctenomys dorbignyi: MLP 5.V1.00.1, MLP 5.VI1.00.6.

Ctenomys flamarioni: MLP 28.V.01.5; MLP 28.V.01.6.

Ctenomys frater: CBF 940, CBF 2307

Ctenomys fulvus: MLP 7.X1.95.8, MLP 7.X1.95.10, MLP 9.X1.95.2, CML 7236
Ctenomys leucodon: CBF 3658; CBF 3659.

Ctenomys lewisi: CBF 926, CBF 2280, CBF 2281, CBF 2282.

Ctenomys maulinus: MLP 1.X.01.2, MLP 1.X.01.3, MLP 1.X.01.4.

Ctenomys opimus: MLP 12.X1.02.16, MLP 12.X1.02.17, MLP 12.X1.02.18

Ctenomys rionegrensis: CA 393, CA 412, EV1137.

Ctenomys steinbachi: CBF 00942, CBF 00943, CBF 00944.
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Ctenomys talarum: MLP 26.VII1.01.5, MLP 1.X1.95.8, MLP 1.X1.95.15, MLP 2.V.00.1,
MLP 1.VIIL.00.7, MLP 1.VIIL00.8; MLP 1.VIIL.00.9, MLP 1.VIIL.00.10, MLP
1.VI11.00.11, MLP 1.VIIL.00.12, MLP 1.VII1.00.13, MLP 1.VIIL.00.14, MLP 3.X1.95.2.
C. “marmol” (arroyo Marmol, Entre Rios, Argentina): MLP 1.X.01.6, MLP
1.X.01.8, MLP 1.X.01.9; MLP 1.X.01.10.

C. “monte” (Monte Hermoso, Buenos Aires, Argentina): MLP 27.X11.01.47, MLP
27.X11.01.48, MLP 27.XI1.01.50, MLP 27.XI1.01.55; MLP 27.XIL.01.58; MLP
13.V1.02.1, MLP 13.V1.02.2, MLP 8.X.02.17, MLP 9.XI1.02.1, MLP N° prov 99-04-
01-05

C. “palmar” (arroyo El Palmar, Entre Rios, Argentina): MLP 4.VIL.02.5.

C. “perucho” (arroyo Perucho Verna, Entre Rios, Argentina): MLP 31.111.99.2,
MLP 31.111.99.5, MLP 31.111.99.6, MLP 31.111.99.7.

C. “somuncurd” (Somuncurd, Rio Negro, Argentina): MLP 15.111.96.1, MLP
15.111.96.2, MLP 15.111.96.3, MLP 15.111.96.5.

Ctenomys “vista” (Bella Vista, Corrientes, Argentina): MLP 7.X.92.6.

Especies extintas:

tCtenomys sp. 1 (Costa Bonita, provincia de Buenos Aires, Argentina; Pleistoceno
Medio): MLP 91.IV.25.212, htimero izquierdo con epicéndilo medial dafado;
htimero derecho sin cabeza humeral.

tCtenomys sp. 2 (Costa Bonita, provincia de Buenos Aires, Argentina; Pleistoceno
Medio): MLP 91.1V.25.96, htimero derecho.

tCtenomys sp. 3 (Punta Hermengo, provincia de Buenos Aires, Argentina;
Pleistoceno): MLP 91-IV-30-39, hamero derecho, htmero izquierdo
pertenecientes a individuos diferentes.

tCtenomys sp. 4 (arroyo El Pescado, provincia de Buenos Aires, Argentina;
Pleistoceno): MLP 55-V-30-2, htiimero derecho sin cresta deltoidea, con extremo
distal quebrado y parcialmente reconstruido.

tC. chapalmalensis (area de Chapadmalal, provincia de Buenos Aires, Argentina;
Fm. San Andrés, Plioceno Tardio): MACN 19249, htiimero derecho sin cabeza

humeral; MMP 358-S, htimero izquierdo con cresta deltoidea rota.
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Material comparativo:

Ctenomyinae

tActenomys priscus (drea de Chapadmalal, provincia de Buenos Aires, Argentina;
Fm. Chapadmalal, Plioceno): MMP n° provisional 4-1-90 (3 especimenes: dos
htimeros derechos, uno de ellos con cabeza humeral dafiada, y un hdamero
izquierdo); MMP 395-S humero izquierdo sin cabeza humeral; MMP 397-S,
htimero izquierdo con cabeza dafiada; MMP 367-S, humero izquierdo; MMP 586-
S, htimero derecho con cabeza danada; MMP n° prov. 77d, himero derecho;
MMP 1566-M, hamero izquierdo dafiado; MLP 91-IV-5-255, htimero izquierdo;
MMP 703-S, ejemplar parcialmente embebido en sedimento, con craneo parcial y
mitad anterior del esqueleto poscraneano incluyendo vértebras, miembros
anteriores y costillas; MMP 803-M, ulna derecha, radio derecho; MMP 1642-M,
ulna derecha cementada a fragmento distal de radio derecho; MMP 243-S,
htiimero izquierdo.

tEucelophorus sp. MLP N° prov. 4419. Créaneo, mandibula, himero derecho e

izquierdo. Rio Cuarto, provincia de Cérdoba, Argentina; Plioceno.

Octodontinae

Aconaemys porteri: MLP 17.11.92.6, MLP 17.11.92.07

Aconaemys sagei: MLP 17.11.92.08, MLP 17.11.92.09, MLP 17.11.92.10

Octodon degus MLP 12.X1.02.15, MLP N° Prov PQ?2

Octodon “bridgesi”. (Parque Nacional Lanin, provincia de Neuquén, Argentina):
MLP 12.VIL.88.1, MLP 12.VIL.88.2, MLP 12.VIL.88.3, MLP 12.VIL.88.4, MLP
12.VIL.88.5, MLP 12.VIL.88.6, MLP 12.VIL.88.7

Octodontomys gliroides MMPMa 4027, CML 7137, CML 7138, CML 7140, CML
7143, CML 7144, CML 7145, CML 7146, CML 7148, CML 2872

Octomys mimax CM 06847, CM 03067, CM 03785, CM 4479

Pipanacoctomys aureus CM 06558, CM 6560, CM 06561

Spalacopus cyanus MLP 10.X1.95.5
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Tympanoctomys barrerae CM 03314, CM 03845, CM 03821

Echimyidae

Euryzygomatomys spinosus MLP 16.VIL.02.11

Myocastor coypus MLP 184, MLP 3.VII1.98.2, MLP 20.X11.89.15, MLP 5.V1.98.1,
espécimen s/n° coleccion personal de J. Gelfo.

Proechimys poliopus MLP 22.11.00.7, MLP 22.11.00.8

Euryzygomatomys spinosus MLP 16.VI1.02.11

Thrichomys apereoides UnB 188, UnB 189, UnB 190, MMPMa USB 00542

Abrocomidae

Abrocoma sp. FCEN-UNLPam s/n°

Caviidae

Cavia aperea MLP 29.XI1.00.15, MLP 11.VII1.99.54, MLP 30.V.02.7, MLP
30.V.02.8, MLP 5.VI1.00.8, MLP 2.1V.02.9, MLP N° Prov. 585.3, MLP N° Prov.
585.4, MLP N° Prov. 651-136, MLP N° Prov. 651-271, MLP N° Prov. 566 - 232,
MLP N° Prov. 230608-1-427, MLP N° Prov. 651-409, MLP N° Prov. 438, MLP
N° Prov. 585-280
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Apéndice II - Medidas e indices utilizados

Medidas utilizadas

Nombre de la Definicion

medida

ACA Ancho maximo lateromedial de la cabeza articular humeral
AEPI Ancho maximo entre epicéndilos humerales

AES Altura de la espina

AM3 Ancho lateromedial del metacarpiano Il en diafisis
AMCA Ancho maximo del carpo

ASAD Ancho de la superficie articular distal del himero
DAP Diametro anteroposterior de la diafisis humeral
DELT Distancia cabeza humeral - base distal cresta deltoidea
DMAF Didmetro mayor de la févea radial

DMIF Didmetro menor de la févea radial

DMR Diametro méximo dorsoventral del radio

DMU Diametro méximo dorsoventral de la ulna

HTRO Profundidad (altura) de la tréclea humeral

LBAX Largo del borde axilar

LBCR Largo del borde craneal

LBV Largo del borde vertebral

LEES Largo total de la espina escapular

LM3 Largo méximo del metacarpiano III

LMBE Largo minimo de la base de la espina

LMCA Largo maximo del carpo

LOL Largo del olécranon ulnar

LTE Largo total de la escapula

LTH Largo total del htimero

LTM Largo de la base del proceso teres major

LTR Largo total del radio

LTU Largo total de la ulna

SES Superficie de la escapula

SFI Superficie de la fosa infraespinosa

SFS Superficie de la fosa supraespinosa

TUB Ancho de la cabeza humeral a nivel tuberosidades

Indices utilizados

Nombre del  Definicién Férmula

indice

DEP Desarrollo de la gran muesca escapular AES/LTE

DFI desarrollo relativo de la fosa infraespinosa SFI/SFS

DRE Desarrollo de epicondilos humerales AEPI/LTH

DRT Desarrollo de las tuberosidades humerales (TUB/ACA)/LTH
ELON Elongacion de la escapula LBAX/LBCR
FCAR Ancho relativo del carpo (forma) AMCA/LMCA
FEOV Elongacion relativa de la févea radial DMAF/DMIF
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LRBE Largo relativo de la base de la espina LMBE/LTE
LRBV Largo relativo del borde vertebral LBV/LTE
LRES Largo relativo de la espina escapular LEES/LTE
LRTM Largo relativo de la base del proceso teres major LTM/LTE
OLR Desarrollo del olécranon ulnar LOL/LTU
PRD Posicién relativa de la cresta deltoidea DELT/LTH
PRT Alto relativo de la tréclea HTRO/LTH
RHU Robustez humeral DAP/LTH
RMC3 Robustez del metacarpiano III AM3/LM3
RRAD Robustez del radio DMR/LTR
RULN Robustez de la ulna DMU/LTU
SDH Ancho relativo de la sup. artic. distal del himero ASAD/LTH
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Apéndice III. Origen e inserciéon de los principales muisculos mencionados en

el texto.

Tabla 1. Musculos extensores

Misculo Origen Insercion
Acromiodeltoideus  Del borde ventral del Sobre el borde posterior y externo
acromion de la escapula de la cresta deltoidea del himero.

También se inserta sobre fibras del
m. clavodeltoideus y sobre la
superficie tendinosa del m
spinodeltoideus, cerca de las
inserciones respectivas.

Extensor carpi De la cresta epicondilar Sobre la faz dorsomedial del 1/3
radialis brevis lateral, distalmente en medio del tercer metacarpiano.
relacion al origen del
anterior
Extensor carpi Del extremo proximal de la Sobre la faz dorsomedial del 1/3

cresta epicondilar lateral,  distal del segundo metacarpiano
cerca y en parte cubriendo
al extensor carpi radialis

radialis longus

brevis
Extensor carpi De la porcion distal del Sobre el lado lateral de la base del
ulnaris epicondilo lateral y del metacarpiano 5.

borde lateral de la mitad
proximal de la ulna,
distalmente al medio de la
muesca semilunar

Extensor digiti Del epicondilo lateral del ~ Sobre la superficie dorsal de las
communis humero, entre el extensor falanges terminales de los dedos 2 a
carpi radialis brevis y el 5.
extensor digiti minimi
Extensor digiti Del epicondilo lateral del ~ Sobre la superficie dorsal de la
minimi htimero, entre el extensor ~ falange media de los dedos 4y 5

digiti communis'y el extensor (sobre todo este tltimo)
carpi ulnaris

Omocervicalis = Del arco ventral del atlas Sobre el acromion, la mitad
atlantoscapularis escapular de la clavicula, y sobre el
ventralis m. scapuloclavicularis

Rhomboideus Se origina sobre la cresta Sobre el lado medial del borde
anterior lambdoidea, y de lalinea  vertebral de la escapula, superficial

medio-dorsal a lo largo del al m. levator scapulae y serratus
ligamento nucal (Woods,  anterior. Algunas de las fibras
1972). Continuo conel m.  quedan cubiertas por fibras

rhomboideus posterior superficiales del m. rhomboideus
posterior.
Rhomboideus Del ligamento nucal por Sobre el lado medial del borde de la
posterior detrés del origen del m. escapula, por detréds de la espina. Se
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Misculo

Origen

Insercion

rhomboideus anterior, y de la
espina neural de la vértebra
toracica 2.

superpone a partes del rhomboideus
anterior.

Spinodeltoideus De un tubérculo situado Sobre la cara lateral (externa) de la
sobre la espina escapular, a cresta deltoidea del hiimero, en
Ys de la distancia desdeel ~ profundidad con respecto a la
borde vertebral, y a lo largo insercién del acromiodeltoideus. Se
de los % distales de la angosta hasta formar una lamina de
espina. 3 04 mm de ancho.
El paquete muscular esta envuelto
por una aponeurosis fuerte que
forma un borde blanco en el borde
del musculo que se halla sobre el
triceps.
Subscapularis De toda la fosa Sobre la tuberosidad menor del
subescapular de la escdpula hamero
Supinator De la superficie del Sobre la 2 proximal de la superficie
ligamento colateral radial y lateral del radio
de la superficie profunda
del extremo distal del
epicondilo lateral
Supraspinatus Dos partes moderadamente La primera parte es més superficial

fusionadas:

de la superficie anterior de
la mitad proximal de la
espina escapular, la
superficie ventral de la
espina (en la region de la
gran muesca escapular) y la
superficie del septo que
separa este musculo del
infraspinatus

de la fosa supraespinal, el
borde superior de la
escapula y la superficie
anteromedial del
subscapularis

que la segunda y se inserta sobre la
superficie de la misma; ambas
forman un tendén fino que se
inserta en la superficie dorsocraneal
de la tuberosidad mayor.

Teres major

Del margen més posterior
del borde vertebral de la
escapula, algunas fibras de
la sup. del infraspinatus y
subscapularis

Sobre el lado medial del humero,
distalmente a la tuberosidad menor,
junto con el latissimus dorsi.

Teres minor

De los 2/5 distales del
borde axilar de la escapula,
y de la superficie anterior
de la envoltura
aponeurdtica bien
desarrollada.

Sobre el borde distal de la
tuberosidad mayor, mediante un
tenddn, en posicion distal con
respecto a la del infraspinatus.
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Misculo

Origen

Insercion

Triceps brachii, c.

lateralis

De la superficie
ventrolateral de la
tuberosidad mayor, a
través de un tendon fuerte
(en otros géneros tiene
origen también en la cresta
deltoidea)

Sobre la superficie ventrolateral del
olécranon, y sobre la superficie del
triceps c. longus

Triceps brachii, c.

longus

Del 1/5 distal de la
escapula a lo largo del
borde axilar, y mas
lateralmente desde la
superficie de la envoltura
aponeurotica

Sobre la superficie posterior del
proceso olecraneano de la ulna.
Esta extremadamente desarrollado
en Ctenomys

Triceps brachii, c.

De la superficie

Sobre la superficie pésterodorsal

medialis posteromedial delos4/5  del olécranon. Las fibras profundas
distales del htimero. se contintian con las del anconeus

2. Misculos flexores

Misculo Origen Insercion

Biceps brachii

Cabeza corta: del extremo del
proceso coracoides, junto con el
coracobrachialis. Cubre el origen
de este ultimo.

