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RESUM EN

Los roedores caviomorfos son uno de los grupos de mamiferos mas diversos de
América del Sur. Presentan gran variacion tanto en su ecologia (e.g. hébitats que
ocupan, modos de vida y locomotores, tamafio corporal) como en su anatomia
eqqueletaria. La higtoria evolutiva de este grupo es larga y, a menos, desde €
Oligoceno tardio (> 25 Ma) las cuatro superfamilias en las que se divide al grupo
divergen filogenéticamente. En esta tesis se explora la variacion morfoldgica presente
en los caviomorfos actuales y se analiza su asociacion con ciertas variables que se
consderan potencialmente explicativas del patron de variacion. Se tiene en cuenta,
ademas, la influencia de la edtructura filogenética sobre la variacion observada. Se
incluye un andlisis de la diversdad morfol6gica en caviomorfos fosles para poner a
prueba la hipétesis de un origen temprano en la historia del grupo de las principales vias
de diferenciaci n morfol gica.

Se analiz6 la variacion morfolgica del craneo y la mandibula, con énfasisen d
aparato magticatorio. A su vez, se analizo la variacion presente en los tres médul os
craneanos (rostro, bascraneo y neurocraneo). Se estudiaron 200 especimenes
correspondientes a 24 géneros que representan Sete familias de tres de las cuatro
superfamilias de caviomorfos. Cavioidea, Chinchilloidea y Octodontoidea. Se analizo
cuantitativamente el cambio de forma mediante técnicas de morfometria geométrica que
implica e andliss de la variacién de coordenadas cartesanas, en este caso, en tres
dimensiones como herramienta principal. También se tomaron datos en dos
dimensiones para comparar € tipo y cantidad de informacion que brindan los digtintos
conjuntos de datos. La variacion se explor6 mediante analiss de componentes
principales y se visualizd mediante grillas de deformacién que reflgjan los cambios en
las coordenadas entre las unidades de estudio. La asociacion entre la variacion
morfologica y las variables eegidas como explicativas, i.e. habitos, modos
masti catorios, fuerza de mordida y tamarfio, se estudié mediante model os de regresion
generalizados que permiten tener en cuenta la covariacion filogenética incorporandola
como parte del modelo. El andliss de la variacion morfol 6gica en caviomorfos fosiles
se centro en laregion alveolar de la mandibula, y se incluyeron, también, datos de forma
de caviomorfos actuales. Finalmente, se realizaron varias disecciones de |os principal es
musculos masticatorios para poder asociar ciertos rasgos mio-esqueletarios con

determinados aspectos del funcionamiento del aparato masticatorio.



Los caviomorfos analizados mostraron importantes diferencias en la morfologia
craneo-mandibular. Esto se observo a nivel superfamiliar, e incluso a niveles inferiores,
entre las familias y subfamilias consideradas. Los representantes de cada uno de los
principales clados mostraron caracteristicas esqueletarias particulares. A su vez, las
superfamilias se diferenciaron claramente en los distintos morfoespacios generados a
partir de los datos de forma de craneo, mandibulay € maédulo rostral. Sin embargo, la
diferenciacion en los ordenamientos para los modulos del basicraneo y neurocraneo no
fuetan clara. En correspondencia con estos resultados, la sefial filogenética de |os datos
de forma resultd sgnificativa en todos | 0s casos.

Los octodontoideos se caracterizan por presentar craneos robustos, rostros mas
cortos, una posicion de los arcos cigomaticos mas dorsal, Orbitas mas pequefias, bullas
auditivas de mayor tamario, mandibulas con cuerpos mandibulares altos y robustos, con
una mayor expanson lateral del proceso angular y mayor altura de los procesos
coronoides y condilar. Edtas caracteristicas resultaron mas acentuadas en los
representantes de la familia Octodontidae. Los ctenominos presentan ademas incisvos
gruesos e implantados profundamente; a su vez, la musculatura magticatoria esta muy
desarrollada, especialmente los maseteros lateral y superficial y los temporales, con la
componente vertical de la direccion de fuerza preponderante. La mayoria de los
cavioideos muestran caracteristicas que podrian consderarse opuestas a las descriptas
para los octodontoideos. En general, los créaneos y mandibulas son mas gréciles, mas
largos y angostos, con rostros delicados y largos (especialmente la diastema), arcos
cigomaticos bajos cuyos margenes ventrales sobrepasan € nivel de los molares; la
mandibulas presentan escaso desarrollo dorso-ventral, los procesos coronoides y
condilar son bajos, y los procesos angulares estan muy desarrollados postero-
ventralmente y con una condicion de poco marcada histricognatia. En los cavidos los
incisvos son delicados y con implantacion poco profunda. Estas caracteristicas no se
aplican alos géneros méas basales Cuniculus y Dasyprocta, que presentaron morfologias
mas smilares a las de algunos octodontoideos. Los chinchilloideos se ubicaron en
posiciones intermedias en los distintos morfoespacios, reflgando una mezcla de
caracterisicas. Los craneos y mandibulas son gréciles en los chinchillinos y mas
robustos en € lagostomino Lagostomus. La gracilidad de la mandibula de los primeros
estd asociada con procesos coronoides y condilar altos, mientras que € segundo
presenta procesos mas bajos, acompafiado de una moderada histricognatia, mas marcada

gue la observada en los chinchillinos.



La variacion morfol 6gica se asocid, de manera sgnificativa, con € tamafio. Las
demas variables explicativas no explicaron de manera sgnificativa la variacion de
forma. Todas las variables mostraron sefial filogenética significativa, excepto la que
representa |os modos masticatorios. Estos resultados implicarian que no solamente es
necesario tener en cuenta las relaciones filogenéticas entre las especies de caviomorfos
para entender los patrones de variacion en forma. Los resultados sugieren que la
alometria evolutiva podria ser importante para comprender la variacion morfol 6gica en
escala macroevolutiva en caviomorfos.

La variacion morfol 6gica observada mostré una fuerte estructuracion filogenética. Esto
sugiere una adquisicion de las morfologias caracteristicas de cada clado temprano en la
higtoria evolutiva de los roedores caviomorfos. Esto se pudo corroborar, al menos para
la mandibula, con el estudio de la diversdad morfol6gica en caviomorfos fosles. Una
congtancia en los patrones generales de diversdad morfoldgica podria sugerir
adaptaciones tempranas y una evolucion pogerior, en cierto grado, redringida o

canalizada (“persistencia filogenética’).
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ABSTRACT

The caviomorph rodents are one of the most diverse mammalian groups in South
America. They are greatly diverse both in their ecology (e.g. occupied habitats, life and
locomotory modes, body sze) and in their keletal anatomy. This group has a long
evolutionary history, and the four superfamilies that it comprises have been
differentiated since at least the late Oligocene (>25 Ma). This thess explores the
morphological variation in living caviomorphs and analyzes the association of the
former with certain variables that are considered to be potentially explanatory of the
pattern of variation. In addition, the analyss takes into account the influence of the
phylogenetic structure on the observed variation. An analyss of morphological diversity
of fossl caviomorphsisalso included to test the hypothes's of early origin of the major
paths of morphological differentiation in the history of thislineage.

The morphological variation of the skull and mandible was analyzed, with
special focus on the masticatory apparatus. In addition, the variation occurring in the
three cranial modules (rostrum, bas cranium and neurocranium) was analyzed. A total
of 200 specimens corresponding to 24 genera representing seven families of three of the
four caviomorph superfamilies. Cavioidea, Chinchilloidea and Octodontoidea, were
analyzed. Shape change was analyzed with a quantitative approach by means of
geometric morphometric techniques, which entaill an analysis of the variation in
Cartesan coordinates; in this study, three-dimensional data were the primary tool. Two-
dimensional data were also taken to compare the type and amount of information
provided by these different datasets. Variation was explored through Principal
Components Analysis and visualized by means of deformation grids that reflect the
changes of coordinates among the study objects. Association between morphol ogical
variation and the variables sdlected as explanatory, i.e. habits, masticatory modes, bite
force and sze, were studied through generalized lineal regresson models that allow
accounting for phylogenetic covariation, including it as part of the model. The analysis
of morphological variation in fossil caviomorphs was focused on the alveolar region of
the mandible, and also included shape data for living caviomorphs. The degree of
variation in both datasets was compared. Additionally, several dissections were made of
the major masticatory muscles in order to associate certain mio-skeletal features with

functional aspects of the masticatory apparatus.
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The analyzed caviomorphs showed important differences in their cranio-
mandibular morphology. This was observed at the level of superfamily, and even at
lower levels, among the families and subfamilies considered. The representatives of
each of the major clades showed particular skeletal features. In turn, the superfamilies
were well differentiated in the morphospaces generated from the data on shape of the
skull, mandible and rostrum module, but this differentiation was not so clear in the
ordinations for the basicranium and neurocranium modules. In accordance with these
results, the phylogenetic signal of the shape data was significant in all cases.

Octodontoids are characterized by robust skulls with shorter rostra, more dorsal
position of the zygomatic arches, smaller orbits, larger tympanic bullae, mandibles with
deep and robust mandibular body, with greater lateral flaring of the angular process and
higher coronoid and condylar processes. These characteristics are more accentuated in
representatives of the family Octodontidae. In addition, the ctenomyines have thick,
deeply implanted incisors; in turn, their masticatory muscles are greatly developed,
egpecially the lateral and superficial masseters and the temporal muscles, with a
preponderantly vertical component of magticatory forces. The features of most cavioids
could be viewed as the opposite of those described for octodontoids. In general, ther
skulls and mandibles are more gracile, longer and narrower, with long and gracile rostra
(especially the diastema), low zygomatic arches whose ventral margins surpass the level
of the molars, the mandibles are scarcely dorso-ventrally developed, with low coronoid
and condylar processes, the angular processes are greatly developed postero-ventrally
and present little evident hystricognathy. In caviids the incisors are deicate, with
shallow implantation. These characteristics do not occur in the more basal genera
Cuniculus and Dasyprocta, whose morphologies are more similar to those of some
octodontoids. The chinchilloids occupied intermediate positions in the morphospaces,
reflecting a mixture of characterigics. The skulls and mandibles are gracile in
chinchillines and more robugt in the lagostomine Lagostomus. The gracile mandible of
the former is associated with high coronoid and condylar processes, while in the latter
these processes are rather low and there is moderate hystricognathy, more marked than
in chinchillines.

Morphological variation was sgnificantly associated to sze. The remaining
explanatory variables did not sgnificantly explain shape variation. All variables showed
sgnificant phylogenetic sgnal, except for masticatory modes. These results would

imply that not only the phylogenetic relationships among caviomorph species, but also
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their body sze, should be taken into account to understand the patterns of
morphological variation. Without this variable, an important portion of morphol ogical
variation would go unexplained.

The observed morphological variation showed strong phylogenetic structure.
This suggests that the acquigtion of morphologies characteristic of each clade took
place early in the evolutionary history of caviomorph rodents. It was possble to
ascertain this, at least for the mandible, through the study of morphological diversity of
fosdl caviomorphs. Constancy in the overall patterns of morphological diversity could
suggest early adaptations and subsequent evolution that was somewhat constrained or
channeled (“ phylogenetic conservatism™).
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INTRODUCCION

Los caviomorfos son un grupo de roedores altamente diversificado, ocupan gran
variedad de ambientes, y presentan modos de vida y locomotores y tamafios corporales
muy dispares (Mares y Ojeda, 1982). Como un reflejo de esto, presentan un amplio
rango de variacién anatémica en distintos sistemas (Dozo, 1997; Ojeda et al., 1999)
incluyendo el esqueletario (Vassallo y Verzi, 2001; Morgan, 2009a; Alvarez et al.,
2011). Los fosiles mas antiguos son del Eoceno medio, lo que implica mas de 40
millones de afios de evolucién (Antoine et al., 2011), de los que ha quedado un
inusualmente rico registro que permite reconocer la existencia de una gran diversidad
taxondmica y morfologica durante toda la historia del grupo (e.g. Flynn et al., 2003;
Frailey y Campbell, 2004; Vucetich et al., 1999, 2010a,b).

Esta rica diversidad hace de estos roedores un modelo muy interesante para
realizar estudios macroevolutivos. Sin embargo, pocos estudios han incluido un
muestreo amplio de taxones (e.g. Vassallo y Verzi, 2001; Morgan, 2009a), y el origen
de la variacion morfologica se ha analizado esencialmente con enfoques morfo-
funcionales, pero escasamente se han utilizado perspectivas filogenéticas e histéricas.

Esta tesis comprende un estudio de la variacion morfologica craneo-mandibular
de roedores caviomorfos sudamericanos, en un contexto filogenético amplio, vy
abarcando una gran diversidad ecologica. Se puso énfasis sobre la variacion
morfoldgica vinculada al aparato masticatorio, aunque dentro de un marco mas amplio
en el que se considera al crdneo como un conjunto integrado de caracteres, por lo que
también se estudiaron cambios en otras regiones del craneo que directamente o
indirectamente se asocian al aparato masticatorio y sus funciones. En el estudio de la
variacion morfolégica se emplea un enfoque filogenético comparativo, que implica
tener en cuenta la estructura filogenética presente en los datos al analizar la relacion
entre diferentes variables. Ademas se incorpora evidencia historica del registro fosil al

estudio del origen de la variacion morfologica.

1.1. Variacion morfoldgica en escala macroevolutiva

Dentro de la biologia evolutiva, el estudio de la diversidad morfologica es uno
de los campos que ha suscitado mayor interés (ver Schluter, 2000; Wainwright, 2007,

Diniz-Filho et al., 2009). La busqueda de patrones, y la generacion de hipétesis sobre
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los posibles factores causales, son los objetivos principales en estudios sobre la
disparidad de los organismos (Radinsky, 1985). El estudio de la variabilidad involucra
el analisis de la forma y la disposicion de las nubes de puntos (las unidades de estudio)
en morfoespacios tedricos que representan el conjunto de todos los fenotipos posibles
(Alberch, 1989; Wills, 2001). El patron resultante, seguramente discontinuo, podria ser
explicado en términos de seleccién y de procesos del desarrollo (Alberch, 1982):
mientras que la seleccion natural eliminaria las formas no adaptativas, el desarrollo
podria imponer restricciones sobre las morfologias que pueden ser producidas por un
sistema (Alberch, 1982). Estos dos procesos comprenden dos de los extremos del
triangulo que resume la concepcion de Seilacher acerca del estudio de la forma
(Seilacher, 1970 fide De Renzi, 2005). Esta asume que la forma se construye a partir de
la accidn de tres factores: la funcion (adaptacion), la estructura (o fabricacion) y la
historia. La funcion surge de la adaptacion que presentan los organismos en respuesta a
las caracteristicas del medio en el que viven. El legado histérico involucra la carga de la
herencia a partir de un ancestro comun (De Renzi, 2005 y citas alli dentro), lo que
implica, en términos de filogenia, que taxones cercanos se parezcan mas entre si (en
cualquier tipo de caracter, sea morfoldgico, fisiologico, etoldgico u ontogenético; ver
por ejemplo Garland et al., 2005) que a cualquier otro taxon (Felsenstein, 1985; Rohlf,
2001; Blomberg et al., 2003).

1.2. El craneo y la mandibula de mamiferos

El estudio de la evolucion morfoldgica de los organismos se sirve de todos estos
conceptos como guia. En particular, dentro de los mamiferos, el complejo masticatorio
ha recibido gran atencion dados los grandes cambios experimentados por dicho
complejo en la historia del grupo (Turnbull, 1970; Novacek, 1993). Los puntos de vista
funcionales e histérico-filogenético, principalmente, prevalecieron en los estudios de la
evolucion del craneo y la mandibula en los mamiferos (Turnbull, 1970; Greaves, 1982;
Radinsky, 1985; Russell y Thomason, 1993; Janis, 1995).

La complejidad del aparato masticatorio ha promovido el surgimiento de
adaptaciones a partir de especializaciones primarias vinculadas a la prehensién y
masticacion (exaptaciones sensu Gould y Vrba, 1982). En el cumplimiento de las
diversas funciones, cada una de las partes que cumple con su rol debe hacerlo de manera

armoniosa en relacion a las demas (Cheverud, 1982). Estas partes, denominadas
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maodulos, consisten en grupos de caracteres asociados entre si de manera estrecha como
consecuencia de una funcién o eventos del desarrollo compartidos, que son mayormente
independientes de otros (Atchley y Hall, 1991; Goswami, 2006). Empiricamente, estos
modulos pueden reconocerse por la presencia de caracteres altamente correlacionados
que muestran un menor grado de asociacion con otros caracteres (Porto et al., 2009;
Klingenberg, 2009). En los roedores, en particular, el peculiar disefio del aparato
masticatorio, caracterizado por la complejidad de su estructura cigomasetérica y la
presencia de un par de incisivos superiores e inferiores euhipsodontes, ha dado lugar a
importantes funciones como la dentoexcavacion en especies que adquirieron habitos
fosoriales a subterraneos (Hildebrand, 1985; Lessa, 1990; Stein, 2000); esto podria
originar distintas demandas funcionales que promuevan la coadaptacion entre complejos
de caracteres (Olivares et al., 2004; Verzi y Olivares, 2006) o que, por el contrario,
generen restricciones entre los distintos rasgos (Greaves, 1982, 1985; Hautier et al.,
2009). Por todo esto, la complejidad que presenta el aparato masticatorio, y en general
el craneo de los roedores, hace que éste represente un excelente modelo para el estudio
de patrones y procesos asociados a la evolucion morfoldgica (Duarte et al., 2000;
Cardini, 2003; Klingenberg et al., 2003; Renaud y Michaux, 2003; Monteiro y dos Reis,
2005; Zelditch et al., 2008; Hautier et al., 2009).

1.3. Los roedores caviomorfos

Los roedores caviomorfos (componente sudamericana del Infraorden
Hystricognathi) representan un muy buen modelo de estudio. Desde su aparicién en el
registro fosil en el Eoceno medio, pero especialmente desde el Oligoceno temprano,
constituyen uno de los grupos méas abundantes y variados de mamiferos de América del
Sur (e.g. Wood y Patterson, 1959; Patterson y Wood, 1982; Vucetich et al., 1999; Flynn
et al., 2003; Antoine et al., 2011). Dentro de este grupo, los Caviida de McKenna y Bell
(1997; i.e. caviomorfos excluyendo Erethizontoidea, ver Vilela et al., 2009)
comprenden alrededor de 55 géneros distribuidos en 3 de las 4 superfamilias de
histricognatos sudamericanos: Cavioidea (familias Caviidae incl. Hydrochoeridae,
Dasyproctidae y Cuniculidae), Chinchilloidea (Chinchillidae y Dinomyidae), vy
Octodontoidea (Abrocomidae, Echimyidae incl. Myocastoridae, y Octodontidae incl.
Ctenomyidae). Dentro de los roedores, este clado es el mas diverso en sus modos de
vida, habitos locomotores (Mares y Ojeda, 1982; Elissamburu y Vizcaino, 2004) y
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tamafio corporal (entre ~ 200 g y ~ 700 kg; Sanchez-Villagra et al., 2003; e incluso ~
1000 kg; Rinderknecht y Blanco, 2008). Los representantes australes (subregion
Patagonica sensu Hershkovitz, 1958) han desarrollado esencialmente habitos epigeos
ambulatorios a cursoriales (e.g. la mayor parte de Cavioidea), semiacuaticos (e.g.
Echimyidae de la subfamilia Myocastorinae) y fosoriales a subterraneos (e.g.
Chinchillidae del linaje Lagostominae; Octodontidae). Esta diversidad ecoldgica se
refleja claramente en la notable variacion de la morfologia esqueletaria (Vassallo y
Verzi, 2001; Candela y Picasso, 2008; Morgan, 2009a). Analisis previos de la
disparidad morfoldgica craneo-mandibular mostraron que ésta podria estar mas
vinculada a los habitos mencionados que a las estrategias masticatorias (Vassallo y
Verzi, 2001; Olivares et al., 2004; Verzi, 2008).

Superfamilia Cavioidea

Esta superfamilia estd compuesta por las familias Caviidae, Cuniculidae y
Dasyproctidae. Caviidae se subdivide en 3 subfamilias con 7 géneros (Tabla 1) y es la
familia que presenta distribucién mas amplia (Fig. 1A); se encuentra en hébitats que
incluyen planicies de inundacion, pantanales, estepas herbaceas y arbustivas,
roquedales, en ambientes aridos chaquefos, boscosos y arbustivos (Acefiolaza, 1991;
Nowak, 1991; Canevari y Vaccaro, 2007; Kleiman et al., 2006). Dasyproctidae, con dos
géneros, es tipica de ambientes forestados y abiertos como el Cerrado brasilefio y el
Chaco (Fig. 1B; Emmons y Feer, 1997). Cuniculidae comprende Unicamente un género
que habita selvas y bosques himedos en ambientes cercanos a cursos y espejos de agua
(Fig. 1C). El rango de tamafios va de los 200 g en los Caviinae hasta unos 70 kg para la
subfamilia Hydrochoerinae (ver seccion 3.2.3.; Mones y Ojasti, 1986; Canevari y
Vaccaro, 2007).

Superfamilia Chinchilloidea

Esta superfamilia estéa representada por las familias Dinomyidae y Chinchillidae.
La primera representada por un Gnico género monoespecifico, mientras que la segunda
incluye tres géneros. Los dinébmidos habitan las zonas altas y bien drenadas de las selvas
tropicales. Los chinchillidos habitan ambientes aridos de alta montafa, faldeos andinos

y mesetas, estepas herbaceas y arbustivas (Fig. 1D; Canevari y Vaccaro, 2007). Los
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chinchillidos presentan un rango de masa corporal entre 500 g hasta 9 kg (ver seccion
3.2.3.; Canevari y Vaccaro, 2007).

8.~ "\

s

Figura 1. Mapas de distribucion de las familias pertenecientes a Cavioidea y de la
superfamilia Chinchilloidea analizadas en esta tesis. A, Caviidae; B, Cuniculidae; C,
Dasyproctidae; D, Chinchillidae (=Chinchilloidea).

Superfamilia Octodontoidea

Octodontoidea es la superfamilia mas diversa de América del Sur, con 41
géneros y mas de 200 especies distribuidos en 4 familias: Echimyidae, Octodontidae
(incluyendo Ctenomyinae) y Abrocomidae. Los Echimyidae habitan ambientes de selva
y chaquefios como el Cerrado de Brasil, ademas de ambientes acuaticos como en el caso
del género Myocastor (Fig. 2A). Octodontidae de la subfamilia Octodontinae
comprenden 8 géneros (Pipanacoctomys y Salinoctomys se consideran géneros

independientes de Tympanoctomys), que habitan zonas costeras, laderas de montafias y
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estepas aridas (Fig. 2B). Octodontidae de la subfamilia Ctenomyinae esta representada
por un Unico género, Ctenomys, con mas de 60 especies distribuidas desde el sur de
Per(, Bolivia, Paraguay, sur de Brasil, Uruguay hasta Tierra del Fuego, habitando
ambientes mésicos a semiaridos y aridos, desde las altiplanicies andinas hasta las dunas
costeras de la provincia de Buenos Aires en Argentina (Fig. 2C). Abrocomidae esta
representada por dos géneros que ocupan un rango geografico desde el sur de Perd,
centro de Bolivia, noroeste argentino, hasta la region central de Chile, habitando
ambientes aridos y rocosos con cierta cobertura vegetal, o bosques de altura (Fig. 2D;
Emmons, 1999, Kleiman et al., 2006). Dentro de Octodontidae se encuentran los
roedores caviomorfos mas pequefios, con pesos que no superan los 300 g; los pesos para
la familia Echimyidae van desde los 185 g hasta los 8 kg; las especies dentro de la
subfamilia Ctenomyinae presentan pesos que promedian los 500 g con algunas pocas
especies que alcanzan 1 kg. Abrocoma es un género con especies pequefias de alrededor
de 150 gr (Nowak, 1991; ver seccion 3.2.3.).

1.4. Morfometria geométrica y métodos filogenéticos comparativos

Una herramienta efectiva, y por ello una de las mas utilizadas actualmente para
el estudio de la forma y su variacion en estructuras complejas como el craneo y la
mandibula, son las técnicas de morfometria geométrica (Renaud y Michaux, 2003;
Monteiro y dos Reis, 2005; Barrow y MacLeod, 2008; Zelditch et al., 2008). Estas
técnicas se basan en el estudio de la variacion de las coordenadas bi- o tridimensionales
de un conjunto de puntos anatomicos (landmarks), que se emplean con el objetivo de
representar la geometria de una estructura (Marcus et al., 2000); estos puntos necesitan
ser homdlogos y reconocibles entre las distintas unidades de estudio (Adams et al.,
2004). Al mismo tiempo, las curvas y superficies que presenta una estructura como la
mandibula o el craneo, pueden ser estudiadas mediante el uso de coordenadas de
semilandmarks (Bookstein, 1991), siendo en este caso las curvas homologas entre las

unidades de estudio y no los puntos (Gunz et al., 2005).
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Figura 2. Mapas de distribucion de las familias de Octodontoidea analizadas en esta
tesis. A, Abrocomidae; B, subfamilias Ctenomyinae y C, Octodontinae de la familia
Octodontidae; D, Echimyidae.

Por otro lado, cuando se realizan estudios comparativos sobre un conjunto de
muestras vinculadas filogenéticamente (e.g. especies 0 géneros), es necesario tener en
cuenta la falta de independencia de los datos, consecuencia de una historia evolutiva
compartida (Felsenstein, 1985; Rohlf, 2001; Blomberg et al., 2003; sin embargo, ver
Revell et al., 2008). La independencia de los datos representa uno de los principales
supuestos de los métodos estadisticos comunes (Sokal y Rohlf, 1995). La violacion de
este supuesto puede generar un incremento del error de tipo | de las pruebas estadisticas
(es decir, cuando la hipotesis nula es rechazada aun cuando es verdadera), lo que podria
Ilevar a conclusiones erréneas sobre la relacién entre las variables. Para resolver este
problema, se han desarrollado desde hace mas de veinte afios métodos que tuvieran en

cuenta la falta de independencia, como los métodos de contrastes filogenéticos
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independientes (Felsenstein, 1985), modelos por cuadrados minimos generalizados
filogenéticos (PGLS en sus siglas en inglés; Grafen, 1989; Martins y Hansen, 1997), o
autocorrelaciones filogenéticas (Cheverud et al., 1985), entre otros (para una revision de

este tema ver Hansen y Martins, 1996).

1.5. Antecedentes: estado actual del estudio de la variacidon craneo-mandibular de

caviomorfos

Los roedores caviomorfos han sido analizados tradicionalmente a niveles
taxonomicos bajos (familiar o inferior), con enfoques esencialmente funcionales o
sistematicos (Mora et al., 2003; Olivares et al., 2004; Vucetich et al., 2005; Morgan y
Verzi, 2006, 2011; Verzi y Olivares, 2006; Deschamps et al., 2007; Lessa et al., 2008;
Verzi, 2008; Garcia Esponda et al., 2009; Morgan, 2009a; Verzi et al., 2010a, b). En
estos trabajos se analizan diversas variables (generalmente lineales), en su mayoria con
significado funcional y sistematico. Olivares et al. (2004) encontraron, a partir de
andlisis de la orientacién de estrias de desgaste en los molares y de un conjunto de
variables craneo-dentarias y mandibulares, que la variacion morfoldgica observada en el
aparato masticatorio de caviomorfos de la familia Octodontidae (incl. Ctenomyinae) no
esta vinculada a los habitos masticatorios, sin que éstos puedan ser predichos por
aquella. Una de las principales conclusiones se vincula con el hallazgo de que un modo
de masticacion oblicua (condicion ancestral en caviomorfos; Verzi, 2002) puede
vincularse, e incluso optimizar, el uso del aparato masticatorio como herramienta
excavadora. Por otro lado, Lessa et al. (2008), también enfocado en el analisis funcional
de la variacion morfoldgica en octodontinos y ctenominos, analizaron las adaptaciones
para la excavacion presentes en el craneo y el postcraneo de estos grupos. Estos autores
Ilevaron a cabo analisis sobre un conjunto de medidas lineales con significado funcional
y sobre datos ecoldgicos incluyendo el comportamiento de excavacion y la complejidad
de las madrigueras. Estos autores concluyeron que mientras caracteristicas
principalmente vinculadas a la braquio-excavacion (con los brazos), son compartidas
por especies fosoriales y subterrdneas, las especies subterrdneas presentan
caracteristicas Unicas asociadas al uso de los incisivos como herramientas de
excavacion, como la marcada procumbencia de los incisivos y una disposicion y
desarrollo de la musculatura masetérica favorables a un aumento de la fuerza

desarrollada.