Cabeza larga: de la base del
proceso coracoides y labio de la
fosa glenoidea. Pasa a lo largo
del margen de la articulacién
humero-escapular, y a través
del surco bicipito del humero,
antes de pasar distalmente hacia
abajo sobre el margen anterior
del brazo

Las dos cabezas se uneny se
insertan principalmente sobre
la cresta braquial de la ulna.
Hay una insercion secundaria
mas distal sobre la tuberosidad
radial o bicipita del radio.

Brachialis

Dos cabezas:

-Del cuello del htimero sobre sus
lados medial, posterior y lateral
- De la superficie anteromedial
del himero, sobre el extremo de
la cresta deltoidea y mas all4

La cabeza medial esta poco
desarrollada.

Sobre la cresta braquial de la
ulna. Las fibras de la diéfisis
del htimero se insertan
proximales con respecto a la
insercién ulnar del biceps, las
del cuello del htimero se
insertan en la ulna, entre las
dos inserciones de los biceps.
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Misculo Origen Insercion
Coracobrachialis Del extremo del proceso Sobre el lado medial del
coracoides, junto con el biceps 4rea central del humero,
brachii distalmente con respecto al
tendon comun del latissimus
dorsi-teres major, y
proximalmente a la cresta
epicondilar medial.
Epitrochleus- Del epicondilo medial del himero  Sobre la faz medial del
Anconeus proceso olecraneano de la

ulna.

Flexor carpi ulnaris

De las superficies medial y ventral

Sobre la superficie del

del olécranon y el extremo pisiforme.
proximal de la ulna, mas all4 del Posicién bien ventral y
olécranon. superficial.

Flexor digitorum

superficialis

Del epicéndilo medial. En gran
parte de su recorrido esté cubierto
por la cabeza medial del flexor
digitorum profundus y por el
palmaris longus. En la parte distal
del brazo pasa por encima del
Flexor profundo de los dedos.

Se divide en tres tendones
que llegan a la base de los
dedos 2, 3 y 4. Cada tendén
se divide al pasar la unién
metacarpo-falange y emite
dos pequefias ramas que
pasan a los lados del tendon
grande del flexor digitorum
profundus y se insertan en la
base de la segunda falange.
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Flexor digitorum

profundus

Tiene 4 cabezas:

Cabeza medial superficial: es
grande, surge del epicondilo
medjial entre los origenes del flexor
carpi radialis y del palmaris longus.
Cabeza Medial Profunda: del
epicéndilo medial, por debajo de la
primera. Es mucho més pequefia.
Las 2 cabezas mediales son mas
superficiales que las otras dos.
Cabeza Radial: de los 2/3
proximales del radio, bien
desarrollada, en profundidad con
respecto las otras. Su origen esta en
aproximadamente el 1/3 medio del
radio, alojada en la zona de mayor
curvatura distal del mismo.
Cabeza Ulnar: de los 2/3
proximales de la ulna (desde la
cara medial del olécranon), bien
desarrollada. Interna a las otras
cabezas, adyacente a la ulna en
gran parte de su recorrido.

Su origen solapa en parte al origen
del flexor carpi radialis

Las cuatro partes se unen en
la mufieca. Los tendones de
las tres partes mas
profundas se unen al tendén
de la cabeza medial, pasa
por la mufieca como un
tendén grande y luego se
divide en 4 tendones.

Los tendones pasan hacia la
superficie ventral de los
dedos2aby seinsertan en
la falange terminal de cada
uno.

Una extension lateral del
tendén del dedo 2 se inserta
enel dedo1.

La cabeza radial del m.
flexor digitorum profundus se
origina de los dos tercios
proximales del radio, y
luego se une a las restantes
cuatro cabezas en la region
del carpo, insertandose
luego como tendones en las
falanges terminales.

Pectoralis major

Del manubrio del esternén, y de las
esternebras hasta el nivel de la 4°
costilla

Sobre la cresta deltoidea del
hamero

Pectoralis minor

Del esternén, surge como una
lamina pesada desde el nivel del
segundo cartilago costal
posteriormente al xifiesternén

Se separa en dos partes:
Una se inserta en el area
central de la clavicula.

La segunda sobre la
tuberosidad mayor y en
Ctenomys también se une al
Pectoral Abdominal para
insertarse sobre la cresta
deltoidea

Pronator teres

Del extremo mas proximal del
epicondilo medial. En Ctenomys es
grande.

Sobre la cara anterior de la
diafisis radial, sobre la linea
oblicua anterior, ocupando
los dos tercios proximales
del radio
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Apéndice IV. Medidas de los materiales examinados

Tabla 1. Medidas craneanas de Ctenomys

N° de coleccion especie Lb Lc Diast Proc Pc Pi Apg Cma Hpg Hab Ep

MLP  7.X1.95.2 C. australis 4746 | - 15,84 97 2,142 8,064 1,26 0,756 2,898 8,694 0,63
MLP 7.X1.95.4 C. australis 38,26 3,53 12,02 97 2,142 6,804 0,882 0,882 3,78 8,316 0,315
MLP  7.X1.95.7 C. australis 47,15 4,32 15,58 104 2,394 7,434 1,638 0,819 2,646 8,442 0,756
MLP 28.V.01.11 C. australis 40,67 4,2 13,35 100 2,142 6,426 1,008 0,756 3,402 8,19 0,378
MLP  20.V.02.8 C. azarae 29,67 2,18 8,96 97 1,512 4,662 0,63 0,252 3,15 7,434 0,315
MLP  20.V.02.9 C. azarae 31,58 2,35 9,42 97 1,638 5,04 0,378 0,504 3,15 7,434 0,63
MLP 7.X.92.6 C. "vista" 43,13 4,22 15,14 102 0,882 4,788 1,26 1,386 1,512 7,56 1,89
MLP  5.VI.00.1 C. dorbigyi 44,45 3,16 14,16 102 1,26 5,922 1,638 0,882 1,89 7,56 1,638
MLP  5.VI.00.6 C. dorbigyi 42,37 3,51 13,44 107 1,764 5,04 1,386 1,008 1,26 7,056 1,764
MLP 28.V.01.5 C.flamarioni 35,84 3,26 10,61 92 2,92 6,28 0,756 0,252 1,89 8,23 1,18
MLP 28.V.01.6 C.flamarioni 39,3 3,8 12,12 100 2,82 7,65 0,882 0,378 2,394 10,1 1,99
CBF 940 C. frater 40,03 12,51 113 1,26 4,914 1,512 0,756 2,52 8,694 0,882
CBF 2307 C. frater 41,18 11,48 107 1,512 4,914 1,512 0,756 2,142 7434 0,756
MLP  9.X1.95.2 C. fulvus 38,59 2,83 12,45 103 1,89 6,426 0,441 0,504 3,276 8,82 0,504
MLP 7.X1.95.8 C. fulvus 40,9 2,75 11,54 99 1,764 6,93 0,567 0,504 3,15 8,946 0,504
MLP  7.X1.95.10 C. fulvus 40,07 3,18 11,99 96 1,89 6,552 0,504 0,63 3,906 9,072 0,63
CBF 3658 C. leucodon 42,29 4,83 13,4 114 0,63 4,536 1,134 1,134 1,89 6,93 2,016
CBF 3659 C. leucodon 41,62 3,86 13,02 118 0,756 4,662 0,756 1,134 1,638 7,056 1,89
CBF 926 C. lewisi 41,51 3,74 13,15 117 0,882 4,284 1,26 1,134 2,898 6,804 1,134
CBF 2280 C. lewisi 47,47 4,12 13,96 121 1,512 4,662 1,512 1,134 3,15 7,56 1,512
CBF 2281 C. lewisi 38,79 3,02 12,17 115 1,008 3,906 1,071 1,008 3,276 6,93 1,26
MLP 1.X.01.6 C. "marmol" 32,7 3,61 9,6 94 1,46 6,67 0,882 0,63 2,268 9,73 1,88
MLP 1.X.01.8 C. "marmol" 37,42 3,35 11,21 90 2,1 6,96 0,756 0,756 2,016 9,66 2,08
MLP 1.X.01.9 C. "mérmol" 36,9 3,01 10,83 96 2,27 7,68 0,882 0,819 2,394 9,7 1,91
MLP 1.X.01.10 C. "mérmol" 35,65 3,65 9,94 95 2,66 6,28 0,882 0,882 1,764 8,98 1,22
MLP 1.X.01.3 C. maulinus 32,57 3,33 12,29 99 1,512 5,292 0,756 0,756 2,52 6,93 0,882
MLP 1.X.014 C. maulinus 38,46 3,29 12,76 102 1,449 5,67 0,63 0,882 3,024 6,93 0,504
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N° de coleccion especie Lb Lc Diast Proc Pc Pi Apg Cma Hpg Hab Ep

MLP 12.XI.02.16 C. opimus 39,58 3,7 12,47 94 2,016 6,552 0,567 0,63 2,898 8,19 1,26
MLP 12.XI1.0217 C. opimus 40,31 3,02 12,87 91 1,827 6,678 0,378 0,63 3,024 8,946 0,756
MLP  12.XI1.02.18 C. opimus 35,7 3,46 115 94 1,764 6,3 0,756 0,756 2,52 8,064 0,63
MLP  31.I11.99.2 C. "perucho" 41,98 3,84 12,83 116 1,134 4,032 1,26 1,764 2,52 6,678 1,26
MLP  31.II1.99.5 C. "perucho" 4343 4,53 14,09 112 0,756 4,284 1,134 1,134 1,512 7,056 1,512
MLP  31.II1.99.6 C. "perucho" 42,05 4,21 13,83 109 1,134 4,284 1,134 1,512 2,016 6,804 1,638
MLP  31.II1.99.7 C. "perucho" 43,21 4,43 13,36 114 1,134 4,284 1,26 1,638 1,89 7,182 1,386
EV 1137 C. rionegrensis 3749 3,74 11,08 100 2,32 6,85 0,756 0,63 2,016 8,75 1,82
CA 393 C. rionegrensis 36,66 3,25 11,08 97 2,51 7,04 0,756 0,63 2,142 8,73 1,29
CA 412 C. rionegrensis 36,58 34 11,25 105 2,45 6,55 0,882 0,756 2,142 10,03 1,18
MLP  15.111.96.2 C. "somuncura" 30,97 8,57 99 0,504 0,504 1,134 8,44 1,09
MLP  15.111.96.3 C. "somuncura" 32,68 2,47 9,68 95 1,75 6,35 0,504 0,756 1,134 9,37 0,78
CBF 942 C. steinbachi 42,35 4,73 12,44 104 2,142 6,552 1,26 0,63 2,394 8,316 1,386
CBF 943 C. steinbachi 45,09 4,44 13,23 108 2,142 5,544 1,449 0,378 3,15 7,686 1,008
CBF 944 C. steinbachi 46,17 55 13,09 108 2,142 5,67 1,89 0,504 3,15 7,686 1,134
MLP 1.VIILO00.11 C. talarum 3348 3,09 10,54 101 1,89 5,292 0,63 0,882 1,89 6,3 0,504
MLP  23.VIIL01.2 C. talarum 32,66 2,85 10,79 104 1,386 4,914 0,63 0,882 2,142 6,426 0,63
MLP  23.VIILO01.7 C. talarum 34,1 2,88 11,24 105 1,386 4,788 0,756 1,26 2,52 6,3 0,504
MLP  23.VIIL01.10 C. talarum 35,12 3,16 11,47 95 1,26 5,418 0,756 1,008 2,52 6,804 0,756
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Tabla 2. Medidas de cintura escapular y miembro anterior de Ctenomys

NP° de coleccién especie Lb L. basioccip. DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX
MLP 7.X1.95.1 C. australis 39,81 7,79 8,43 21,97 3,25 3,83 6,27 16,93 23.02
MLP 7.X1.95.2 C. australis 47,22 10,18 26,09 5,12 543 8,47 17,78 28.16
MLP 7.X1.95.3 C. australis 38,87 7,67 8,43 21,19 3,76 3,59 6,44 15,37 2213
MLP 7.X1.95.4 C. australis 38,73 8,60 20,71 3,69 3,81 6,05 16,50 21.55
MLP 7.X1.95.5 C. australis 40,65 8,47 8,82 22,63 3,88 3,80 15,94 23.16
MLP 7.X1.95.6 C. australis 46,86 8,38 9,31 27,89 5,21 5,93 8,25 19,25 28.79
MLP 7.X1.95.7 C. australis 46,58 10,12 26,62 5,38 515 8,15 17,54 27.42
MLP 7.X1.95.12 C. australis 40,75 9,34 20,40 4,10 3,11 6,04 14,33 21.07
MLP 10.X1.95.2 C. australis 40,95 7,42 8,50 24,63 4,32 391 7,08 16,02 25.74
MLP 3.X1.95.5 C. australis 42,49 8,16 9,23 23,48 4,05 4,42 6,76 16,85 23.92
MLP 28.v.01.11 C. australis 40,11 8,47 22,93 4,73 4,59 6,43 15,87 24.30
MLP Prov. 99-VII-14-03 C. australis

MLP 21v.02.7 C. azarae 30,34 5,86 6,69 15,90 2,29 2,32 5,06 10,80 18.50
MLP 20.v.02.7 C. azarae 32,87 6,42 7,06 17,25 3,60 3,50 5,20 13,30 19.30
MLP 20.v.02.8 C. azarae 29,65 6,39 6,40 1,82 2,66 4,47

MLP 20.v.02.9 C. azarae 31,51 6,88 6,88 16,80 2,65 2,60 5,05 12,40 18.95
CBF 939 C. conoveri 27,20 7,90 6,30 8,20 19,10 29.25
MLP 5.V1.00.1 C. dorbignyi 43,94 10,17 8,54 24,85 6,05 546 7,99 21,36 27.13
MLP 5.V1.00.6 C. dorbignyi 42,69 9,36 8,79 24,91 7,98 5,95 7,55 16,72 26.97
MLP 28.V.01.5 C. flamarioni 35,70 6,75 8,25 17,40 1,90 3,55 5,80 12,95 18.55
MLP 28.V.01.6 C. flamarioni 39,27 7,66 8,22 19,40 3,05 3,35 6,10 16,20 21.35
CBF 940 C. frater 38,09 6,99 8,29 22,26 6,50 4,06 6,67 13,28 23.17
CBF 2307 C. frater 40,11 7,6 9,81 23,51 6,46 3,40 6,22 14,60 23.77
MLP 9.XI1.95.2 C. fulvus 38,63 81 8,00 20,45 3,75 2,82 6,78 12,90 21.44
MLP 7.X1.95.8 C. fulvus 40,36 8,55 8,16 22,59 421 2,49 6,86 13,98 21.54
MLP 7.X1.95.10 C. fulvus 39,92 8,55 8,21

CML 7236 C. fulvus

CBF 3658 C. leucodon 39,53 8,1 8,26 21,65 2,45 3,20 6,65 16,35 23.30
CBF 3659 C. leucodon 39,71 7,85 7,99 21,20 3,70 2,95 7,15 15,90 22.30
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N° de coleccion especie Lb L. basioccip. DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX

CBF 926 C. lewisi 39,72 6,87 8,15 21,27 5,59 3,77 7,09 18,05 22.07
CBF 2280 C. lewisi 44,28 8,68 9,14

CBF 2281 C. lewisi 37,35 7,56 7,71 20,91 4,51 3,60 7,07 17,65 21.20
CBF 2282 C. lewisi 42,18 8,36 9,07 23,35 8,45 4,10 8,35 15,40 25.10
MLP 1.X.01.2 C. maulinus 32,21 6,32 6,70

MLP 1.X.01.3 C. maulinus 34,95 7,26 6,60 18,05 3,70 3,60 6,80 14,40 18.95
MLP 1.X.014 C. maulinus 37,84 7,78 8,12 20,20 6,70 4,20 6,50 14,80 22.30
MLP 12.X1.02.16 C. opimus 39,70 8,35 8,46 21,14 3,52 2,44 6,86 13,86 22.85
MLP 12.X1.02.17 C. opimus 40,30 9 8,27 22,42 5,39 2,95 6,88 15,25 21.78
MLP 12.X1.02.18 C. opimus 35,84 7,64 8,47 19,06 3,77 3,00 6,37 10,90 18.79
EV 1137 C. rionegrensis 37,31 7,85 748 21,63 4,04 2,84 5,94 15,01 24.30
CA 393 C. rionegrensis 36,62 7,96 7,25 19,37 3,44 2,19 5,92 12,05 22.29
CA 412 C. rionegrensis 37,16 7,94 7,61 19,38 3,95 2,66 6,03 13,09 21.61
CBF 942 C. steinbachi 41,32 8,87 9,83 23,60 5,50 3,70 6,60 15,50 2245
CBF 943 C. steinbachi 43,52 9,19 9,70 24,90 6,10 4,90 7,90 15,05 25.65
CBF 944 C. steinbachi 44,74 9,87 9,43

MLP 1.VIIL.00.7 C. talarum 34,65 7,22 7,45 17,85 5,19 2,71 5,95 12,66 19.95
MLP 1.VIIL.00.8 C. talarum 33,12 6,98 7,57 17,10 6,93 2,63 5,26 11,83 19.12
MLP 1.VIIL.00.9 C. talarum 37,91 7,80 19,41 6,99 2,43 5,94 12,41 23.21
MLP 1.VIIL.00.10 C. talarum 32,82 7,20 16,97 4,79 2,10 5,36 9,27 19.84
MLP 1.VIIL.00.11 C. talarum 33,41 745 16,51 6,40 2,98 5,19 10,45 18.96
MLP 1.VIIL.00.12 C. talarum 34,03 7,32 6,76 16,95 4,82 2,55 5,37 10,89 18.94
MLP 1.VIIL.00.13 C. talarum 35,60 7,34 7,56 18,61 4,52 2,87 5,08 11,61 21.35
MLP 1.VIIL.00.14 C. talarum 34,93 7,05 17,62 5,98 3,26 5,18 11,22 20.48
MLP 26.VIIL.01.1 C. talarum 36,17

MLP 26.VIIL.01.5 C. talarum 38,79

MLP 26.VIIL.01.7 C. talarum 33,62

MLP 26.VIIL.01.9 C. talarum 33,12

MLP 26.VIIL.01.10 C. talarum 30,11

MLP 26.VII.01.13 C. talarum 35,92

MLP 26.VII.01.14 C. talarum 28,01
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N° de coleccion especie Lb L. basioccip. DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX
MLP 26.VIIL.01.15 C. talarum 29,60 6,45
MLP 1.X1.95.8 C. talarum 31,36 7,29
MLP 1.X1.95.11 C. talarum 33,28

MLP 1.X1.95.13 C. talarum 31,02

MLP 1.X1.95.15 C. talarum 31,73 6,89 6,33
MLP 2.V.00.1 C. talarum 32,88 6,65 6,94
MLP 27.X11.01.31 C. talarum

MLP 27 XI1.01.52 C. talarum 31,02

MLP 27.XI1.01.53 C. talarum

MLP 9.X1.95.3 C. talarum 32,59

MLP 10.X1.95.6 C. talarum 32,70

MLP 10.X1.95.7 C. talarum 36,48

MLP 4.X1.02.3 C. talarum 36,70 7,35
MLP 3.VIIL.99.1 C. talarum 34,27

MLP 9.11.99.7 C. talarum 28,54

MLP 3.X1.95.1 C. talarum 35,28

MLP 3.X1.95.2 C. talarum 30,85 6,49 6,68
MLP 10.V.87.1 C. talarum

MLP 10.v.87.2 C. talarum 34,60 7,40
MLP 10.V.87.3 C. talarum 32,51

MLP 10.V.87.5 C. talarum 33,74

MLP 10.V.87.6 C. talarum 39,80

MLP 23.VIIL.01.2 C. talarum 33,05

MLP 23.VIIL.01.3 C. talarum 32,67 7,15
MLP 23.VIIL.01.4 C. talarum 33,31 6,95
MLP 23.VIIL.01.5 C. talarum 32,43

MLP 23.VIIL.01.6 C. talarum 35,63

MLP 23.VIIL.01.7 C. talarum 33,47

MLP 23.VIIL.01.8 C. talarum 33,80

MLP 23.VIII.01.9 C. talarum 34,42

MLP 23.VIIL.01.10 C. talarum 34,89
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N° de coleccion especie Lb L. basioccip. DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX
MLP 23.VIII1.01.11 C. talarum 31,54

MLP 23.VII.01.12 C. talarum 35,08

MLP 1.X.01.6 C. "marmol" 33,22 7,1 6,49 17,85 4,30 2,85 5,70 11,10 19.80
MLP 1.X.01.8 C. "marmol" 37,52 7,83 743 21,50 4,60 4,70 6,10 12,65 24.05
MLP 1.X.01.9 C. "marmol" 36,79 7,65 7,15 19,55 5,20 3,30 6,35 20.55
MLP 1.X.01.10 C. "marmol" 34,84 7,53 7,23 18,85 6,40 3,10 5,85 12,80 20.50
MLP 27.X11.01.47 C. "monte" 30,05 6,18 6,78 14,98 2,06 2,00 4,28 11,04 16.89
MLP 27 XI11.01.48 C. "monte" 30,77 16,90 2,71 2,03 5,38 10,73 18.81
MLP 27.X11.01.50 C. "monte" 32,34 7,09 7,81 3,22 1,77 4,96

MLP 27 XI1.01.55 C. "monte" 31,84 7,01 7,10 17,93 3,47 2,25 5,63 11,87 17.24
MLP 27.X11.01.58 C. "monte" 33,49 7,07 7,20 18,99 3,89 2,06 5,43 13,03 20.14
MLP 13.V1.02.1 C. "monte" 32,51 7,16 6,90 18,38 3,87 2,98 5,67 11,99 20.13
MLP 13.V1.02.2 C. "monte" 29,88 15,46 2,77 2,27 5,15 9,17 16.48
MLP Prov. 99-04-01-05 C. "monte" 4,92 3,32 6,16

MLP 9.X11.02.1 C. "monte" 28,85 15,43 2,58 1,86 4,75 11,32 17.55
MLP 8.X.02.17 C. "monte" 35,15 7,92 7,27

MLP 4.VIL.02.5 C. "palmar" 7,18

MLP 31.111.99.2 C. "perucho" 41,81 8,31 8,44 20,51 4,24 3,08 6,03 15,66 23.44
MLP 31.111.99.5 C. "perucho" 42,43 8,13 8,15 20,90 6,10 3,65 7,30 16,65 23.95
MLP 31.111.99.6 C. "perucho" 41,70 8,36 8,74 19,35 5,85 3,75 14,95 22.10
MLP 31.111.99.7 C. "perucho" 42,25 7,62 8,53 20,34 443 4,32 7,00 15,86 24.04
MLP 15.111.96.1 C. "somuncurg" 6,30 15,72 4,23 2,41 4,98 10,46 16.69
MLP 15.111.96.2 C. "somuncurd" 30,81 6,72 6,99 15,49 3,50 2,08 4,89 11,56 16.55
MLP 15.111.96.3 C. "somuncurg" 32,30 6,10 17,15 3,05 2,95 5,75 11,75 18.60
MLP 15.111.96.5 C. "somuncurd" 28,48 6,03 6,07 14,38 2,04 2,16 4,49 10,39 16.36
MLP 7.X.92.6 C. "vista" 42,90 8,24 7,82 23,30 5,10 4,30 8,90 15,05 27.90
MACN 19249 C. chapalmalensis 7,75

MMP 3585 C. chapalmalensis

MLP 91.IV.25.212 Ctenomys sp. 1 8,03 8,54

MLP 91.1V.25.96 Ctenomys sp. 2 9,55

MLP 91-1V-30-39 Ctenomys sp. 3
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NP° de coleccion

especie

Lb

L. basioccip.

DP4-M2

LTE

LTM

LBS

ASP

LBC

LBAX

MLP 55-V-30-2

Ctenomys sp. 4

7,16

MLP 91-1V-30-9

Ctenomys sp. 3
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Tabla 2 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de Ctenomys

N° de coleccion especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH AEPI
MLP 7.X1.95.1 C. australis 16,15 25,10 8,00 10,16 136,64 59,13 117,39 26,90 8,65
MLP 7.X1.95.2 C. australis 21,90 31,42 12,28 13,31 194,69 95,19 177,17

MLP 7.X1.95.3 C. australis 15,82 23,59 7,95 10,10 121,57 48,32 112,55 25,84 8,57
MLP 7X1.95.4 C. australis 13,98 23,20 7,02 8,75 115,33 51,32 94,56

MLP 7X1.95.5 C. australis 17,46 8,71 10,79 139,04 52,39 126,82 27,21 9,45
MLP 7.X1.95.6 C. australis 20,96 31,88 12,79 12,12 201,68 106,97 164,77 28,89 9,11
MLP 7X1.95.7 C. australis 22,58 31,32 13,03 13,23 197,35 98,58 173,83

MLP 7.X1.95.12 C. australis 15,27 23,66 7,82 9,55 109,40 41,71 101,19

MLP 10.X1.95.2 C. australis 19,35 27,58 10,87 11,37 140,58 24,70 8,68
MLP 3.X1.95.5 C. australis 16,62 27,16 8,81 9,99 139,99 57,08 119,20 28,26 9,91
MLP 28.V.01.11 C. australis 16,10 24,94 9,13 9,12 126,20 54,58 104,43

MLP Prov. 99-VII-14-03 C. australis 27,87 8,65
MLP 21v.02.7 C. azarae 13,45 17,60 7,20 7,25 71,76 32,67 57,00 19,71 5,78
MLP 20.v.02.7 C. azarae 13,80 20,90 7,25 8,20 91,76 45,11 73,03 21,65 6,90
MLP 20.v.02.8 C. azarae 19,25 6,07
MLP 20.V.02.9 C. azarae 13,50 19,45 6,80 7,90 83,50 36,81 68,83 20,43 6,18
CBF 939 C. conoveri 22,70 32,15 12,70 13,40 216,70 108,88 184,47 33,56 12,02
MLP 5.V1.00.1 C. dorbignyi 17,54 29,04 8,11 11,39 187,20 83,26 152,50 28,53 9,38
MLP 5.V1.00.6 C. dorbignyi 19,06 27,99 10,29 11,97 157,93 62,82 154,95 27,13 8,83
MLP 28.V.01.5 C. flamarioni 14,60 21,45 6,70 9,40 94,09 37,07 88,78 24,84 6,97
MLP 28.V.01.6 C. flamarioni 15,75 22,95 6,10 9,95 126,84 45,54 107,77 28,66 8,26
CBF 940 C. frater 17,85 26,42 11,21 9,66 118,06 56,57 102,00 24,81 8,88
CBF 2307 C. frater 17,39 26,39 11,60 6,94 126,34 67,41 71,10 26,07 8,54
MLP 9.X1.95.2 C. fulvus 15,80 24,21 9,06 9,37 101,32 40,18 96,01 27,35

MLP 7.X1.95.8 C. fulvus 16,68 25,75 10,59 8,73 116,57 53,95 88,66 28,63 8,55
MLP 7.X1.95.10 C. fulvus 28,26

CML 7236 C. fulvus 31,24 10,19
CBF 3658 C. leucodon 15,60 25,25 8,05 7,80 127,28 56,25 83,80 26,74 8,18
CBF 3659 C. leucodon 15,70 24,65 7,90 9,55 124,81 53,09 105,43 26,28 7,83
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N° de coleccion especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH AEPI
CBF 926 C. lewisi 15,33 25,45 5,66 9,59 137,12 45,28 112,12 26,48 9,87
CBF 2280 C. lewisi 30,22 10,93
CBF 2281 C. lewisi 13,47 23,69 6,64 9,36 118,37 54,93 103,70 24,51 9,70
CBF 2282 C. lewisi 17,20 27,85 10,70 8,60 130,20 66,68 94,93 26,83 9,25
MLP 1.X.01.2 C. maulinus 21,53 7,35
MLP 1.X.01.3 C. maulinus 13,95 21,70 6,30 8,70 99,87 40,86 84,14 23,70 7,89
MLP 1.X.014 C. maulinus 18,35 23,60 10,10 10,30 135,00 71,51 104,59 23,24 7,95
MLP 12.X1.02.16 C. opimus 16,77 24,85 9,50 10,22 115,57 51,40 110,05 25,98 7,79
MLP 12.X1.02.17 C. opimus 17,91 26,19 9,75 10,48 135,13 60,10 114,70 27,92 8,60
MLP 12.X1.02.18 C. opimus 14,70 23,22 9,75 9,11 79,99 37,79 81,75 24,91 741
EV 1137 C. rionegrensis 16,55 24,07 9,22 8,17 122,09 56,89 84,79 24,27 7,96
CA 393 C. rionegrensis 16,02 22,25 9,60 8,20 93,55 46,46 74,90 22,99 7,50
CA 412 C. rionegrensis 15,71 21,50 8,53 8,13 102,09 45,13 77,56 23,28 7,83
CBF 942 C. steinbachi 17,95 27,95 12,20 10,50 138,34 84,73 111,25 26,89 8,79
CBF 943 C. steinbachi 19,50 29,40 12,70 10,95 146,18 75,91 128,68 28,89 9,53
CBF 944 C. steinbachi 29,63 9,98
MLP 1.VIIL.00.7 C. talarum 14,37 21,52 7,36 8,43 90,63 38,63 77,90 21,36 6,34
MLP 1.VIIL.00.8 C. talarum 13,15 19,20 7,15 7,78 76,66 33,86 67,90 19,82 5,90
MLP 1.VIIL.00.9 C. talarum 17,02 23,17 8,62 9,96 102,90 38,52 99,22

MLP 1.VIIL.00.10 C. talarum 14,72 19,03 8,08 8,33 64,32 15,28 70,71

MLP 1.VIIL.00.11 C. talarum 13,84 19,39 7,22 8,48 70,81 25,49 73,09

MLP 1.VIIL.00.12 C. talarum 13,88 20,29 8,16 7,81 74,64 36,36 65,31 20,65 5,79
MLP 1.VIIL.00.13 C. talarum 14,57 21,56 8,21 7,92 80,09 31,19 72,10 21,87 6,41
MLP 1.VIIL.00.14 C. talarum 14,94 21,49 7,37 8,34 81,95 25,48 75,15

MLP 26.VIIL.01.1 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.5 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.7 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.9 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.10 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.13 C. talarum
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N° de coleccion especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH AEPI
MLP 26.VIIL.01.14 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.15 C. talarum

MLP 1.X1.95.8 C. talarum 19,69 5,74
MLP 1.X1.95.11 C. talarum

MLP 1.X1.95.13 C. talarum

MLP 1.X1.95.15 C. talarum 19,68 5,84
MLP 2.V.00.1 C. talarum 20,18 6,47
MLP 27.X11.01.31 C. talarum