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

Los andlisis con una representacion taxondémica mas amplia son relativamente
escasos (Vassallo, 2000; Vassallo y Verzi, 2001; Morgan, 2009a; Samuels, 2009;
Wilson y Sanchez-Villagra, 2010; Alvarez et al., 2011; Huatier et al., 2011). Vassallo y
Verzi (2001) estudiaron un nudmero importante de especies de caviomorfos
representando tres de las cuatro superfamilias (Cavioidea, Chinchilloidea y
Octodontoidea). Su enfoque también es clasico, llevando a cabo analisis multivariados
sobre un conjunto de medidas lineales representando aspectos de la morfologia craneana
que tuvieran relacion con la funcion del aparato masticatorio. Los principales resultados
permitieron a estos autores reconocer dos claros morfotipos craneanos que no mostraron
asociacion clara con los modos masticatorios (resultado posteriormente sustentado por
Olivares et al., 2004), pero si, al menos en parte, con los habitos, dado que claramente
distinguieron especies de habitos fosoriales de especies de habitos epigeos,
principalmente Cavioidea. Vassallo (2000) y Wilson y Sanchez-Villagra (2010)
analizaron efectos alométricos sobre la variacién morfologica craneana. Samuels (2009)
incluyd a los roedores caviomorfos dentro de un analisis mas abarcativo sobre dieta y
morfologia crdneo-mandibular en todo el orden Rodentia; Hautier et al. (2011)
incluyeron varios representantes sudamericanos en un andlisis de las diferencias en la
configuracion de la musculatura masticatoria.

En los ultimos afios se han ido incorporando técnicas de morfometria geométrica
(Duarte et al., 2000; Corti et al., 2001; dos Reis et al., 2002; Avello-Nicola et al., 2003;
Monteiro et al., 2003, 2005; D"Anatro y Lessa, 2006; Fernandes et al., 2009; Perez et
al., 2009; Steiner-Souza et al., 2010) en el estudio de la variacién morfologica de los
roedores caviomorfos, aunque mayormente en niveles taxondémicos por debajo del
rango de familia. Duarte et al. (2000) llevaron a cabo un andlisis sobre la variacion
morfolégica de la mandibula de diversas poblaciones de la especie Thrichomys
apereoides (Echimyidae). Estos autores plantearon la necesidad de combinar técnicas de
morfometria geométrica, que permiten un estudio detallado de la morfologia, con la
generacion de modelos de evolucién morfoldgica que involucren el anlisis de factores
intrinsecos (historia) y extrinsecos (adaptacion). Siguiendo este lineamiento, los trabajos
de Monteiro et al. (2003, 2005) analizaron la variacion morfoldgica del craneo y la
mandibula de T. apereoides bajo el marco tedrico del desarrollo y la influencia del
ambiente y la historia sobre la variacion morfoldgica. Sin embargo, la aplicaciéon de

métodos formales filogenéticos comparativos ha sido escasa y concentrada a niveles
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bajos de la filogenia en algunos casos (Ebensperger y Cofré, 2001; Ebensperger y
Blumstein, 2006; Perez et al., 2009; Alvarez et al., 2011).

1.6. Objetivo general

El objetivo general de eda tess es analizar la diversdad morfol 6gica créneo-
mandibular, especialmente del aparato magticatorio, de roedores caviomorfos. Se
explora la variacién en la forma y su asociacion con la filogenia y otras variables
explicativas. Se analizan las relaciones entre digtintas variables del aparato masti catorio
ujetas a diferentes demandas funcionales (e.g. masticacion, dentoexcavacion) y se
evallia la posible correlacion entre rasgos vinculados funcionalmente, y el surgimiento
de redricciones (‘congraints) desde una perspectiva edructura e histérica

(filogenética).

1.7. Objetivos particulares

a) Caracterizacion cuantitativa de la morfol ogia crdneo-mandibular en distintos géneros
vivientes de las superfamilias Cavioidea, Chinchilloidea y Octodontoidea, con énfasis
en € aparato masticatorio.

b) Analiss de la variacién morfométrica de los distintos médulos que componen €
craneo.

c) Obtencién de una filogenia molecular de los taxones en estudio a fin de obtener un
marco filogenético paralosanalisis de variacion morfol 0gica.

d) Caracterizacion de variables explicativas;, éstas incluyen variacion ecologica en
escala macroevolutiva y variacion cuantitativa de las estrategias masti catorias.

€) Analiss de la variacién morfométrica de la mandibulay € créneo, y de su asociacion
con las relaciones filogenéticas y variables explicativas (i.e. modos de vida o habitos,
tipos magti catorios, fuerza de mordida y tamafio).

f) Estudio de la variacion mandibular en roedores caviomorfos bajo una perspectiva
histérica, como un ensayo de interpretacion de las relaciones entre variacion

morfologicay la estructura fil ogenética.
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1.8. Hipétesis

Se proponen las siguientes hipétesi s de trabajo:

H1. La variacion morfolégica se encuentra estructurada filogenéticamente. Una
hipotesis alternativa (Hal) propone que la variacion morfol6gica esta méas relacionada
con ciertas variables explicativas independientemente de la edtructura filogenética, i.e.
con los modos masti catorios, los habitos, la fuerza de mordida, € tamario.

H2. El patrén de variacion del médulo que comprende la region rostral presenta un
patron distinto al mostrado por los otros médulos, y similar a observado para la
mandibula, dada la integracion morfo-funcional de ambos en e aparato masticatorio.
H3. La evolucion de la variacion morfol 6gica analizada sigue un patron de cambio por
movimiento Browniano. Una hipétess alternativa (Ha3) propone que las principales
vias de diferenciacion morfol 6gica se establ ecieron temprano en la historia evolutiva de

los caviomorfos.
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2.1. Representacion taxondmica

En esta tesis se incluyeron especies representantes de tres de las cuatro
superfamilias que conforman la componente sudamericana del Infraorden
Hystricognathi (Tabla 1): Cavioidea, Chinchilloidea y Octodontoidea. El esquema
sistemético por debajo del nivel de superfamilia sigue a Galewski et al. (2005), Woods
y Kilpatrick (2005), Ledesma et al. (2009) y Dunnum y Salazar-Bravo (2010a).

Tabla 1. Listado de los roedores caviomorfos incluidos en esta tesis. La sistematica sigue
a Galewski et al. (2005), Woods y Kilpatrick (2005) y Dunnum y Salazar-Bravo (2010a).

Orden Rodentia
Suborden Hystricomorpha
Infraorden Hystricognathi

Cavioidea
Caviidae Caviinae Cavia (cuis grande)
Galea (cuis de dientes amarillos)
Microcavia (cuis chico)
Hydrochoerinae Hydrochoerus (carpincho)
Kerodon (cuis de las rocas)
Dolichotinae Dolichotis (mara)
Pediolagus (conejo del palo)
Cuniculidae Cuniculus (paca)
Dasyproctidae Dasyprocta (aguti)

Chichilloidea
Chinchillidae Chinchillinae  Chinchilla (chinchilla)
Lagidium (chinchillon)
Lagostominae  Lagostomus (vizcacha)

Octodontoidea
Octodontidae Ctenomyinae  Ctenomys (tuco-tuco)
Octodontinae ~ Octodon (degu)

Octomys (rata vizcacha)
Octodontomys (chozchoz)
Tympanoctomys (rata vizcacha colorada)
Pipanacoctomys (rata vizcacha dorada)
Aconaemys (rata de los pinares)
Spalacopus (coruro)

Abrocomidae Abrocoma (rata chinchilla)

Echimyidae Proechimys (rata espinosa)
Thrichomys (punaré)
Myocastor (coipo)

12
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2.2. Materiales

El estudio de la variacion morfoldgica se realizd a partir del analisis de la forma
del craneo y mandibula de 200 especimenes que representan 24 géneros actuales (y 26
especies), repartidos en 7 familias (Tabla 2). El detalle de los especimenes analizados se
incluye en el Apéndice 1. Se trabajo con un promedio de 8 especimenes por géenero (con
un rango de 3 a 16; de 1 a 13 para las especies). En estudios que abarcan niveles
filogenéticos por encima del de especie, la variacion que pueden encontrarse en un
numero relativamente bajo de especimenes es esperable que permita representar la
media de ese taxdn (especie 0 género) y que sea lo suficientemente diferente de otro
taxon (Fleagle et al., 2010). Se incluyeron tanto machos como hembras dado que en el
contexto macroevolutivo con el que aqui se trabaja no se espera que la variacion por
dimorfismo sexual sea mayor que las diferencias que puedan hallarse entre los géneros
analizados (Polly, 2010). Se trabajo a nivel genérico porque el género es una unidad
filogenética estable, mientras que las asignaciones especificas pueden involucrar mayor
incertidumbre. Por otro lado, las preguntas abordadas en esta tesis se orientan a escalas
filogenéticas mayores (por encima incluso del nivel de familia) por lo que el género
representaria una unidad adecuada.

Asimismo, se incluyeron 19 especimenes fdsiles que representan 12 géneros
(Tabla 3 y Capitulo 5). El detalle de los especimenes analizados se encuentra en el
Apéndice 2. La asignacién de los fosiles a familias y superfamilias sigue a Vucetich et
al. (2011). A diferencia de esta ultima revision, los géneros TEocardia y tSchistomys
que pertenecen al stem group de Caviidae (Woods y Kilpatrick, 2005; Pérez y Vucetich,
2011) son incluidos en esta familia y no en una familia propia parafilética
“Eocardiidae”.

Tanto en los analisis de actuales como de fosiles se incluyeron solamente
individuos adultos; estos fueron definidos por la presencia del tercer molar funcional

y/o la ausencia de poros (trabéculas sensu Montalvo, 2002) en la superficie Osea.
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Tabla 2. Especies y géneros incluidos en los analisis. N, nUmero

de especimenes analizados.

Taxones N Taxones N
Cavioidea Octodontoidea
Caviidae Abrocomidae
Cavia sp 2 Abrocoma sp 6
C. aperea 4 Echimyidae
C. pamparum 3 Myocastor coypus 9
Galea leucoblephara 9 Proechimys guyannensis 3
Microcavia australis 11 Thrichomys sp 6
Dolichotis patagonum 12 Octodontidae
Pediolagus salinicola 4 Aconaemys porteri 3
Hydrochoerus hydrochaeris 9 A. sagei 3
Kerodon rupestris 4 Octodon degus 3
Dasyproctidae O. bridgesi 5
Dasyprocta sp 15 Octodontomys gliroides 11
D. azarae 1 Octomys mimax 7
Cuniculidae Pipanacoctomys aureus 11
Cuniculus paca 8 Spalacopus cyanus 4

Tympanoctomys barrerae 12

Chinchilloidea Ctenomys australis 1
Chinchillidae C. talarum 9
Chinchilla sp 5
Lagidium sp 8
L. viscacia 2
Lagostomus maximus 10

Los especimenes analizados se encuentran depositados en las colecciones

mastozooldgicas y/o paleontoldgicas de las siguientes instituciones: Museo de La Plata

(MLP; La Plata), Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”
(MACN; Buenos Aires), Museo Municipal de Ciencias Naturales de Mar del Plata “L.

Scaglia” (MMP; Mar del Plata), Instituto Argentino de Investigaciones de las Zonas
Aridas (IADIZA; Mendoza), Museo Paleontoldgico Egidio Feruglio (MPEF; Trelew).
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Tabla 3. Taxones fosiles analizados en el Capitulo 5. Se indica la procedencia
geografica y estratigrafica de los especimenes.

Cavioidea

Caviidae

tEocardia montana MACN A 2015. Santacrucense (Mioceno temprano tardio)
tEocardia MACN A 10210. Corriguen Kaik, prov. de Santa Cruz; Santacrucense
(Mioceno temprano tardio)

tSchistomys erro YPM-PU 15648. Killik Aike, prov. de Santa Cruz; Santacrucense
(Mioceno temprano tardio)

Dasyproctidae

tNeoreomys australis MACN A 20. Santacrucense (Mioceno temprano tardio)
Chinchilloidea

Chinchillidae

tProlagostomus MACN A 4425. Monte Observacion, prov. de Santa Cruz;
Santacrucense (Mioceno temprano tardio)

Neoepiblemidae

tPerimys MMP 111-M. Barranca Sur Lago Colhué-Huapi (Gran Barranca), prov.
de Chubut; Colhuehuapense (Mioceno temprano)

tPerimys MMP 936-M. Barranca Sur Lago Colhué-Huapi (Gran Barranca), prov.
de Chubut; Colhuehuapense (Mioceno temprano)

Octodontoidea

Octodontidae

tCaviocricetus MPEF-PV 5064. Bryn Gwyn, prov. de Chubut; Colhuehuapense
(Mioceno temprano)

tProtacaremys MPEF-PV 7561. Gran Barranca, prov. de Chubut; Colhuehuapense
(Mioceno temprano)

tProtacaremys MPEF-PV 5471. Gran Barranca, prov. de Chubut; Colhuehuapense
(Mioceno temprano)

tProtadel phomys MPEF-PV 8162. Bryn Gwyn, prov. de Chubut; Colhuehuapense
(Mioceno temprano)

tProtadel phomys MPEF-PV 8163. Bryn Gwyn, prov. de Chubut; Colhuehuapense
(Mioceno temprano)

tProtadel phomys MPEF-PV 8164. Bryn Gwyn, prov. de Chubut; Colhuehuapense
(Mioceno temprano)

tSciamys MLP 63-X11-19-137. Barrancas del Rio Santa Cruz, prov. de Santa Cruz;
Santacrucense (Mioceno temprano tardio)

tProspaniomys MPEF-PV 5039. Bryn Gwyn, prov. de Chubut; Colhuehuapense
(Mioceno temprano)

Echimyidae

tSpaniomys MMP 243-M. Monte Observacion, prov. de Santa Cruz; Santacrucense
(Mioceno temprano tardio)

TSpaniomys modestus MLP 15-37. Barrancas del Rio Santa Cruz, prov. de Santa
Cruz; Santacrucense (Mioceno temprano tardio)

tSpaniomysriparius MLP 15-80. Prov. de Santa Cruz; Santacrucense (Mioceno
temprano tardio)

tStichomys MMP 242-M. Monte Observacion, prov. de Santa Cruz; Santacrucense
(Mioceno temprano tardio)
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2.3. Metodologia general

El crdneo y la mandibula de los roedores caviomorfos presentan una variacion
morfologica muy grande (Figs. 3-7). Las diferencias de forma entre diversos generos de
caviomorfos se analizaron de manera cuantitativa mediante el uso de técnicas de
morfometria geométrica (descripcion de estas tecnicas en Anexo 3). Se emplearon datos
en tres dimensiones (3D) para poder incorporar informacion que no es capturada a partir
de imagenes 2D. En particular, la mandibula de los roedores caviomorfos presenta
notables diferencias en el ancho mandibular (Fig. 7), por lo es indispensable un analisis
tridimensional de la misma, en contraste con los andlisis tradicionales de variacion
morfologica de la mandibula en dos dimensiones (Cardini, 2003; Cardini y O"Higgins,
2005). Se compar6 la eficacia de los andlisis de los datos bidimensionales (2D) y
tridimensionales en el estudio de la diversidad morfoldgica en las especies actuales de
caviomorfos (Anexo I).

El andlisis de la asociacién entre la variacion morfologica y distintas variables
que podrian explicarla (habitos, masticacion, tamafio, fuerza de mordida; ver seccion
2.8.1.) se realizd mediante el empleo de métodos filogenéticos comparativos; estos
permiten tener en cuenta la estructura filogenética cuando se estima la relacion entre la
forma y las variables ecoldgicas y funcionales. Debido a que las especies comparten una
historia comun, podria ocurrir que las variables estén asociadas con la filogenia, es
decir, que especies cercanas muestren valores semejantes entre si, mas alla de su
ecologia.

El analisis de la evolucion morfologica basado en métodos filogenéticos
comparativos fue complementado con la incorporacion de la evidencia morfoldgica
presente en el registro fosil. El registro paleontologico de los caviomorfos es
inusualmente rico y permite contar con rica informacion morfologica, siendo poco
frecuentes los casos en los que se puede contar con este tipo de evidencia (Losos y
Mahler, 2010). Incorporar la evidencia fosil permite poner a prueba hipdétesis sobre el
origen de las morfologias que caracterizan a los principales clados de caviomorfos, que
se propone fueron adquiridas muy temprano en la historia de cada grupo (Capitulo 5).
La variacion morfoldgica en los materiales fosiles (y actuales) se analiz6 mediante
técnicas en 2D que son menos invasivas en materiales inicos como los foésiles.

Ademés de cuantificar la variacion morfoldégica mediante técnicas de

morfometria geométrica, esta variacion se analizé6 de modo cualitativo, con énfasis en
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las estructuras que tienen relevancia en la funcion del aparato masticatorio y en otras
estructuras por fuera del mismo, como las regiones basicraneana y neural, que pueden
verse afectadas por cambios en el aparato masticatorio (informacion disponible no
reportada).

Una de las principales fuentes de variacion de la estructura esqueletaria del
aparato masticatorio es la influencia epigenética del desarrollo muscular (Atchley y
Hall, 1991). De esta manera, y como parte del objetivo de entender el origen de la
variacion morfoldgica, se llevaron a cabo varias disecciones de la cabeza para estudiar
la morfologia general de los principales musculos masticatorios (Anexo I1).

Por ultimo, se integraron todos los resultados obtenidos y se analizo la variacion
morfologica del crdneo y mandibula de los roedores caviomorfos teniendo en cuenta
factores como la filogenia, el tamafio, y los requerimientos impuestos por las diversas
funciones al aparato masticatorio. Se discuten, finalmente, adaptaciones y restricciones

que podrian influir en la morfologia final del craneo y la mandibula.
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Paginas anteriores.

Figura 3. Craneos en vista lateral de los géneros de caviomorfos analizados en esta
tesis. A, Cuniculus; B, Dasyprocta; C, Dolichotis; D, Pediolagus; E, Kerodon; F,
Hydrochoerus; G, Galea; H, Microcavia; I, Cavia; J, Lagostomus; K, Lagidium; L,
Chinchilla; M, Thrichomys; N, Proechimys; O, Myocastor; P, Ctenomys; Q,
Tympanoctomys; R, Pipanacoctomys; S, Octomys; T, Octodontomys; U, Octodon; V,
Spalacopus; W, Aconaemys; X, Abrocoma. Escala: 1 cm.

Figura 4. Craneos en vista dorsal de los géneros de caviomorfos analizados en esta
tesis. ldentificacion de los géneros y escala igual que en Figura 3.

Figura 5. Créneos en vista ventral de los géneros de caviomorfos analizados en esta
tesis. lIdentificacion de los géneros y escala igual que en Figura 3.

Figura 6. Mandibulas en vista lateral de los géneros de caviomorfos analizados en esta
tesis. ldentificacion de los géneros y escala igual que en Figura 3.

Figura 7. Mandibulas en vista dorsal de los géneros de caviomorfos analizados en esta
tesis. Identificacion de los géneros y escala igual que en Figura 3.

2.4. Analisis cuantitativo de la forma del craneo y la mandibula

Para estudiar los cambios de forma del craneo y la mandibula en roedores
caviomorfos, y para poder cuantificar y analizar los patrones de variacion que reflejen
esas diferencias, se utilizaron datos de coordenadas tri-dimensionales (3D) como
herramienta principal (conceptos teoricos basicos vinculados a estas técnicas se explican
en el Anexo 3). Se tuvo en cuenta en los analisis la variacién de rasgos vinculados a las
funciones del aparato masticatorio en los roedores caviomorfos. A su vez, se analizaron
variaciones en otras regiones del craneo vinculadas al aparato masticatorio de manera
directa, como la region neural que incluye el origen de musculos masticatorios como los
temporales, o indirecta como la regién basicraneana; esta Ultima incluye las bullas
auditivas, cuya forma y tamafio pueden modificarse segin ciertos requerimientos
mecanicos del aparato masticatorio (Verzi y Olivares, 2006). De esta manera, los
andlisis se llevaron a cabo teniendo en cuenta esta sectorizacion o modularizacion del
craneo (Lieberman et al., 2000; Sperber, 2001), quedando definidos los médulos de la
siguiente manera (Fig. 8): 1) BASI (basicraneo, incluyendo bulla auditiva); 2) ROSTRO
(region rostral y arco cigomatico) y 3) NEURO (regidn de la caja craneana).

Se digitalizaron 43 landmarks para el craneo y 16 landmarks para la mandibula
(ver Capitulo 4). Los landmarks fueron tomados sobre la mitad izquierda (o derecha en
el caso de presentar estructuras dafiadas o ausentes) para evitar informacién redundante
de estructuras simétricas (Cardini et al., 2005). Los craneos y mandibulas fueron

mantenidos en posicion mediante el uso de caucho o plastilina durante la adquisicion de
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los datos. Para adquirir las coordenadas 3D se emple6 un brazo digitalizador Inmersion
Microscribe G2X (Inmersion Corp., San José, California, Estados Unidos). Los
landmarks elegidos tienen como finalidad representar las principales estructuras del
craneo y la mandibula vinculadas a las distintas funciones, principalmente aquellas
desarrolladas por el aparato masticatorio.

Los modulos craneanos fueron representados mediante subconjuntos de los 43

landmarks utilizados para representar la forma del craneo. Detalles en el Capitulo 4.

ROSTRO
BASI

Figura 8. Modulos craneanos considerados en esta tesis. La sectorizacion responde a un
criterio funcional que tiene en cuenta: aparato masticatorio (médulo ROSTRO,
amarillo); regién del basicraneo, que incluye las bullas auditivas y base del craneo
(modulo BASI, naranja); region neural, que incluye la érbita, la caja craneanay parte
del aparato masticatorio (mdédulo NEURO, celeste).
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2.5. Analisis de la morfologia dentaria

Ademas de la variacion morfoldgica del crdneo y la mandibula, se analizo la
variacion de la robustez de los incisivos y el tamafio de los molares, con el objetivo de
analizar cambios vinculados a modificaciones en la morfologia de craneo y mandibula,
teniendo en cuenta los factores de habitos, tamafio, fuerza y masticacion, todo en un

contexto filogenético.

2.5.1. Variables dentarias
2.5.1.1. Resistencia de incisivos

Los incisivos de los roedores no solamente funcionan como herramienta para la
adquisicion y primer tratamiento de los alimentos, sino que también pueden ser
utilizados como herramienta de excavacion en especies con habitos fosoriales (Mora et
al., 2003, Becerra et al., 2011). La resistencia de los incisivos es una propiedad muy
importante y necesaria para poder mantener estas funciones. Obtener una estimacion de
la misma permite inferir los posibles usos y permite analizar e integrar diversos aspectos
funcionales del aparato masticatorio.

De esta manera, se incluyd la estimacion del area de seccidn de los incisivos
(Ca), variable que permite estimar la resistencia mecanica de los incisivos durante la
aplicacion de los mismos contra un sustrato o item alimentario. Sigue la formula Ca =
(r * Dti *Dapi) / 4 (Biknevicius et al., 1996), donde Dti y Dapi son los didmetros
transversal (ancho) y antero-posterior (grosor) de un incisivo superior (Fig. 9). Para el
calculo se considero una seccidn eliptica del incisivo. Las medidas dentarias (Apéndice
5) fueron tomadas utilizando calibre digital. Este céalculo es mas sencillo que el del
momento polar y el segundo momento de area y los resultados que se obtienen son los
mismos (Verzi et al., 2010Db).
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Dapi

Dti

Figura 9. Esquema de las medidas utilizadas para estimar el area de seccion de los
incisivos superiores. Vista ventral de la region del rostro. Dapi, diametro antero-
posterior del incisivo superior; Dti, diametro transverso del incisivo superior.

2.5.1.2. Tamario del tercer molar

En los roedores caviomorfos, la posicién del tercer molar tiene particular
relevancia dentro de un contexto biomecanico. El desarrollo de este contexto y el
analisis de las restricciones que operan sobre el tamafio del tercer molar se basan en las
ideas propuestas por Greaves (1978, 1982). Este autor propone un modelo de
estructuracién y funcionamiento del aparato masticatorio regido principalmente por la
posicidn de la resultante de las fuerzas que ejercen los mdsculos masticatorios; segun
este modelo, ésta se ubica en el tercio posterior de la mandibula, por detras del dltimo
molar. El adelantamiento de la musculatura mas alla de este limite, en los casos en que
se requiere una mayor fuerza oclusal (por incremento del brazo de palanca interno), no
seria posible porque podrian generarse conflictos con la estabilidad estructural del
aparato masticatorio. Si la fuerza resultante se adelantara con respecto a esta posicion, la
mandibula (el lado donde se produce la mordida) tenderia a rotar lateralmente, lo que
generaria fatiga y probable fractura del hueso. Por otro lado, el adelantamiento de la
resultante encuentra un tope anterior en el Ultimo molar, pues si el item alimentario
entrara en contacto con éste mientras se ejerce una fuerza anterior, pasaria a actuar
como el fulcro de una tijera al cortar un elemento colocado cerca del mismo, esto es,
presentando elevada resistencia y terminando por desarticular la mandibula (Greaves,
1982).

El tamafio del tercer molar se estimo mediante su longitud antero-posterior (Fig.
10) en relacion al largo de la serie dentaria. Las medidas fueron tomada mediante

calibre digital.
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Figura 10. Esquema mostrando las medidas de longitud de la serie dentaria inferior
(Lsdinf) y del altimo molar (Lmap). Escala: 1 cm.

2.6. Relaciones filogenéticas entre los géneros estudiados

En el campo de la biologia evolutiva, las ideas de ancestralidad comdn y su
influencia sobre las caracteristicas observadas son centrales. Por esto, se hace necesario
conocer las relaciones entre las distintas especies. Los datos moleculares representan
una valiosa fuente de informacién filogenética relativamente independiente en estudios
comparativos de la variacion morfoldgica (Huchon y Douzery, 2001; Wiens, 2009). Los
datos moleculares se categorizan en nucleares y mitocondriales, y en codificantes (de
proteinas 0 ARN) o no codificantes (Springer et al., 2001). Cada una de estas categorias
presenta propiedades diferentes, mostrando comportamientos mas o menos eficientes al
momento de reconstruir una filogenia segun el nivel de divergencia que se esté
analizando. A niveles profundos en filogenias de mamiferos se ha mostrado que los
genes nucleares funcionan mejor que los mitocondriales (Springer et al., 2001).

Para la construccidn del arbol filogenético utilizado en esta tesis, se obtuvieron
las secuencias de los genes GHR, TTH y 12S de los 24 géneros estudiados de la base
publica GenBank (Bilofsky y Burks, 1988; nimero de acceso de las secuencias
utilizadas en Tabla 4). El gen nuclear GHR, que codifica para la proteina receptora de la
hormona de crecimiento, presenta una evolucién lenta en la mayoria de los mamiferos,
por lo que resulta mas apropiado para definir relaciones intrafamiliares (Galewski et al.,
2005). El gen nuclear TTH (conocido también como TTR) codifica para la proteina
transtiretina transportadora de la hormona tiroidea tiroxina T4 y del retinol o vitamina

A. Se ha propuesto a este gen como una buena opcion para analisis filogenéticos debido
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a que es un gen corto y de una sola copia con regiones codificantes bien conservadas
entre organismos evolutivamente divergentes (Willis, 2009). El gen mitocondrial 12S
rRNA codifica para la subunidad 12S que compone los ribosomas mitocondriales. El
analisis de secuencias de ADN mitocondrial es atil para discriminar niveles
filogenéticos cercanos, en especial especies y poblaciones (Harvey y Pagel, 1991;
Avise, 2004). Siendo la tasa de sustitucion de nucleétidos méas elevada en genes
mitocondriales que en nucleares se ha propuesto utilizar genes nucleares como
alternativa a los mitocondriales en estudios filogenéticos hechos en roedores (Huchon et
al., 1999). Analisis previos han demostrado que los genes elegidos en esta tesis
contienen suficientes caracteres informativos como para lograr filogenias con buen
soporte (Rowe y Honeycutt, 2002; Honeycutt et al., 2003; Galewski et al., 2005).

Las secuencias fueron alineadas primeramente de manera automatica mediante
el uso de la aplicacion ClustalW (Thompson et al., 1994). Luego, los alineamientos se
editaron manualmente utilizando la herramienta de edicion del programa BioEdit 7.0.5
(Hall, 1999), eliminandose del analisis los sectores donde el alineamiento era poco
confiable.

Para determinar el modelo de evolucion molecular adecuado para los genes
considerados, se corrié la rutina jModelTest 0.1.1 (Posada, 2008) para cada uno de
ellos. Para el analisis total se utilizd el modelo GTR+G, el mas cercano a los modelos
indicados por la aplicacion jModelTest para los tres genes. EI modelo GTR (siglas del
nombre General Time Reversible) es el modelo de evolucion mas complejo, con seis
tipos de sustituciones, una para cada par de nucleétidos, que involucran cuatro
frecuencias estacionarias de estado (i.e. A, C, G, T), y seis pardmetros de tasa de
cambios entre nucleotidos (i.e. cambio de A a C, de A a G, etc.). En total cuenta con
ocho pardmetros libres, ya que cada frecuencia estacionaria y tasa de cambio dependen
de los demas valores (Ronquist et al., 2005). GTR+G significa que se uso el modelo
GTR con una distribucion gamma para las tasas de cambio.