MLP 27 X11.01.52 C. talarum

MLP 27 XI1.01.53 C. talarum

MLP 9.X1.95.3 C. talarum

MLP 10.X1.95.6 C. talarum

MLP 10.X1.95.7 C. talarum

MLP 4.X1.02.3 C. talarum

MLP 3.VIIL.99.1 C. talarum

MLP 9.11.99.7 C. talarum

MLP 3.X1.95.1 C. talarum

MLP 3.X1.95.2 C. talarum 19,37 5,74
MLP 10.V.87.1 C. talarum

MLP 10.v.87.2 C. talarum

MLP 10.v.87.3 C. talarum

MLP 10.V.87.5 C. talarum

MLP 10.V.87.6 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.2 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.3 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.4 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.5 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.6 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.7 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.8 C. talarum
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N° de coleccion especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH AEPI
MLP 23.VIIL.01.9 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.10 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.11 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.12 C. talarum

MLP 1.X.01.6 C. "marmol" 12,90 20,75 5,65 8,70 4470,23 17,30 23,18 21,55 7,55
MLP 1.X.01.8 C. "marmol" 17,30 24,55 8,95 10,80 0,66 24,32 8,15
MLP 1.X.01.9 C. "marmol" 23,70 9,15 0,72 24,18 8,19
MLP 1.X.01.10 C. "marmol" 15,70 22,15 8,90 9,75 0,81 22,46 7,46
MLP 27.X11.01.47 C. "monte" 11,07 17,66 6,09 5,72 60,25 29,37 41,66 18,75 5,72
MLP 27.X11.01.48 C. "monte" 12,91 1943 7,19 6,93 66,88 24,62 57,81

MLP 27 XI1.01.50 C. "monte" 20,28 5,83
MLP 27.X11.01.55 C. "monte" 13,69 20,79 9,25 6,83 80,88 49,49 53,37 20,38 6,10
MLP 27.XI1.01.58 C. "monte" 14,11 21,86 8,68 7,66 9147 48,62 70,26 21,73 6,11
MLP 13.V1.02.1 C. "monte" 13,96 8,88 7,40 82,02 44,77 64,62 21,92 6,63
MLP 13.V1.02.2 C. "monte" 12,00 18,81 7,70 6,97 53,93 25,98 52,13

MLP Prov. 99-04-01-05 C. "monte"

MLP 9.X11.02.1 C. "monte" 11,60 17,67 7,33 5,63 64,67 39,04 39,65

MLP 8.X.02.17 C. "monte" 23,18 6,63
MLP 4. VIL.02.5 C. "palmar" 23,38 7,44
MLP 31.111.99.2 C. "perucho" 16,98 24,51 6,57 11,66 132,89 39,41 137,12 26,17 7,61
MLP 31.111.99.5 C. "perucho" 18,85 25,35 7,55 13,25 0,79 26,95 7,67
MLP 31.111.99.6 C. "perucho" 17,10 6,60 12,15 0,77 25,63 7,14
MLP 31.111.99.7 C. "perucho" 17,80 25,30 7,09 12,45 141,13 48,77 146,31 25,37 7,99
MLP 15.111.96.1 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.2 C. "somuncurd" 11,99 17,88 6,77 6,96 69,30 36,09 54,19 17,96 5,61
MLP 15.111.96.3 C. "somuncurg" 14,55 19,80 7,90 7,90 0,48

MLP 15.111.96.5 C. "somuncura" 11,38 17,40 6,27 6,75 58,64 28,98 49,34 17,72 5,28
MLP 7.X.92.6 C. "vista" 21,50 28,80 11,10 13,20 160,23 68,15 161,25 27,34 8,81
MACN 19249 C. chapalmalensis 25,18 7,99
MMP 358-S C. chapalmalensis 24,06 6,98
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N° de coleccion especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH AEPI
MLP 91.IV.25.212 Ctenomys sp. 1 27,42 9,61
MLP 91.IV.25.96 Ctenomys sp. 2 28,49 8,67
MLP 91-1V-30-39 Ctenomys sp. 3 18,28 5,81
MLP 55-V-30-2 Ctenomys sp. 4 21,64 6,88
MLP 91-1V-30-9 Ctenomys sp. 3 17,50 5,33
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Tabla 2 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de Ctenomys

NP° de coleccién especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD | TUB ACA LTU LOL
MLP 7.X1.95.1 C. australis 2,54 2,53 12,87 3,22 6,16 7,02 4,24 34,04 5,90
MLP 7.X1.95.2 C. australis 38,82 6,92
MLP 7.X1.95.3 C. australis 2,25 2,49 12,56 2,99 5,56 6,90 4,57 33,35 6,45
MLP 7.X1.95.4 C. australis

MLP 7.X1.95.5 C. australis 2,35 2,50 12,80 3,26 6,07 7,60 4,87 34,20 6,75
MLP 7.X1.95.6 C. australis 2,52 2,64 13,87 3,21 6,06 7,57 4,77

MLP 7.X1.95.7 C. australis 39,70 7,40
MLP 7.X1.95.12 C. australis 38,50 6,80
MLP 10.X1.95.2 C. australis 2,32 2,45 11,37 3,04 5,87 6,59 4,04 31,80 6,15
MLP 3.X1.95.5 C. australis 2,33 2,34 13,86 3,36 6,25 7,66 4,67 36,30 6,96
MLP 28.V.01.11 C. australis 34,46 6,33
MLP Prov. 99-VII-14-03 C. australis 2,40 2,22 13,75 3,17 5,96 7,39 4,64 33,95 6,05
MLP 2.1v.02.7 C. azarae 1,64 1,70 9,88 2,18 4,39 5,44 3,55

MLP 20.v.02.7 C. azarae 1,93 1,83 11,18 2,61 4,90 5,78 3,62 26,60 4,65
MLP 20.v.02.8 C. azarae 1,65 1,93 9,39 241 443 5,25 3,36 23,74 4,23
MLP 20.v.02.9 C. azarae 1,67 1,74 10,44 2,10 4,52 5,87 3,43 25,45 4,75
CBF 939 C. conoveri 4,07 3,11 18,46 4,75 9,01 9,44 5,99 39,65 9,50
MLP 5.V1.00.1 C. dorbignyi 3,18 3,10 14,44 3,48 5,94 7,82 4,53 35,50 7,05
MLP 5.V1.00.6 C. dorbignyi 3,24 2,94 14,42 2,83 6,10 7,94 4,81 33,95 6,95
MLP 28.V.01.5 C. flamarioni 1,89 2,14 12,12 2,96 4,50 5,96 419 4,95
MLP 28.V.01.6 C. flamarioni 2,25 2,45 13,54 3,13 5,56 7,18 4,70 6,20
CBF 940 C. frater 2,84 2,51 13,65 291 5,71 7,24 4,35 31,50 7,35
CBF 2307 C. frater 3,22 2,85 14,26 3,25 6,08 7,07 4,53 32,95 7,75
MLP 9.X1.95.2 C. fulvus 2,42 2,55 13,19 344 6,02 6,85 4,98 34,02 4,65
MLP 7.X1.95.8 C. fulvus 2,61 2,55 14,41 3,29 5,99 7,04 4,50 34,63 5,95
MLP 7.X1.95.10 C. fulvus 2,98 2,67 13,97 3,36 6,18 7,56 4,77

CML 7236 C. fulvus 3,51 16,17 3,84 7,12 8,72 5,63 36,49 6,87
CBF 3658 C. leucodon 2,32 2,06 13,73 2,97 5,66 7,75 4,73 33,60 6,45
CBF 3659 C. leucodon 2,35 2,21 14,56 291 547 741 4,71 33,30 6,80
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NP° de coleccion especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD TUB ACA LTU LOL
CBF 926 C. lewisi 3,42 3,09 14,69 3,10 6,89 7,67 4,62 34,45 7,05
CBF 2280 C. lewisi 3,89 3,28 17,41 391 7,30 9,01 5,74 38,25 8,60
CBF 2281 C. lewisi 3,16 3,09 13,97 3,65 6,20 7,37 4,82 32,05 6,55
CBF 2282 C. lewisi 3,30 2,99 14,47 3,43 6,28 7,64 5,05

MLP 1.X.01.2 C. maulinus 2,09 1,82 10,77 2,51 4,78 5,72 3,50

MLP 1.X.01.3 C. maulinus 2,14 2,47 11,90 3,01 5,32 6,66 447 28,70 5,65
MLP 1.X.014 C. maulinus 2,52 2,30 11,91 2,64 5,51 6,81 4,08

MLP 12.X1.02.16 C. opimus 2,56 2,34 13,13 2,73 5,50 6,83 4,54

MLP 12.X1.02.17 C. opimus 2,90 2,71 14,31 3,28 5,95 7,65 511

MLP 12.X1.02.18 C. opimus 2,55 2,16 12,88 2,49 5,15 6,65 3,89

EV 1137 C. rionegrensis 2,54 2,31 12,04 2,61 5,10 6,86 4,19 29,50 6,50
CA 393 C. rionegrensis 2,35 2,14 11,80 2,43 4,96 6,68 4,05 28,10 5,95
CA 412 C. rionegrensis 2,66 2,36 12,34 2,55 5,31 6,78 3,88 28,85 5,65
CBF 942 C. steinbachi 2,66 2,60 15,34 3,36 6,31 7,76 5,15 33,35 7,15
CBF 943 C. steinbachi 3,35 3,22 15,85 3,73 6,60 7,73 5,25 35,05 7,95
CBF 944 C. steinbachi 3,24 3,28 16,37 4,04 6,76 8,47 5,40

MLP 1.VIIL.00.7 C. talarum 2,26 1,98 10,99 2,57 447 5,86 3,57 25,05 4,90
MLP 1.VIIL.00.8 C. talarum 2,09 1,88 9,91 2,48 4,18 5,56 3,30 24,25 4,85
MLP 1.VIIL.00.9 C. talarum 28,15 5,75
MLP 1.VIIL.00.10 C. talarum 2440 4,60
MLP 1.VIIL.00.11 C. talarum 23,55 4,70
MLP 1.VIIL.00.12 C. talarum 2,29 1,90 10,63 2,34 4,23 5,35 3,10 24,80 4,95
MLP 1.VIIL.00.13 C. talarum 2,28 2,19 11,53 2,30 4,30 5,79 3,13 26,10 4,95
MLP 1.VIIL.00.14 C. talarum 26,20 5,35
MLP 26.VIIL.0O1.1 C. talarum 26,92 5,12
MLP 26.VII1.01.5 C. talarum 29,51 6,03
MLP 26.VIIL.O1.7 C. talarum 24,11 3,98
MLP 26.VIIL.O1.9 C. talarum 23,82 4,42
MLP 26.VIIL.01.10 C. talarum 22,49 4,35
MLP 26.VIIL.01.13 C. talarum 26,86 4,98
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N° de coleccion especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD | TUB ACA LTU LOL
MLP 26.VIIL.01.14 C. talarum 21,72 4,31
MLP 26.VIIL.01.15 C. talarum 22,80 4,70
MLP 1.X1.95.8 C. talarum 2,12 1,55 10,19 2,33 4,09 5,38 3,17 23,27 3,76
MLP 1.X1.95.11 C. talarum 2491 4,96
MLP 1.X1.95.13 C. talarum 23,52 415
MLP 1.X1.95.15 C. talarum 2,08 1,78 10,17 243 4,30 5,52 3,29 23,59 3,96
MLP 2.V.00.1 C. talarum 2,10 1,97 10,28 2,52 4,25 5,57 3,20

MLP 27 XI1.01.31 C. talarum 21,97 3,94
MLP 27.XI1.01.52 C. talarum 23,45 4,69
MLP 27 XI1.01.53 C. talarum 22,75 4,50
MLP 9.X1.95.3 C. talarum 24 54 421
MLP 10.X1.95.6 C. talarum 24,06 4,60
MLP 10.X1.95.7 C. talarum 27,13 5,05
MLP 4.X1.02.3 C. talarum 25,25 5,20
MLP 3.VII1.99.1 C. talarum 25,63 4,02
MLP 9.11.99.7 C. talarum 20,02 2,74
MLP 3.X1.95.1 C. talarum 25,03 4,76
MLP 3.X1.95.2 C. talarum 2,14 1,71 10,01 2,24 4,26 5,29 3,29 23,84 3,61
MLP 10.V.87.1 C. talarum 23,62 3,22
MLP 10.v.87.2 C. talarum 26,20 5,25
MLP 10.V.87.3 C. talarum 2451 413
MLP 10.V.87.5 C. talarum 24,79 4,56
MLP 10.V.87.6 C. talarum 27,49 5,20
MLP 23.VIIL.01.2 C. talarum 25,07 4,63
MLP 23.VIIL.01.3 C. talarum 24 40 4,35
MLP 23.VIIL.01.4 C. talarum 25,10 4,80
MLP 23.VIIL.01.5 C. talarum 23,97 5,09
MLP 23.VIIL.01.6 C. talarum 26,17 548
MLP 23.VIIL.01.7 C. talarum 26,46 5,01
MLP 23.VIIL.01.8 C. talarum 24,40 4,85
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N° de coleccion especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD | TUB ACA LTU LOL
MLP 23.VIIL.01.9 C. talarum 25,78 5,09
MLP 23.VIIL.01.10 C. talarum 25,30 4,37
MLP 23.VIIL.01.11 C. talarum 23,51 4,55
MLP 23.VIIL.01.12 C. talarum 25,56 4,88
MLP 1.X.01.6 C. "marmol" 2,51 2,33 10,79 2,81 5,37 6,34 3,51 27,90 5,90
MLP 1.X.01.8 C. "marmol" 2,46 2,58 12,87 2,73 5,87 6,89 4,18 31,75 6,25
MLP 1.X.01.9 C. "marmol" 2,63 2,42 12,94 2,75 5,80 7,13 3,86 31,15 6,50
MLP 1.X.01.10 C. "méarmol" 2,49 2,39 12,06 2,75 5,10 6,31 3,89 27,85 5,50
MLP 27.X11.01.47 C. "monte" 1,58 1,26 8,82 2,33 3,89 5,01 3,22

MLP 27.X11.01.48 C. "monte"

MLP 27 XI1.01.50 C. "monte" 1,68 2,01 9,76 2,56 4,19 5,22 3,14

MLP 27 XI1.01.55 C. "monte" 1,88 1,72 10,61 2,40 4,14 5,37 3,44 24,67 4,35
MLP 27.X11.01.58 C. "monte" 1,86 1,70 11,15 2,94 4,17 5,48 3,61

MLP 13.V1.02.1 C. "monte" 1,97 1,98 11,43 2,92 4,93 5,80 3,37 26,30 4,95
MLP 13.V1.02.2 C. "monte"

MLP Prov. 99-04-01-05 C. "monte"

MLP 9.X11.02.1 C. "monte"

MLP 8.X.02.17 C. "monte" 2,18 2,27 12,10 2,47 4,35 6,07 3,57

MLP 4.VIL.02.5 C. "palmar" 2,50 2,28 12,20 2,42 5,33 6,65 3,97 28,70 5,50
MLP 31.111.99.2 C. "perucho" 2,47 2,31 13,67 3,42 5,83 7,05 4,34

MLP 31.111.99.5 C. "perucho" 2,46 2,58 13,77 3,42 5,62 7,14 4,40

MLP 31.111.99.6 C. "perucho" 2,34 2,62 13,45 3,32 5,41 6,67 441

MLP 31.111.99.7 C. "perucho" 2,48 2,71 13,53 3,21 5,76 6,94 4,44

MLP 15.111.96.1 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.2 C. "somuncurd" 1,62 1,69 9,21 2,12 4,09 4,94 3,08

MLP 15.111.96.3 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.5 C. "somuncurd" 1,57 1,38 9,07 2,10 3,56 4,52 3,07

MLP 7.X.92.6 C. "vista" 2,93 2,60 14,39 3,06 6,43 6,96 4,46 34,95 6,15
MACN 19249 C. chapalmalensis 2,58 2,10 11,66 2,55 4,91