El analisis de las secuencias se llevo a cabo mediante inferencia bayesiana
utilizando el programa MrBayes 3.1.2 (Huelsenbeck y Ronquist, 2001; Ronquist y
Huelsenbeck, 2003). Se realizd dos anélisis simultaneos usando el algoritmo MCMC
(Markov chain Monte Carlo) con 1.000.000 de generaciones. Se utilizo una frecuencia

de muestre de 100 y un burnin en 25%.
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Tabla 4. Se referencian los nameros de acceso al GenBank para las secuencias del gen
mitocondrial para la subunidad ribosomal 12S, y de los genes para la hormona de
crecimiento (GHR), y la proteina transtiretina (TTH) para los géneros de caviomorfos
estudiados. Thryonomys swinderianus (Thryonomyidae; Woods y Kilpatrick, 2005) fue
considerado como outgroup en la construccion de la filogenia. Cuando no se encontro la
secuencia para la especie estudiada, se bajé la secuencia de una especie congenérica. Los
espacios vacios indican que no hay secuencia del gen para la especie correspondiente.

Taxones 12S GHR TTH

Abrocoma cinerea AF520666 AF520643

Aconaemys sagei AF520673 AF520645

Cavia aperea AF433908 AF433930 AF433883
Chinchilla lanigera AF520696 AF520660 FJ865452
Ctenomys boliviensis U12446 FJ855214 FJ865460
Cuniculus paca AF433906 AF433928 AF433881
Dasyprocta punctata AF433921 AF433943 AF433897
Dolichotis patagonum AY(093662 AF433939 AF433893
Galea musteloides AF433911 AF433932 AF433886
Hydrochoerus hydrochaeris AF433925 AF433948 FJ865451
Kerodon rupestris AF433916 AF433938 AF433891
Lagidium viscacia FJ855209 FJ865453
Lagostomus maximus FJ855210 FJ865454
Microcavia australis AF433915 AF433937 AF433889
Myocastor coypus AF520669 AF520662

Octodon degus AF520680 AF520648

Octodontomys gliroides AF520685 AF520664 FJ865466
Octomys mimax AF520687 AF520665 FJ865467
Pediolagus salinicola AF433919 AF433941 AF433895
Pipanacoctomys aureus AY?249753 AY?249752

Proechimys longicaudatus u12447 AF332039 FJ865463
Spalacopus cyanus AF520688 AF520654 FJ865468
Thrichomys apereoides AF422856

Tympanocotomys barrerae AF520691 AF520655 FJ865469
Thryonomys swinderianus (outgroup) M63570 AF332035 AF159312

2.7. Variables explicativas

Sobre la base de trabajos previos que analizaron la relacion forma-funcion en

algunos grupos de roedores caviomorfos, especialmente octoddontidos (Mora et al.,

2003; Olivares et al., 2004), se establecié como hipdtesis alternativa a la propuesta de

que exista una influencia marcada de la filogenia sobre el patrén de variacion

morfologica), la presencia de una influencia marcada de ciertas variables que

potencialmente podrian explicar los cambios morfologicos. Para poner a prueba esta

hipétesis, se contruyeron cuatro variables que permitirian explicar la variacion
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morfologica observada en los caviomorfos. Las mismas incluyen una variable de
habitos, otra de tamafio y dos variables vinculadas directamente a la funcién del aparato
masticatorio: modos masticatorios y fuerza de mordida. No se analiz6 una variable que
reflejara las diferencias en dieta por no contarse con datos precisos mas gque para unas

pocas especies.

2.7.1. Variables
2.7.1.1. Habitos

La variable de habitos se construyo a partir de la literatura (Lessa et al., 2008).
La variable de habitos construida (Tabla 5) expresa los distintos modos de vida de los
caviomorfos analizados, que se vinculan con la cantidad de tiempo empleado en
superficie, o en cuevas o madrigueras bajo el suelo, en el desarrollo de las distintas
actividades diarias. Se consideran epigeos a los que desarrollan sus actividades
biologicas en superficie, y que pueden llegar a utilizar madrigueras de construccion
simple (Campos et al., 2001; dos Reis y Pessda, 2004); fosoriales son aquellos que
construyen madrigueras simples a complejas, aunque desarrollan parte de sus
actividades en superficie; las especies de habitos subterrdneos hacen madrigueras
complejas y pasan la mayor parte del tiempo en ellas, incluso llegan a alimentarse con
partes de plantas hipégeas como bulbos y raices (Cortés et al., 2000). Las definiciones

de las distintas categorias se basan principalmente en el trabajo de Lessa et al. (2008).
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Tabla 5. Habitos asignados a cada uno de los géneros
analizados en esta tesis.

Taxones habitos Taxones habitos
Cavioidea Octodontoidea
Caviidae Abrocomidae
Cavia epigeo Abrocoma epigeo
Microcavia fosorial
Galea epigeo Octodontidae
Pediolagus epigeo Aconaemys fosorial
Dolichotis epigeo Spalacopus subterraneo
Hydrochoerus  epigeo Octodon fosorial
Kerodon epigeo Octodontomys  fosorial
Octomys epigeo
Cuniculidae Pipanacoctomys fosorial
Cuniculus epigeo Tympanoctomys fosorial
Ctenomys subterraneo
Dasyproctidae
Dasyprocta epigeo Echimyidae
Myocastor epigeo
Chinchilloidea Proechimys epigeo
Chinchillidae Thrichomys epigeo
Chinchilla epigeo
Lagidium epigeo
Lagostomus fosorial

2.7.1.2. Masticacion

La variable que representa los modos masticatorios se construyd a partir de la

cuantificacion de los angulos formados por las estrias de desgaste presentes en los
premolares y molares superiores con respecto al plano sagital del craneo. Los datos para
los géneros pertenecientes a las subfamilias Octodontinae y Ctenomyinae fueron
obtenidos de literatura previa (Olivares et al., 2004) y de datos inéditos (D.H. Verzi,
A.l. Olivares). Los restantes se obtuvieron midiendo el angulo de inclinacion de las
estrias sobre esquemas hechos con una lupa Leica MS5 con cdmara clara bajo un
aumento de 25X (Fig. 11).
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Figura 11. Esquema mostrando la medicién del &ngulo de inclinacion de las estrias. El
angulo se mide con respecto al plano sagital del craneo (linea llena vertical en la imagen
de la derecha). Fotografia cedida por A.l. Olivares.

2.7.1.3. Tamario

Con el fin de analizar la componente alométrica de la variacion de la forma, es
decir, la influencia que tiene el incremento del tamafio sobre los cambios de forma, se
utiliz6 como variable de tamafio una que contuviera los tamafios del centroide de las
configuraciones 3D de craneo y mandibula (CS3D), promediados por género (para una
explicacion del calculo ver Anexo 3). La eleccion de esta variable se basa en que ésta
representa el tamafio 3D (i.e. con volumen) de las estructuras. De todas formas, se
analizo la correlacion entre esta variable y otras conteniendo los datos de masas
corporales (citas en Tabla 7) y el tamafio de centroide en 2D (surgido del anélisis 2D de
la variacion de forma presentado en el Anexo I). La comparacién de los datos
morfométricos con las masas corporales se realizd con el fin de analizar si este tipo de

datos es capaz de representar el tamafio de manera confiable.

2.7.1.4. Fuerza de mordida

Una de las principales fuentes de variacion en la morfologia craneo-mandibular
es aquélla vinculada a la generacion de fuerzas por el aparato masticatorio requeridas en
la masticacion y funciones secundarias como la excavacion en animales de habitos

fosoriales a subterraneos. De esta manera, deberia esperarse cierta correlacion entre el
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disefio crdneo-mandibular y las fuerzas aplicadas (Thomason, 1991). En esta tesis la
fuerza aplicada no es analizada de manera directa; se consideraron, en cambio, ciertas
caracteristicas presentes en craneo y mandibula como indicadores de la generacion de
fuerzas (Vassallo y Verzi, 2001). La estimacion de fuerzas ejercidas por el aparato
masticatorio se realizo a partir del calculo de las areas de origen e insercion muscular y
de brazos de palanca, basado en un modelo mecanico de palancas que sigue la formula
Fo = Fi * Li/ Lo, donde F, es la fuerza externa (de mordida), F; es la fuerza efectuada
por los musculos maseteros y/o temporal (interna), Li y L, son los brazos de palanca
interno y externo, respectivamente, de cada musculo. Este enfoque ha sido utilizado por
diversos autores, con el objetivo de analizar diferencias vinculadas a la dieta
(Christiansen y Adolfssen, 2005; Wroe et al., 2005; Christiansen y Wroe, 2007), y
comparar la eficacia del aparato masticatorio entre distintas especies (Ellis et al., 2008,
2009; Lessa et al., 2008). Muchos de ellos se basaron en los trabajos de Kiltie (1984) v,
principalmente, Thomason (1991), quienes propusieron sendos métodos para estimar las
areas de origen e insercion musculares sobre el crdneo y la mandibula. En esta tesis, se
estimaron las distintas areas a partir de modificaciones de estos métodos para adaptarlos
a la morfologia del crdneo y mandibula de los roedores caviomorfos. Para la
delimitacion y el célculo de las distintas areas se utilizé la herramienta de demarcacion
de areas del programa tpsDig 2.12 (Rohlf, 2008).

La delimitacion de las areas y la eleccion de las medidas necesarias para la
estimacion de las fuerzas de mordida se basaron en la inspeccion cualitativa de la
anatomia general del craneo y la mandibula, de los principales rasgos asociados al
origen y la insercion de los principales masculos masticatorios (maseteros y
temporales), y en una serie de disecciones realizadas sobre especimenes de seis especies

(5 géneros) de caviomorfos (ver Anexo Il).

2.7.1.4.1. Calculo de la fuerza interna (Fy)

Para el calculo de la fuerza interna de los principales musculos masticatorios, se

llevaron a cabo diversas estimaciones detalladas a continuacion.

Area de insercién de maseteros en vista dorsal de la mandibula

Se delimito el area de insercion de los musculos maseteros (laterales y mediales)

observable en vista dorsal de la mandibula (Fig. 12; areas detalladas para cada género
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en Apéndice 4). El punto mas anterior del area se corresponde con el extremo anterior
de la muesca para la insercion de masculo masetero medial infarorbital. Se siguio el
borde mandibular hasta el punto mas posterior donde fuera discernible la superficie de
fijacion de los musculos. El borde interno del area quedd representado por el borde

labial de los alvéolos de la serie molar y el borde externo del cuello condilar.

area origen temporal

=~ " areainsercion maseteros

Figura 12. Esquema del célculo de areas para estimar la fuerza de mordida en los
roedores caviomorfos. Escala: 1 cm.

Este método subestima el area de insercion de los masculos pues no tiene en
cuenta aquella parte de la superficie no es observable en vista dorsal. De todos modos,
puede considerarse una buena aproximacion al calculo de fuerza de mordida ya que
involucra la expansion lateral de la mandibula que ha sido ya utilizada como principal
estimador de la fuerza ejercida por los maseteros en caviomorfos (Olivares et al., 2004;
Verzi y Olivares, 2006; Verzi et al., 2010b).

Area de los mdsculos maseteros en vista lateral del craneo

Sobre la base de trabajos previos que estudiaron la mecéanica de mordida en

carnivoros principalmente (Thomason, 1991; Christiansen y Wroe, 2007), se calculo el
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area conjunta de la fosa masetérica rostral y el arco cigomatico sobre imagenes del
craneo en vista lateral (Fig. 12; areas detalladas para cada género en Apéndice 5). Se
tuvo en cuenta todo el contorno de la fosa masetérica rostral y del arco, teniendo el
cuidado de no incluir la superficie del lacrimal sobre la barra anteorbitaria. Se tuvo en
cuenta el area de la muesca de origen del masetero superficial en el caso de las especies

en que pudo observarse.

Area del musculo temporal en vista lateral del craneo

Se calcul6 el area de origen del masculo temporal sobre imagenes de la vista
lateral de craneo (Fig. 12; areas detalladas para cada género en Apéndice 5). Se delimitd
el area de la fosa temporal marcando como borde anterior la linea que corre
ventralmente desde el borde anterior de la fosa hasta el punto que corta la raiz posterior
del arco cigomatico.

Ancho mandibular

Otro estimador de fuerza de mordida utilizado en esta tesis, fue el ancho
mandibular; esta medida lineal fue tomada a nivel del extremo anterior de la repisa
pterigoidea (Fig. 13) para evitar sobreestimar la medida en especies en las que la
mandibula se expande lateralmente para dejar lugar a las bullas auditivas hipertrofiadas

(y no por causa del desarrollo muscular; ver mas adelante).

Figura 13. Esquema mostrando la medida ancho mandibular (Am). Escala: 1 cm.
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Las estimaciones de la fuerza de mordida se realizaron a partir de las distintas
areas calculadas y el ancho mandibular, utilizando los valores para los maseteros por
separado (mandibula dorsal y arco cigomatico) y sumando estos al area del temporal,
obteniéndose un total de cinco estimaciones. Cada area y el ancho mandibular se
consideraron como estimadores directo de F; (Kiltie, 1984; Thomason, 1991). Por un
lado, se calculé F, multiplicando el valor de cada &rea por el brazo de palanca interno y
luego dividiendo por el valor del brazo de palanca externo. Este valor se considerd
como la fuerza proporcional que pueden ejercer los musculos en relacion al brazo de
palanca externo para el punto de mordida (en nuestro caso, incisivos). Por otro lado, se
hizo una estimacion de la fuerza de mordida independiente del tamafio, para lo que se
calcularon los residuos de una regresion entre el valor F; * L; y un estimador del tamafio
general, en este caso la longitud basilar (LBAS). Este procedimiento fue repetido para
cada una de las cinco estimaciones. En el caso de incluir ambos musculos, la formula
es: (Fi * L)m + (Fi * Lj), donde m y t corresponden a los musculos maseteros y
temporales. Los valores de las medidas lineales utilizadas para los distintos calculos se

detallan en el Apéndice 6.

2.7.1.4.2. Calculo de los brazos de palanca

El angulo de inclinacion de la linea de accion de los musculos maseteros
(laterales y mediales) se calculd sobre imégenes digitales de crdneo y mandibula. La
fuerza que aplica un musculo es efectiva a lo largo de su linea de accion que puede
estimarse como una linea que va desde el centro de la zona de origen hasta el centro de
la zona de insercion (Hiiemae, 1967). Para su estimacion se delimitaron dos
rectangulos, uno sobre el craneo y otro sobre la mandibula. Sobre el craneo se lo
delimité teniendo en cuenta todo el largo del arco cigomatico lo que permite incluir
tanto el origen de maseteros lateral y mediales zigomaticomandibulares como el paso
del medial infraorbital que se origina en el rostro y discurre hacia la mandibula por
detras de la raiz anterior del arco (detalles en Anexo I1). El origen de la linea de accion
se correspondid con el punto medio de la base del rectangulo, donde este corta la silueta
del borde ventral del arco cigomatico. El rectangulo sobre la mandibula se traz6 de
manera que incluya gran parte del largo de la mandibula, con la insercion del masetero
medial infraorbital como extremo anterior y el extremo del proceso angular como

margen posterior. El extremo de la linea de accién se correspondié con el punto donde

36



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

el punto medio de la base del rectangulo corta la silueta del borde ventral de la
mandibula. EI &ngulo §) se calcula entonces como la inclindei de la linea estimada

respecto del plano oclusal de los molares (Fig. 14). Este angulo permite estimar el brazo
de palanca de los musculos maseteros L, mediante la formula Ly, = %2*Larc*senf. El
brazo de palanca del musculo temporal (Li;) se calculé como la distancia perpendicular

entre el borde anterior del proceso coronoides y el extremo anterior del condilo.

fosa masetérica rostral,

origen masetero qulal infraorbital arcada cigomatica,

origen maseteros laterales
y-mediales zygomaticomandibulares

paso del masetero
medial infraorbital

a la mandibula ﬂ\ \w
: ra) H

) s
/ / fosa maseterica dorsal.
( insercion maseteros

ey mediales

muesca de
insercion
masetero

medial infraorbital proceso angular,
insercion masetero lateral

angulo formado por la linea
de accion de los musculos maseteros
con respecto al eje sagital del craneo

Figura 14. Esquema donde se muestra el calculo &ngulo de la linea de accion de los
musculos maseteros. Los dos rectangulos representan el area de origen (rectangulo
superior) y de insercion (rectangulo inferior) de los maseteros. La linea de accién se
estimé como aquella que se origina y termina en los puntos medios de ambos
rectangulos. Escala: 1 cm.

2.7.2. Tratamiento de las variables

La variable de habito se codifico como sigue: 0, epigeo; 1, fosorial; 2,
subterraneo, 2. En este caso asumimos que existe un orden en los habitos y que las
categorias estan igualmente espaciadas entre géneros. En un analisis no mostrado, se
compararon los resultados de regresion entre variables de forma y los habitos
codificados de esta manera y como variables dummies (con 0 y 1). Ambos dieron
resultados similares por lo que se mantuvo la codificacién 0, 1, 2. Por ultimo, esta
variable fue estandarizada mediante el uso de Z-scores.

La variable de masticacion fue considerada como continua, con los angulos

transformados en radianes.
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Las variables de tamafio y fuerza también fueron consideradas como continuas.

Estas cuatro variables fueron incluidas en una misma matriz que luego fue
utilizada como predictora (explicativa; Tabla 10 en Capitulo 3).

Se verifico la ausencia de multicolinealidad entre las variables mediante analisis
de correlacion de Spearman, resultando en valores menores a 0,5, excepto la correlacion
entre tamafio y habito que resultd en -0,62. Con estos valores puede considerarse
ausencia de colinealidad, y por lo tanto utilizar las variables por separado (Legendre y
Legendre, 1998).

2.8. Influencia de la filogenia, el tamafio y la funcion del aparato masticatorio

sobre la variacion morfologica de craneo y mandibula en roedores caviomorfos

Como parte de los objetivos de esta tesis se planteo6 el analisis de la asociacion
de variables como las relaciones filogenéticas entre los roedores caviomorfos, el tamafio
y ciertas variables asociadas a la funcion del aparato masticatorio sobre la variacion
morfoldgica craneo-mandibular y la generacion de patrones de reflejen las diferencias

entre los distintos taxones.

2.8.1. Sefal filogenética

Se analiz6 la existencia de sefial filogenética en los datos morfométricos
mediante el calculo del estadistico K propuesto por Blomberg et al. (2003). Para los
datos de morfometria geométrica, se calculdé este valor sobre los 3 primeros RWs de
cada uno de los conjuntos de datos. Para los datos de las variables dentarias y las
variables explicativas, calculé sobre los valores para cada género.

A su vez, se implementd el método propuesto por Laurin (2004) para datos
multivariados, extendido a datos morfogeomeétricos por Klingenberg y Gidaszewski
(2010) (ver explicacion en el Anexo IlI). Esto para los mismos datos enumerados en el

parrafo anterior.

2.8.2. Andlisis de la relacion entre forma, tamafio y la funcion del aparato

masticatorio

La correspondencia entre la variacion morfoldgica (datos de morfometria
geométrica y variables dentarias) y las variables explicativas se analizd mediante

modelos de regresion generalizados filogenéticos (explicado en Anexo Il1). Para los
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datos de forma se analizaron los 8-10 primeros RWs (90% de la variacion total
explicada; PLGS 90%), y el primer RW por separado (PGLS RW1). Para los datos de
las variables dentarias, se utilizaron los valores medidos para cada género.

A su vez, se utilizaron modelos de regresion por cuadrados minimos de los
contrastes independientes (ver Anexo Il1) de las distintas variables (OLS-PICs) para
analizar la relacion entre la variacion morfologica (el 100% a partir de las coordenadas
de Procrustes) y las variables explicativas.

Con el modelo de Greaves (1978, 1982) como marco tedrico, se analiz6 la
variacion en el desarrollo del tercer molar en los distintos géneros de roedores
caviomorfos y se interpretd dicha variacion segun las distintas morfologias craneo-
mandibulares observadas y su asociacion con distintas variables explicativas como la

filogenia, los habitos, los modos masticatorios, la fuerza de mordida y el tamafio.
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3.1. Relaciones filogeneticas entre los roedores caviomorfos

Como objetivo principal de esta tesis se propuso analizar los patrones de
variacion morfoldgica del craneo y la mandibula de los roedores caviomorfos y su
asociacion con factores como la filogenia, el tamafio y ciertas variables vinculadas al
funcionamiento del aparato masticatorio. Los estudios comparativos entre especies que
estan relacionadas filogenéticamente requieren del conocimiento de la filogenia que las
vincule. Esto permite estimar el grado de covariacidn filogenética entre las variables y
considerar la falta de independencia de los datos que se genera por la estructuracion
(filogenética) de los mismos (ver Anexo IlI).

Teniendo en cuenta esto, y ante la falta de una unica filogenia publicada que
incluyera todos los géneros analizados en esta tesis, se decidid obtener una filogenia a
partir de datos moleculares disponibles en la base publica GenBank. Como se explicara
en la seccion 2.6., se trabajo con tres genes, los nucleares GHR y TTH y el gen
mitocondrial 12S y se analizaron las secuencias que se encontraban disponibles para la
mayoria de las especies estudiadas. El andlisis filogenético se realizd, por un lado, con
los genes 12S y GHR y, por el otro, con los tres genes juntos. El arbol resultante del
analisis con los tres genes fue el que se selecciond para los analisis comparativos, dado
que la topologia obtenida mostré mejor soporte y resolvié completamente las relaciones
entre los géneros (Fig. 15).

Teniendo en cuenta que se utilizaron secuencias de genes anteriormente
publicadas, la filogenia obtenida mediante métodos bayesianos aplicados sobre una
matriz compuesta con tres genes resultd congruente con las hipdtesis parciales previas
(Rowe y Honeycutt, 2002; Honeycutt et al., 2003; Spotorno et al., 2004; Blanga-Kanfi
et al., 2009). Se recuperaron los clados familiares tradicionalmente reconocidos para las
distintas superfamilias: Octodontidae y Echimyidae dentro de Octodontoidea, Caviidae,
Dasyproctidae y Cuniculidae en Cavioidea, y Chinchillidae (=Chinchilloidea en este
caso). Para la familia Echimyidae, solo representada en esta tesis por tres géneros, se
recuperd un clado formado por (Thrichomys (Myocastor — Proechimys)), consistente
con el agrupamiento obtenido por Galewski et al. (2005). Asi como en este trabajo, el
clado de los equimidos mostr6 uno de los menores valores de soporte dentro de la
filogenia construida en esta tesis. Dentro de Octodontidae se recuperaron los dos clados
subfamiliares, Ctenomyinae y Octodontinae. Dentro de esta Gltima sufamilia se

recupero6 un clado compuesto por (Octomys (Pipanacoctomys — Tympanoctomys)), y un
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segundo clado integrado por (Octodontomys (Octodon (Aconaemys — Spalacopus)))
(consistente con propuestas previas; Honeycutt et al., 2003). Para los chinchilloideos se
recuperaron las dos subfamilias tipicas, Chinchillinae integrada por Chinchilla y
Lagidium, y Lagostominae por Lagostomus. Dentro de Cavioidea, el genero Dasyprocta
resultd el mas basal dentro del clado, aunque el nodo que vincula a Cuniculus con
Caviidae obtuvo el menor soporte. Dentro de Caviidae, los agrupamientos subfamiliares
mostraron una topologia consistente con las Gltimas propuestas filogenéticas
moleculares (Rowe y Honeycutt, 2002): (Caviinae (Dolichotinae — Hydrochoerinae)).
De igual modo, las relaciones entre los cavinos, con Galea como género hermano del
clado Cavia — Microcavia, resultaron congruentes con la filogenia propuesta por Rowe
y Honeycutt (2002): esto ultimo difirié de la propuesta de Dunnum y Salazar-Bravo
(2010b) quienes obtuvieron una filogenia de la subfamilia Caviinae a partir del gen cytb
(gen que codifica parte del citocromo b) en la que el género Cavia esta mas

emparentado con Galea que con Microcavia.

3.2. Variables explicativas

Para cumplir con el objetivo de analizar la relacion de la forma con factores
ecologico-funcionales se determinaron variables que se consideran potencialmente
explicativas de los patrones de variacién morfoldgica. Las variables construidas y los valores
utilizados en los andlisis se muestran a continuacién, mientras que los detalles de su

construccion se muestran en el Apendice 4.

3.2.1. Habitos

Como se expresa en Materiales y Métodos (ver seccion 2.6.2.1.), la variable de
hébitos se construyd a partir de la propuesta de Lessa et al. (2008). Los valores para
cada género, de acuerdo a la codificacion implementada (seccion 2.7.2.), se muestran en
la Tabla 10.
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Figura 15. Hipotesis filogenética para los 24 géneros de roedores caviomorfos estudiados en
esta tesis. Arbol obtenido mediante métodos bayesianos aplicados sobre una matriz
combinada con datos de secuencias de los genes nucleares GHR y TTH y el gen mitocondrial
12S. Los valores en los nodos representan las probabilidades posteriores de soporte de los
clados.
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3.2.2. Masticacion

Se analizaron los &ngulos de masticacion a fin de evaluar si éstos se asocian con la
variacion craneo-mandibular estudiada (datos de morfometria geométrica). El espectro
taxonémico evaluado es mas amplio que en trabajos anteriores (Vassallo y Verzi, 2001;
Verzi, 2001; Olivares et al., 2004; Verzi et al., 2004). A partir de datos de literatura, inéditos
(D.H. Verzi, A.l. Olivares) y medicién directa de la inclinacion de las estrias de desgaste en
molariformes superiores, se construy6 una variable representando los modos de masticacion
de los generos analizados (Tabla 6). Los resultados resultaron similares, aunque con algunas
diferencias, a los obtenidos por otros autores (Vassallo y Verzi, 2001; Verzi, 2001). En
general, los cavioideos presentan una masticacion propalinal (con una orientacion de estrias
de hasta 30°) a ligeramente oblicua (aproximadamente 45° en el género Microcavia), con la
excepcion del género Dasyprocta que muestra valores caracteristicos de masticadores
oblicuos. Los chinchilloideos muestran una masticacion ligeramente oblicua, con Chinchilla
como el mas propalinal. Los octodontoideos son mas dispares en los valores de inclinacion
de estrias. EI género Ctenomys es el masticador mas oblicuo entre todos los caviomorfos con
valores que superan los 65°. Géneros como Pipanacoctomys, Spalacopus y Aconaemys son
propalinales con inclinacion de las estrias menor a 10°. Los datos originales que se aportan
en esta tesis son los obtenidos para los abrocomidos y equimidos. Para los primeros se
obtuvieron valores de inclinacion de estrias correspondientes a un masticador propalinal
mientras que los segundos resultaron con valores caracteristicos de masticadores ligeramente
oblicuos a oblicuos, lo que concuerda con los datos aportados por Woods y Howland (1979),
los que indican una masticacién oblicua para Myocastor y una masticacion propalinal con un

ligero componente lateral para Proechimys.
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Tabla 6. Angulos (en grados, °) de inclinacion de las estrias de
desgaste en el esmalte de los molariformes superiores, medidos
respecto al eje sagital del craneo. Los datos corresponden a esta tesis,

excepto los indicados.

Taxones Inclinacion Taxones Inclinacion
estrias (°) estrias (°)

Cavioidea Octodontoidea
Caviidae Abrocomidae
Cavia 33.68 Abrocoma 9.45
Microcavia 42.04 Octodontidae
Galea 26.46  Aconaemys 5.49"
Pediolagus 23.31  Spalacopus 19.82*
Dolichotis 22.03  Octodon 55.04"
Hydrochoerus 9.51 Octodontomys 56.3"
Kerodon 12.16  Octomys 4.76
Cuniculidae Pipanacoctomys 4.31°
Cuniculus 13.87 Tympanoctomys 5.93
Dasyproctidae Ctenomys 66.57*
Dasyprocta 56.86 Echimyidae
Chinchilloidea Myocastor 59.72
Chinchillidae Proechimys 38.04
Chinchilla 31.05 Thrichomys 37.17
Lagidium 44,92
Lagostomus 43.98

1 Olivares et al., 2004; 2 inéditas (D.H. Verzi y A.l. Olivares)

3.2.3. Tamaio

El tamafio de los organismos ha sido analizado como uno de los factores mas
importantes en la determinacién de los patrones de variacion no sélo de aspectos
fisiologicos y morfo-funcionales sino también ecol6gicos (LaBarbera, 1989). Para
analizar la asociacion entre los cambios de forma analizados y la variacion en el
tamafio, se construyd una variable a partir de los tamafios de centroide en 3D de craneo

y mandibula, promediados para cada género (Tabla 7).
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Tabla 7. Valores promedio de masa (en gramos) y tamafio de centroide para los géneros
estudiados. Los valores de masa corresponden al menos a una de las especies incluidas en
los analisis; en el caso de no contarse con ese dato, se utilizo la masa promedio de una
especie congenérica. La masa esta expresada en gramos. CS, tamafios de centroide del

craneo y mandibula 3D sumados.

Taxones Masa CS Taxones masa CS
Cavioidea Octodontoidea
Caviidae Abrocomidae
Cavia aperea 650" 190.43 Abrocoma sp 148° 138.59
Microcavia australis 275" 141.25
Galea leucoblephara 235! 14756 Octodontidae
Pediolagus salinicola 2100' 266.91 Aconaemys sagei 116" 119.26
Dolichotis patagonum 12000* 377.71 Spalacopus cyanus 140° 113.25
Hydrochoerus hydrochaeris 53000* 715.59 Octodon degus 150° 128.16
Kerodon rupestris 950° 204.30 Octodontomys gliroides ~ 90* 130.19
Octomys mimax 103" 120.12
Dasyproctidae Pipanacoctomys aureus ~ 102° 112.68
Dasyprocta azarae 2700 297.40 Tympanoctomys barrerae 90° 107.44
Ctenomys talarum 140° 122.48
Cuniculidae
Cuniculus paca 11000" 414.69 Echimyidae
Myocastor coypus 7000' 344.23
Chinchilloidea Proechimys albispinus 185 134.15
Chinchillidae Thrichomys apereoides ~ 340'! 139.71
Chinchilla lanigera 435" 19255
Lagidium viscacia 1500" 264.37
Lagostomus maximus 6500" 307.21

1 Canevari y Vaccaro (2007); 2 Nowak (1991); 3 Etiquetas IADIZA; 4 Vassallo y Echeverria
(2009); 5 Torres-Mura y Contreras (1998); 6 Woods y Boraker (1975); 7 Sobrero et al. (2010); 8
Diaz et al. (2000); 9 Vassallo (1998); 10 PessOa y dos Reis (2002); 11 dos Reis y Pessda (2004)

Ademas de la variable de tamafio a partir del centroide, se construyé una

variable de tamafio (masa) corporal a partir de datos bibliograficos (Tabla 7). Se

incluyeron datos de la misma especie de la que se tuviera datos morfométricos, y de no

contarse con esos datos, se selecciond el dato de una especie congenérica. Se comparé

la variacion del tamafio CS3D con la variacion de la masa corporal mediante analisis de

correlacion. Ademas, se compararon estas variables con las estimaciones de tamafio de

centroides obtenidas a partir de los conjuntos de datos 2D (Apéndice 4). Finalmente, se

eligio CS3D como variable de tamafio craneo-mandibular por ser la que representa el

tamarfio tridimensional del mismo. De todas formas, las correlaciones superaron en

todos los casos el valor de 0.95 (Tabla 8).
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Tabla 8. Tabla con los valores de correlacion entre las distintas estimaciones de
tamario. Las variables fueron transformadas mediante logaritmo natural previo a los
andlisis. P, valor de significancia.

masa CS-3D CS-2DL CS-2DSL
masa 1 0.0000 0.0000 0.0000
CS-3D 0.951 1 0.0000 0.0000
CS-2DL 0.952 0.998 1 0.0000
CS-2DSL 0.953 0.998 0.999 1

3.2.4. Fuerza de mordida

Una de las hipotesis de esta tesis es que existe un vinculo entre los habitos y la
variacion morfoldgica. Partiendo de la base de que en caviomorfos, como en el resto de
los roedores, los incisivos pueden ser utilizados en las actividades de excavacion, se
construy6 una variable que involucrara una estimacién de la fuerza que es ejercida por
el aparato masticatorio a nivel de estos dientes. Se esperaria encontrar que especies con
habitos fosoriales muestren valores mas altos relativos a otras especies con habitos que
no exigen la produccion de grandes fuerzas.

De las cinco estimaciones que se calcularon (ver seccion 2.7.1.4.1.), se opto por
la que se obtuvo mediante el ancho mandibular como estimador de la fuerza de los
musculos maseteros, mas la estimacion de la fuerza de los temporales (Tabla 9). Esta
estimacion resulté la mas representativa de lo que se conoce hasta ahora sobre este

aspecto de la ecologia de los caviomorfos (Becerra et al., 2011; F. Becerra com. pers.).
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Tabla 9. Valores de fuerza de mordida (adimensional) estimados
a partir de la suma de las estimaciones de fuerza para los
musculos maseteros y temporales.

Taxones Fuerza de Taxones Fuerza de
mordida mordida
Cavioidea Octodontoidea
Caviidae Abrocomidae
Cavia 0.1489 Abrocoma 0.1313
Microcavia 0.1284
Galea 0.1440 Octodontidae
Pediolagus 0.0881 Aconaemys 0.2177
Dolichotis 0.1121 Spalacopus 0.2042
Hydrochoerus 0.1482 Octodon 0.2266
Kerodon 0.1235 Octodontomys 0.1499
Octomys 0.1501
Cuniculidae Pipanacoctomys 0.1619
Cuniculus 0.1072 Tympanoctomys 0.1703
Ctenomys 0.2202
Dasyproctidae
Dasyprocta 0.1511 Echimyidae
Myocastor 0.2553
Chinchilloidea Proechimys 0.2113
Chinchillidae Thrichomys 0.1868
Chinchilla 0.1316
Lagidium 0.1303
Lagostomus 0.1757

3.3. Matriz de variables utilizadas en los analisis

A partir de estos datos (3.2.1. a 3.2.4.), se elabor0 una matriz con las cuatro variables

(Tabla 10) que luego fue utilizada en los analisis filogenéticos comparativos (analisis de

regresion).
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Tabla 10. Matriz de variables explicativas utilizada en los analisis de regresion. Tamafio, valores de tamafio
de centroide transformados mediante logaritmo en base 10; habitos, variable estandarizada mediante Z-scores;
masticacion, angulo de inclinacion de estrias medido en radianes; Fuerza de mordida, estimacion de la fuerza a
partir del ancho mandibular.

Taxones Tamafio Habitos Mastic Fuerza Taxones Tamafio Habitos Mastic Fuerza
acion de acion de
mordida mordida
Cavioidea Octodontoidea
Caviidae Abrocomidae
Cavia 5.2493 -0.6965 0.5878 0.1489 Abrocoma 49315 -0.6965 0.1649 0.1313
Microcavia 49505 0.8232 0.7337 0.1284
Galea 49942 -0.6965 0.4618 0.1440 Octodontidae
Pediolagus 5.5869 -0.6965 0.4068 0.0881 Aconaemys 47813 0.8232 0.0958 0.2177
Dolichotis 5.9341 -0.6965 0.3845 0.1121 Spalacopus 47296 2.3429 0.3459 0.2042
Hydrochoerus  6.5731 -0.6965 0.1660 0.1482 Octodon 4.8533 0.8232 0.9606 0.2266
Kerodon 53196 -0.6965 0.2122 0.1235 Octodontomys  4.8690 0.8232 0.9826 0.1499
Octomys 47885 -0.6965 0.0831 0.1501
Cuniculidae Pipanacoctomys 4.7245 0.8232 0.0752 0.1619
Cuniculus 6.0275 -0.6965 0.2421 0.1072 Tympanoctomys 4.6769 0.8232 0.1035 0.1703
Ctenomys 48080 2.3429 1.1619 0.2202
Dasyproctidae
Dasyprocta 56951 -0.6965 0.9924 0.1511 Echimyidae
Myocastor 5.8413 -0.6965 1.0423 0.2553
Chinchilloidea Proechimys 4.8990 -0.6965 0.6639 0.2113
Chinchillidae Thrichomys 49395 -0.6965 0.6487 0.1868
Chinchilla 5.2604 -0.6965 0.5419 0.1316
Lagidium 5.5774 -0.6965 0.7840 0.1303
Lagostomus 59141 0.8232 0.7676 0.1757
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4.1. Andlisis cuantitativo de la variacion de la forma craneo-mandibular en

r oedor es caviomor fos

Para evaluar de manera cuantitativa la variacion morfolégica craneo-mandibular
en roedores caviomorfos, detectar y describir los patrones observados, asi como evaluar
su asociacion con la estructura filogenética y las variables ecoldgicas explicativas, se

emplearon técnicas de morfometria geométrica.

4.1.1. M étodos

Como se explicara en la seccion 2.4. de Materiales y Métodos, se representd la
forma craneana mediante 43 landmarks (C-3D43; Fig. 16) y la forma mandibular,
mediante 16 landmarks (M-3D16; Fig. 17). Los modulos craneanos fueron
representados a partir de subconjuntos de landmarks del craneo (Fig. 18). Los primeros
25 representan la configuracién del médulo ROSTRO; del 25 al 37 mas los landmarks
15, 16 y 18, representan el modulo BASI, y los landmarks 38 al 43 mas 5, 6, 7, 18, 23,
24, 32, 33 y 34 representan el médulo NEURO.

Los andlisis de la variacion de forma se llevaron a cabo a partir de las
configuraciones promedio por género, tanto para la mandibula, el crdneo y los tres
modulos. Las mismas se obtuvieron mediante andlisis de Procrustes de las coordenadas
originales de cada uno de los géneros. La variacion de la forma de los consensos fue
posteriormente estudiada mediante analisis de relative warps (RWs, llamados también
ejes de forma) a partir de los archivos con las coordenadas de forma promedio por
género. Los ejes de forma obtenidos fueron utilizados en andlisis subsiguientes. Los
analisis de Procrustes por género se llevaron a cabo utilizando el programa
Morphologika v2.5 (O’Higgins y Jones, 2006). Los demas andlisis se llevaron a cabo

con el programa MorphoJ (Klingenberg, 2010).
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Figura 16. Conjunto de landmarks utilizados para representar la forma del craneo en
3D.
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Figura 17. Conjunto de landmarks utilizados para representar la forma de la mandibula
en 3D.
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landmarks 8 y 9 sélo se observan en vista ventral,
corresponden a landmarks 33 y 34 de craneo
(margen latero-dorsal del foramen magnum)

landmark 5 sdlo se observa
en vista dorsal (sutura entre nasal y frontal
sobre linea media)

Figura 18. Mddulos del craneo en 3D y landmarks utilizados para representar la forma de
cada uno de ellos. A, BASI; B, NEURO; C, ROSTRO.
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4.1.2. Resultados

A continuacion se describen y discuten los principales resultados obtenidos en el
estudio de la variaciébn morfoldgica craneo-mandibular. Primero se describen los
cambios observados para la mandibula, uno de los componentes del aparato
masticatorio. Luego se describen los cambios en el craneo y la variacion observada en
los distintos moédulos, empezando con el médulo ROSTRO, que es el restante
componente del aparato masticatorio. Por ultimo se describe la variacion de las

variables dentarias.

4.1.2.1. Andlisis de la variacion de forma de la mandibula

El porcentaje de variacion explicada por los dos primeros ejes de forma (RWSs)
para el conjunto de datos de la mandibula fue de aproximadamente 60%. El
ordenamiento de los géneros en el RW1 mostrd6 un claro agrupamiento por
superfamilias, excepto por la ubicacidn de Lagostomus en el espacio de los cavioideos y
la separacion de Cuniculus, y especialmente Dasyprocta, del resto de los cavioideos
(Fig. 19).
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Figura 19. Gréafico de ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio de
forma conformado por los dos primeros relative warps (RWs) del anélisis de las
configuraciones de la mandibula 3D. Linea cortada, Octodontoidea; linea punteada,
Cavioidea; linea llena, Chinchilloidea.
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La mayoria de los cavioideos se ubicaron sobre valores negativos del RW1, que
explicé cerca del 47% de la variacidn total, mientras que los octodontoideos se ubicaron
sobre valores positivos. La posicion de los chinchilloideos resulté intermedia para el
caso de los géneros Chinchilla y Lagidium, mientras que Lagostomus se ubic6 cercano a
los cavioideos Dolichotis y Pediolagus, sobre valores mas negativos del primer eje. Los
cavioideos Cuniculus y Dasyprocta se ubicaron en torno a valores centrales del RW1,
con morfologias méas parecidas a las de octodontoideos y chinchilloideos (Fig. 20), con
mandibulas méas cortas y altas, y procesos coronoides y condilar mas altos con respecto
al plano oclusal (determinado por los landmarks 3 y 4). Hydrochoerus y Kerodon se
agruparon cerca de los tres generos de cavinos. Myocastor se separ6 del resto de los
octodontoideos, e incluso de los deméas caviomorfos, hacia los valores méas negativos
del RW2 (aproximadamente 15% de la variacion explicada) debido a que presenta una
combinacion Unica dada por una configuracion mandibular alta y ancha y una marcada
reduccion en la altura del proceso coronoides. Los octodéntidos Ctenomys, Spalacopus
y Aconaemys se agruparon cercanos en el morfoespacio en el extremo de distribucién de
los octodontoideos, sobre valores negativos del RW2. Estos tres géneros presentan
mandibulas altas y procesos coronoides y condilar elevados con respecto al eje de la
serie oclusal (marcado por los landmarks 3y 4); el proceso angular tiene un origen mas
dorsal y anterior que en el resto de los caviomorfos. ElI abrocomido Abrocoma se ubico
mas cerca del género Chinchilla que de cualquier otro género mostrando convergencias
como la altura de los procesos coronoides y condilar y la profundidad de la mandibula.

Con respecto a la variacion latero-medial de la mandibula, las mayores
diferencias entre los distintos géneros se relacionan con el desarrollo lateral y posterior
del proceso angular, la disposicion de la serie dentaria con respecto al mismo y a los
incisivos (Fig. 20). Los géneros ubicados en el cuadrante constituido por valores
positivos del RW1 y negativos del RW2, entre ellos los equimidos y algunos
octoddntidos (incluyendo Ctenomys), presentan mandibulas con procesos angulares mas
expandidos lateralmente y series dentarias paralelas o subparalelas. Hacia valores
negativos del RW1, donde se ubicaron la mayor parte de los cavioideos, el proceso
angular presenta un menor desarrollo lateral, y las series dentarias son convergentes.
Sobre valores positivos del RW2 se ubicaron los octodontinos Pipanacoctomys y
Tympanoctomys, el abrocomido Abrocoma y los chinchillinos Lagidium y Chinchilla.
Estos géneros comparten un proceso angular muy poco desarrollado lateralmente que

incluso se acomoda en el mismo plano que el formado por los procesos coronoides y
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postcondileo (landmarks 5 y 8). Estos géneros comparten un proceso angular muy poco
desarrollado lateralmente que incluso se dispone en el mismo plano que el formado por
los procesos coronoides y postcondileo (landmarks 5 y 8). Sobre la base de la
inspeccion de los diagramas de contorno se evidencia una asociacién entre la variacion
de las posiciones relativas de los landmarks que conforman el proceso angular en el
plano vertical con la variacion de los mismos sobre el plano horizontal; es decir, un
proceso angular expandido lateralmente  posee menor desarrollo dorso-ventral

(vertical), como si la expansion lateral resultara en un desplazamiento dorsal del mismo.

RW1

Figura 20. Esquemas de contornos mostrando los cambios de forma ocurridos sobre los
primeros dos relative warps (RWs) del analisis de variacion de las configuraciones de la
mandibula 3D. Los contornos color naranja representan la configuracion consenso, los
contornos color azul, las configuraciones representando los extremos de variacion
positivos y negativos para ambos ejes de forma. Las flechas indican el desplazamiento
lateral del landmark 10 que representa el extremo del proceso angular.
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4.1.2.2. Andlisis de la variacién de forma del craneo

Los dos primeros ejes de forma explicaron aproximadamente un 60% de la
variacion total. En el espacio formado por estos dos ejes, se observd una clara
separacion de los principales clados (superfamilias) de caviomorfos (Fig. 21). Los
representantes de la superfamilia Octodontoidea se ubicaron sobre valores positivos del
RW1, que explico el 47,04% de la varianza total. Los cavioideos se ubicaron hacia
valores negativos del eje, mientras que los chinchilloideos se separaron del resto de los

caviomorfos hacia valores positivos del RW2, que explico el 11,64%.
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Figura 21. Gréafico de ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio de
forma conformado por los dos primeros relative warps (RWs) del analisis de las
configuraciones del craneo 3D. Se remarcan las tres superfamilias: linea cortada,
Octodontoidea; linea punteada, Cavioidea; linea llena, Chinchilloidea.

Hacia valores positivos del RW1, el rostro y la diastema superior son mas cortos,
la bulla auditiva es mas grande, las orbitas mas pequefias y dorsales, y la fosa rostral
mas alta (Fig. 22). A su vez, el arco se torna mas alto con respecto a la serie dentaria (su
posicion es mas dorsal) y su borde ventral se alinea con el dorsal (la pared del arco no se
curva hacia afuera). En este extremo se ubicaron Pipanacoctomys, Tympanoctomys y

Octomys. Hacia valores negativos, el rostro se extiende anteriormente, la bulla auditiva

56



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

se reduce notablemente, la region neural se acorta y la parte anterior (regiones maxilar y
yugal) del arco se hace mas amplia y curvada hacia fuera, al contrario de lo observado
en los octodontidos. Los géneros que se ubicaron en este extremo fueron Hydrochoerus,

Dolichotis y Lagostomus.

RW1

Figura 22. Esquemas de contornos mostrando los cambios de forma ocurridos sobre los
primeros dos relative warps (RWs) del analisis de variacion de las configuraciones de
craneo 3D. Los contornos color naranja representan la configuracion consenso, y los
contornos color azul, las configuraciones representando los extremos de variacion
positivos y negativos para ambos ejes de forma.

Sobre el RW2, y hacia valores negativos, el craneo muestra desarrollo dorso-
ventral menor, la zona maxilar y yugal del arco cigomatico se hace mas amplia (mayor
superficie antero-ventral) y se reduce el tamafio de las bullas auditivas (Fig. 22). El
género que marco esta tendencia fue Cuniculus, que se alejo del resto de los géneros
sobre este eje (Fig. 21). Hacia valores positivos del RW2, el rostro se hace mas bajo
(poco desarrollo dorsoventral) y se extiende anteriormente, al igual que lo hace la fosa

masetérica rostral, que también se hace mas baja (siguiendo el extremo del rostro). Los
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géneros que se ubicaron en este extremo fueron Lagidium, Lagostomus, Chinchilla y
Abrocoma. Los chinchillidos no formaron un grupo compacto, si no que se dispusieron
a lo largo de un gradiente, desde valores positivos a negativos del RW1, con Chinchilla
y Lagostomus en cada extremo, respectivamente. Entre estos géneros hay una tendencia
(de Chinchilla a Lagostomus) a la disminucion del tamafio de las bullas, un
alargamiento del rostro y un achatamiento de la caja craneana

Resultd notable la separacion de los cavioideos en dos grupos; uno situado sobre
valores positivos del RW2, conformado por Microcavia, Dolichotis, Pediolagus e
Hydrochoerus, y el otro sobre valores negativos del RW2, conformado por el resto de
los cavioideos. Las principales diferencias morfologicas fueron el rostro mas alargado,
un cambio en la configuracién de la regidn postorbitaria vinculada a una expansion
posterior de la orbita (landmarks 40 y 41), un acortamiento de la caja craneana que se
inclina ventralmente. Ademas, se observo un incremento marcado en el tamafio de las
bullas auditivas y del ancho bicigomatico, principalmente en Microcavia, que se acerco
a algunos octodontidos. Por otro lado, Cuniculus se separd de los cavioideos que se
ubicaron en valores negativos del RW2, por mostrar un desarrollo del craneo dorso-
ventral menor, la mitad anterior del arco con mayor superficie antero-ventral, bullas
auditivas reducidas y un rostro méas corto. También es remarcable la separacion de
Chinchilla de Lagidium, el genero méas cercano filogenéticamente, y su acercamiento al

abrocomido Abrocoma.

4.1.2.3. Mbdulos

El analisis de los tres modulos craneanos por separado permitié evaluar de

manera mas detallada la variacion existente en cada region.

4.1.2.3.1. M6dulo ROSTRO

La distribucion de los géneros en el morfoespacio de los dos primeros ejes de
forma generados a partir de los datos del médulo ROSTRO siguié de manera ajustada la
division en superfamilias (Fig. 23). Ambos ejes explicaron aproximadamente el 48% de
la variacion total. Los octodontoideos se ubicaron sobre valores positivos del RW1, los
cavioideos en valores negativos y los chinchilloideos en valores intermedios del primer

eje y separados hacia valores positivos del RW2. El ordenamiento resultd parecido a los
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obtenidos con los datos de craneo y mandibula, pero el ordenamiento que se obtuvo de

los principales clados de caviom orfos fue el mas claro.
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Figura 23. Gréafico de ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio de
forma conformado por los dos primeros relative warps (RWs) del analisis de las
configuraciones del médulo ROSTRO. Linea cortada, Octodontoidea; linea punteada,
Cavioidea; linea llena, Chinchilloidea.

El RWL1 contribuy6 con el 27,37% a la variacidn total. Hacia valores negativos
se ubicaron Dolichotis, Hydrochoerus y Pediolagus, que presentan el rostro bajo y
angosto, con una fosa masetérica rostral adelantada y ampliamente extendida, un arco
cigomatico alto, cuyo borde ventral sobrepasa el nivel de la seria dentaria superior, un
ancho bicigomatico menor, foramenes incisivos mas largos y series dentarias superiores
muy convergentes (Fig. 24). Sobre valores positivos, donde se ubicaron
Pipanacoctomys y Tympanoctomys, el rostro es corto y ancho, la fosa masetérica rostral
es mas corta y alta a la vez que se hace mas vertical su borde anterior, el arco
cigomatico se eleva con respecto a la serie dentaria y se hace mas saliente, los
foramenes incisivos son mas cortos, y las series dentarias superiores se hacen paralelas.
El RW2 contribuy6 con el 20,55% a la variacion total. Hacia valores positivos del

mismo, el rostro se hace muy bajo, el arco cigomatico es bajo, los nasales muestran su
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extremo posterior muy ancho, y las series dentarias superiores se hacen convergentes
(aunque sin llegar a la condicion presente en los cavidos), caracteristicas presentadas
por Abrocoma, Chinchilla, Lagidium y Lagostomus. Hacia valores negativos, el rostro
es alto, la fosa rostral es amplia y corta, la superficie de la parte anterior del arco
cigomatico se hace saliente, y las series dentarias superiores se hacen practicamente

paralelas. Solamente el género Cuniculus se ubico en esos valores.

RWA1

Figura 24. Esquemas de contornos mostrando los cambios de forma ocurridos sobre los
primeros dos relative warps (RWs) del analisis de variacion de las configuraciones del
modulo ROSTRO. Los contornos color naranja representan la configuracion consenso,
los contornos color azul, las configuraciones representando los extremos de variacion
positivos y negativos para ambos ejes de forma.

Es notable la ubicacién del género Abrocoma dentro del sector del morfoespacio
ocupado por los chinchilloideos, muy cercano a Chinchilla, tendencia observada en el
ordenamiento obtenido a partir de los datos de craneo y del médulo del basicraneo. Con
respecto a los cavioideos, al igual que para los datos de craneo, se observd una division

en grupos, el primero conformado por Microcavia, Dolichotis, Pediolagus e
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Hydrochoerus (los mismos que se separaron con los datos de craneo), el segundo
conformado por el resto de los cavioideos excepto Cuniculus que se separd hacia

valores negativos del RW2.

4.1.2.3.2. Mddulo BASI
La variacion explicada por los dos primeros ejes del espacio de forma del
modulo BASI fue de alrededor de 65%. La diferenciacion por superfamilias no fue muy
clara (Fig. 25), principalmente porque los chinchilloideos se superpusieron con los
cavioideos (Lagostomus y Lagidium) y los octodontoideos (Chinchilla). Por otro lado,
los cavioideos se agruparon sobre valores negativos del RW1 excepto Microcavia y
Galea; los octodontoideos se ubicaron sobre valores positivos, excepto Myocastor que

se ubicd en el extemo opuesto, mas alla ain que la mayoria de los cavioideos excepto
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Figura 25. Gréafico de ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio de
forma conformado por los dos primeros relative warps (RWs) del anélisis de las
configuraciones del médulo BASI. Linea cortada, Octodontoidea; linea punteada,
Cavioidea; linea llena, Chinchilloidea.
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Sobre el RW1 (52% de la variacion total), las diferencias se vincularon al
tamarnio relativo de las bullas auditivas, el desarrollo de los procesos paraoccipitales y el
ancho basioccipital y basiesfenoides. Hacia valores positivos, donde se ubicaron
Pipanacoctomys y Tympanoctomys, las bullas se hipertrofian y el basicrdneo se angosta
(Fig. 26). Abrocoma (Abrocomidae), Chinchilla (Chinchillidae) y Octomys
(Octodontidae) se dispusieron cercanos en el espacio, préximos a los octodontidos
Pipanacoctomys y Tympanoctomys, con la caracteristica del tamafio marcado de las
bullas auditivas. Hydrochoerus se dispuso en el extremo negativo, por sus bullas
auditivas muy reducidas, los huesos basioccipital y basiesfenoides anchos, y los
procesos paraoccipitales muy largos. Estas caracteristicas también fueron observadas en
Myocastor y Lagostomus, que se separaron, de esta manera, de los representantes de sus
clados. En el centro del grafico se observo la superposicion de un gran nimero de
géneros, entre ellos cavidos, chinchillidos y el equimido Proechimys. Todos ellos
presentan caracteristicas intermedias, con bullas auditivas de tamafio moderado y los
procesos paraoccipitales con desarrollo poco marcado. Sobre el RW2 (14% de la
variacion explicada) solamente se separd claramente Hydrochoerus, que se ubico hacia
valores mas positivos debido, principalmente, al desarrollo de los procesos

paraoccipitales.
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RWA1

Figura 26. Esquemas de contornos mostrando los cambios de forma ocurridos sobre los
primeros dos relative warps (RWs) del analisis de variacion de las configuraciones del
modulo BASI. Los contornos color naranja representan la configuracién consenso, los
contornos color azul, las configuraciones representando los extremos de variacion
positivos y negativos para ambos ejes de forma.

4.1.2.3.3. Modulo NEURO

El ordenamiento resulté mas claro que para el médulo BASI aunque no tanto
como para el médulo ROSTRO. Los dos primeros ejes explicaron el 65% de la
variacién. Se observd una separacion clara de los octodontoideos sobre valores
positivos del RW1 y de los cavioideos sobre valores negativos del RW1. Los
chinchilloideos se ubicaron en el centro del espacio, con Lagostomus y Lagidium cerca
de los cavioideos y Chinchilla del lado de los octodontoideos (Fig. 27).

El RW1 contribuyé con el 52% del total de la variacion. Hacia valores positivos,
donde se ubicaron Pipanacoctomys y Tympanoctomys, el meato auditivo es mas
saliente, la zona frontal esta reducida retrayéndose posteriormente y la caja craneana no

presenta desarrollo dorsal, basicamente debido al menor tamafio del hueso escamoso
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representado aproximadamente por los landmarks 10, 11 y 12 (Fig. 28). Hacia valores
negativos se ubicaron Cuniculus, Hydrochoerus, Dolichotis y Pediolagus, los cuales
mostraron la region frontal expandida y con el limite anterior adelantado, el meato
auditivo no saliente, y la caja craneana tiene mayor desarrollo dorsal debido a la
presencia de un hueso escamoso mas grande (i.e. mayor superficie del triangulo
formado por los landmarks 10, 11 y 12). Sobre el RW2, que explico el 12,68% de la
variacion, se obervaron cambios en el largo de la caja craneana. Hacia valores positivos
se observo una tendencia al arqueamiento de la caja craneana, caracteristica marcada en
Chinchilla, Lagidium, Pediolagus, Dolichotis y Microcavia. Hacia valores negativos, la

caja craneana es mas aplanada.
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Figura 27. Gréfico de ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio de
forma conformado por los dos primeros relative warps (RWs) del analisis de las
configuraciones del médulo NEURO. Linea cortada, Octodontoidea; linea punteada,
Cavioidea; linea llena, Chinchilloidea.

Una caracteristica muy notoria es la variacion en la inclinacion de la regién
occipital y del foramen magnum. Sobre valores positivos del RW1, donde se ubicaron
varios octodontidos, el plano del occipucio se inclina anteriormente (es decir, el angulo

con respecto al plano sagital es mas agudo desde el extremo anterior del créneo),

64



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

mientras que en valores negativos, donde se ubicaron Cuniculus, Hydrochoerus,
Dolichotis y Pediolagus, es subvertical o inclinado hacia atras (el angulo que forma es
mayor de 90° desde el extremo anterior del craneo). Sobre el RW2 varié la inclinacion
del foramen magnum, con una tendencia hacia una orientacién mas vertical en valores
negativos donde se ubicaron Spalacopus y Ctenomys, seguidos por Myocastor, y hacia
una posicion mas oblicua en valores positivos, donde se ubicaron varios cavidos y los

chinchillinos.

RW1

Figura 28. Esquemas de contornos mostrando los cambios de forma ocurridos sobre los
primeros dos relative warps (RWs) del analisis de variacion de las configuraciones del
modulo NEURO. Los contornos color naranja representan la configuracién consenso,
los contornos color azul, las configuraciones representando los extremos de variacion
positivos y negativos para ambos ejes de forma.