MMP 358-S C. chapalmalensis 2,42 2,29 10,73 2,56 4,97 6,01 4,04
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N° de coleccion especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD | TUB ACA LTU LOL
MLP 91.1V.25.212 Ctenomys sp. 1 2,76 3,14 12,73 2,65 5,97 7,68 4,78
MLP 91.1V.25.96 Ctenomys sp. 2 2,51 2,74 13,55 3,20 6,20 6,74 5,02
MLP 91-1V-30-39 Ctenomys sp. 3 1,96 1,38 8,91 2,30 3,82 5,24 3,11
MLP 55-V-30-2 Ctenomys sp. 4 2,38 1,76 12,11 1,87 4,29 5,73 3,86
MLP 91-1V-30-9 Ctenomys sp.3 1,81 1,59 9,16 1,71 3,76 4,95 3,13
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Tabla 2 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de Ctenomys

N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
MLP 7.X1.95.1 C. australis 1,27 25,95 1,45 3,60 2,30
MLP 7.X1.95.2 C. australis 1,60 2,65 29,95 1,85 2,05 4,20 2,65
MLP 7.X1.95.3 C. australis 1,30 2,15 25,10 1,49 1,70 3,50 2,20
MLP 7.X1.95.4 C. australis

MLP 7.X1.95.5 C. australis 1,15 2,15 26,30 1,65 1,70 3,80 2,40
MLP 7.X1.95.6 C. australis

MLP 7.X1.95.7 C. australis 1,50 2,70 30,20 1,85 2,05 4,25 2,75
MLP 7.X1.95.12 C. australis 1,55 2,40 29,30 1,80 2,05 4,20 2,55
MLP 10.X1.95.2 C. australis 1,25 1,90 23,80 1,35 1,40 3,45 2,30
MLP 3.X1.95.5 C. australis 1,30 2,45 27,70 1,60 1,70 3,85 2,70
MLP 28.V.01.11 C. australis 1,29 26,05 1,45 3,55 2,35
MLP Prov. 99-VII-14-03 C. australis 1,45 2,35 26,50 1,70 1,65 3,60 2,35
MLP 21v.02.7 C. azarae

MLP 20.v.02.7 C. azarae 1,15 1,65 20,35 1,35 1,40 2,90 1,85
MLP 20.V.02.8 C. azarae 18,38

MLP 20.V.02.9 C. azarae 0,90 1,50 20,30 1,10 1,05 2,70 1,70
CBF 939 C. conoveri 2,40 3,10 27,55 1,95 2,10 5,30 3,10
MLP 5.V1.00.1 C. dorbignyi 1,85 2,80 26,92 1,70 2,30 3,75 2,45
MLP 5.V1.00.6 C. dorbignyi 2,20 2,50 26,25 1,85 1,80 3,60 2,30
MLP 28.V.01.5 C. flamarioni 1,15 1,95 1,50 1,20 2,90 1,95
MLP 28.V.01.6 C. flamarioni 1,45 2,30 1,45 1,60 3,70 2,30
CBF 940 C. frater 1,50 23,05 1,65 3,65 1,95
CBF 2307 C. frater 1,80 23,55 1,85 3,95 2,25
MLP 9.X1.95.2 C. fulvus 1,30 1,85 27,10 1,75 1,65 3,70 2,10
MLP 7.X1.95.8 C. fulvus 1,35 2,40 26,95 1,50 1,90 3,90 2,40
MLP 7.X1.95.10 C. fulvus

CML 7236 C. fulvus 2,34 2,52 28,08 1,91 1,96 5,28 2,73
CBF 3658 C. leucodon 1,80 2,10 24,75 1,80 1,65 3,45 2,50
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N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
CBF 3659 C. leucodon 1,70 2,35 24,45 1,40 1,35 3,45 1,95
CBF 926 C. lewisi 1,70 2,40 25,25 1,65 1,80 4,15 2,85
CBF 2280 C. lewisi 2,20 3,35 27,20 1,95 2,55 4,45 2,80
CBF 2281 C. lewisi 1,50 2,55 22,90 1,50 2,10 3,95 2,50
CBF 2282 C. lewisi

MLP 1.X.01.2 C. maulinus

MLP 1.X.01.3 C. maulinus 1,60 22,05 1,65 3,50 1,95
MLP 1.X.014 C. maulinus

MLP 12.X1.02.16 C. opimus

MLP 12.X1.02.17 C. opimus

MLP 12.X1.02.18 C. opimus

EV 1137 C. rionegrensis 1,20 1,95 22,50 1,55 1,60 3,10 1,95
CA 393 C. rionegrensis 1,45 21,35 1,45 3,10 1,95
CA 412 C. rionegrensis 1,20 2,05 21,70 1,70 1,75 3,10 1,85
CBF 942 C. steinbachi 1,65 2,65 24,95 1,95 1,60 3,95 2,45
CBF 943 C. steinbachi 1,85 2,70 25,25 2,05 1,85 3,95 2,70
CBF 944 C. steinbachi

MLP 1.VIIL.00.7 C. talarum 1,15 1,50 18,95 1,15 1,65 2,80 1,95
MLP 1.VIIL.00.8 C. talarum 1,05 1,45 18,20 1,30 1,30 2,70 1,80
MLP 1.VIIL.00.9 C. talarum 1,35 1,80 21,40 1,35 1,65 2,90 1,90
MLP 1.VIIL.00.10 C. talarum 1,04 1,65 18,80 1,10 1,50 2,70 2,15
MLP 1.VIIL.00.11 C. talarum 1,05 1,65 17,90 1,20 1,40 2,65 1,65
MLP 1.VIIL.00.12 C. talarum 1,20 1,65 18,55 1,14 1,20 2,50 1,65
MLP 1.VIIL.00.13 C. talarum 1,05 1,55 20,10 1,10 1,40 2,65 1,80
MLP 1.VIIL.00.14 C. talarum 1,25 1,70 19,80 1,15 1,45 2,80 1,85
MLP 26.VIIL.01.1 C. talarum 1,16 20,22

MLP 26.VIIL.01.5 C. talarum 1,46 22,32 1,20

MLP 26.VIIL.01.7 C. talarum 1,15 18,45

MLP 26.VIIL.01.9 C. talarum 1,09 17,84

MLP 26.VII1.01.10 C. talarum 0,80 16,50
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N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
MLP 26.VIIL.01.13 C. talarum 1,34 20,51

MLP 26.VII1.01.14 C. talarum 1,02 15,99

MLP 26.VIIL.01.15 C. talarum 1,10 1,45 17,25 1,20 1,20 2,55 1,70
MLP 1.X1.95.8 C. talarum 0,97 17,54 0,93

MLP 1.X1.95.11 C. talarum 1,31 19,11 1,09

MLP 1.X1.95.13 C. talarum 0,84 18,07 1,15

MLP 1.X1.95.15 C. talarum 1,05 18,12 1,01

MLP 2.V.00.1 C. talarum

MLP 27 X11.01.31 C. talarum 12,05 16,41

MLP 27 X11.01.52 C. talarum 1,12 17,73 1,13

MLP 27 XI1.01.53 C. talarum 0,93 16,80

MLP 9.X1.95.3 C. talarum 0,98 18,77 1,01

MLP 10.X1.95.6 C. talarum 1,20 18,01 1,08

MLP 10.X1.95.7 C. talarum 1,22 20,55 1,28

MLP 4.X1.02.3 C. talarum 1,40 1,95 18,85 1,45 1,65 2,80 1,85
MLP 3.VIIL.99.1 C. talarum 1,29 19,40

MLP 9.11.99.7 C. talarum 0,94 15,61

MLP 3.X1.95.1 C. talarum 1,36 19,12 1,31

MLP 3.X1.95.2 C. talarum 1,09 18,41 1,26

MLP 10.V.87.1 C. talarum 0,92 18,60 1,05

MLP 10.v.87.2 C. talarum 1,20 1,85 19,75 1,25 1,30 2,70 1,95
MLP 10.V.87.3 C. talarum 1,10 18,67

MLP 10.v.87.5 C. talarum 1,15 19,25 1,30

MLP 10.V.87.6 C. talarum 1,16 20,96 1,37

MLP 23.VIIL.01.2 C. talarum 1,09 19,11 1,08

MLP 23.VIIL.01.3 C. talarum 1,25 1,50 18,95 1,25 1,40 2,75 1,80
MLP 23.VIIL.01.4 C. talarum 0,05 1,70 19,10 1,30 1,30 2,40 1,80
MLP 23.VIIL.01.5 C. talarum 1,06 17,67 1,01

MLP 23.VIIL.0O1.6 C. talarum 1,60 19,64

MLP 23.VIIL.01.7 C. talarum 1,06 20,41
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N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
MLP 23.VIIL.01.8 C. talarum 1,30 18,62

MLP 23.VIIL.01.9 C. talarum 1,31 19,76

MLP 23.VIIL.01.10 C. talarum 1,20 18,98

MLP 23.VIIL.01.11 C. talarum 1,26 17,72 1,02

MLP 23.VIIL.01.12 C. talarum 1,28 19,42

MLP 1.X.01.6 C. "marmol" 1,25 20,65 1,55 3,25 1,95
MLP 1.X.01.8 C. "marmol" 1,30 2,20 23,90 1,40 1,45 3,60 2,20
MLP 1.X.01.9 C. "marmol" 1,35 22,85 1,60 3,70 2,05
MLP 1.X.01.10 C. "marmol" 1,20 20,90 1,50 3,15 1,85
MLP 27 .X11.01.47 C. "monte"

MLP 27 XI1.01.48 C. "monte"

MLP 27 XI1.01.50 C. "monte"

MLP 27 XI1.01.55 C. "monte" 1,20 1,65 19,35 1,20 1,15 2,45 1,65
MLP 27 XI1.01.58 C. "monte"

MLP 13.V1.02.1 C. "monte" 1,20 1,85 19,70 1,15 1,25 2,90 1,85
MLP 13.V1.02.2 C. "monte"

MLP Prov. 99-04-01-05 C. "monte"

MLP 9.X11.02.1 C. "monte"

MLP 8.X.02.17 C. "monte"

MLP 4.VIL02.5 C. "palmar" 1,05 21,60 1,70 3,15 1,95
MLP 31.1I1.99.2 C. "perucho"

MLP 31.I111.99.5 C. "perucho"

MLP 31.1I1.99.6 C. "perucho"

MLP 31.1I1.99.7 C. "perucho"

MLP 15.111.96.1 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.2 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.3 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.5 C. "somuncura"

MLP 7.X.92.6 C. "vista" 1,50 2,80 26,10 1,85 1,65 3,45 2,35

MACN 19249

C. chapalmalensis
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N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
MMP 358-S C. chapalmalensis
MLP 91.1vV.25.212 Ctenomys sp. 1 1,58 26,70 1,76 3,80 2,65

MLP 91.1vV.25.96

Ctenomys sp. 2

MLP 91-1V-30-39

Ctenomys sp. 3

MLP 55-V-30-2

Ctenomys sp. 4

MLP 91-1IV-30-9

Ctenomys sp.3
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Tabla 2 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de Ctenomys

NP° de coleccion especie LMCA |ANCA |LM3 |AM3
MLP 7.X1.95.1 C. australis 3,15 610| 890 1,25
MLP 7.X1.95.2 C. australis 3,90 6,75| 9,40 1,80
MLP 7.X1.95.3 C. australis 3,10 585| 835 1,30
MLP 7.X1.95.4 C. australis

MLP 7.X1.95.5 C. australis 3,20 6,45 9,20 1,55
MLP 7.X1.95.6 C. australis

MLP 7.X1.95.7 C. australis 2,90 750 9,75 1,80
MLP 7.X1.95.12 C. australis 9,85 1,70
MLP 10.X1.95.2 C. australis 3,25 6,15| 870 1,10
MLP 3.X1.95.5 C. australis 3,85 6,75 9,65 1,55
MLP 28.V.01.11 C. australis

MLP Prov. 99-VII-14-03 C. australis 2,90 595| 850 1,25
MLP 21v.02.7 C. azarae

MLP 20.V.02.7 C. azarae

MLP 20.V.02.8 C. azarae

MLP 20.V.02.9 C. azarae 2,55 4,701 640 0,95
CBF 939 C. conoveri

MLP  5.VI.00.1 C. dorbignyi 3,40 6,55| 7,55 1,75
MLP  5.VI.00.6 C. dorbignyi 3,20 740| 6,95 1,90
MLP  28.V.015 C. flamarioni

MLP  28.V.01.6 C. flamarioni

CBF 940 C. frater

CBF 2307 C. frater

MLP  9.X1.95.2 C. fulvus

MLP 7.X1.95.8 C. fulvus 2,90 6,15| 830 1,55
MLP 7.X1.95.10 C. fulvus

CML 7236 C. fulvus

CBF 3658 C. leucodon
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NP° de coleccion especie LMCA |ANCA |LM3 | AM3
CBF 3659 C. leucodon

CBF 926 C. lewisi

CBF 2280 C. lewisi

CBF 2281 C. lewisi

CBF 2282 C. lewisi

MLP 1.X.01.2 C. maulinus

MLP 1.X.01.3 C. maulinus

MLP 1.X.014 C. maulinus

MLP  12.XL02.16 C. opimus

MLP  12.X1.02.17 C. opimus

MLP  12.XI1.02.18 C. opimus

EV 1137 C. rionegrensis

CA 393 C. rionegrensis

CA 412 C. rionegrensis

CBF 942 C. steinbachi

CBF 943 C. steinbachi

CBF 944 C. steinbachi

MLP 1.VIIL.00.7 C. talarum 2,20 4,65| 5,85 1,15
MLP 1.VII1.00.8 C. talarum 2,75 425| 545 1,10
MLP 1.VIIL.00.9 C. talarum 2,85 505| 6,15 1,20
MLP 1.VIIL.00.10 C. talarum 5,30 1,05
MLP 1.VIIL.00.11 C. talarum 2,25 450| 5,50 1,25
MLP 1.VIIL.00.12 C. talarum

MLP 1.VII1.00.13 C. talarum 2,25 4,701 5,85 1,05
MLP 1.VIIL.00.14 C. talarum 2,60 515| 5,90 1,15
MLP 26.VIIL.01.1 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.5 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.7 C. talarum

MLP 26.VIIL.01.9 C. talarum

MLP 26.VII1.01.10 C. talarum
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NP° de coleccion especie LMCA |ANCA |LM3 | AM3
MLP 26.VII1.01.13 C. talarum
MLP 26.VIIL.01.14 C. talarum
MLP 26.VIIL.01.15 C. talarum
MLP 1.X1.95.8 C. talarum
MLP 1.X1.95.11 C. talarum
MLP 1.X1.95.13 C. talarum
MLP 1.X1.95.15 C. talarum
MLP 2.V.00.1 C. talarum
MLP 27.X11.01.31 C. talarum
MLP 27 X11.01.52 C. talarum
MLP 27 XI1.01.53 C. talarum
MLP 9.X1.95.3 C. talarum
MLP 10.X1.95.6 C. talarum
MLP 10.X1.95.7 C. talarum
MLP  4.XI1.02.3 C. talarum 2,60 530| 5,60 1,30
MLP 3.VIIL.99.1 C. talarum
MLP 9.11.99.7 C. talarum
MLP 3.X1.95.1 C. talarum
MLP 3.X1.95.2 C. talarum
MLP 10.V.87.1 C. talarum
MLP 10.v.87.2 C. talarum
MLP 10.V.87.3 C. talarum
MLP 10.V.87.5 C. talarum
MLP 10.V.87.6 C. talarum
MLP 23.VIIL.01.2 C. talarum
MLP 23.VIIL.01.3 C. talarum
MLP 23.VII1.01.4 C. talarum
MLP 23.VIIL.01.5 C. talarum
MLP 23.VIIL.01.6 C. talarum
MLP 23.VIIL.01.7 C. talarum
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NP° de coleccion especie LMCA |ANCA |LM3 | AM3
MLP 23.VIIL.01.8 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.9 C. talarum