4.1.2.4. Andlisis de las variables dentarias

Los valores obtenidos para la variable Ca (relativa al tamafio, CS-3D) resultaron
mayores para los géneros de mayor tamafio, Hydrochoerus, Myocastor, seguidos por

Lagostomus, Dolichotis, Dasyprocta y Cuniculus. A su vez, Ctenomys mostré valores
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semejantes a estos Gltimos pese a que su tamafio es mucho menor (Tabla 11). Los
géneros Microcavia, Cavia, Galea, Kerodon y especialmente Abrocoma, mostraron los

menores valores (Fig. 29).

Tabla 11. Valores promedio para cada género de las variables Ca (relativa al
tamarnio CS-3D) y Lmap/Lsd (relativa a a longitud de la serie dentaria).

Taxones Ca/CS3D Lmap/Lsd Taxones Ca/CS3D Lmap/Lsd

Cavioidea Octodontoidea
Caviidae Abrocomidae
Cavia 0.01830 0.24987 Abrocoma 0.00750  0.24229
Microcavia 0.01228 0.28812
Galea 0.01436 0.27067 Octodontidae
Pediolagus 0.02029  0.24527 Aconaemys 0.03084 0.15224
Dolichotis 0.03627 0.24400 Spalacopus 0.02418 0.15685
Hydrochoerus 0.08736  0.26862 Octodon 0.01876  0.19112
Kerodon 0.01780 0.22911 Octodontomys 0.02587 0.18118
Octomys 0.01998 0.16390
Cuniculidae Pipanacoctomys 0.01916 0.16577
Cuniculus 0.04471 0.25634 Tympanoctomys 0.01863 0.13762
Ctenomys 0.03731  0.08896
Dasyproctidae
Dasyprocta 0.04121 0.22725 Echimyidae
Myocastor 0.09690 0.29360
Chinchilloidea Proechimys 0.01856  0.23450
Chinchillidae Thrichomys 0.02472  0.23416
Chinchilla 0.02157  0.27985
Lagidium 0.02780 0.30231
Lagostomus 0.04514 0.38213

La valores de la variable LmAP/Lsd resultaron similares para todos los géneros
de cavioideos y chinchilloideos, excepto Lagostomus que mostré un valor
extremadamente alto debido a la configuracién alargada de los molares (Fig. 7). Los
octodontidos mostraron los menores valores lo que sugiere que los molares estdn mas

reducidos, particularmente en Ctenomys, tal como se observa en la Fig. 29B.
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Figura 29. Gréafico de nube de puntos obtenido a partir de las dos variables dentarias.
Ca (relativo al tamafio general craneo-mandibular) y LmAP (relativo a la longitud de la
serie dentaria inferior). Las superfamilias de caviomorfos estan indicadas mediante
simbolos: triangulos, Cavioidea; cuadrados, Chinchilloidea; circulos, Octodontoidea.

4.1.2.5. Sefal filogenética
4.1.2.5.1. Senal filogenética de los datos de forma

Se observo una sefial filogenética multivariada significativa tanto para los
conjuntos de datos de coordenadas de Procrustes 3D de mandibula y craneo, como para
los mddulos craneanos (Tabla 12). En el grafico de superposicién de la filogenia sobre
el morfoespacio del craneo, se observo el mantenimiento de los grupos filogenéticos
con la excepcion clara del género Myocastor, que se alejo del resto de los
octodontoideos (Fig. 30A). La proyeccidn del arbol en el morfoespacio de la mandibula
muestra también un mantenimiento de la estructura filogenética, aunque los géneros
Dasyprocta (Cavioidea) y Lagostomus (Chinchilloidea) se ubicaron cerca de
octodontoideos y cavioideos respectivamente (Fig. 30B). La superposicion del arbol
filogenético sobre los espacios de forma de los mddulos mostro resultados que sustentan
los valores mostrados en la Tabla 12. La mayor deformacion del arbol y superposicién
de los grupos filogenéticos se observé en el grafico del médulo BASI (Fig. 30C), de alli

que el largo de arbol para este mddulo haya resultado el mayor. Los graficos de
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ROSTRO y NEURO resultaron en claras separaciones de los grupos, principalmente en
el primero (Figs. 30D, E).

La sefial filogenética univariada, representada por el estadistico K, resultd
significativa para los dos primeros RWs de craneo y los tres primeros RWs de la
mandibula. Con respecto a los mddulos, la sefial filogenética result6 significativa para
todos los RWs excepto el segundo eje de forma del médulo BASI y el tercero del
modulo NEURO (Tabla 12). Notablemente, los valores del estadistico K resultaron
elevados, cercanos a K = 2, para los datos de forma de la mandibula y el mddulo
ROSTRO, mientras que los demas conjuntos de datos resultaron cercanos a 1 e incluso

menores.

Tabla 12. Sefal filogenética multivariada y univariada calculada para las
configuraciones 3D de mandibula, craneo y los tres modulos craneanos. P,
valor de significancia.

Sefal multivariada Sefal univariada
Datos Largo arbol P K P
M-3D16 0.1783 <0.0001 RWI1 2.6904 0.0001

RW2 0.6036 0.0088
RW3 0.5756 0.0246

C-3D43 0.1533  <0.0001 RW1 1.0709 0.0001
RW2 0.8187 0.0006
RW3 0.4934 0.0685

ROSTRO3D 0.1971 <0.0001 RWI1 2.2825 0.0001
RW2 0.8186 0.0006
RW3 1.0399 0.0008

BASI3D 0.3439 0.0001 RW1 0.7936 0.0016
RW2 0.4805 0.1267
RW3 1.2701 0.0001

NEURO3D 0.1349 <0.0001 RW1 1.3324 0.0001
RW2 0.5626 0.0130
RW3 0.5328 0.0596
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Figura 30. Proyeccion del arbol filogenético sobre el espacio de forma de los dos
primeros relative warps (RWSs) para cada uno de los conjuntos 3D analizados. A,
mandibula; B, craneo; C, modulo ROSTRO; D, médulo BASI y E, médulo NEURO.
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4.1.2.5.2. Senal filogenética de las variables dentarias

Las variables dentarias dieron resultados algo disimiles. Ca mostré un largo de
arbol elevado y una sefial no significativa, mientras que LmAP/Lsd mostr6 un largo de
arbol bajo y una sefial muy significativa. El calculo del estadistico K arrojo resultados
similares (Tabla 13). Estos resultados coinciden con los gréaficos de la filogenia sobre
los valores de las variables, donde se observa poca definicion del arbol en el espacio de

la variable Ca (Fig. 31A) y una mayor definicion para LmAP/Lsd (Fig. 31B).

Tabla 13. Valores de sefial filogenética de las variables dentarias. K,
estadistico de Blomberg et al. (2003); P, valor de significancia.

Variables K )
Ca 0.7051 0.0208
LmAP/Lsd 1.2972 0.0001
A. B ’ Thrichamys,
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Figura 31. Filogenia superpuesta sobre los valores de las variables Ca (A) y LmAP/Lsd

(B).

4.1.2.5.3. Senal filogenética de las variables explicativas

Las variables de fuerza y tamafio mostraron una clara sefial filogenética (Tabla
14). En el grafico de superposicion de la filogenia sobre la distribucion de la variable de
fuerza puede observarse cdmo se mantienen los grupos filogenéticos excepto
Lagostomus que se acerca a los octodontoideos y Abrocoma que se acerca a los
chinchillidos y a los cavioideos (Fig. 32A). La variable de habito mostré un patron
filogenético mas confuso (Fig. 32B), pues cada uno de los grandes clados presenta

taxones que han adquirido habitos fosoriales, y entre los octodontidos, mayormente de
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habitos fosoriales existen taxones de habitos epigeos (Octomys). La variable de tamafio
(CS3D) mostré un patron filogenético bastante claro (Fig. 32C), pues los cavioideos
resultaron los de mayor a mediano tamafio, siendo Microcavia y Galea los mas
pequefios. Los chinchilloideos mostraron valores intermedios y los octodontoideos,
excepto Myocastor, mostraron los tamafios menores junto con los cavinos Microcavia y
Galea. La variable de masticacion no mostré un patron filogenético en el grafico (Fig.
32D), lo que se condice con los resultados no significativos para el calculo de la sefial

filogenética.

Tabla 14. Sefal filogenética de las variables
explicativas. K, estadistico de Blomberg et al. (2003);
P, valor de significancia de la sefal.

Variables K P
Habitos 0.5745 0.0509
Masticacion 0.4366 0.0946
Fuerza 1.1003 0.0001
Tamafio 1.0862 0.0010

A0 0.5 00 oS 1.0 15 20 25 o0 0z o L L 10

habitos masticacion

018 021 024 o2t 45 a8 51

5 B4 57
fuerza tamafio

Figura 32. Gréficos de superposicion de la filogenia sobre los valores de las variables
explicativas. A, habitos; B, masticacion; C, fuerza; D, tamafio.
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4.1.2.6. Variacioén de la forma: relacion con el tamafio y la ecologia
4.1.2.6.1. Variacion craneo-mandibular

La variacion de forma de la mandibula 3D se relacioné significativamente con
todas las variables en conjunto. Sin embargo, en el analisis de la relacion entre el RW1
y las variables explicativas, la forma se relaciond significativamente sélo con el tamafio
(Tabla 15). Los mismos resultados se observaron para los datos 3D de craneo.
Regresiones entre los contrastes independientes (OLS-PICs) de las coordenadas
Procustres y de la variable de tamafio mostraron relaciones significativas tanto para los
datos de mandibula como para los de crdneo, con porcentajes bajos de variacion de la
forma explicada (10,02% y 27,72%, respectivamente).

Con respecto a los modulos craneanos, el patron resulté similar a los datos de
mandibula y craneo. Los tres mddulos se asociaron de manera significativa con la
variacion de las variables explicativas en su conjunto. Sin embargo, la Unica variable
que mostrd una asociacion parcial significativa con los cambios de forma, fue el tamafio
(Tabla 16). Regresiones entre los contrastes independientes (OLS-PICs) de las
coordenadas Procustres y de la variable de tamafio mostraron relaciones significativas
para los conjuntos de datos de los modulos ROSTRO, BASI y NEURO, con porcentajes

bajos de variacion de la forma explicada (14,10%, 37,80% y 22,11%, respectivamente).

4.1.2.6.2. Variacion dentaria

La variable de robustez del incisivo (Ca) mostr6 una fuerte componente
alométrica (Tabla 17), aun teniendo en cuenta la estructura filogenética de los datos, lo
que puede deducirse de los valores mostrados en la Tabla 11, donde se observa que
varios de los géneros mas grandes (e.g. Myocastor, Hydrochoerus) muestran mayores
valores. La variable de fuerza también se asoci6 de manera significativa a la variacion
de Ca. Por otro lado, la variacion del tamafio del tercer molar (LmAP/Lsd) no mostro

asociacion significativa con ninguna de las variables.
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Tabla 15. Relacion entre la forma 3D del crdneo y la mandibula, y las variables explicativas. Se
muestran los resultados de las regresiones PGLS a partir de los 10 primeros relative warps (PGLS
90%), a partir del primer relative warp (PGLS RW1), y las regresiones de los contrastes
independientes de los datos de forma (coordenadas Procrustes) y de las variables explicativas
(OLS-PIC). A, medida multivariada de Lambda de Wilks; F, estadistico asociado a A; b parcial,
coeficientes de regresion parciales para cada variable; g.l., grados de libertad; %, porcentaje de
variacion explicado por el modelo OLS-PIC; P, valor de significancia de los modelos.

Datos Modelo Variables A % F g.l. P
OLS-PIC 35.20 <0.0001
PGLS 90% 0.0013 3.205 50 49.0 <0.0001
MANDI-3D b parcial t g.l. P
PGLS RW1 Habitos 0.0079 0.8414 19 0.4106
Fuerza -0.0025 -0.0085 19 0.9933
Masticacion -0.0008 -0.0355 19 0.9720
Tamafio 0.0590 2.7117 19 0.0138
OLS-PIC 44.02 <0.0001
PGLS 90% 0.0007 3.839 50 49.0 <0.0001
CRANEO-3D b parcial t g.l. P
Habitos -0.0006 -0.0685 19 0.9461
PGLS RW1 Fuerza -0.0952 -0.3351 19 0.7412
Masticacion -0.0273 -1.2006 19 0.2447
Tamafio -0.1271 -6.0711 19 0.0000
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Tabla 16. Relacion entre la forma 3D de los mddulos del craneo. Se muestran los resultados de
las regresiones PGLS a partir de los 10 primeros relative warps (PGLS 90%), a partir del primer
relative warp (PGLS RW1), y las regresiones de los contrastes independientes de los datos de
forma (coordenadas Procrustes) y de las variables explicativas (OLS-PIC). &, Lambda de Wilks;
F, estadistico asociado a A; b parcial, coeficientes de regresién parciales para cada variable; g.1.,
grados de libertad; %, porcentaje de variacion explicado por el modelo OLS-PIC; P, valor de
significancia de los modelos.

Datos Modelo Variables A % F g.l. P
OLS-PIC 33.91 <0.0001
PGLS 90% 0.0011 3.389 50 49.0 <0.0001
ROSTRO-3D b parcial t g.l. P
Habitos -0.0060 -1.0790 19 0.2941
POLSRWL ¢erza 01435 -0.8266 19  0.3169
Masticacion 0.0143 1.0280 19 0.4187
Tamano 0.0656 5.1263 19 0.0001
OLS-PIC 51.06 <0.0001
PGLS 90% 0.0006 4059 50 49.0 <0.0001
BASI-3D b parcial t g.l. P
Habitos -0.0085 -0.7135 19 0.4842
PGLSRWL o1z 05956 -1.5935 19 01276
Masticacion -0.0108 -0.3601 19 0.7227
Tamafio -0.2318 -8.4087 19 0.0000
OLS-PIC 40.75 0.0001
PGLS 90% 0.0021 2.792 50 49.0 0.0002
NEURO-3D b parcial t g.l. P
Habitos 0.0002 0.0173 19 0.9864
PGLSRWL L jerza 00920 02838 19 07797
Masticacion -0.0183 -0.7037 19 0.4901
Tamafio -0.1082 -4.5259 19 0.0002
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Tabla 17. Relacion entre las variables dentarias (robustez del incisivo, Ca y tamafio del
tercer molar, Lamp). Se muestran los resultados de las regresiones PGLS y las
regresiones de los contrastes independientes (OLS-PIC). b parcial, coeficientes de
regresion parciales para cada variable; g.1., grados de libertad; %, porcentaje de
variacion explicado por el modelo OLS-PIC; P, valor de significancia de los modelos.

Datos Modelo  Variables % P
Habitos 0.02 0.9499
OLS-PIC Fuerza 8.15 0.1848
Masticacion  0.03 0.9423
Tamafo 90.60 <0.0001
Ca b parcial t g.l. P
PGLS Habitos 0.0013 0.6131 19 0.5471
Fuerza 0.1913 2.7915 19 0.0116
Masticacion -0.0039 -0.7142 19 0.4838
Tamaiio 0.0450 8.9065 19 0.0000
Habitos 7.35 0.2064
OLS-PIC Fuerza 2.06 0.5111
Masticacion  0.24 0.8301
Tamafo 11.64 0.1086
Lmap b parcial t g.l. P
PGLS Habitos -0.0073 -0.8519 19 0.4049
Fuerza -0.0458 -0.1695 19 0.8672
Masticacion 0.0247  1.1417 19 0.2678
Tamafo 0.0403 0.0199 19 0.0578

4.1.3. Significado de la estructuracion filogenética de la variacion morfologica

Entre los objetivos particulares de esta tesis se propuso analizar la asociacién

entre la variacion morfologica craneo-mandibular, las relaciones filogenéticas y

variables explicativas consideradas como posibles predictoras de esa variacion. La

variacion morfologica craneo-mandibular resulté fuertemente asociada a las relaciones

filogenéticas entre los caviomorfos. De manera independiente a la estructuracion

filogenética de la variacion morfoldgica, el tamafio resultd ser una variable importante

para explicar dicha variacion.

Notablemente, el patrén observado y los valores de sefial filogenética obtenidos

para los distintos conjuntos de datos difirieron entre los que involucraron el aparato

masticatorio, es decir, los datos de mandibula y del médulo ROSTRO, de los que
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involucraron las regiones basicraneana y neural (médulos BASI y NEURO). Los datos
de craneo arrojaron resultados similares a los obtenidos para el aparato masticatorio lo
que probablemente indique que la variacion global esta influenciada mas fuertemente
por la variacion en la region rostral.

Los altos valores de sefial filogenética para la mandibula y el modulo rostral (K
= 2; Tabla 12) no permitirian apoyar la hipétesis de evolucién siguiendo un modelo por
movimiento Browniano (explicacion en Anexo lIll), sino que darian sustento a la
propuesta de un origen temprano de las principales vias de especializacion morfoldgica,
probablemente asociado esto con eventos de adaptacion durante el origen de los
distintos clados. Patrones similares han sido observados para diversos clados de
mamiferos, como monos platirrinos (Perez et al., 2011) y carnivoros (Jones y Goswami,
2010a). A su vez, dentro de clados como los roedores caviomorfos y los carnivoros han
sido detectados patrones algo distintos a niveles filogenéticos mas bajos, donde la
variacion morfoldgica estd mas asociada a la ecologia que a la filogenia (Perez et al.,
2009; Jones y Goswami, 2010b). De esta manera, se hace necesario el conocimiento de
las relaciones filogenéticas en diferentes escalas evolutivas para entender la evolucion
de la diversidad morfoldgica. El analisis de la variacion morfolégica en distintos niveles
temporales, mediante la incorporacion de evidencia paleontoldgica, también resulta una
herramienta invaluable en el estudio de la evolucion fenotipica de los distintos grupos

filogenéticos, como los roedores caviomorfos.
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5.1. Introduccidn

El registro fosil de los roedores caviomorfos en Ameérica del Sur es tan antiguo
como el Eoceno medio (ca. 41 Ma; Antoine et al., 2011). Al menos desde el Deseadense
(Oligoceno tardio, 24,5-29 Ma; Flynn y Swisher, 1995), las cuatro superfamilias en que
se divide el grupo —Erethizontoidea, Cavioidea, Chinchilloidea y Octodontoidea— son
reconocidas en el registro fosil esencialmente a través de caracteres dentarios (Wood y
Patterson, 1959; Patterson y Wood, 1982; Shockey et al., 2009; Vucetich et al., 2010b).

Diversos trabajos previos han logrado detectar una gran disparidad en la
morfologia crdneo-mandibular, dentaria (Vassallo y Verzi, 2001; Olivares et al., 2004;
Vucetich et al., 2005; Perez et al., 2009) y postcraneana (Morgan, 2009b) de las
especies actuales. Aunque parte de esta disparidad parece relacionarse con ciertos
factores ecoldgicos a niveles bajos de divergencia filogenética (Perez et al., 2009), la
variacion morfologica ha mostrado una fuerte estructura filogenética y menor sefial
ecoldgica a niveles taxondmicos mas altos (Morgan, 2009a). En el Capitulo anterior,
que incluy6 varios clados de caviomorfos actuales, se encontr6 que la historia
filogenética puede ser mads importante que los factores ecologicos para entender las
principales diferencias en la forma mandibular y craneana entre los principales clados
de roedores caviomorfos. Esto se interpretd como resultado de una larga historia
evolutiva y una temprana divergencia de los principales clados (superfamiliares). En
este sentido, perdié apoyo nuestra hipdtesis de una diferenciacion siguiendo un modelo
de movimiento Browniano durante la divergencia de los caviomorfos y gand apoyo la
hipotesis alternativa sobre el establecimiento temprano en la historia de estos roedores
de las principales vias de especializacion craneo-mandibular, lo que podria explicar la
fuerte estructura filogenética en la morfologia, principalmente a niveles altos (familias y
superfamilias) de divergencia filogenética.

En este Capitulo, se profundiza en el estudio de esta hipotesis a través de un
analisis de la variacién morfologica de la mandibula de roedores caviomorfos actuales y
fosiles, y se comparan estos resultados a los obtenidos en un contexto filogenético
comparativo. La combinacion de estos métodos y el estudio directo de los fosiles
representa uno de los enfoques mas eficientes para poner a prueba hipdtesis sobre
divergencia morfologica entre distintos linajes (Gavrilets y Losos, 2009) A diferencia
de otros grupos filogenéticos, el registro paleontologico de los caviomorfos es

inusualmente rico y permite contar con importante informacién de variacion
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morfologica (Losos y Mahler, 2010; Pérez y Vucetich, 2011; Vucetich et al., 2011). Los
fésiles proveen informacién directa sobre el momento (geoldgico) en el que los patrones
globales de diferenciacién morfoldgica pueden haberse establecido. Dada la divergencia
temprana de los principales clados de caviomorfos (Vucetich et al., 1999), y la
estructura filogenética de la variacion morfoldgica en la mandibula de los representantes
actuales, podria esperarse que la morfologia de los fosiles muestre un patrén y un grado

de variacion similar al de las especies vivientes mas cercanas filogenéticamente.

5.2. Materiales y Métodos

Se utilizaron dos conjuntos de datos. El primero contenia una muestra de 126
especimenes representando 19 especies y 17 géneros de caviomorfos actuales
distribuidos en 7 familias. El segundo incluy6 19 especimenes fosiles que representan
12 géneros y 6 familias (Tabla 18). El detalle de los especimenes analizados se
encuentra en el Apéndice 2. Los fosiles fueron seleccionados sobre la base de su
antigtiedad (no mas modernos que la parte tardia del Mioceno temprano; Santacrucense,
>16 Ma; Flynn y Swisher, 1995; Tabla 3; Fig. 33) y un estado de conservacion que

permitiera el reconocimiento de, al menos, la region alveolar completa.
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Figura 33. Esquema temporal donde se indican las edades en que se registran los fésiles
analizados en esta tesis.

El anélisis de la variacion morfologica se realiz6 mediante la utilizacion de
técnicas de morfometria geométrica 2D. Un conjunto de 7 landmarks (Fig. 34) pudo ser
utilizado para representar la morfologia preservada en los materiales fosiles que
involucra la diastema y el cuerpo mandibular (se distingue la diastema como una region

separada del cuerpo por ser una estructura distintiva en roedores), que comprenden la
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region alveolar de incisivos y molares (Klingenberg et al., 2003); este es un modulo
bien definido que aporta importante informacién sobre la variacion morfoldgica de la
mandibula (Cheverud, 2004). Se analiz6 la variacidon en las coordenadas mediante
andlisis Procrustes y de componentes principales. Las diferencias de forma se

interpretaron en funcién de la variacion de grillas de deformacion.

cuerpo
mandibular

6 5

Figura 34. Esquema de landmarks utilizados para representar la configuracion de la
region alveolar de la mandibula.

Tabla 18. Cantidad de especimenes analizados en este apartado.

Taxones N Taxones N
Cavioidea Octodontoidea

Caviidae Echimyidae

Cavia aperea 8 Myocastor coypus 10
Microcavia australis 11 Proechimys guyannensis 4
Galea musteloides 10 fStichomys 1
Dolichotis patagonum 10 tSpaniomys 3
Pediolagus salinicola 4  Octodontidae
Hydrochoerus hydrochaeris 4  Aconaemys porteri 3
tEocardia 2 Aconaemys sagei 1
tSchistomys 1 Ctenomys australis 9
Dasyproctidae Octodontomys gliroides 7
Dasyprocta sp. 10 Octodon degus 2
tNeoreomys 1 Octodon bridgesi 4
Chinchilloidea Spalacopus cyanus 4
Chinchillidae tCaviocricetus 1
Chinchilla sp. 5 tProspaniomys 1
Lagidium viscacia 10 tProtacaremys 2
Lagostomus maximus 10 tProtadelphomys 3
tProlagostomus 1 tSciamys 1
Neoepiblemidae

tPerimys 2
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Con el fin de comparar el patron de variacion en los géneros fosiles y actuales se
llevé a cabo un anlisis de componentes principales sobre las configuraciones consensos
de cada género presente en ambos conjuntos de datos. Ademas de este analisis, se llevo
a cabo un segundo andlisis en el que se analizd la variacion de los individuos, en
particular la de los fosiles, dentro del espacio de variacién de los consensos (“between-
groups PCA”; Mitteroecker y Bookstein, 2011). En este tipo de analisis se proyectan los
datos de forma de los individuos (en este caso 2 especimenes por cada género actual
mas los 19 especimenes fosiles) sobre los autovectores calculados a partir de una matriz
de covarianza de los promedios en lugar de una matriz de covarianza total como en el
caso de un ACP comun.

Por ultimo, se evalud el grado de variacion morfologica en fésiles y actuales
mediante el calculo de los valores de disparidad de Foote (Foote, 1993; Neige, 2003).
La disparidad es estimada como la distancia desde el centroide de cada género (i.e.
caviomorfos actuales y extintos) a la forma consenso de todos los géneros. La
significancia de las diferencias entre los valores de disparidad se estimé calculando
intervalos de confianza basados en 900 réplicas de bootstrap. La disparidad fue

calculada usando el médulo DisparityBox6f de la serie IMP (Sheets, 2003).

5.3. Resultados

En el analisis de la regidn alveolar de la mandibula para los géneros actuales, los
dos primeros ejes explicaron alrededor de un 75% de la variacion (Fig. 35). Las
principales diferencias de forma se asociaron a la profundidad y longitud de esta region
y al espesor de la diastema. Hacia valores negativos del RW1, la mandibula se hace mas
alta y corta, y la diastema mas alta. En este extremo se ubicaron los géneros Aconaemys
y Ctenomys. Sobre el extremo positivo se ubicaron Dolichotis y Pediolagus que
mostraron mandibulas mas bajas y largas, y diastema baja. Hacia valores positivos del
RW2, la diastema se alarga y el cuerpo mandibular se acorta, caracteristicas mostradas
por Proechimys y Octodontomys. En este analisis se observo un patrén de distribucion
de los géneros estructurado filogenéticamente. Los cavioideos se concentraron en su
gran mayoria hacia valores positivos del RW1 y negativos del RW2, mientras que los
chinchilloideos sobre valores positivos del RW1 y del RW2. Los octodontoideos se
ubicaron en valores negativos del RW1 y alrededor de cero del RW2, con excepcién de

Octodontomys y Proechimys que se alejaron hacia valores positivos del segundo eje.
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En el analisis conjunto de actuales y fosiles, los dos primeros componentes
contribuyeron con 49% y 17% a la variacion total respectivamente (Fig. 36). El
ordenamiento result6 similar al observado para los actuales solamente. Los principales
cambios se observaron en la profundidad de la mandibula y en el desarrollo
dorsoventral y anteroposterior de la diastema. Mediante el PCA “entre grupos” se
obtuvo un ordenamiento similar al obtenido a partir del PCA comun (Fig. 37), aunque
con un grado de dispersion de los datos menor. Los géneros fosiles se dispusieron
proximos a los representantes actuales de las superfamilias correspondientes, aunque la
superposicion fue solamente parcial. Los chinchilloideos fosiles (tPerimys vy
tProlagostomus) se ubicaron méas cerca de los octodontoideos mientras que los actuales
se acercaron a los cavioideos. Los géneros cavioideos TNeoreomys y Dasyprocta
(Dasyproctidae) se ubicaron entre los octodontoideos, debido a que poseen mandibulas
y diastemas mas altas y procesos mentonianos mas fuertes que los representantes de la
otra familia de cavioideos analizados (Caviidae).

Los Unicos fosiles de octodontoideos que se ubicaron cerca de los representantes
actuales de esa superfamilia fueron tSciamys y tProtadelphomys, y solamente el género
actual Proechimys se ubico cerca de los fosiles. La principal diferencia morfoldgica
(dada sobre el RW2) entre los octodontoideos fosiles y actuales es la posicion de la base
del proceso coronoides que en los actuales se adelanta con respecto al landmark que
representa el inicio del proceso angular (Fig. 38). Es interesante notar la posicion
extrema del género tProtadelphomys, consecuencia de una morfologia similar a la de
los géneros Aconaemys y Ctenomys aungue con rasgos mas marcados, como la parte

anterior de la regién alveolar mas profunda y mas corta.
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Figura 35. Ordenamiento de los 17 géneros actuales en el morfoespacio definido por
los dos primeros relative warps (RWs). Las superfamilias son indicadas segun el tipo de
linea: cortada, Octodontoidea; punteada, Cavioidea, llena, Chinchilloidea. Los cambios
de forma son mostrados como variacion en grillas de deformacion. Abreviaturas: Aco,
Aconaemys; Cav, Cavia aperea; Chi, Chinchilla; Cte, Ctenomys australis; Dol,
Dolichotis patagonum; Gal, Galea; Hydro, Hydrochoerus hydrochaeris; Lagi, Lagidium
viscacia; Lago, Lagostomus maximus; Micro, Microcavia australis; Myo, Myocastor
coypus; Oct, Octodon; Omys, Octodontomys gliroides; Pedio, Pediolagus salinicola;
Proe, Proechimys guyannensis; Spal, Spalacopus cyanus.

El andlisis de disparidad sugiere que, al menos ya en el Santacrucense (parte
tardia del Mioceno temprano), los caviomorfos ya habian alcanzado rangos de variacién
similares a los de los representantes vivientes [valores de disparidad para los
caviomorfos extintos = 0,25 (0,013 - 0,033), y vivientes = 0,19 (0,013 - 0,023)].
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Figura 36. Ordenamiento de los géneros actuales y extintos en el morfoespacio definido
por los dos primeros relative warps (RWs). Las superfamilias se indican con el tipo de
linea: linea cortada, Octodontoidea; punteada, Cavioidea; llena, Chinchilloidea. Los
cambios de forma a lo largo del RW1 se muestran como grillas de deformacion. Las
abreviaturas de los generos actuales son las mismas que para la Figura 43. Las areas
grises indican la posicion de los octodéntidos fosiles.
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Figura 37. Ordenamiento obtenido mediante el PCA “entre grupos” de los especimenes
representando los 17 géneros actuales y los 12 extintos en el espacio definido por los
dos primeros relative warps (RWs). Los RWs fueron construidos a partir de los
consensos (Mitteroecker & Bookstein, 2011). Las superfamilias son indicadas segun el
tipo de linea: cortada, Octodontoidea; punteada, Cavioidea, llena, Chinchilloidea.
Abreviaturas para los géneros actuales igual que en la Fig. 35.
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Figura 38. Vigta lateral de la mandibula de géneros actualesy extintos representativos.
Cavioidea, (a) TNeoreomys, (b) Dasyprocta, (c) TEocardia, (d) Cavia; Chinchilloidea,

(e) TPerimys, (f) Lagostomus; Octodontoides, (g) TProtadelphomys, (h) Aconaemys, (i)
tSpaniomys, (j) Proechimys. Escala: 1 cm.
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6.1. Variacion morfoldgica

A continuacion se discuten los principales resultados del estudio de la diversidad
morfolégica de roedores caviomorfos a partir de varios conjuntos de datos
morfométricos. En general, los octodontoideos mantuvieron una clara separacioén con
respecto a los demés clados, mientras que los cavioideos resultaron superpuestos, en
mayor o en menor medida, con los chinchilloideos. El estudio de los médulos del
craneo permitio analizar con un mayor detalle la variacion morfolégica ocurrida en cada
uno de ellos.

La separacion de los distintos taxones en el morfoespacio obtenido para los
datos 3D de mandibula reflejé, en gran medida, las relaciones filogenéticas entre los
caviomorfos estudiados. Los octodontoideos se agruparon en una zona acotada del
morfoespacio; Abrocoma y Myocastor resultaron excepciones a este patron. Abrocoma
se acercO al chinchilloideo Chinchilla, y Myocastor se ubicé en un extremo de la
variacion de la superfamilia por la combinacién de rasgos Unica dada por una mandibula
alta y ancha y una marcada reduccion en la altura del proceso coronoides. Los
octoddntidos y equimidos presentan mandibulas altas, procesos coronoides y condilar
altos, procesos angulares poco expandidos ventralmente pero si lateralmente, con el
extremo anterior en una posicion mas dorsal que en el resto de los caviomorfos. Estas
caracteristicas son sefialadas generalmente como favorables para los habitos
excavadores, especialmente en aquellas especies que presentan, en algun grado, habitos
dentoexcavadores. Una configuracion robusta de la mandibula se asocia a la presencia
de fuerte musculatura masticatoria; un cuerpo mandibular alto genera méas espacio para
acomodar masas musculares mas grandes (Verzi y Olivares, 2006), a la vez que genera
resistencia estructural al stress impuesto sobre el hueso por las fuerzas generadas
durante la masticacion y el uso de los incisivos (Becerra et al., 2011). Un céndilo
elevado aumenta la ventaja mecanica de los musculos maseteros (Greaves, 1978),
mientras que un proceso coronoides alto implica una mayor masa de musculos
temporales y una componente vertical de la fuerza marcada. Aunque los equimidos
incluidos en estos andlisis no son de habitos excavadores, presentaron caracteristicas
morfologicas similares a los octodontidos, principalmente las vinculadas a la altura del
cuerpo mandibular y de los procesos, aunque sin una marcada expansion lateral de la
mandibula. El ctenomino Ctenomys, junto a los octodontinos Spalacopus y Aconaemys,

son los géneros que mostraron mas marcadas estas caracteristicas. Todas las especies de
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estos géneros presentan habitos subterrdneos y dentoexcavadores, especialmente
Ctenomys y Spalacopus (Vassallo, 1998; Bacigalupe et al., 2002).

Los chinchilloideos presentaron una mezcla de caracteristicas presentes en
octodontoideos y cavioideos, con mandibulas moderadamente altas y procesos
coronoides y condilar altos, con procesos angulares mas extendidos postero-
ventralmente comparados con los octodontoideos, aunque sin la expansion lateral que
caracteriza a los ultimos. El género Lagostomus posee algunos rasgos similares a la de
algunos cavioideos, como la presencia de procesos condilar y coronoides bajos (mas
bajos comparados con los otros chinchillidos); sin embargo la mandibula es mas robusta
y ancha, lo que se asocia a un gran desarrollo de los maseteros especialmente el
superficial y los laterales (ver Anexo Il). Estas caracteristicas se vincularian a los
habitos fosoriales de este género que, aunque es primariamente braquioexcavador
(utiliza los brazos como herramienta de excavacion), también utiliza sus incisivos para
excavar (Fernandez, 1949; Morgan et al., 2007). La configuracion gracil de la
mandibula de Chinchilla y Lagidium, especialmente la parte posterior que incluye el
proceso angular, podria vincularse con la presencia de bullas hipertrofiadas que
impondrian una restriccion fisica al desarrollo de la mandibula. Esta gracilidad se asocia
a un pobre desarrollo de la musculatura masticatoria, como pudo ser observado para el
género Chinchilla (ver Anexo II).

La mayoria de los cavioideos mostraron mandibulas bajas, con procesos
angulares extendidos posterior- y ventralmente. A su vez, los procesos coronoides y
condilar son bajos, particularmente en los cavidos de la subfamilia Caviinae. El
desarrollo péstero-ventral del proceso angular implica una orientacion mas horizontal de
la linea de accion de los musculos pterigoideos y masetero superficial, que serian
responsables del movimiento hacia delante de la mandibula durante la masticacion
(Maynard Smith y Savage, 1959; Vassallo y Verzi, 2001). La fosa masetérica dorsal,
que en los cavidos es muy amplia (Fig. 7), no pudo ser representada mediante el
conjunto de landmarks utilizados en esta tesis, salvo su extremo anterior a través del
landmark 14, que indica la posicion de la muesca de insercién del masetero medial
infraorbital. Este landmark se posiciond muy lateral con respecto a la serie dentaria
(landmarks 3 y 15; Fig. 20) en los cavidos, mientras que en los octodontoideos y
chinchilloideos lo hizo mas medialmente (mas cerca de la serie dentaria). La posicion
lateral de la muesca de insercion acompafia la lateralizacién de toda la fosa (Fig. 7), lo

que involucraria un mayor desarrollo de los muasculos maseteros mediales
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zygomaticomandibulares (ver Anexo Il1). Maynard Smith y Savage (1959) propusieron
al masculo masetero medial infraorbital (asistido por los zygomaticomandibulares)
como el responsable de mantener la presién vertical durante la masticacion en el
carpincho (caviomorfo que analizaron). Otra de las caracteristicas particulares de los
cavidos es la presencia de un condilo bajo, lo cual es considerado como una apomorfia
de esta familia (Vassallo y Verzi, 2001) y ha sido asociado a una reduccion de la ventaja
mecéanica de los masculos maseteros (y pterigoideos, no analizados en este trabajo) y
por consiguiente de la fuerza que son capaces de ejercer estos musculos, lo que podria
vincularse a la gracilidad observada en las mandibulas de los cavidos (Vassallo y Verzi,
2001). Maynard Smith y Savage (1959) explicaron que esta condicion (condilos bajos)
es consecuencia de que elevando el condilo no se podria ganar mas ventaja mecanica en
un musculo que ya la ha ganado adelantando su posicion con respecto al condilo. Esta
aseveracion tendria sentido para el masetero medial infraorbital por la posicion
adelantada que presenta. Pese a que en todos los caviomorfos estudiados este musculo
se inserta sobre la pared lateral de la mandibula a nivel del premolar y primeros dos
molares, en los miembros de la familia Caviidae la distancia entre la articulacion y este
punto es mayor que en cualquier otro caviomorfo. Desde un punto de vista evolutivo,
los cavidos habrian adquirido la condicion de un céndilo bajo de manera coordinada con
un cambio en la configuracion del masetero medial zygomaticomandibular (comparar
Figs. 56 y 91), que implica un acortamiento de las fibras, una orientacién mas vertical
de las mismas, y un acercamiento del musculo a la serie dentaria (Pérez y Vucetich,
2011). Todas estas caracteristicas permitirian a este musculo cumplir una funcion
estabilizadora de la mandibula durante la masticacion, funcion propuesta por Hiiemae
(1971) en Rattus norvegicus (Myomorpha, Muroidea, Muridae; Musser y Carleton,
2005), basandose en la orientacion vertical del masetero medial y su elevada
componente vertical de fuerza. La morfologia descripta para los cavidos resulté muy
diferente a aquella que muestran los géneros Dasyprocta y Cuniculus, los cuales
muestran mandibulas altas, con procesos angulares escasamente extendidos
posteriormente (el extremo esta a nivel del extremo posterior del condilo; Fig. 6), y los
procesos coronoides y condilar elevados por encima del plano oclusal de la serie
dentaria inferior. La condicion basal de estos géneros en la filogenia sugiere que su
morfologia podria ser mas parecida a la “ancestral” de la superfamilia Cavioidea, e
incluso del resto de los caviomorfos (Wood, 1949; Korth, 1994).
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En cuanto al patron observado para los datos de créneo, resultd similar al
descripto para la mandibula, con los distintos géneros agrupados en el espacio de forma
segun las superfamilias.

Dentro de la superfamilia Octodontoidea, la familia Octodontidae resultd ser
homogénea morfoldgicamente, mostrando poca dispersién en la zona del morfoespacio
que ocuparon. Los principales rasgos que caracterizan a un octodéntido son la presencia
de un rostro corto, orbitas pequefias en muchos casos, con una posicién mas dorsal, y un
incremento en el tamafio de las bullas auditivas, esto ultimo acentuado en varios
octodontinos, especialmente Octomys, Pipanacoctomys y Tympanoctomys. Esta Gltima
caracteristica resultd presente también en los géneros Abrocoma (Abrocomidae),
Chinchilla (Chinchillidae) y, aunque menos marcado, en Microcavia (Caviidae), que se
ubicaron cercanos a los octoddntidos, por lo que podria interpretarse que el tamafio de la
bulla auditiva fue una de las caracteristicas que influencid, con mayor preponderancia,
la disposicion espacial de los distintos géneros en el primer eje de forma (Fig. 21 en
Capitulo 4), independientemente del nivel de divergencia filogenética. Las
caracteristicas mostradas por los octodontidos, excepto probablemente el tamafio
relativo de las bullas auditivas, pueden ser vinculadas con los habitos fosoriales que
tienen los representantes de este clado. EI aumento del tamafio de las bullas se vincula
con una audicion méas aguda, especialmente para los sonidos de baja frecuencia.
Schleich y Vassallo (2003) asociaron el incremento de tamafio de la bulla con la
comunicacion en vias subterraneas. Estos autores concluyeron, a partir de un analisis de
variacion del volumen bullar, que el género Ctenomys muestra un tamafio mayor con
respecto a otros caviomorfos, sustentando la hipétesis de la comunicacion subterrénea.
De acuerdo a la propuesta de otros autores (Mares, 1980; Randall, 1994; Ojeda et al.,
1996, 1999; Verzi, 2001) el tamafio de las bullas, antes que asociado a habitos
fosoriales, estaria vinculado a la ocupacion de ambientes aridos. Los resultados de esta
tesis sustentan esto ultimo. Probablemente las diferencias entre los resultados se deba al
muestreo taxondmico, dado que en el estudio de Schleich y Vassallo (2003) no fueron
incluidos los octodontinos ni abrocomidos ni el chinchillino Chinchilla, los cuales
presentan mayor tamafio bullar que los ctenominos, segun los resultados de esta tesis.
De estos, tanto Octomys como Abrocoma y Chinchilla, presentan habitos epigeos y no
son fosoriales, de ahi que en esta tesis se sugiera un vinculo mas fuerte con el ambiente
que con los habitos. Los octodéntidos son un grupo de roedores en su mayoria

adaptados a ambientes semiaridos a aridos (Lagos et al., 1995; Ebensperger et al., 2008;
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Gallardo et al. 2009; Traba et al., 2010). Estas mismas caracteristicas también estan
presentes en los chinchillinos Chinchilla y en menor medida Lagidium, el cavino
Microcavia, y el abrocémido Abrocoma, todos ellos distribuidos en regiones de
condiciones climéticas aridas (Braun y Mares, 1996; Cortés et al., 2003; Ebensperger et
al., 2006; Tirado et al., 2007).

El acortamiento de la diastema y la reduccion del tamafio de las érbitas y la
dorsalizacion del arco cigoméatico han sido previamente vinculados con los héabitos
excavatorios. La reduccion del tamafio de los ojos (reflejado en el tamafio de la érbita;
Verzi, 2008) es una caracteristica comin a muchas especies de mamiferos de vida
subterranea, lo que estd vinculado a una reduccion del costo metabdlico del
mantenimiento de estructuras que, en principio, no se utilizan (Peichl et al., 2005). En
particular, entre los caviomorfos con vida subterrdnea la orbita estad reducida (Nevo,
1979; Verzi, 2002, 2008; Morgan et al., 2007). La dorsalizacion del arco cigomatico se
vincula a la generacion de espacio para acomodar masas musculares mas grandes y
componentes latero-mediales mas importantes, vinculado a la generacion de mayores
fuerzas oclusales durante la masticacion y excavacion en especies de habitos fosoriales.

Los rasgos méas caracteristicos que distinguieron a los chinchilloideos fueron el
alargamiento de la region rostral y el desarrollo anterior marcado de la fosa masetérica
rostral. Ademas, los géneros Lagidium y Chinchilla, especialmente este dltimo,
presentan bullas auditivas de gran tamafio, mientras que Lagostomus mostré una clara
reduccién de las mismas (Fig. 22), caracteristica que se observd asociada a la forma de
la boveda craneana, més redondeada en los primeros y mas aplanada en Lagostomus. En
el caso de los chinchillinos, estas modificaciones podrian estar asociadas a la expansion
dorsal de las bullas auditivas, que resulta en el desarrollo del receso epitimpanico
observable en vista dorsal del craneo (Fig. 4). En Lagostomus, la zona neural presenta
poco desarrollo dorso-ventral, con presencia de una marcada fosa temporal, al contrario
de lo que pasa en Lagidium y Chinchilla, en los cuales la fosa esta presente aungque con
una superficie reducida, lo que se asocia al escaso desarrollo del mdsculo temporal
observado en Chinchilla (ver Anexo I1). Las diferencias observadas entre los dos linajes
de chinchilloideos podrian asociarse al tipo de ambiente al que estan vinculadas las
especies y a los diferentes habitos. Mientras que el género Lagostomus habita ambientes
mas templados y himedos y presenta habitos fosoriales, los chinchillinos habitan
ambientes aridos y son de habitos epigeos y no cavan madrigueras. EI ambiente podria

explicar las diferencias en el tamafio de las bullas auditivas, reducidas en el primero e
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hipertrofiadas en los segundos. El importante desarrollo de la musculatura masticatoria
en Lagostomus (especialmente el musculo temporal y medial infraorbital; ver Anexo II)
podria asociarse a los habitos fosoriales de este género.

Los cavioideos mostraron una mayor dispersion en el espacio de forma
comparado con los otros clados, mostrando una mayor diversidad morfoldgica. Se
observé una separacion de esta superfamilia en dos subgrupos (Fig. 21), con los géneros
Hydrochoerus, Dolichotis y Pediolagus por un lado, y los géneros Cuniculus,
Dasyprocta, Kerodon, Cavia y Galea, por el otro. Microcavia se acerco espacialmente a
los otros cavinos. Los primeros tres géneros se encuentran entre los caviomorfos
vivientes mas grandes y se caracterizan por presentar rostros mas alargados, nasales mas
cortos, y una region temporal con menos superficie debido al acortamiento de la caja
craneana y su inclinacién ventral. Dentro del segundo grupo, Dasyprocta y Cuniculus
son también caviomorfos grandes, especialmente el segundo pero, pese a ello, se
agruparon con otros cavioideos pequefios. Estos presentaron rostros mas cortos y
robustos, nasales extendidos anteriormente, y regiones temporales mas amplias (Figs. 3,
4y 22), esto ultimo asociado probablemente con un mayor desarrollo de los musculos
temporales aunque faltaria confirmar esta aseveracion pues citas disponibles para

Dasyprocta indican lo contrario (Mivart y Murie, 1866; Woods, 1972).

El anélisis de los datos de los modulos craneanos resulté en un ordenamiento de
los distintos géneros siguiendo la estructura filogenética a nivel superfamiliar en el caso
del modulo ROSTRO, mientras que para los otros dos modulos (BASI y NEURO), la
superposicion de los géneros fue mayor y la diferenciacion de los grandes clados no fue
tan evidente.

La disposicién de los distintos géneros obtenida con los datos de forma del
modulo ROSTRO resultdé en el ordenamiento mas claro de las superfamilias de
caviomorfos, similar a la obtenida con los datos de mandibula y craneo, siendo los datos
de mandibula los que generaron mayor dispersion en los octodontoideos y menor
separacion entre los cavioideos. Este modulo representa la porcion craneana del aparato
masticatorio, por lo que este resultado es ciertamente esperable. A semejanza de lo que
ocurrié con los datos de créneo, se obtuvieron dos grupos morfologicos dentro de la
superfamilia Cavioidea: por un lado Dolichotis, Pediolagus, Microcavia e
Hydrochoerus, mientras que los demas géneros formaron un segundo grupo (Fig. 23).

Tanto los chinchilloideos como los octodontoideos se separaron claramente dentro del
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morfoespacio. Los generos Chinchilla y Abrocoma se ubicaron cercanos entre si hacia
el extremo de la distribucion de los octodontoideos dado que Abrocoma presenta, al
igual que los chinchillidos, un rostro alargado y bajo, con fosa masetérica rostral con las
mismas caracteristicas. Una de los rasgos méas variables dentro de este modulo resultd
ser la diastema. En varios géneros de octoddntidos, en particular los mas fosoriales,
como Ctenomys y Aconaemys, la diastema estd acortada (Fig. 22) en comparacion con
representantes de otras familias del mismo tamafio, como Microcavia o Cavia. El
acortamiento de la diastema se asocia con rostros mas masivos que resistan la fuerza
que es ejercida por y contra los incisivos durante actividades como la excavacion. Por el
contrario, en géneros que no requieren de grandes fuerzas oclusales en los incisivos, la
diastema suele ser mas larga y gracil. En estos tltimos, las componentes horizontales de
los musculos masticatorios estan mas marcadas (ver Anexo I1), mientras que en los
géneros mas fosoriales, como Ctenomys, las componentes verticales son
preponderantes. Esto ya fue notado por Greaves (2008) que propuso un modelo
mecéanico en el que las proporciones craneanas, incluyendo el largo de la diastema, se
asocian a modificaciones en la orientacion de la resultante muscular (suma de todos los
vectores fuerza de los musculos masticatorios). En especies con resultantes dirigidas
mas posteriormente (mas verticales) la diastema es mas corta, mientras que en especies
con resultantes orientadas anteriormente, la diastema es mas larga (Greaves, 2008).

Los datos de forma del modulo BASI generaron un ordenamiento con mayor
superposicion de los distintos géneros. Solamente los octodontoideos se separaron de
manera clara, aunque el género Myocastor se ubico en el extremo contrario, cerca del
cavido Dolichotis y el chinchillido Lagostomus. Estos tres géneros mostraron en comdn
un marcado desarrollo vertical de los procesos paraoccipitales y bullas pequefias. Tal
como ocurrid con los datos de craneo, los géneros Abrocoma, Chinchilla y Octomys se
agruparon en el espacio por presentar la regién basicraneana angosta y las bullas con un
marcado crecimiento.

El ordenamiento obtenido para el conjunto de datos del médulo NEURO mostro
una superposicién de los chinchilloideos con el resto de los grupos, al igual que lo
observado para el moédulo BASI, mientras que los cavioideos y octodontoideos se
separaron mejor. En este andlisis se observaron con claridad las diferencias en la regién
nucal. Los cavioideos Cuniculus y Dolichotis se ubicaron en el extremo negativo del
RW1, seguidos por Pediolagus, Hydrochoerus y Dasyprocta. Los octodéntidos

Ctenomys y Spalacopus se ubicaron en una posicion extrema sobre valores negativos
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del RW2, mostrando como principales caracteristicas una caja craneana con poco
desarrollo dorsal y una orientacion méas vertical de la zona occipital y del foramen
magnum, mientras que los cavidos mostraron cajas craneanas mas altas y abovedadas y
una disposicion méas oblicua de esta region y del foramen. La superposicién que
mostraron los chinchilloideos con las otras superfamilias, a la vez que se separaron
sobre el segundo eje, se puede explicar a partir de las diferencias morfologicas que
presentan los chinchillinos y lagostominos. La caja craneana en los primeros es mas
abovedada mientras que en los segundos es mas aplanada; a su vez, la orientacion del
foramen magnum es diferente; en Chinchilla y Lagidium es oblicua mientras que en
Lagostomus es mas vertical. La region nucal es lugar de origen e insercion de
musculatura del cuello y tronco. Especies de habitos excavadores poseen mayor masa
muscular que permite disponer la cabeza de manera favorable durante la excavacion
(Stein, 2000). Esto podia generar un cambio en la configuracion de esta zona, tendiente
a incrementar las superficies de origen e insercién para poder acomodar una mayor
cantidad de musculos (Stein, 2000). En cuanto a géneros de habitos epigeos, la
condicion es distinta. Una orientacién mas oblicua de la regién nucal (y del foramen
magnum) se vincularia con posturas de la cabeza y cuello diferentes en especies con

hébitos epigeos.

El analisis de la variacion dentaria arrojé resultados interesantes. Los valores
obtenidos para la variable de robustez de los incisivos resultaron similares entre muchos
de los caviomorfos estudiados. Sin embargo, se observé un salto entre estos y los altos
valores que presentaron Hydrochoerus y Myocastor. Un segundo grupo con valores
relativamente altos pero aun cercanos a los demas taxones, lo conformaron Lagostomus,
Cuniculus, Dasyprocta, Dolichotis y Ctenomys. Todos estos géneros, a excepcion de
Ctenomys, son los caviomorfos mas grandes analizados. La robustez en Ctenomys puede
vincularse a sus habitos cavadores (Becerra et al., 2011). Abrocoma mostré el menor
valor para esta variable lo que implicaria incisivos mas débiles.

En cuanto al tamafio del tercer molar, es una variable que cobra relevancia
dentro de un modelo de funcionamiento del aparato masticatorio en el que la resultante
muscular (la suma de todas las fuerzas de todos los musculos) se sitda, en principio, en
la region edéntula de la mandibula, es decir, entre la serie dentaria y la articulacion, con
un limite anterior maximo representado por el ultimo molar (Greaves, 1978). Si la

resultante se situara por delante de algin molar, el hecho de masticar con éste tenderia a
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desarticular la mandibula. En especies que presentan habitos fosoriales o dietas que
requieren grandes fuerzas oclusales, son esperables morfologias crdneo-mandibulares
como las observadas en los octodontidos y dasipréctidos, con craneos y mandibulas
robustos, cuerpos mandibulares altos, marcada histricognatia y condilo y proceso
coronoides altos. Todas estas caracteristicas implican mayores masas musculares,
brazos de palanca favorables (lo que incrementa la ventaja mecanica de un masculo
Li/Lo; Lessa, 1990), y mayor proporcion de la componente vertical en la resultante
privilegiando el movimiento vertical antes que el antero-posterior (Hiiemae, 1971). En
especies en las que la mandibula esta acortada, es decir, la distancia entre los puntos
donde se aplica la fuerza resultante (incisivos y molares) y la articulacion mandibular es
menor, se genera un conflicto entre la posicion de la resultante y la del ultimo molar. En
este caso, la resultante puede ser desplazada posteriormente (mediante una ubicacion
mas posterior de la musculatura) y en el caso de no poder ocurrir esto, la solucién que
parecen haber adoptado algunos octodontidos, es la reduccion del altimo molar (ver
Verzi, 2002). En Ctenomys la reduccion es muy marcada, siendo las especies de este
género unas de las que presentan mayor grado de fosorialidad entre todos los
caviomorfos analizados. Como se observé en las disecciones de especimenes de dos
especies (ver Anexo Il), la musculatura presenta una importante componente vertical y
un gran desarrollo de los principales musculos como los maseteros y el temporal. En
particular, este Gltimo presenta bien desarrollada la porcion orbital que solamente en
estas especies y en Lagostomus llega a insertarse en la base del proceso coronoides, en
la fosa retromolar, rasgo presente en estos géneros y en Dasyprocta (ver Fig. 61). Sin
embargo, en Dasyprocta no se observa reduccién del tercer molar. Una hipotesis para
explicar esta diferencia podria ser la presencia de variacion en el grado de hipsodoncia
de los molares. En el octodontido son euhipsodontes, con corona muy alta y una
implantacion muy profunda, mientras que en Dasyprocta son mesodontes, con
implantacion menos profunda. Esto se vincula con el espacio con el que cuentan los
incisivos para implantarse (Pascual et al., 1965). Esta segunda opcidn parece la mas
problable, pues en especies que ejercen grandes fuerzas con los incisivos, estos resultan
de un largo mayor (a partir de una implantacion mas profunda) con el objetivo de
disipar el stress que se genera en ellos (Olivares y Verzi, 2006). En este caso, la base de
los incisivos se atrasa y se hace mas posterior, acercandose a la zona de crecimiento de
los molares o extendiéndose por detrds. Dasyprocta posee también incisivos

implantados profundamente pero no reduce los molares debido a que estos no tienen
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una implantacion tan profunda. Para contrastar esta afirmacién es necesario tomar
medidas que permitan evaluar la profundidad de implantacion de molares e incisivos y

el desarrollo de la porcién orbital del masculo temporal.

Una cuestion interesante que surgio de los analisis de variacion morfométrica, es
la existencia de una similitud notable entre los ordenamientos obtenidos con los datos
del modulo ROSTRO vy los datos de mandibula y, en menor medida, del craneo. Los
datos de forma del ROSTRO permitieron obtener el ordenamiento mas claro de las tres
superfamilias estudiadas. Sin embargo, los otros dos modulos craneanos (basicraneo y
caja craneana) no presentaron una estructuracion tan marcada aunque si una separacion
mas 0 menos clara entre algunos cavioideos y octodontoideos. La similitud entre los
resultados obtenidos entre los datos de ROSTRO y la mandibula, podria sugerir que
estas estructuras cambian de manera coordinada, fendmeno propuesto ya para los
modulos craneanos (Hallgrimsson et al., 2007). Este patron de asociacién también
puede surgir por factores ecoldgicos y procesos evolutivos que generen cambios
coordinados. De esta manera, modificaciones que se generen en el crdneo debido a
procesos del desarrollo o funcionales, podrian reflejarse en modificaciones en la

mandibula.

6.2. Asociacién entre la variacién morfologica y las variables explicativas

Con el objetivo de analizar la asociacion de la variacion morfométrica del craneo
y la mandibula con la filogenia y las variables consideradas (potencialmente)
explicativas de la variacibn morfoldgica (tamafio, habitos, fuerza de mordida y
masticacion), se emplearon modelos de regresion generalizados que permitieran tener
en cuenta la influencia de la estructura filogenética sobre las relaciones entre las
variables de forma y las explicativas.

Como resultado principal se encontré que la variacion morfologica craneo-
mandibular se asocié de manera significativa con el tamafo, independientemente de la
estructura filogenética. El hallazgo de alometrias evolutivas implica que los cambios en
la forma observados estarian respondiendo basicamente a variaciones en el tamafio,
variable muy importante que se correlaciona con la fisiologia, la historia de vida y la
ecologia de los organismos (Lindstedt et al., 1986; Finarelli, 2008 y citas alli dentro).

Variaciones en el tamafio implican nuevos requerimientos mecanicos y/o fisioldgicos

94



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

para poder mantener la funcidn de las estructuras mientras ocurren variaciones en el
tamafio (LaBarbera, 1989; Meloro et al., 2008), lo que se asociaria a posibles cambios
de forma (y tamafio) de dichas estructuras. La relacion significativa entre la variacion
morfomeétrica y el tamafio se reflejé en la disposicion de los géneros segun las distintas
superfamilias y en la distribucién de los tamafios entre estas y dentro de ellas.