MLP 23.VIIL.01.10 C. talarum

MLP 23.VII1.01.11 C. talarum

MLP  23.VIIL01.12 C. talarum

MLP  1.X.016 C. "mérmol" 2,80 505| 625| 1,50
MLP  1.X.01.8 C. "méarmol 2,95 535| 6,70| 1,65
MLP  1.X.019 C. "méarmol 3,30 540| 650| 1,55
MLP  1.X.01.10 C. "méarmol 2,60 510| 570| 1,50
MLP  27.XIL01.47 C. "monte"

MLP  27.XI1.01.48 C. "monte"

MLP  27.XI1.01.50 C. "monte"

MLP  27.XI1.01.55 C. "monte" 2,50 415| 580| 1,05
MLP  27.XI1.01.58 C. "monte"

MLP  13.VL02.1 C. "monte"

MLP  13.V1.022 C. "monte"

MLP  Prov. 99-04-01-05 C. "monte"

MLP  9.X11.02.1 C. "monte"

MLP  8X.0217 C. "monte"

MLP  4.VIL025 C. "palmar” 2,40 485| 640| 1,30
MLP  31.111.99.2 C. "perucho"

MLP  31.I11.99.5 C. "perucho"

MLP  31.II1.99.6 C. "perucho"

MLP  31.I11.99.7 C. "perucho”

MLP 15.111.96.1 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.2 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.3 C. "somuncura"

MLP 15.111.96.5 C. "somuncura"

MLP  7.X.926 C. "vista"

MACN 19249 C. chapalmalensis
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N° de coleccién

especie

LMCA

ANCA

LM3

AM3

MMP  358-S C. chapalmalensis
MLP  91.1V.25.212 Ctenomys sp. 1
MLP  91.1V.25.96 Ctenomys sp. 2
MLP  91-1IV-30-39 Ctenomys sp. 3
MLP  55-V-30-2 Ctenomys sp. 4
MLP  91-IV-30-9 Ctenomys sp.3
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Tabla 3. Medidas de cintura escapular y miembro anterior de material comparativo

N° de coleccién especie L. basilar L. basioccip. |DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX
MMP 4-1-90 (A) Actenomys

MMP 4-1-90 (B) Actenomys

MMP 4-1-90 (C) Actenomys

MMP 395-5 Actenomys

MMP 397-5 Actenomys

MMP 367-S Actenomys 12,09

MMP 586-S Actenomys 53,11 9,28

MMP 77d Actenomys

MMP 1566-M Actenomys 58,31

MLP 91-1V-5-255 Actenomys 11,98

MLP 17.11.92.1 Aconaemys 6,51

MLP 17.11.92.2 Aconaemys 31,31 3,67

MLP 17.11.92.3 Aconaemys 6,85

MLP 17.11.92.4 Aconaemys 33,80 6,40

MLP 17.11.92.8 Aconaemys 30,55 6,55

MLP 17.11.92.7 Aconaemys 6,69 15,49 1,69 2,62 3,55 11,18 18.43
MLP 17.11.92.11 Aconaemys 32,30 6,50

MLP 17.11.92.6 Aconaemys porteri 30,24 6,41 15,30 3,10 3,50 10,95 17.10
MLP 17.11.92.9 Aconaemys sagei 6,20 15,50 1,50 3,25 3,70 10,80 17.40
MLP 17.11.92.10 Aconaemys sagei 30,03 6,30 15,45 0,70 2,90 3,30 10,60 16.70
MLP 12.VIIL.88.1  |Octodon "bridgesi" 5,89 18,90 4,05 4,30 12,30 21.40
MLP 12.VIL.88.2 Octodon "bridgesi" 35,16 6,386 5,14

MLP 12.VIL.88.3 Octodon "bridgesi" 30,96 5,56 4,20

MLP 12.VIL.88.4 Octodon "bridgesi"  |30,64 6,1 6,12

MLP 12.VIL.88.5 Octodon "bridgesi" (32,33 5,87 7,10

MLP 12.VIL.88.6 Octodon "bridgesi" (34,74 6,42 7,64

MLP 12.VIL.88.7 Octodon "bridgesi" 7,57 18,90 2,80 4,00 12,30 20.75
MLP 12.X1.02.15 Octodon degus 34,25 7,35 20,95 4,05 5,05 13,80 22.90
MLP Prov. PQ2 Octodon degus

MMPMa 4027 Octodontomys 32,04 7,37 6,51 17,63 4,52 4,05 16,01 18.50

11¢




N° de coleccién especie L. basilar L. basioccip. |DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX
gliroides

CML 7137 Octodontomys 32,56 6,7 6,52 17,88 3,52 4,84 16,31 19.95
gliroides

CML 7138 Octodontomys 36,29 7,97 6,68 20,34 3,42 4,34 4,10 14,11 2246
gliroides

CML 7139 Octodontomys
gliroides

CML 7140 Octodontomys 32,82 6,57 6,14 18,11 2,79 2,52 3,83 12,34 18.91
gliroides

CML 7142 Octodontomys
gliroides

CML 7143 Octodontomys 37,20 7,38 6,48 20,56 3,30 5,50 4,95 12,65 2347
gliroides

CML 7144 Octodontomys 38,54 7,52 7,12 22,08 2,75 5,26 5,15 15,73 24.77
gliroides

CML 7145 Octodontomys 32,73 6,83 5,80 19,44 4,39 4,56 15,03 21.38
gliroides

CML 7146 Octodontomys 35,11 7,16 5,85 18,84 2,08 3,91 3,98 13,76 21.12
gliroides

CML 7148 Octodontomys 35,97 6,88 6,52 20,42 5,44 4,37 16,71 23.02
gliroides

CML 7149 Octodontomys
gliroides

CML 2872 Octodontomys 35,75 7,5 6,20 20,63 2,57 4,96 4,48 14,71 23.90
gliroides

CM 3785 Octomys mimax 2,09 3,40

CM 3067 Octomys mimax 1,89 3,35

CM 4479 Octomys mimax 2,34

CM 6847 Octomys mimax 34,59 6,9 6,73

CM 6561 Pipanacoctomys 3,27 3,28

CM 6558 Pipanacoctomys 2,76 3,81

CM 6559 Pipanacoctomys 4,68 2,92

CM 6560 Pipanacoctomys 2,85 4,01
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N° de coleccién especie L. basilar L. basioccip. |DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX

MLP 10.X1.95.5 Spalacopus cyanus 32,40 5,47 5,25 18,12 2,84 5,25 4,45 13,58 18.79

CM 3314 Tympanoctomys 2,39 2,99

CM 3755 Tympanoctomys 1,22 2,43

CM 3845 Tympanoctomys 3,90 2,90

CM 3821 Tympanoctomys 2,31 2,22

MLP 16.VI1.02.11 Euryzygomatomys 32,67 6,94 19,30 2,90 4,60 13,05 20.30
spinosus

MLP 20.XI1.89.15  |Myocastor coypus

MLP 5.V1.98.1 Myocastor coypus 86,05

MLP 184 Myocastor coypus 92,65 56,40 13,65 12,65 16,05 34,60 68.40

Col. Privada J.s/n° Myocastor coypus 99,05 65,90 15,60 16,45 15,20 38,70 71.70

Gelfo

Catedra A.s/n° Myocastor coypus 78,44 11,42 19,54 44,25 8,74 12,62 29,99 51.17

Comparada

(FCNyM,

UNLP)

MLP 22.11.00.7 Proechimys poliopus 36,75 6,26 22,05 2,70 4,05 10,10 25.70

MLP 22.11.00.8 Proechimys poliopus |35,37 6,40 21,45 2,30 3,50 4,90 10,85 22.70

UNB 188 Thrichomys apereoides |33,95 7,95 19,10 3,80 495 10,90 2215

UNB 189 Thrichomys apereoides (42,20 6,30 26,30 490 7,15 14,55 32.05

UNB 190 Thrichomys apereoides (37,40 6,65 21,40 3,20 5,65 12,45 25.20

MMPMa USB 542 Thrichomys apereoides |40,34 6,47

FCEN- s/n° Abrocoma sp. 40,23 6,69 21,90 6,20 13,50 23.40

UNLPam

MLP Prov. 585.4 Cavia aperea 54,15 9,39 11,34 42,22 16,46 8,59 40,60 43.35

MLP 29.X11.00.15 Cavia aperea 57,09 10,83 11,13 38,20 14,43 8,15 34,16 36.92

MLP 30.v.02.7 Cavia aperea 50,46 9,23 11,53 31,54 8,76 6,33 27,61 32.25

MLP 30.v.02.8 Cavia aperea 50,73 9,45 11,38 33,41 12,38 7,08 30,06 34.34

MLP 31.X11.02.26  |Cavia aperea

MLP 5.VI.00.8 Cavia aperea 53,28 10,53 10,77 36,11 12,21 6,52 33,35 35.94

MLP 21v.02.8 Cavia aperea 53,41 10,51 33,87 12,47 6,96 30,94 33.59

MLP 2.1v.02.9 Cavia aperea 45,50
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N° de coleccién especie L. basilar L. basioccip. |DP4-M2 |LTE LTM LBS ASP LBC LBAX
MLP Prov. 651-136 |Cavia aperea 56,59 9,91 11,45 35,30 13,17 7,59 33,80 34.61
MLP Prov. 566-232 |Cavia aperea 50,57 9,02 10,31 32,74 13,27 6,42 31,47 32.85
MLP Prov. 427 Cavia aperea 55,35 10,42 10,52 36,59 15,15 6,90 32,79 36.85
MLP Prov. 651-271 |Cavia aperea 56,06 9,24 11,29 37,64 14,53 7,20 35,68 39.47
MLP Prov. 651-409 |Cavia aperea 60,41 11,23 10,74 41,28 18,63 7,02 38,55 42.07
MLP Prov. 438 Cavia aperea 57,85 10,87 11,63 40,68 15,37 7,44 37,66 42.35
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Tabla 3 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de material comparativo

NP° de colecciéon especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH | AEPI
MLP 4419 Eucelophorus sp. 37,84 11.48
MMP 4-1-90 (A) Actenomys 45,55 11.24
MMP 4-1-90 (B) Actenomys 40,11 10.07
MMP 4-1-90 (C) Actenomys 40,45 11.55
MMP 395-§ Actenomys 38,82 11.14
MMP 397-S Actenomys 37,08 9.90
MMP 367-S Actenomys 4495 10.89
MMP 586-S Actenomys 35,53 9.41
MMP 77d Actenomys 40,31 10.49
MMP 1566-M Actenomys 4741 11.59
MLP 91-1V-5-255 Actenomys 43,22 10.91
MLP 17.11.92.1 Aconaenys 20,14 5.28
MLP 17.11.92.2 Aconaemys 20,15 5.44
MLP 17.11.92.3 Aconaemys

MLP 1711.92.4 Aconaemys 22,54 5.76
MLP 1711.92.8 Aconaemys

MLP 17.11.92.7 Aconaenys 13,51 18,37 5,33 9,68 75,09 20,49 87,38 21,37 5.24
MLP 17.11.92.11 Aconaemys

MLP 17.11.92.6 Aconaemys porteri 12,30 17,70 4,85 8,20 45006,88 15,55 20,30 19,84 5.29
MLP 17.11.92.9 Aconaemys sagei 12,80 17,80 6,10 8,20 47406,55 16,20 20,55

MLP 17.11.92.10 Aconaemys sagei 11,70 17,90 5,90 8,50 3790,33 15,98 20,33

MLP 12.VIIL.88.1 Octodon "bridgesi” 15,30 8,20 10,05 8524,63 19,70 25,18 24,18 5.55
MLP 12.VIL.88.2 Octodon "bridgesi" 23,62 5.98
MLP 12.VI1.88.3 Octodon "bridgesi” 19,70 5.49
MLP 12.VI1.88.4 Octodon "bridgesi" 20,41 5.34
MLP 12.VI1.88.5 Octodon "bridgesi” 21,59 5.11
MLP 12.VIL.88.6 Octodon "bridgesi"" 23,49 5.55
MLP 12.VIL.88.7 Octodon "bridgesi"" 14,30 20,65 7,90 8,80 7384,80 19,55 24,23 2231 5.44
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NP° de coleccion especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH | AEPI
MLP 12.X1.02.15 Octodon degus 18,30 24,55 9,45 9,45 15944,06 22,10 26,65

MLP Prov. PQ2 Octodon degus

MMPMa 4027 Octodontomys gliroides 11,02 21,08 4,22 7,54 87,77 32,51 73,44 22,23 5.27
CML 7137 Octodontomys gliroides 13,23 20,04 8,04 7,53 107,35 65,51 65,96 22,29 4.95
CML 7138 Octodontomys gliroides 15,96 2372 8,83 9,80 111,88 52,09 102,54 2437 5.10
CML 7139 Octodontomys gliroides

CML 7140 Octodontomys gliroides 14,20 20,23 7,55 7,76 87,61 3591 70,35 23,08 5.04
CML 7142 Octodontomys gliroides

CML 7143 Octodontomys gliroides 16,20 23,88 9,25 9,39 97,31 38,24 96,40 26,30 5.17
CML 7144 Octodontomys gliroides 17,94 2474 9,70 9,85 140,66 66,99 108,94 26,37 5.49
CML 7145 Octodontomys gliroides 13,57 21,94 5,66 7,74 101,30 30,16 79,66 2488 4.83
CML 7146 Octodontomys gliroides 13,27 21,80 6,74 7,90 89,04 35,32 76,70 24,80 5.06
CML 7148 Octodontomys gliroides 13,90 23,76 7,58 8,23 115,24 60,07 84,79 25,22 5.39
CML 7149 Octodontomys gliroides

CML 2872 Octodontomys gliroides 15,21 22,84 7,80 8,56 107,53 43,76 88,23 2594 5.26
CM 3785 Octomys mimax

CM 3067 Octomys mimax 17,88

CM 4479 Octomys mimax: 15,17

CM 6847 Octomys mimax 23,58 4.70
CM 6561 Pipanacoctomys 17,94 21,63 4.98
CM 6558 Pipanacoctomys 16,98 21,59 4.97
CM 6559 Pipanacoctomys 20,60 4.70
CM 6560 Pipanacoctomys 17,87 21,68 5.13
MLP 10.X1.95.5 Spalacopus cyanus 13,21 19,57 6,61 9,02 89,68 37,24 87,16 21,23 5.90
CM 3314 Tympanoctomys 19,43 4.21
CM 3755 Tympanoctomys 12,61 15,01 3.99
CM 3845 Tympanoctomys 21,26 4.55
CM 3821 Tympanoctomys 16,07 20,25 4.40
MLP 16.VIL0O2.11 Euryzygomatomys spinosus 15,35 2295 8,10 9,30 100,15 40,34 92,43 23,04 5.86
MLP 20.X11.89.15 Myocastor coypus 60,29 17.41
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N° de coleccion especie LBV LES SUPRA INFRA SES SFS SFI LTH AEPI
MLP 5.V1.98.1 Myocastor coypus