De los cinco conjuntos de datos de forma analizados, el mayor porcentaje de
explicacion por el tamafio lo obtuvo el correspondiente al médulo BASI, mientras que
el que resulté con un menor porcentaje fue el correspondiente a los datos de mandibula.

Dentro del morfoespacio generado para los datos del médulo BASI, que
involucra las bullas auditivas, basicrdneo y procesos paraoccipitales, los octodéntidos,
que son los caviomorfos mas pequefios analizados, se ubicaron en un extremo de la
variacion. Los representantes de esta familia presentan bullas auditivas grandes, e
incluso hipertrofiadas en algunos géneros, y procesos paraoccipitales reducidos. En el
otro extremo de la variacion se ubicaron algunos de los géneros méas grandes de
caviomorfos, Hydrochoerus, Lagostomus y Myocastor, los cuales presentan las bullas
auditivas mas pequefias y procesos paraoccipitales grandes y verticales. Los restantes
géneros se dispusieron siguiendo un gradiente de tamafio en el mismo sentido, con los
cavioideos mas grandes hacia el extremo donde se ubic6 Hydrochoerus, y los
cavioideos mas pequefios hacia el extremo donde se ubicaron los octodéntidos. Los
chinchilloideos también se ubicaron acorde al tamafio con Chinchilla en el extremo
opuesto al ocupado por Lagostomus y cercano a los octodontidos. Dentro de los
Octodontoidea ubicados en el extremo opuesto a Myocastor se observé una tendencia a
la distribucion segun los tamafios aunque no fue tan clara como en los otros clados.
Como se mencion0 previamente, el incremento en el tamafio de las bullas auditivas en
octodontidos esta asociado a ambientes aridos. La reduccién de las bullas auditivas en
los caviomorfos mas grandes podria explicarse como resultado de procesos alométricos
0 interpretarse como una adaptacion a los ambientes que ocupan, mas templados y
hdmedos que los primeros.

La muy baja asociacién entre el tamafio y la variacién de forma de la mandibula
encontrada (solamente el 10% quedd explicado con valor bajo de significancia)
indicaria que ademas del tamafio, otros factores o procesos tendrian influencia sobre la
generacion del patron observado de variacién morfolégica mandibular, como el proceso
de divergencia filogenética. Los datos de mandibula, junto con el médulo ROSTRO que

también mostré porcentajes bajos de explicacion por parte de la variable de tamafio,

95



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

mostraron una sefial filogenética para el primer eje de forma muy alta, lo que indicaria
la presencia de procesos de adaptacion de los distintos clados.

Con respecto a la variable de fuerza de mordida, la asociacion entre ésta y la
variacion morfométrica resulté débil (valores bajos de b parciales de los modelos de
regresion) y no significativa para los datos de craneo y mandibula y el médulo NEURO;
para los mddulos BASI y ROSTRO los b parciales fueron mayores aunque también no
significativos. Sin embargo, esta variable mostro sefal filogenética significativa: los
valores estimados se distribuyeron, en general, segun los distintos clados principales,
con los cavioideos con los menores valores de fuerza, al igual que los chinchilloideos y
los octodontoideos con los mayores valores. La estructuracion de esta variable implica
que los valores ya estarian fijados en la base de los clados, lo que explicaria la ausencia
de asociacion.

Con respecto a la variable de habitos, la asociacion entre ésta y la variacion
morfometrica resultd no significativa. A su vez, esta variable no mostro sefial
filogenética significativa debido a la ocurrencia de las tres categorias de habitos
consideradas en cada una de las superfamilias. La falta de asociacién entre los cambios
de forma y los habitos significa que para cada una de las categorias existen diversas
morfologias crdneo-mandibulares. Visto de otro modo, morfologias similares de taxones
cercanos filogenéticamente, estan asociados a habitos diferentes. Dos ejemplos son el
octodontido Octomys y el cavino Microcavia. El primero es parte de un clado de habitos
netamente fosoriales; como ya se discutio, todos presentan en el craneo y la mandibula
rasgos morfologicos favorables a la excavacion, con el uso de incisivos como
herramienta. Sin embargo, hay evidencias de que este género no excava madrigueras y
que utiliza como refugio espacios entre las rocas en los ambientes y roquedales donde
habita (Sobrero et al., 2010). Por otro lado, el género Microcavia, un cavino fosorial
capaz de construir extensas madrigueras, es morfolégicamente cercano a otros
representantes del clado Caviinae de habitos principalmente epigeos (basicamente
ambulatorios).

Con respecto a la variable de masticacion, la asociacion entre ésta y la variacion
morfometrica resultd no significativa. Esta variable no mostro sefial filogenética
significativa. El patrén es similar al observado para la variable de habitos, es decir, se
encontraron valores similares para la variable entre los distintos clados. La superfamilia
Octodontoidea esta representada por géneros que tienen masticacion oblicua a

propalinal (este trabajo; Vassallo y Verzi, 2001; Verzi, 2001; Verzi y Olivares, 2006).
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Para los integrantes de Chinchilloidea se obtuvieron valores de inclinacion de estrias
tipicos de masticadores con componentes ligeramente oblicuos, resultando el clado més
homogéneo para esta variable. La superfamilia Cavioidea, al igual que los
octodontoideos, esta representada por taxones propalinales a oblicuos, siguiendo la
distribucion de los valores la subdivision en clados menores. Los cavinos fueron
caracterizados como masticadores propalinales a ligeramente oblicuos, con Microcavia
como el mas oblicuo, resultado congruente con el obtenido por Vassallo y Verzi (2001)
y Galea como el mas propalinal, resultado que contrasta con el obtenido por estos
autores que caracterizaron a este género como un masticador casi oblicuo [26° en este
trabajo vs. 44° en Vassallo y Verzi (2001)]. Los dolicotinos resultaron propalinales al
igual que los hidroquerinos, aunque en estos es mas marcada la direccion antero-
posterior. Por ultimo, Cuniculus es un propalinal, mientras que Dasyprocta resulté ser el
masticador con mayor componente oblicua de todos los cavioideos aunque previamente
se habia registrado una mayor componente antero-posterior (Vassallo y Verzi, 2001).
Las dos variables dentarias analizadas mostraron estructuracion filogenética,
aunque menor para la variable de robustez de los incisivos. Con respecto a la robustez
de los incisivos, la mayoria de los octodontoideos tienen los incisivos mas robustos, la
mayoria de los cavioideos mostraron los menores valores y los chinchilloideos valores
intermedios. La estructuracion filogenética fue mas marcada en la variable de tamafio
del ultimo molar: los chinchilloideos tienen los molares mas grandes, los cavioideos
tienen molares de tamafio medio, mientras que los octodontoideos presentan molares
entre medianos (equimidos y abrocémidos) a pequefios (algunos octoddntidos) o
fuertemente reducidos (algunos octodontidos y ctenominos). Solamente la robustez de
los incisivos se asocio con el tamafio de manera significativa. Con un patrén parecido al
mostrado por las variables de tamafio y fuerza, una explicacion posible para esta
diferencia en los resultados es la posible ocurrencia de procesos (probablemente
adaptativos) que hayan hecho divergir a ciertos clados de los valores ancestrales y
determinados los valores actuales no ajustados a la separacion filogenética. En cambio,
el tamafio del Gltimo molar tiene una carga filogenética mayor, con un mantenimiento a
través del tiempo de los valores adquiridos en nodos ancestrales que probablemente
hayan respondido a presiones selectivas como los requerimientos mecénicos impuestos
por la adquisicion de habitos dentoexcavadores en el caso de algunos octodontinos y los

ctenominos (i.e. incremento de la masa muscular y de las fuerzas ejercidas por los
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masculos masticatorios, incremento en la ventaja mecanica de los musculos por

reacomodamiento de los brazos de palanca).

6.3. La importancia de la contribucion del registro fosil en estudios de evolucion

morfoldgica

En general, hipdtesis sobre el origen de la variacion morfologica en diversos
clados han sido abordadas esencialmente mediante métodos comparativos aplicados
sobre informacion de especies actuales (e.g. Perez et al., 2009; Rabosky, 2009; Mahler
et al., 2010). El andlisis presentado en el Capitulo 5 es uno de los pocos analisis sobre la
evolucion morfoldgica de un clado en el que se incorpora la evidencia de los fésiles a la
aportada por los andlisis filogenéticos comparativos. Mientras que los trabajos previos
han discutido la importancia de la contribucion de los fosiles a la estimacion de tasas de
extincion y origen, y edad de distintos linajes, estos no se habian enfocado en analisis
morfométricos o filogenéticos (Brochu, 2004; Finarelli y Flynn, 2006; Marjanovic y
Laurin, 2007, 2008; Mayhew, 2007; Quental y Marshall, 2009, 2010).

Los principales resultados del estudio de la variacion morfologica craneo-
mandibular de roedores caviomorfos (Capitulo 4) permitieron establecer la hipotesis de
que la historia filogenética podria ser mas importante que los factores ecoldgicos para
entender las principales diferencias en la forma mandibular (y craneana). Esto se
interpretd como resultado de una larga historia evolutiva y una temprana divergencia de
los principales clados (superfamiliares). Bajo la hipotesis de un establecimiento
temprano en la historia de estos roedores de las principales vias de especializacién
mandibular se analiz6 la morfologia mandibular de caviomorfos fosiles y vivientes
mediante andlisis de componentes principales. Tanto los géneros actuales como fosiles
se distribuyeron siguiendo la estructura filogenética de los clados mayores
(superfamilias y familias) y mostraron grados de variacion similares. Sin embargo, la
superposicion de fosiles y actuales no fue total, aunque posiciones equivalentes se
observaron dentro de la familia Caviidae (Cavioidea). Esto sugeriria que los cavidos del
Santacrucense analizados ya habian adquirido una morfologia gracil de la region
alveolar como la observada en cavidos actuales. En el otro extremo del rango de
variacion, solamente el género Colhuehuapense fTProtadelphomys mostré una

morfologia similar a los octodontidos fosoriales Aconaemys y Ctenomys, lo que apoya
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la idea propuesta por Vucetich y Verzi (1991) de que este género habria presentado
habitos excavadores.

En contraste con un patron de expansién en el morfoespacio esperable para un
clado que se diversifica (Foote, 1993; Erwin, 2007), los resultados del andlisis de
variacion morfoldgica de la regién alveolar de géneros actuales y fosiles mostraron una
cierta estabilidad entre las morfologias diferenciadas tempranamente y las presentes en
las especies vivientes, lo que podria sugerir la existencia de una diversificacion
evolutiva restringida (Losos, 2008). Hay que tener en cuenta, sin embargo, que esta
estabilidad morfol6gica relativa fue observada para una porcion acotada de la
mandibula (la region alveolar) debido a que la preservacion del material fosil no
permitio incorporar mayor cantidad de informacion morfologica.

Nuevos avances en el entendimiento del proceso de diversificacion morfologica
dependeran de la posibilidad de contar con materiales fosiles mas antiguos y con un
buen estado de preservacion, lo que permitiria llevar a cabo andlisis de muestras méas
grandes de especimenes y de rasgos, y la mejor evaluacion de la disparidad en tiempos

pasados.

6.4. Conclusiones

- Con respecto a la primera hip6tesis que propone estructuraciéon filogenética de la
variacion morfoldgica craneo-mandibular de los roedores caviomorfos, se encontro que
ésta estd estructurada filogenéeticamente, aunque con diferentes valores segin la

estructura estudiada.

- Las variables explicativas consideradas en esta tesis también mostraron valores de
sefial filogenética diferentes. Tanto la variable de tamafio como la variable de fuerza
mostraron sefiales filogenéticas significativas, indicando que parte de su variacion se
puede explicar por parentesco. Sin embargo, la variable de fuerza resulté mas
estructurada filogenéticamente mientras que el tamafio varié no solo dentro de los
clados sino también entre los mismos. Esto significa que ademas de la fraccion de
variacion en tamafnos que puede explicarse por parentesco existe otra parte que implica

otros procesos como cambios por adaptacion mas recientes.

- Los resultados morfométricos obtenidos mediante el analisis de las especies actuales

también sefialan que la estructura filogenética de la variacion morfoldgica sugeriria que
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las principales vias de especializacién se podrian haber fijado tempranamente en la

historia evolutiva de los caviomorfos.

- A su vez, se detectd la presencia de alometrias evolutivas asociadas a la variacién de la
forma craneo-mandibular de los roedores caviomorfos. Esto implica que la
diversificacion morfoldgica de los roedores caviomorfos a través de la filogenia

respondié a cambios en el tamafio también ocurridos a lo largo de la filogenia.

- Con respecto a la segunda hipdtesis, que propone que tanto los datos de mandibula
como los del médulo rostral presentan patrones similares de variacién, se encontrd que
el aparato masticatorio, representado por datos morfométricos de la mandibula y el
modulo craneano rostral, muestra una sefial filogenética fuerte, lo que implica que la
forma se diversifico siguiendo la estructura filogenética que relaciona los distintos

clados de caviomorfos.

- Por altimo, con respecto a la tercera hipotesis, que propone una adquisicion temprana
de las morfologias presentes en los caviomorfos actuales, los datos de especies actuales
y extintas sugieren que las principales vias de diferenciacion morfoldgica se
establecieron temprano en la historia de los caviomorfos y no permite sostener una

evolucion siguiendo un modelo de movimiento Browniano.
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Al.1. Introduccién

Tanto el craneo como la mandibula son estructuras inherentemente
tridimensionales. Sin embargo, en el estudio de la variacion morfométrica y para los
roedores en particular, se han empleado generalmente datos en dos dimensiones, es
decir, coordenadas x, y de landmarks adquiridos basicamente sobre imagenes digitales,
siempre sobre un plano de la estructura. Estos procedimientos pueden ser utilizados con
confianza cuando, por ejemplo, la mandibula es relativamente plana, como ocurre en los
scidridos y muaridos, que presentan una mandibula sciurognata, en la que el proceso
angular se origina y extiende en el mismo plano que el del alvéolo del incisivo (Hautier
et al., 2011). Sin embargo, existen algunos grupos de roedores, entre ellos los
caviomorfos, en los que la mandibula es histricognata, es decir, el proceso angular se
origina y extiende en un plano externo al plano del alvéolo de los incisivos, vinculado
al desarrollo distintivo de los musculos maseteros lateral y superficial. ElI grado de
condicion histricognata de los caviomorfos varia entre los distintos clados, con gran
desarrollo en roedores del género Ctenomys de la subfamilia Ctenomyinae, mientras que
varias especies dentro de la familia Caviidae presentan una condicion de aparente no-
histricognatia (Fig. 39; Capitulo 4; Woods, 1984; Hautier et al., 2011).

La histricognatia mandibular y la presencia de variacion latero-medial en el
craneo, en estructuras como, por ejemplo, el arco cigomatico y rostro, impondrian la
necesidad del uso de técnicas de morfometria geométrica en tres dimensiones al
momento de analizar patrones de variacion morfolégica. Una importante cantidad de
informacion morfo-funcional y filogenética podria estar perdiéndose al no incorporar la

tercer dimension en la que se desarrolla la variacion craneo-mandibular.
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Figura 39. Diferencias en el grado de histricognatia de las mandibulas de un género con
valores elevados (Ctenomys) y un género con valores bajos (Cavia). Escala: 1 cm.

En este Capitulo se analiza y compara la cantidad de informacion funcional y
filogenética que aportan datos de forma geométrica tanto bi- como tridimensionales. Se
incluyen los mismos 24 géneros de roedores caviomorfos analizados en el Capitulo 4,
que presentan variacion en la forma y desarrollo latero-medial de las estructuras craneo-

mandibulares.

Al.2. Materiales y métodos

Los datos analizados de 200 especimenes corresponden a coordenadas 3D y 2D
de craneo y mandibula, en total 6 conjuntos de datos (craneo, C-3D27, C-2DL, C-
2DSL; mandibula, M-3D13, M-2DL, M-2DSL). Ademas, se analizé la variacion de
forma de los tres mddulos craneanos en 2D, ya definidos para los datos tridimensionales
(Capitulo 4).

En este Capitulo se describe la variacién de la forma para los datos en 3D y 2D,
se evalla la cantidad y significancia de sefial filogenética, y se analiza la relacion del
cambio de forma con ciertas variables ecoldgicas. Se comparan los resultados entre los
conjuntos de datos, con el fin de evaluar las diferencias y semejanzas y el poder

explicativo de cada uno de los conjuntos.
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Al.2.1. Morfometria geométrica en 3D
Al.2.1.1. Mandibula

A partir del conjunto original de 16 landmarks que se utilizaron para describir la
forma de la mandibula (Capitulo 4), se gener6 un segundo conjunto de 13 landmarks,
todos ellos comunes con los puntos 2D registrados para la mandibula en vista lateral
(M-3D13; Fig. 40). EI motivo fue comparar los resultados obtenidos al analizar la
misma informacion de la posicién relativa entre las distintas estructuras del craneo
desde una perspectiva bidimensional y otra tridimensional. Sobre estos conjuntos de
datos se llevaron a cabo analisis de la variacion de forma, de la influencia de la ecologia

sobre la misma y la sefial filogenética contenida en el conjunto de datos.

Figura 40. Configuracion de 13 landmarks que representan la forma de la mandibula en
tres dimensiones. Estos landmarks fueron seleccionados de tal manera que fueran
equivalentes a los observados en vista lateral de la mandibula y a los utilizados en los
analisis de morfometria geométrica en 2D.

Al.2.1.2. Craneo

A partir del conjunto original de 43 landmarks (Capitulo 4), se generd un
conjunto de 27 landmarks que coincidieran con los que pueden observarse sobre el
craneo en vista lateral (C-3D27; Fig. 41). A partir de esta informacion, se analizé la
variacion de forma, la influencia de la ecologia sobre la misma y la sefial filogenética

contenida en el conjunto de datos.
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Figura 41. Configuracion de 27 landmarks que representan la forma del craneo en tres
dimensiones. Estos landmarks fueron seleccionados de tal manera que fueran
equivalentes a los observados en vista lateral del craneo y a los utilizados con técnicas
de morfometria geométrica 2D.

Para cada uno de los conjuntos 3D, y con el objetivo de eliminar landmarks de
los archivos originales, se ingresaron, de a uno por vez, los archivos con las
coordenadas crudas por género en el programa Morphologika (O Higgins y Jones,
1998; O"Higgins y Jones, 2006), dado que este programa tiene la opcion de desactivar
los landmarks que uno no desea incorporar al analisis. De esta manera, se llevaron a
cabo 24 analisis generalizados de Procrustes (24 géneros de caviomorfos) para estos
nuevos conjuntos de datos para obtener las configuraciones consenso (coordenadas
alinedas) para cada género. Por Gltimo, se unificaron los 24 archivos en uno solo, que

luego fue usado en los analisis de forma y filogenéticos.

Al.2.2. Morfometria geométrica en 2D
Al.2.2.1. Mandibula

Las coordenadas en 2D se capturaron sobre imagenes digitales de la hemi-
mandibula izquierda, en caso en que faltara o presentara estructuras dafadas, se utilizd
la imagen reflejada de la hemi-mandibula derecha. Se seleccionaron 13 landmarks para
representar la geometria de la mandibula (M-2DL; Fig. 42). Ademas, se incorporaron 31
semilandmarks a los 13 landmarks, para representar con mas detalle el contorno de la
mandibula (M-2DSL; Fig. 42).
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Figura 42. Esquema de landmarks y semilandmarks utilizados para representar la
morfologia bi-dimensional de la mandibula.

Al.2.2.2. Craneo

Las coordenadas en 2D se capturaron sobre imagenes digitales del lado
izquierdo del craneo, en caso en que faltara o presentara estructuras dafiadas, se utilizo
la imagen reflejada del costado derecho. Se seleccionaron 28 landmarks para
representar la geometria de la mandibula (C-2DL; Fig. 43). Ademas, se incorporaron a
los landmarks antes mencionados, 28 semilandmarks para representar con mas detalle

los contornos de ciertas estructuras del craneo (C-2DSL; Fig. 43).

Figura 43. Esquema de landmarks y semilandmarks utilizados para representar la
morfologia bi-dimensional del craneo.

105



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

7.2.2.3. Médulos

Respecto de la variacion morfologica de los modulos craneanos, en este
Capitulo se realizé solamente un analisis en 2D, sin llevarse a cabo una seleccién
acotada de landmarks 3D como se hiciera para mandibula y craneo. Luego se comparé
con los resultados con los obtenidos mediante 3D (Capitulo 4). Los landmarks y
semilandmarks utilizados para representar la forma de los médulos se muestran en la

Figura 44.

Figura 44. Esquema de landmarks y semilandmarks utilizados para representar la
morfologia bi-dimensional de los méddulos del craneo. A, BASI; B, ROSTRO; C,
NEURO.

Para eliminar landmarks 2D de los archivos originales, se ingresé el archivo con
las coordenadas crudas con todos los géneros en el programa tpsUtil (Rohlf, 2009),

dado que este programa tiene la opcién de desactivar los landmarks que uno no desea
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incorporar al analisis. Luego se generaron los distintos archivos para cada uno de los
géneros, copiando cada grupo de datos en un archivo de texto y guardandolo como .tps.
Con estos 24 archivos (uno por género) se llevaron a cabo nuevos analisis generalizados
de Procrustes para obtener las configuraciones consenso (coordenadas alinedas) para
cada género, que luego fueron unificados nuevamente en un tnico archivo que luego se
utilizé en los analisis de forma y filogenéticos.

Para el caso de los datos 2D, las coordenadas x, y de landmarks y
semilandmarks fueron digitalizadas usando el software tpsDig 2.12 (Rohlf, 2008). Los
siguientes procedimientos son comunes a todos los conjuntos de datos.

Con el objetivo de remover diferencias en las coordenadas debido a la posicion,
orientacion y escalado, se llevo a cabo un Anélisis Generalizado de Procrustes (Rohlf y
Slice, 1990; Mitteroecker y Gunz, 2009) sobre cada uno de los conjuntos de
configuraciones consenso por género. Los semilandmarks, cuando correspondio, fueron
deslizados a lo largo de vectores tangentes a las curvas que representan usando el
criterio de energia de doblamiento minima (Bookstein, 1997; Mitteroecker y Gunz,
2009). El deslizado de semilandmarks representa una extension del AGP: luego de
remover variacion que no corresponde a forma, los semilandmarks son alineados para
remover variacion tangencial a la curva representada.

Se llevaron a cabo analisis de relative warps para las configuraciones promedio
de coordenadas de cada género, para cada uno de los conjuntos de datos. Las diferencias
de forma fueron descriptas en términos de la variacion de grillas de deformacion
(Bookstein, 1991) para los datos 2D, y de esquemas de contornos para el caso de datos
3D. Los anélisis morfométricos en 2D fueron llevados a cabo en los programas tpsRelw
1.46 (Rohlf, 2008) y los an“alisis 3D en MorphoJ (Klingenberg, 2010).

Al.2.3. Sefal filogenética de la forma

La senal filogenética contenida por los distintos conjuntos de datos fue evaluada
del mismo modo que para los datos 3D en el Capitulo 4. Se utiliz6 como medida
multivariada de sefial filogenética el largo de arbol obtenido tras mapear las variables de
forma sobre el arbol filogenético (ver Anexo Ill). Ademas, se estimo la sefial univariada

K para los tres primeros RWs.
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Al.2.4. Relacion entre la variacion de forma y variables explicativas

Los andlisis de la influencia de la ecologia sobre la variacién de la forma de los
datos 3D y 2D se llevaron a cabo mediante analisis de regresion PLGS entre las
variables explicativas y los RWs que contabilizaran el 90% de la variacion de forma, y
entre las variables y el RW1. También se utilizaron regresiones OLS-PIC entre las

variables explicativas y todas las coordenadas de Procrustes (100 % de la variacion).

Al.2.5. Comparacién de los métodos

Los ordenamientos obtenidos a partir de los conjuntos de datos 3D y 2D fueron
comparados usando analisis de Procrustes (Gower, 1971; Peres-Neto y Jackson, 2001).
Se escal0 y roto los ordenamientos para tres y ocho primeros RWs usando un criterio de
diferencias de cuadrados minimos. La significacion estadistica del ajuste de Procrustes
(Peres-Neto y Jackson, 2001) fue obtenida a partir de un proceso de permutaciones
(10.000 permutaciones). Los analisis fueron realizados utilizando el paquete Vegan
(Oksanen et al., 2010) paraR 2.11.1 (R Development Core Team, 2009).

Al.3. Resultados
Al.3.1. Variacion morfométricaen 3D
Al.3.1.1. Mandibula

Se construyd un conjunto de datos de coordenadas tridimensionales de la
mandibula a partir del conjunto original que contuviera los landmarks compartidos con
la vista lateral de la mandibula. El objetivo era analizar la similitud de los resultados
obtenidos a partir de un mismo conjunto de landmarks contenidos en un unico plano (de
la vista lateral) o en dos (incluyendo la variacion latero-medial). EI ordenamiento
resulté muy similar al obtenido con el conjunto de datos de landmarks 3D completo

(Fig. 45, comparar con Fig. 19).
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Figura 45. Ordenamiento de los géneros de caviomorfos estudiados en el espacio
formado por los dos primeros relative warps (RWSs) de los datos de mandibula 3D
representados con 13 landmarks.

La cantidad de variacion explicada fue del 60%, semejante a la explicada con el
conjunto de 16 landmarks. El analisis de Procrustes mostr6 una correlacién muy alta y
significativa (Tabla 19) entre los dos conjuntos de datos, a la vez que se obtuvieron
ordenamientos similares con ambos conjuntos de datos.

La Unica diferencia notable es la posicion del género Dasyprocta que se ubico
entre los octodontidos Ctenomys, Spalacopus y Octodon en el espacio construido a
partir del conjunto M-3D13 mientras que en el espacio construido a partir del conjunto

completo se ubicd practicamente solo hacia valores centrales.

Al.3.1.2. Créaneo

El ordenamiento resultd muy similar al obtenido con el conjunto de datos de
landmarks 3D completo (Fig. 46, comparar con Fig. 21). La comparacion entre este
analisis y los de craneo completo y craneo 2D resulté en valores de correlacion muy

altos y significativos (Tabla 20).

109



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos

0.20 T
0.10 — —
Lagostomus Chinchilla™, « T~
-~ IN— A [JLagidium Abrocoma RS
< Dalichotis e, Ctenomys N
e} Hydrochoerus AP"-‘ diolagus Microcavia -’ ‘0 Tympanoctomys
- . lagus - algcopéls Pnuanacoclomys
- 000 e, OMyocastar O ctodontomys [@)
o e I T e, Ca\na .‘Oct ctomys y
g VAN AGaIeat Aconaemys P
x AKerodon #\ Proechimys P s
NDasyproctas N d’ hrichomys -
o -
o e T
-0.10 /_\Cunlculus ]
-0.20 ' ' '
-0.20 -0.10 0.00 0.10 0.20

Alicia Alvarez

RW1 46.15%

Figura 46. Ordenamiento de los géneros de caviomorfos estudiados en el espacio
formado por los dos primeros relative warps (RWSs) de los datos de craneo 3D
representados con 27 landmarks.

La varianza explicada por los dos primeros componentes de forma fue de
aproximadamente 60%. Los octodontoideos se ubicaron sobre los valores positivos del
RW1, los cavioideos sobre valores negativos y los chinchilloideos sobre los valores
centrales, superponiéndose con los otros grupos sobre el primer eje, aunque separados
sobre el segundo (Fig. 7).

Los cambios morfoldgicos observados se pueden describir de la misma manera
que para el conjunto de datos C-3D43 (ver Fig. 22). Hacia valores positivos del RW1 se
observo un acortamiento del rostro, un menor desarrollo ventral del arco cigomatico,
una reduccion del tamafo de la érbita y una disposicion vertical de la region occipital.
Hacia valores negativos las tendencias son opuestas. Sobre el RW2 el principal cambio
se vincula con la configuracién del rostro, mas bajo y largo hacia valores positivos, y
mas profundo y corto hacia valores negativos, a la vez, que los procesos paraoccipitales
presentan una importante reduccion y el arco cigoméatico muestra un mayor desarrollo
ventral en su parte anterior. Nuevamente los cavioideos formaron dos grupos, uno sobre
valores positivos del RW2, conformado por Microcavia, Hydrochoerus, Dolichotis y

Pediolagus, y el otro conformado por el resto de los cavioideos excepto Cuniculus que
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se separ6 hacia valores negativos. Chinchilla se posicion6 cerca del abrocémido

Abrocoma, tal como se observara para los datos C-3D43.

Al.3.2. Variacién morfométricaen 2D
Al.3.2.1. Mandibula

El porcentaje de variacion explicada por los dos primeros ejes fue de alrededor
del 60% tanto para el conjunto de landmarks (M-2DL) como para el de landmarks mas
semilandmarks (M-2DSL). El analisis de Procrustes entre ordenamientos mostré una
correlacion muy alta y significativa entre los dos conjuntos de datos (Tabla 19). Se
obtuvieron ordenamientos similares con ambos conjuntos de datos, aunque con algunos

cambios en las posiciones relativas de algunos de los géneros (Fig. 47).