MLP 184 Myocastor coypus 51,90 63,30 31,20 29,05 876,00 477,01 784,51

Col. Privada s/n° Myocastor coypus 56,70 73,30 35,95 26,85 1091,91 577,25 808,56

J. Gelfo

Catedra A. s/n° Myocastor coypus 39,35 54,13 22,16 2378 57,82 15.85
Comparada

(FCNyM,

UNLP)

MLP 22.11.00.7 Proechimys poliopus 23,05 19,15 12,50 116,20 96,61 108,69 29,36 5.93
MLP 22.11.00.8 Proechinmys poliopus 20,70 23,90 12,30 9,05 112,03 46,59 87,41 28,62 6.27
UNB 188 Thrichomys apereoides 17,30 21,80 10,05 9,85 92,53 41,06 93,19 24,50 5.50
UNB 189 Thrichomys apereoides 26,90 28,30 14,95 14,90 194,34 87,85 193,65 32,35 6.80
UNB 190 Thrichomys aperevides 21,95 24,40 11,90 13,05 136,64 62,13 144,33 27,90 5.70
MMPMa USB 542 Thrichomys apereoides 31,55 6.49
FBM FBM 1466 abro | Abrocoma sp. 15,60 10,05 8,60 100,79 46,82 90,36 25,68 5.58
MLP Prov. 585.4 Cavia aperea 28,56 43,61 8,79 20,47 561,03 177,87 494,88 45,52 8.23
MLP 29.X11.00.15 Cavia aperea 24,68 37,75 9,76 16,56 408,70 159,25 335,73 40,78 7.40
MLP 30.V.02.7 Cavia aperea 22,30 8,76 16,02 302,92 114,49 282,11 37,14 6.26
MLP 30.V.02.8 Cavia aperea 23,85 31,71 11,24 14,58 350,89 167,55 255,34 38,70 6.69
MLP 31.X11.02.26 Cavia aperea

MLP 5.V1.00.8 Cavia aperea 22,40 34,58 9,73 13,70 364,73 160,42 258,21 41,10 6.71
MLP 21V.02.8 Cavia aperea 21,41 33,56 7,69 14,65 323,33 114,38 271,05

MLP 21v.02.9 Cavia aperea

MLP Prov. 651-136 Cavia aperea 23,08 36,69 6,53 17,10 371,35 109,30 342,64 40,03 7.66
MLP Prov. 566-232 Cavia aperea 20,35 32,49 4,94 15,88 309,70 76,41 303,18 37,01 7.22
MLP Prov. 427 Cavia aperea 22,01 35,04 8,96 14,42 357,31 139,56 282,55 41,20 6.95
MLP Prov. 651-271 Cavia aperea 22,65 37,35 7,39 15,27 400,03 129,94 320,89 41,97 7.32
MLP Prov. 651-409 Cavia aperea 28,88 40,85 9,81 21,06 539,40 186,62 495,04 43,74 8.06
MLP Prov. 438 Cavia aperea 24,87 40,64 8,18 19,79 464,34 148,07 464,82 4473 7.10
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Tabla 3 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de material comparativo

NP° de coleccion especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD | TUB ACA LTU LOL
MLP 4419 Eucelophorus sp, 3,77 3,92 19,92 3,73 8,21 10,78 6,68

MMP 4-1-90 (A) Actenomys 3,61 3,89 20,43 4,84 8,74

MMP 4-1-90 (B) Actenomys 3,49 3,57 19,01 4,12 7,92 9,89 6,97

MMP 4-1-90 © Actenomys 3,90 3,80 19,21 4,61 8,03 10,11 0,92

MMP 395-8 Actenomys 4,13 3,83 20,70 4,61 7,89

MMP 397-S Actenomys 3,62 3,01 15,70 3,69

MMP 367-S Actenomys 3,85 4,14 21,53 4,11 7,83 10,59 7,07

MMP 586-S Actenomys 3,55 3,30 17,03 3,74 7,21 06,24

MMP 77d Actenomys 3,50 3,82 18,85 4,58 7,28 9,89 0,84

MMP 1566-M Actenomys 4,23 4,35 24,04

MLP 91-IV-5-255 Actenomys 391 3,82 21,06 4,13 8,14

MLP 17.11.92.1 Aconaemys 1,59 1,91 9,27 2,36 3,79 475 3,30 23,75 3.55
MLP 17.11.92.2 Aconaemys 1,56 1,65 9,16 2,22 2,98 4,70 3,13 24,50 3.70
MLP 17.11.92.3 Aconaenys 25,40 4.30
MLP 17.11.92.4 Aconaemys 1,55 1,86 10,18 2,74 3,14 5,13 3,55 26,95 4.50
MLP 17.11.92.8 Aconaemys 24,05 3.60
MLP 17.11.92.7 Aconaemys 1,50 1,60 9,58 2,31 3,94 4,93 3,47 24,90 3.70
MLP 17.11.92.11 Aconaemys 3.35
MLP 17.11.92.6 Aconaemys porteri 1,55 1,67 8,58 1,95 3,78 4,51 3,15

MLP 17.11.92.9 Aconaemys sagei

MLP 17.11.92.10 Aconaemys sagei 3.60
MLP 12.VIIL.88.1 Octodon "bridgesi” 1,68 1,72 10,53 2,67 415 5,12 3,74 29,60 3.85
MLP 12.VI1.88.2 Octodon "bridgesi" 2,06 2,08 10,79 2,47 3,92 5,53 3,54 29,70 3.95
MLP 12.VIL.88.3 Octodon "bridgesi"” 2,11 1,74 8,80 2,35 4,33 4,76 3,34 26,55 3.85
MLP 12.V11.88.4 Octodon "bridgesi” 1,82 1,70 9,17 2,13 4,26 4,79 3,15

MLP 12.VIL.88.5 Octodon "bridgesi” 1,89 1,86 9,70 2,14 433 4,70 3,12 27,70 3.85
MLP 12.VI1.88.6 Octodon "bridgesi” 1,83 1,66 10,15 2,54 4,06 4,99 3,39 28,65 3.90
MLP 12.VIL.88.7 Octodon "bridgesi" 1,68 1,83 9,84 2,34 4,28 4,67 3,08 28,50 4.10
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N° de coleccion especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD TUB ACA LTU LOL

MLP 12.X1.02.15 Octodon degus 29,40 3.95

MLP Prov. PQ2 Octodon degus

MMPMa 4027 Octodontomys gliroides 1,94 1,95 9,77 223 3,83 527 3,58

CML 7137 Octodontomys gliroides 1,91 2,01 9,99 243 313 516 345

CML 7138 Octodontomys gliroides 1,97 2,03 11,38 2,34 322 525 3,80 30,43 3.88

CML 7139 Octodontomys gliroides

CML 7140 Octodontomys gliroides 1,91 2,06 10,85 2,61 3,65 4,75 3,01 28,25 3.66

CML 7142 Octodontomys gliroides

CML 7143 Octodontomys gliroides 2,20 1,91 11,04 2,68 319 5,86 398

CML 7144 Octodontomys gliroides 2,16 2,46 12,19 2,26 325 5,66 3,96 32,53 4.42

CML 7145 Octodontomys gliroides 1,80 1,83 11,22 2,61 3,84 4,79 3,28 30,02 378

CML 7146 Octodontomys gliroides 2,03 1,97 11,17 2,61 4,10 5,14 3,81

CML 7148 Octodontomys gliroides 2,09 2,06 11,52 2,70 3,55 547 3,89

CML 7149 Octodontomys gliroides

CML 2872 Octodontomys gliroides 2,18 2,09 12,52 2,73 341 5,49 3,91

CM 3785 Octomys mimax

CM 3067 Octomys mimax 26,69 3.40

CM 4479 Octomys mimax: 22,73 2.42

CM 6847 Octomys mimax 1,60 1,80 10,31 2,48 3,82 4,56 3,75

CM 6561 Pipanacoctomys 1,67 1,62 9,86

CM 6558 Pipanacoctomys 1,60 1,67 10,16

CM 6559 Pipanacoctomys 1,45 1,57 9,93

CM 6560 Pipanacoctomys 1,71 1,71 10,80

MLP 10.X1.95.5 Spalacopus cyanus 1,70 1,49 9,95 2,54 4,37 4,89 3,50 23,70 3.89

CM 3314 Tympanoctomys 1,53 1,38 8,39 2393 3.09

CM 3755 Tympanoctomys 1,27 1,36 727 18,78 2.69

CM 3845 Tympanoctomys 1,45 1,42 5,76 25,35 2.88

CM 3821 Tympanoctomys 1,66 1,40 9,10

MLP 16.VIL.02.11 Euryzygomatonys 1,85 1,94 10,61 2,58 4,33 527 3,89 25,50 4.55
spinosus
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N° de coleccion especie DLMH DAP DELT HTRO ASAD TUB ACA LTU LOL
MLP 20.X11.89.15 Myocastor coypus 6,14 6,80 29,94 7,55 12,50 16,29 11,01

MLP 5.V1.98.1 Myocastor coypus

MLP 184 Myocastor coypus

Col. Privada s/n° Myocastor coypus

J. Gelfo

Catedra A. s/n° Myocastor coypus 5,40 5,68 26,85 7,32 11,96 14,69 9,57 78,90 13.49
Comparada

(FCNyM,

UNLP)

MLP 22.11.00.7 Proechimys poliopus 2,53 241 13,46 2,88 4,26 6,05 4,48 32,40 4.70
MLP 22.11.00.8 Proechimys poliopus 2,62 2,48 13,19 3,11 4,86 6,02 4,68 32,15 4.40
UNB 188 Thrichomys aperevides 2,05 2,40 12,50 2,50 4,55 5,60 3,85 28,05 4.25
UNB 189 Thrichomys aperevides 2,85 2,75 16,80 335 4,40 6,65 5,05 36,55 5.25
UNB 190 Thrichomys aperevides 225 2,30 13,75 2,65 4,75 5,90 5,15 31,50 5.25
MMPMa USB 542 Thrichomys apereoides 2,57 2,63 15,83 2,65 4,47 6,77 4,94 33,05 4.75
FBM s/n° Abrocoma sp. 1,96 2,50 13,35 2,40 4,56 5,39 451

MLP Prov. 585.4 Cavia aperea 3,71 418 20,27 459 6,12 10,06 7,26 49,18 8.78
MLP 29.X11.00.15 Cavia aperea 3,56 374 17,85 3,90 5,50 8,69 6,72 44,92 8.30
MLP 30.v.02.7 Cavia aperea 2,87 297 14,87 3,57 395 7,14 5,69 39,02 7.06
MLP 30.v.02.8 Cavia aperea 3,16 2,95 17,74 3,98 4,89 7,38 5,65 39,80 7.27
MLP 31.X11.02.26 Cavia aperea

MLP 5.V1.00.8 Cavia aperea 2,96 331 18,42 4,33 4,01 7,88 6,30 42,74 7.45
MLP 2.Iv.02.8 Cavia aperea

MLP 2.1v.02.9 Cavia aperea 36,90 6.50
MLP Prov. 651-136 Cavia aperea 3,81 3,67 16,71 4,40 5,98 8,04 6,94 42,46 8.11
MLP Prov. 566-232 Cavia aperea 3,02 3,32 14,53 3,67 5,24 7,50 5,83 38,11 6.96
MLP Prov. 427 Cavia aperea 3,01 3,00 16,35 373 5,10 8,20 5,85 41,16 6.98
MLP Prov. 651-271 Cavia aperea 3,56 3,48 18,64 4,10 5,62 8,36 7,21 45,18 8.05
MLP Prov. 651-409 Cavia aperea 3,73 3,70 19,27 422 6,16 9,34 6,97 47,28 8.50
MLP Prov. 438 Cavia aperea 3,78 3,44 19,66 3,74 5,43 8,70 6,55 46,84 7.96
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Tabla 3 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de material comparativo

N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
MLP 4419 Eucelophorus sp,

MMP 4-1-90 (A) Actenomys

MMP 4-1-90 (B) Actenomys

MMP 4-1-90 © Actenomys

MMP 395-8 Actenomys

MMP 397-S Actenomys

MMP 367-S Actenomys

MMP 586-S Actenomys

MMP 77d Actenomys

MMP 1566-M Actenomys

MLP 91-1V-5-255 Actenomys

MLP 17.11.92.1 Aconaemys 0,90 1,20 18,85 1,05 1,05 2,40 1.60
MLP 17.11.92.2 Aconaemys 0,90 1,30 19,20 1,10 1,05 2,40 1.50
MLP 17.11.92.3 Aconaemys 1,10 1,45 20,15 1,20 1,40 2,40 1.60
MLP 17.11.92.4 Aconaemys 0,95 1,55 1,15 1,20 2,55 1.65
MLP 17.11.92.8 Aconaemys 0,75 1,65 19,20 1,05 1,05 2,55 1.60
MLP 17.11.92.7 Aconaemys 1,10 1,20 19,80 1,05 1,30 2,40 1.60
MLP 17.11.92.11 Aconaemys 0,85 1,50 19,95 0,90 1,20 2,50 1.65
MLP 17.11.92.6 Aconaemys porteri

MLP 17.11.92.9 Aconaemys sagei

MLP 17.11.92.10 Aconaemys sagei 0,70 1,50 18,55 0,95 1,05 2,40 1.45
MLP 12.VIIL.88.1 Octodon "bridgesi” 1,20 1,65 24,15 1,20 1,05 2,70 1.75
MLP 12.VIL.88.2 Octodon "bridgesi" 1,10 1,65 23,90 1,30 1,10 2,70 1.70
MLP 12.VI1.88.3 Octodon "bridgesi" 1,05 1,50 20,95 1,25 1,05 2,60 1.60
MLP 12.VIL.88.4 Octodon "bridgesi"

MLP 12.VIL.88.5 Octodon "bridgesi” 1,05 1,45 22,30 1,25 1,10 2,55 1.65
MLP 12.VIL.88.6 Octodon "bridgesi" 1,10 1,30 23,50 1,40 1,20 2,60 1.55
MLP 12.VIL.88.7 Octodon "bridgesi" 1,10 1,20 22,90 1,35 1,05 2,60 1.65
MLP 12.X1.02.15 Octodon degus 1,45 1,60 23,55 1,35 1,30 3,15 1.90
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N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
MLP Prov. PQ2 Octodon degus

MMPMa 4027 Octodontomys gliroides 2,82 1.65
CML 7137 Octodontomys gliroides 2,71 1.79
CML 7138 Octodontomys gliroides 1,02 1,56 24,99 1,48 1,00 2,85 1.87
CML 7139 Octodontomys gliroides

CML 7140 Octodontomys gliroides 1,05 1,50 22,31 1,36 0,94 2,85 1.67
CML 7142 Octodontomys gliroides

CML 7143 Octodontomys gliroides

CML 7144 Octodontomys gliroides 1,20 2,02 26,32 1,50 1,23 2,80 1.81
CML 7145 Octodontomys gliroides 0,92 1,23 24,49 1,32 0,88 2,83 1.75
CML 7146 Octodontomys gliroides

CML 7148 Octodontomys gliroides

CML 7149 Octodontomys gliroides

CML 2872 Octodontomys gliroides 2,88 1.76
CM 3785 Octomys mimax

CM 3067 Octomys mimax 21,01

CM 4479 Octomys mimax 18,10

CM 6847 Octomys mimax

CM 6561 Pipanacoctomys

CM 6558 Pipanacoctonys

CM 6559 Pipanacoctomys

CM 6560 Pipanacoctonys

MLP 10.X1.95.5 Spalacopus cyanus 0,95 1,45 18,30 1,25 1,10 2,60 1.65
CM 3314 Tympanoctomys 19,42

CM 3755 Tympanoctomys 14,00

CM 3845 Tympanoctomys 20,81

CM 3821 Tympanoctomys

MLP 16.VIL.0O2.11 Euryzygomatomys spinosus | 1,05 2,10 19,85 1,45 1,30 3,10 1.85
MLP 20.X11.89.15 Myocastor coypus

MLP 5.V1.98.1 Myocastor coypus
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N° de coleccion especie DLMU DMU LTR DLMR DMR DMAF DMIF
MLP 184 Myocastor coypus

Col. s/n° Myocastor coypus

Privada .

Gelfo

Cétedra A. s/n° Myocastor coypus 3,43 5,49 60,81 4,54 3,49 8,92 5.32
Comparada

(FCNyM,

UNLP)

MLP 22.11.00.7 Proechimys poliopus 1,35 2,10 26,20 1,65 1,40 3,10 2.05
MLP 22.11.00.8 Proechinys poliopus 1,15 2,05 26,10 1,85 1,30 3,35 2.10
UNB 188 Thrichomys apereoides 1,30 1,85 22,10 1,50 1,45 3,10 1.90
UNB 189 Thrichomys apereoides 1,65 2,35 28,50 1,70 1,70 3,60 2.30
UNB 190 Thrichomys aperevides 1,35 1,95 24,80 1,55 1,45 3,40 2.05
MMPMa USB 542 Thrichomys apereoides 1,10 2,05 26,70 1,60 1,60 3,10 1.95
FCEN- s/n° Abrocoma sp,

UNLPam

MLP Prov. 585.4 Cavia aperea 1,76 3,54 38,61 2,90 2,00 5,51 2.92
MLP 29.X11.00.15 Cavia aperea 2,15 3,10 34,97 2,32 241 4,64 2.90
MLP 30.V.02.7 Cavia aperea 1,98 2,38 30,58 2,12 1,40 417 2.51
MLP 30.V.02.8 Cavia aperea 1,87 2,76 31,20 2,28 2,13 413 2.52
MLP 31.X11.02.26 Cavia aperea

MLP 5.V1.00.8 Cavia aperea 2,13 2,75 33,59 1,94 1,62 4,69 2.55
MLP 2.Iv.02.8 Cavia aperea

MLP 2.1v.02.9 Cavia aperea 1,50 2,30 28,05 1,65 1,85 4,30 2.60
MLP Prov. 651-136 Cavia aperea 2,26 3,09 32,77 2,48 2,12 5,06 2.85
MLP Prov. 566-232 Cavia aperea 1,71 1,93 2991 1,97 1,75 451 2.63
MLP Prov. 427 Cavia aperea 1,53 2,96 31,97 2,17 1,75 453 2.55
MLP Prov. 651-271 Cavia aperea 1,65 3,38 35,84 2,27 2,15 495 2.80
MLP Prov. 651-409 Cavia aperea 1,99 3,07 37,43 2,50 2,15 5,40 3.26
MLP Prov. 438 Cavia aperea 1,33 297 36,21 2,24 2,33 4,85 3.11
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Tabla 3 (cont.) Medidas de cintura escapular y miembro anterior de material comparativo

N° de coleccion especie LMCA |ANCA |LM3 |AM3
MLP 4419 Eucelophorus sp,
MMP 4-1-90 (A) Actenomys
MMP 4-1-90 (B) Actenomys
MMP 4-1-90 (C) Actenomys
MMP 395-S Actenomys
MMP 397-S Actenomys
MMP 367-S Actenomys
MMP 586-S Actenomys
MMP 77d Actenomys
MMP 1566-M Actenomys
MLP 91-1V-5-255 Actenomys
MLP 17.11.92.1 Aconaenys
MLP 17.11.92.2 Aconaenys
MLP 17.11.92.3 Aconaemys
MLP 17.11.92.4 Aconaenys
MLP 17.11.92.8 Aconaenys
MLP 17.11.92.7 Aconaenys
MLP 17.11.92.11 Aconaenys
Aconaemys
MLP 17.11.92.6 porteri
MLP 17.11.92.9 Aconaemys sagei
MLP 17.11.92.10 Aconaemys sagei
Octodon
MLP 12.VIIL.88.1 "bridgesi"
Octodon
MLP 12.VI1.88.2 "bridges"
Octodon
MLP 12.VIL.88.3 "bridgesi"”
Octodon
MLP 12.VI1.88.4 "bridgesi"”
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N° de coleccion especie LMCA |ANCA |LM3 | AM3
Octodon

MLP 12.VIL.88.5 "bridgesi"! 2,20 405| 595| 110
Octodon

MLP 12.VI1.88.6 "bridgesi"
Octodon

MLP 12.VI1.88.7 "bridgesi"

MLP 12.X1.02.15 Octodon degus 2,70 470 6,50 1.00

MLP Prov. PQ2 Octodon degus
Octodontomys

MMPMa 4027 Sliroides
Octodontomys

CML 7137 Sliroides 2,12 431] 655| 081
Octodontomys

CML 7138 Sliroides 2,07 424 727 0.99
Octodontomys

CML 7139 liroides
Octodontomys

CML 7140 liroides
Octodontomys

CML 7142 Sliroides
Octodontomys

CML 7143 Sliroides
Octodontomys

CML 7144 Sliroides 2,33 430] 7,03 0.86
Octodontomys

CML 7145 Sliroides 2,07 418 6,57 0.80
Octodontomys

CML 7146 Sliroides
Octodontomys

CML 7148 liroides
Octodontomys

CML 7149 Sliroides
Octodontomys

CML 2872 Sliroides

CM 3785 Octomys mimax
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N° de coleccion especie LMCA |ANCA |LM3 | AM3

CM 3067 Octomys mimax

CM 4479 Octomys mimax

CM 6847 Octomys mimax

CM 6561 Pipanacoctomys

CM 6558 Pipanacoctonys

CM 6559 Pipanacoctomys

CM 6560 Pipanacoctomys
Spalacopus

MLP 10.X1.95.5 cyanus

CM 3314 Tympanoctomys

CM 3755 Tympanoctomys

CM 3845 Tympanoctomys

CM 3821 Tympanoctomys
Euryzygomatomys

MLP 16.VIL.02.11 spinosus 2,25 445| 7,75 1.05

MLP 20.X11.89.15 Myocastor coypus

MLP 5.V1.98.1 Myocastor coypus

MLP 184 Myocastor coypus

Col. Privada

J. Gelfo s/n° Myocastor coypus

Catedra A.

Comparada

(FCNyM,

UNLP) s/n° Myocastor coypus 7,08 1258 19,07 2.64
Proechinys

MLP 22.11.00.7 poliopus 2,55 490| 885| 1.35
Proechinys

MLP 22.11.00.8 poliopus 2,80 490 940| 1.30
Thrichomys

UNB 188 apereoides
Thrichomys

UNB 189 apereoides

UNB 190 Thrichomys
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N° de colecciéon especie LMCA |ANCA |LM3 | AM3
apereoides
Thrichomys
MMPMa USB 542 apereoides
FCEN-
UNLPam  s/n° Abrocoma sp,
MLP Prov. 585.4 Cavia aperea 13,08] 1.95
MLP 29.X11.00.15 Cavia aperea 4,02 563 13,10 1.75
MLP 30.V.02.7 Cavia aperea 5,41 3,62| 11,02] 146
MLP 30.v.02.8 Cavia aperea 3,92 6,13] 1126  2.06
MLP 31.X11.02.26 Cavia aperea
MLP 5.VI.00.8 Cavia aperea 4,04 5971 11,45 2.23
MLP 2.IvV.02.8 Cavia aperea
MLP 2.1V.02.9 Cavia aperea 3,35 530 10,50 1.50
MLP Prov. 651-136 Cavia aperea 4,17 6,13 11,64 174
MLP Prov. 566-232 Cavia aperea 2,87 593 993 1.74
MLP Prov. 427 Cavia aperea 2,87 5,39 1.72
MLP Prov. 651-271 Cavia aperea 3,34 6,37 11,70 1.80
MLP Prov. 651-409 Cavia aperea 4,72 6,401 12,16 1.81
MLP Prov. 438 Cavia aperea 3,44 6,02] 1148] 1.68
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Tabla 4. Estadistica descriptiva de indices morfo-funcionales de la escdpula en otros caviomorfos. N: tamafio de muestra; DS:
desviacion estandar.

especie LRTM LRBE DEP LRBV LRES ELON

media N DS media N DS media N DS media N DS media N DS media N DS
O. gliroides 0,14 6 0,02 023 10 0,04 023 10 0,02 074 10 0,06 1,15 10 0,03 1,49 10 0,20
S. cyanus 0,16 1 0,00 0,29 1 0,00 0,25 1 0,00 073 1 0,00 1,08 1 0,00 1,38 1 0,00
A. porteri 0,11 1 0,00 0,19 2 002 0,23 2 000 084 2 0,05 1,17 2 0,02 1,46 2 027
A. sagei 0,07 2 0,04 0,20 2 002 0,23 2 002 079 2 0,05 1,15 2 0,01 1,33 2 0,05
O. "bridgesi" 0 0,18 2 005 0,22 2 0,01 078 2 004 1,09 1 0,00 1,23 2 034
O. degus 0 0,19 1 0,00 0,24 1 0,00 087 1 0,00 1,17 1 0,00 1,32 1 0,00
M. coypus 0,24 2 0,00 0,22 3 003 0,27 3 003 08 3 0,03 1,15 3 0,06 1,85 3 014
Abrocoma sp. 0 0,28 1 0,00 0 071 1 0,00 0 1,73 1 0,00
P. poliopus 0,11 2 001 0,17 2 001 0,23 1 0,00 1,01 2 0,06 1,11 1 0,00 2,32 2 032
E spinosus 0 0,15 1 0,00 0,24 1 0,00 080 1 0,00 1,19 1 0,00 1,56 1 0,00
T. apereoides 0 0,18 3 003 0,27 3 001 098 3 0,07 1,12 3 004 2,09 3 010
Cavia aperea 0 038 12 0,04 020 12 0,01 065 12 0,04 099 11 0,03 1,09 12 0,04
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Tabla 4 (cont.) Estadistica descriptiva de indices morfo-funcionales de la escapula en otros caviomorfos. N: tamafio de muestra;
DS: desviacion estandar.

especie DFI
media N DS

O. gliroides 1,96 10 0,50
S. cyanus 234 1 0,00
A. porteri 2,79 2 2,09
A. sagei 127 2 0,00
O. "bridgesi" 1,26 2 0,03
O. degus 1,21 1 0,00
M. coypus 1,52 2 0,17
Abrocoma 1,93 1 0,00
sp.

P. poliopus 1,50 2 0,53
E spinosus 229 1 0,00
T. apereoides 227 3 0,06
Cavia aperea 252 12 0,69

6¢¢C



Tabla 5. Estadistica descriptiva de indices morfo-funcionales del htimero en otros caviomorfos. N: tamafio de muestra; DS:

desviacion estandar.

especie RHU DRE PRD PRT SDH DRT
media N DS media N DS media N DS media N DS media N DS media N DS

O. gliroides 0,08 10 0,01 0,21 10 0,01 045 10 0,02 0,10 10 0,01 0,14 10 0,02 0,06 10 0,00
S. cyanus 0,07 1 0,00 0,28 1 0,00 0,47 1 0,00 0,12 1 0,00 0,21 1 0,00 0,07 1 0,00
O. mimax 0,08 1 0,00 0,20 1 0,00 0,44 1 0,00 0,11 1 0,00 0,16 1 0,00 0,05 1 0,00
Tympanoctomys 0,07 4 0,01 0,23 4 0,02 0,41 4 0,09

Pipanacoctomys 0,08 4 0,00 0,23 4 0,00 0,48 4 0,02

A. porteri 0,08 5 0,01 0,26 5 0,01 0,45 5 0,01 0,11 5 0,01 017 5 0,02 0,07 5 0,00
O. "bridgesi" 0,08 7 0,01 0,25 7 0,02 0,44 7 0,01 0,11 7 0,01 0,19 7 0,02 0,07 7 001
M. coypus 0,11 2 0,01 0,28 2 0,01 0,48 2 002 0,13 2 0,00 0,21 2 0,00 0,03 2 000
Abrocoma sp. 0,10 1 0,00 0,22 1 0,00 0,52 1 0,00 0,09 1 0,00 0,18 1 0,00 0,05 1 0,00
P. poliopus 0,08 2 0,00 0,21 2 0,01 0,46 2 0,00 0,10 2 0,01 0,16 2 0,02 0,05 2 000
E. spinosus 0,08 1 0,00 0,25 1 0,00 0,46 1 0,00 0,11 1 0,00 0,19 1 0,00 0,06 1 0,00
T. apereoides 0,09 4 0,01 0,21 4 0,01 0,51 4 0,01 0,10 4 0,01 0,16 4 0,02 0,05 4 0,01
Cavia aperea 0,08 11 0,01 0,18 11 0,01 043 11 0,02 0,10 11 0,01 0,13 11 0,02 003 11 0,00
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Tabla 6. Estadistica descriptiva de indices morfo-funcionales del radio en otros caviomorfos. N: tamafio de muestra; DS:
desviacion estandar.

especie RRAD FOV
media N DS media N DS
O. gliroides 0,04 4 0,00 1,61 7 0,08
S. cyanus 0,06 1 0,00 1,58 1 0,00
A. porteri 0,06 4 0,01 1,53 5 0,04
A. sagei 0,06 3 0,00 1,59 3 0,07
O. "bridgesi" 0,05 6 0,00 1,59 6 0,05
O. degus 0,06 1 0,00 1,66 1 0,00
M. coypus 0,06 1 0,00 1,68 1 0,00
P. poliopus 0,05 2 0,00 1,55 2 0,06
E. spinosus 0,07 1 0,00 1,68 1 0,00
T. apereoides 0,06 4 0,00 1,61 4 0,04
Cavia aperea 0,06 12 0,01 1,71 12 0,10
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Tabla 7. Estadistica descriptiva de indices morfo-funcionales de la ulna en otros caviomorfos. N: tamafio de muestra; DS:
desviacién estandar.

especie RULN OLR
media N DS media N DS
O. gliroides 0,05 4 0,01 0,13 4 0,00
S. cyanus 0,06 1 0,00 0,16 1 0,00
O. mimax 0,12 2 0,01
Tympanoctomys 0,13 3 0,01
A. porteri 0,05 5 0,00 0,16 5 0,01
A. sagei 0,07 1 0,00 0,15 1 0,00
O. "bridgesi" 0,05 6 0,01 0,14 6 0,01
O. degus 0,05 1 0,00 0,13 1 0,00
M. coypus 0,07 1 0,00 0,17 1 0,00
P. poliopus 0,06 2 0,00 0,14 2 0,01
E. spinosus 0,08 1 0,00 0,18 1 0,00
T. apereoides 0,06 4 0,00 0,15 4 0,01
Cavia aperea 0,07 12 0,01 0,18 12 0,01
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Tabla 8. Estadistica descriptiva de indices morfo-funcionales de la mano en otros caviomorfos. N: tamafio de muestra; DS:
desviacion estandar.

especie RMC3 FCAR
media N DS media N DS
Octodontomys gliroides 0,13 4 0,01 1,99 4 0,09
Octodon "bridgesi" 0,18 1 0,00 1,84 1 0,00
Octodon degus 0,15 1 0,00 1,74 1 0,00
M. coypus 0,14 1 0,00 1,78 1 0,00
P. poliopus 0,15 2 0,01 1,84 2 0,12
E. spinosus 0,14 1 0,00 1,98 1 0,00
Cavia aperea 0,16 11 0,02 1,56 11 0,37
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