Tabla 19. Anélisis de Procrustes entre los ordenamientos obtenidos
con los datos de coordenadas de mandibula 2D y 3D.

Conjuntos de datos correlacion P
8 RWs M-2DL M-2DSL 0.989 0.001
M-2DL M-3D13 0.908 0.001
M-2DSL  M-3D13 0.915 0.001
3RWs M-2DL M-2DSL 0.988 0.001
M-2DL M-3D13 0.933 0.001
M-2DSL  M-3D13 0.931 0.001

La mayoria de los cavioideos se ubicaron sobre valores negativos del RW1. Los
octodontoideos, excepto Myocastor, se ubicaron sobre valores positivos. La posicion de
los chinchilloideos resulté intermedia. ElI abrocomido Abrocoma se separé sobre el
RW2 del resto de los octodontoideos, e incluso de todos los demas caviomorfos.
Ademas, el género Kerodon se ubicé cerca del cavino Microcavia, mientras que el
género mas cercano filogenéticamente a Kerodon, Hydrochoerus, se agrup6 a los
cavinos Cavia y Galea, y a Myocastor. El género Dasyprocta se ubicd hacia valores
mas positivos del RW1, mostrando una morfologia mas parecida a la presente en los
octodontoideos y chinchilloideos, con mandibulas mas acortadas y profundas, y
procesos coronoides y condilar méas altos con respecto al plano oclusal (determinado por

los landmarks 3 y 4; Fig. 48). Ademas, se observO una clara separacion entre los
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chinchillidos Chinchilla y Lagidium y Lagostomus que presenta una mandibula y los

procesos coronoides y condilar mas bajos que los otros dos géneros. Al incorporar la

informacién de los semilandmarks, se observo un cambio en la posicion de algunos de

los géneros, por ejemplo, Cuniculus se acercé a valores centrales del RW2, mientras que

Myocastor se desplazo hacia el extremo negativo de la distribucion de la nube de puntos

sobre el RW2. A su vez, Abrocoma se ubicd mas cerca de los chinchillinos e

Hydrochoerus se acerco a los géneros Cavia y Microcavia.
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Figura 47. Ordenamientos de los géneros de caviomorfos en los espacios formados por
los dos primeros relative warps (RWs) de los datos de mandibula 2D. A, M2D-L; B,
M2D-SL.
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RW1

Figura 48. Grillas de deformacion mostrando los cambios de forma de la mandibula
sobre los dos primeros relative warps (RWSs). M-2DL, configuracién de landmarks, M-
2DSL, configuracion de landmarks mas semilandmarks.

Al.3.2.2. Craneo

Los ordenamientos obtenidos mediante los conjuntos de datos de landmarks (C-
2DL) y landmarks méas semilandmarks (C-2DSL) resultaron similares (Fig. 49). Los
valores de varianza explicados fueron de alrededor de 48% y 14% para los RW1y RW2
respectivamente, con valores similares para ambos conjuntos de datos. Los analisis de
Procrustes para los 3 y 8 primeros RWs dieron como resultado valores de correlacion y

significancia elevados entre los ordenamientos (Tabla 20).
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Tabla 20. Anélisis de Procrustes comparando los ordenamientos
obtenidos para los datos de craneo 3D y 2D. Se analizaron los
primeros 8 RWs (90% de la variacion) y los 3 primeros RWs (70%).

Alicia Alvarez

Conjuntos de datos correlacion P
8RWs C-2DL C-2DSL 0.974 0.001
C-2DL C-3D27 0.938 0.001
C-2DSL  C-3D27 0.951 0.001
3RWs C-2DL C-2DSL 0.991 0.001
C-2DL C-3D27 0.907 0.001
C-2DSL  C-3D27 0.911 0.001

Los octodontoideos se ubicaron hacia el extremo positivo del RW1, aunque los

equimidos Proechimys y Myocastor se posicionaron cerca del cero e incluso sobre

valores positivos. Los cavioideos se ubicaron entre valores centrales hacia negativos del

eje. Algunos representantes de la subfamilia Caviinae e Hydrochoerinae mostraron

scores semejantes a los de los equimidos sobre el RW1. Los chinchilloideos se

localizaron sobre valores cercanos a cero, con scores semejantes a algunos cavioideos y

equimidos. Sobre el RW2, hacia valores positivos, solamente se separaron los

chinchilloideos. La incorporacion de semilandmarks para representar la forma permitio

una mejor separacion de los distintos géneros de octodontoideos y una separacion mas

clara de los equimidos del resto sobre el RW1.
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Figura 49. Ordenamientos de los géneros de caviomorfos en los espacios formados por
los dos primeros relative warps (RWs) de los datos de craneo 2D. A, C-2DL; B, C-
2DSL.

Cambios globales de forma del craneo pudieron observarse claramente tanto en
las grillas del conjunto C-2DL como C-2DSL (Fig. 50), aungue estas Gltimas permiten
un mayor detalle de la variacién en ciertas regiones que varian en su contorno, como el
rostro y las bullas auditivas. Sobre el RW1, los principales cambios hacia valores
positivos, donde se ubicaron los octodontoideos, se vincularon con el incremento
marcado de las bullas, cierto acortamiento del rostro y de la fosa masetérica rostral que
ademas se hace mas alta (mas cerca del borde dorsal del rostro), una disminucién del
didmetro de la region de la orbita, una reduccidn notoria del tamafio del hueso lacrimal,
y el cambio hacia una orientacién méas vertical de la regidén occipital. Hacia valores
negativos, donde se ubicaron muchos de los cavioideos y cuyo extremo representa
Hydrochoerus, las tendencias fueron opuestas junto con el desarrollo ventral del arco
cigomatico, que pasa a tener su borde ventral bastante por debajo del borde ventral del
rostro y un incremento en el desarrollo de los procesos paraoccipitales. Sobre el RW?2
los cambios se relacionaron con el alargamiento marcado del rostro y de la fosa
masetérica rostral y un incremento del tamafio de las bullas hacia valores positivos,
donde se ubicaron los chinchilloideos. Sobre valores negativos del RW2, en cuyo
extremo se ubicé Cuniculus, el rostro se hace mas corto y mas alto, la arcada se

desarrolla ventralmente y la regién posterior del craneo se hace mas amplia.
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RW1
0

C-2DL

Figura 50. Grillas de deformacion mostrando los cambios de forma para el craneo
sohbre los dos primeros relative warps (RWSs). C-2DL, configuracion de landmarks, C-
2DSL, configuracion de landmarks mas semilandmarks.

Una diferencia entre los dos conjuntos de datos es la capacidad de definir los
rasgos. A partir de la la representacion de la forma mediante landmarks, la descripcion
del arco cigomatico indicaria la presencia de un marcado desarrollo antero-posterior de
la region anterior (rama anteorbitaria y raiz anterior) en aquellos géneros que se
ubicaron sobre valores negativos del RW1 como Hydrochoerus, aunque esta medida sea
mucho menor en realidad. Otra cuestion surgiria respecto a la bulla auditiva, la que
podria describirse como achatada ventralmente, cuando en realidad presenta un
volumen considerable como en el caso de los géneros como Tympanoctomys ubicados

sobre valores positivos del RW1.
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Al.3.2.3. Mddulos
Al.3.2.3.1. Médulo ROSTRO

Los dos primeros componentes representaron el 50% de la variacion total, tanto
para el conjunto de landmarks como semilandmarks (Fig. 51). Los ordenamientos
resultaron practicamente iguales. Los cavioideos se separaron totalmente hacia valores
negativos del RW1, mientras que los octodontoides y chinchilloideos se ubicaron en
valores positivos y se separaron sobre el RW2, los chinchilloideos sobre el extremo més
positivo del segundo eje junto a Abrocoma mientras que el resto de los octodontoideos
se ubicaron cerca de los valores centrales del eje y hacia valores negativos.

La diferencia mas marcada sobre el RW1 se vinculo al desarrollo del hueso
lacrimal, mucho méas amplio hacia valores negativos. Otros cambios que acompafiaron
fueron un rostro menos profundo, una fosa masetérica rostral mas larga, y los frontales
con mayor desarrollo sobre el lateral del craneo. Sobre el RW2, los cambios se
concentraron en el arco cigomatico y el rostro. Cuniculus, con un arco muy desarrollado
dorso-ventralmente asociado a un yugal muy expandido, una barra anteorbitaria ancha,
y un rostro corto y profundo, definié el extremo negativo del RW2. Hacia valores
positivos del segundo eje, el rostro se alarga al igual que la fosa masetérica rostral, la
barra anteorbitaria se angosta y el arco se hace menos profundo con la mayor
disminucién del desarrollo del hueso yugal. Sobre estos valores se ubicaron los
chinchilloideos y Abrocoma. El resto de los octodontoideos difieren de este dltimo
género por presentar un rostro mas corto y una barra anteorbitaria mas ancha.

La incorporacion de los semilandmarks, que definio mas claramente el contorno
del arco cigomatico que era la zona peor representada a través de los landmarks, no
permitio explicar una mayor cantidad de variacion ni cambid la distribucion de los

géneros en el espacio.
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Figura 51. Ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio formado por los
dos primeros relative warps (RWs) de los datos del moédulo ROSTRO. Se muestran los
cambios de forma mediante grillas de deformacién. A, ROSTRO2D-L; B, ROSTRO2D-

SL.

Al.3.2.3.2. Modulo BASI

Para el conjunto de datos de landmarks del modulo BASI, los dos primeros ejes

de forma explicaron cerca de un 70% (Fig. 52A). El ordenamiento obtenido mediante el

conjunto de datos de semilandmarks resultd con una menor dispersion y con un

porcentaje explicado del 60% (Fig. 52B). Pese a esto, la disposicion de los distintos
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géneros analizados fue similar mostrando leves diferencias para los chinchilloideos y
algunos octodontoideos.

Las principales diferencias de forma que se observaron sobre el RW1 (desde
valores negativos a positivos, Fig. 52) se vincularon con un acortamiento del proceso
paraoccipital, un incremento en el largo de la bulla auditiva, y un posicionamiento mas
anterior del meato auditivo. Hydrochoerus, que se ubicd sobre valores negativos del
RW1, mostro una gran reduccion del largo de la bulla y un gran desarrollo del proceso
paraoccipital. Sobre el RW2 los cambios no fueron tan marcados asociandose (de
negativos a positivos) con un alargamiento del proceso paraoccipital y una posicion mas
anterior del meato. En la region del espacio definida por los valores positivos del RW1
y negativos del RW2, donde se ubicaron Proechimys, Thrichomys y algunos
octodontidos, se observa una posicién mas ventral del extremo ventral y posterior de la
sutura del escamoso (landmark 2) con respecto a posicion de la raiz posterior de la

arcada (landmark 1).
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Figura 52. Ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio formado por los
dos primeros relative warps (RWSs) de los datos del médulo BASI. Se muestran los
cambios de forma mediante grillas de deformacién. A, BASI2D-L; B, BASI2D-SL.

Con los landmarks no pudo definirse de manera correcta la configuracion de las
bullas. La incorporacion de los semilandmarks permitio delimitar el contorno de las
mismas y asi poder tener una mejor nocién del tamafio de las mismas y de la posicion
del proceso paraoccipital con respecto a ellas (Fig. 52B). En Hydrochoerus se observo

una reduccion no solo del largo si no también del tamafio general de la estructura y una
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marcada separacion del proceso paraoccipital de las mismas. En cambio, en los géneros
como Pipanacoctomys y Tympanoctomys, que se ubicaron en el extremo opuesto a
Hydrochoerus, el proceso paraoccipital se encuentra aplicadado sobre la bulla auditiva

que estd muy desarrollada.

Al.3.2.3.3. Modulo NEURO

Los dos primeros RW contribuyeron un 60% a la variacion total los conjuntos de
datos de landmarks y semilandmarks (Fig. 53). La separacion de las superfamilias
Cavioidea y Octodontoidea fue clara sobre el RW1 aunque hacia valores centrales se
observo un cierto grado de superposicion de los equimidos. Con respecto a los
representantes de Chinchilloidea, su posicién resultd diferente en los dos
ordenamientos. Para el conjunto de landmarks, se superpusieron con los cavioideos
hacia valores centrales aunque el genero Chinchilla se separé de los otros dos géneros
hacia valores positivos del RW2. Para el conjunto de semilandmarks, en cambio, la
posicion de este genero resulté mas cercana a la de los otros chinchilloideos, ubicandose
los tres hacia valores negativos del RW2 (cuando en el caso de los landmarks se
ubicaban sobre valores positivos) sin superponerse con otros géneros aunque con
valores sobre el RW1 cercanos a los equimidos.

Los principales cambios sobre el RW1 se vincularon con el largo del lacrimal, el
desarrollo de los frontales sobre el lateral del craneo, la longitud de la oOrbita, todos
menores hacia valores positivos, y un mayor desarrollo antero-posterior de la region
neural ocasionado por el adelantamiento del landmark 6 que marca el margen posterior
de la orbita. Estas caracteristicas son compartidas por los octodéntidos y abrocémidos,
mientras que los equimidos se ubicaron hacia valores méas centrales del RW1 cercanos
a los chinchilloideos. Hacia valores negativos, y con caracteristicas opuestas, se
ubicaron Cuniculus y Dolichotis. La region neural es mas corta pero mostré un mayor
desarrollo dorso-ventral dado por la mayor distancia entre los landmarks 9 y 10 que
indican el borde posterior del hueso escamoso. Sobre el RW2 se observd un cambio
notorio en el desarrollo de la boveda craneana y una disminucién de la altura posterior
de la drbita representada por los landmarks 5y 6. Con el conjunto de landmarks, los
cambios resultaron muy marcados. Chinchilla, sobre los valores positivos, mostré un

borde muy inclinado debido a una posicion muy ventral del landmark 8 que incluso
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quedd por debajo de la posicion del landmark 9, que indica el extremo pdstero-dorsal

del hueso escamoso.
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Figura 53. Ordenamiento de los géneros de caviomorfos en el espacio formado por los
dos primeros relative warps (RWs) de los datos del médulo NEURO. Se muestran los
cambios de forma mediante grillas de deformacién. A, NEURO2D-L; B, NEURO2D-

SL.

La incorporacion de los semilandmarks permitié delimitar mejor el contorno de

la boveda craneana lo que conllevd a cambios menos abruptos de la forma y a un

cambio de posicion del chinchilloideo Chinchilla, y de los chinchilloideos en general.
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El extremo de la distribucion sobre el RW2 quedd definido, esta vez, por los cavioideos
Dolichotis y Microcavia, que presentan el margen de la béveda muy convexo, con el
extremo posterior bajo, al mismo nivel que la articulacién del craneo.

Con los datos del médulo NEURO2D se obtuvieron los ordenamientos mas

dispares que para cualquier otro analizado en dos dimensiones.

Al.3.3. Sefial filogenética de los datos morfométricos
Al.3.3.1. Datos 3D

La sefial filogenética multivariada resulto significativa tanto para el conjunto M-
3D13 como para el conjunto C-3D27 (Tabla 21). La sefal filogenética univariada,
representada por el estadistico K, resultd siginificativa para los dos primeros RWs del

conjunto de mandibula, y los tres primeros RWs del conjunto del craneo (Tabla 22).

Tabla 21. Senal filogenética multivariada para los conjuntos
M-3D13y C-3D27.

Conjuntos de datos Largo arbol P
M-3D13 0.1635 <.0001
C-3D27 0.1531 <.0001

Tabla 22. Sefal filogenética univariada para los conjuntos
M-3D13y C-3D27. K, estadistico; P, significancia.

Conjuntos de datos K P

M-3D13 RW1 2.129 0.0001
RW?2 0.607 0.0103
RW3 0.531 0.0636

C-3D27 RW1 1.045 0.0002
RW?2 0.772 0.0012
RW3 0.570 0.0105

Al.3.3.2. Datos 2D

La sefial filogenética multivariada resultd significativa tanto para los cuatro
conjuntos de datos de craneo y mandibula 2D (Tabla 23) como para los conjuntos de los

modulos (Tabla 24). La sefial filogenética univariada resulto siginificativa para los dos
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primeros RWs de mandibula, mientras que resulto siginificativa para los tres primeros

RWs de craneo (Tabla 25). En cuanto a los mddulos, los tres primeros RWs del

conjunto ROSTRO2D resultaron significativos; el segundo RW y el tercero para el

modulo BASI2D (landmarks y land. mas semiland. respectivamente) no mostraron

sefial significativa al igual que el segundo eje para el médulo NEURO2D representado

por landmarks (Tabla 26).

Tabla 23. Sefal multivariada para los datos de craneo y
mandibula 2D.

Conjuntos de datos

C-2DL
C-2DSL
M-2DL
M2D-SL

Largo arbol P
0.1446 <.0001
0.1605 <.0001
0.1487 <.0001
0.1271 <.0001

Tabla 24. Sefial multivariada para los datos de modulos
craneanos 2D.

Conjuntos de datos

BASI2D-L
BASI2D-SL
ROSTRO2D-L

ROSTRO2D-SL

NEURO2D-L
NEURO2D-SL

Largo arbol P
0.5975 0.0002
0.4830 <.0001
0.1783 <.0001
0.2111 <.0001
0.1163 <.0001
0.1245 <.0001

Tabla 25. Sefal univariada para los datos de craneo y mandibula 2D. K, estadistico;

P, significancia.

K P
C-2DL RW1 1.563 0.0001 M-2DL
RW2 1.182 0.0001
RW3 0.691 0.0103
C-2DSL RwW1 1.663 0.0001 M-2DSL
RW2 1.018 0.0001
RW3 0.760 0.0023

K P
RW1 1.319 0.0001
RW2 0.590 0.0096
RW3 0.468 0.1379
RW1 1.279 0.0001
RW2 0.670 0.0027
RW3 0.470 0.1237
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Tabla 26. Sefal univariada para los datos de modulos craneanos 2D. K, estadistico; P,
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significancia.
K P K P
BASI2D-L RW1 0.956 0.0008 NEURO2D-L RW1 2.176  0.0001
RW2 0.348  0.3420 RW2 0.485  0.0546
RW3 0.569  0.0195 RW3 0.805  0.0005
BASI2D-SL RW1 0.868 0.0014 NEURO2D-SL RW1 1.969  0.0001
RW2 0.596  0.0127 RW?2 0.670  0.0045
RW3 0496  0.1219 RW3 0.613  0.0196
ROSTRO2D-L RW1 3.106  0.0001
RW2 0.807  0.0005
RW3 0.951  0.0055
ROSTRO2D-SL RW1 2.998  0.0001
RW2 0.776  0.0008
RW3 0.922  0.0036

Al.3.4. Relacion con variables explicativas

Al.3.4.1. Datos 3D

Los datos de forma C-3D27 y M-3D13 mostraron una relacién significativa con

el tamafio (Tabla 27).
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Tabla 27. Relacion entre la forma 3D del craneo representada por 27 landmarks y la mandibula
representada por 13 landmarks, y las variables explicativas. Se muestran los resultados de las regresiones
PGLS a partir de los 10 primeros relative warps (PGLS 90%), a partir del primer relative warp (PGLS
RW1), y las regresiones de los contrastes independientes de los datos de forma y de las variables
explicativas (OLS-PIC). A, medida multivariada de Lambda de Wilks; F, estadistico asociado a A; b parcial,
coeficientes de regresion parciales para cada variable; g.l., grados de libertad; %, porcentaje de variacion
explicado por el modelo OLS-PIC; P, valor de significancia de los modelos.

Datos Modelo A % F g.l. P
OLS-PIC 34.34 0.0001
PGLS 90% 0.0012 3336 50 49.0  <0.0001
MANDI-3D13 . b parcial t g.l. P
Habitos 0.0134 -1.4047 19 0.1763
PGLS RW1 Fierza 0.1075 -0.3598 19 0.7230
Masticacion 0.0159  0.6642 19 0.5145
Tamafio 0.0557 -2.5260 19 0.0206
OLS-PIC 42.20 <0.0001
PGLS 90% 0.0010 3490 50 490  <0.0001
CRANEO-3D27 . b parcial t g.l. P
Habitos 0.0017 -0.1820 19 0.8575
PGLS RW1 Fyerza -0.0018  -0.0059 19 0.9953
Masticacion 0.0344 -1.4507 19 0.1632
Tamafio -0.1238 -5.6770 19 0.0000

Al.3.4.2. Datos 2D

Los datos de forma de la mandibula 2D no mostraron relacion con ninguna
variable (Tabla 28). Por el contrario, los datos de forma de craneo 2D, tanto el conjunto
C-2DL como C-2DSL, mostraron relacion significativa con la variable de tamafio
(Tabla 28).

Con respecto a la relacion entre los mddulos craneanos y las variables
explicativas, todos los conjuntos de datos mostraron relacion significativa con el tamafio
(y todas las variables juntas), con excepcién del modulo ROSTRO (2D-SL) que no

mostré asociacion con ninguna variable (Tablas 29-31).
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Tabla 28. Relacion entre la forma 2D de la mandibula y el craneo y las variables explicativas. Se
muestran los resultados de las regresiones PGLS a partir de los 10 primeros relative warps (PGLS
90%), a partir del primer relative warp (PGLS RW1), y las regresiones de los contrastes
independientes de los datos de forma y de las variables explicativas (OLS-PIC). A, medida
multivariada de Lambda de Wilks; F, estadistico asociado a A; b parcial, coeficientes de regresion
parciales para cada variable; g.l., grados de libertad; %, porcentaje de variacidn explicado por el
modelo OLS-PIC; P, valor de significancia de los modelos.

Datos Modelo A % F g.l. P
OLS-PIC 30.81 0.0049
PGLS 90% 0.0213 1.299 50 49.0 0.1805

L b parcial t g.l. P
Habitos 0.0016  0.1400 19 0.8901
PGLS RW1 Fierza 0.6418 1.8131 19 0.0857
Masticacion 0.0173 -0.6118 19 0.5479
Tamafio 0.0467  1.7903 19 0.0894

MANDI-2D

OLS-PIC 30.17 0.0115
PGLS 90% 0.0251 1.218 50 49.0 0.2455

SL b parcial t g.l. P
Hébitos 0.0061  0.5555 19 0.5850
PGLS RW1 Fierza 0.5495  1.5983 19 0.3447
Masticacion -0.0267 -0.9691 19 0.1265
Tamafio 0.0540 2.1293 19 0.0465
OLS-PIC 37.95 0.0001
PGLS 90% 0.0034 2417 50 49.0 0.0012

L b parcial t g.l. P
Habitos -0.0077 -1.0070 19 0.3266
PGLS RW1 Fierza 0.0270 -0.1128 19 0.9114
Masticacion 0.0272 1.4170 19 0.1727
Tamafio 0.1057 5.9779 19 0.0000

CRANEO-2D

OLS-PIC 38.08 <0.0001
PGLS 90% 0.0012 3336 50 49.0 <0.0001

SL b parcial t g.l. P
Hébitos 0.0091 -1.1412 19 0.2680
PGLS RW1 Fyerza -0.0273 -0.1095 19 0.9139
Masticacion 0.0251 1.2574 19 0.2238
Tamafio 0.1095 5.9552 19 0.0000
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Tabla 29. Relacion entre la forma 2D del modulo craneano ROSTRO vy las variables explicativas. Se
muestran los resultados de las regresiones PGLS a partir de los 10 primeros relative warps (PGLS
90%), a partir del primer relative warp (PGLS RW1), y las regresiones de los contrastes
independientes de los datos de forma y de las variables explicativas (OLS-PIC). A, medida
multivariada de Lambda de Wilks; F, estadistico asociado a A; b parcial, coeficientes de regresion

parciales para cada variable; g.l., grados de libertad; %, porcentaje de variacién explicado por el
modelo OLS-PIC; P, valor de significancia de los modelos.

Datos Modelo A % F g.l. P
OLS-PIC 30.34 0.0015
PGLS 90% 0.0041 2284 50 49.0 0.0022

L b parcial t g.l. P
Habitos 0.0053 0.7677 19 0.4521
PGLS RW1  Ferza 0.1728 0.8005 19 0.4333
Masticacion -0.0113 -0.6525 19 0.5219
Tamafio -0.0400 -2.5136 19 0.0211

ROSTRO-2D

OLS-PIC 28.58 0.0045
PGLS 90% 0.0037 2368 50 49.0 0.0015

SL b parcial t 0.l P
Habitos 0.0098 1.2206 19 0.2372
PGLSRW1  Fyerza 0.1275 0.5079 19 0.6173
Masticacion -0.0202 -1.0032 19 0.3284
Tamafio -0.0277 -1.4981 19 0.1505
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Tabla 30. Relacion entre la forma 2D del modulo craneano BASI y las variables explicativas. Se
muestran los resultados de las regresiones PGLS a partir de los 10 primeros relative warps (PGLS

90%), a partir del primer relative warp (PGLS RW1), y las regresiones de los contrastes

independientes de los datos de forma y de las variables explicativas (OLS-PIC). A, medida
multivariada de Lambda de Wilks; F, estadistico asociado a A; b parcial, coeficientes de regresion
parciales para cada variable; g.l., grados de libertad; %, porcentaje de variacién explicado por el
modelo OLS-PIC; P, valor de significancia de los modelos.

Datos Modelo A % F g.l. P
OLS-PIC 44.92 0.0002
PGLS 90% 0.0084 2.746 40 55.1 0.0003

L b parcial t g.l. P
Haébitos 0.0137 -0.9830 19 0.3380
PGLSRWI  Fyerza 04314 09858 19 0.3366
Masticacion 0.0047 0.1344 19 0.8945
Tamafio 0.2868 -8.8881 19 0.0000

BASI-2D

OLS-PIC 46.20 <0.0001
PGLS 90% 0.0039 2321 50 49.0 0.0019

SL b parcial t 0.l P
Haébitos 0.0039 -0.3006 19 0.7670
PGLSRWI  Fyerza 0.6613 -1.6288 19 0.9722
Masticacion 0.0011 -0.0354 19 0.1198
Tamafio -0.2467 -8.2382 19 0.0000

128



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

Tabla 31. Relacion entre la forma 2D del modulo craneano NEURO vy las variables explicativas.
Se muestran los resultados de las regresiones PGLS a partir de los 10 primeros relative warps
(PGLS 90%), a partir del primer relative warp (PGLS RW1), y las regresiones de los contrastes
independientes de los datos de forma y de las variables explicativas (OLS-PIC). A, medida
multivariada de Lambda de Wilks; F, estadistico asociado a A; b parcial, coeficientes de regresion
parciales para cada variable; g.l., grados de libertad; %, porcentaje de variacién explicado por el
modelo OLS-PIC; P, valor de significancia de los modelos.

Datos Modelo A % F g.l. P
OLS-PIC 33.46 0.0021
PGLS 90% 0.0228 1.264 50 49.0 0.2068

L b parcial t g.l. P
Haébitos 0.0009 -0.1218 19 0.9043
PGLSRWI  Fyerza 01827 -0.8114 19 0.4272
Masticacion 0.0031 0.1695 19 0.8672
Tamafio 0.0725 4.3652 19 0.0003

NEURO-2D

OLS-PIC 33.77 0.0012
PGLS 90% 0.0188 1.361 50 49.0 0.1410

SL b parcial t 0.l P
Haébitos 0.0017 -02017 19 0.8423
PGLSRWI  Fyerza 0.3097 1.1784 19 0.2532
Masticacion 0.0126 05969 19 0.5576
Tamafio 0.0719 -3.7102 19 0.0015

Al.4. Comparacion de los resultados 3D vs 2D
Al.4.1. Mandibula 3D vs 2D

La separacion de los octodontoideos con respecto al resto de los caviomorfos fue
mas clara en el ordenamiento obtenido con los datos de forma en 3D que para el
conjunto de datos 2D. Esto se debe a que los géneros Myocastor y Abrocoma mostraron
scores sobre el RW1 (y sobre el RW2 Abrocoma) mas parecidos al del resto de los
octodontoideos. A los cambios observados en la vista lateral de la mandibula, se agrega
la variacién en el grado de expansion latero-medial del proceso angular observable en
vista dorsal de la mandibula y la orientacidn de las series dentarias inferiores (Fig. 20).
Mas alla de la separacion mas marcada de los octodontoideos, en general, los
ordenamientos fueron muy similares entre los conjuntos 3D y 2D (Tabla 19), aunque

con la utilizacion de datos 3D los géneros practicamente no se superpusieron, mientras
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que con datos 2D se observO mayor aglomeracion en los mismos sectores del
morfoespacio.

La sefal filogenética multivariada y univariada de cada uno de los conjuntos de
datos de forma de la mandibula result6 significativa en todos los casos, excepto para el
RW3 de los datos 2D. Los datos 3D maostraron relacion significativa con el tamafio,

mientras que los datos 2D no mostraron relacién con ninguna variable.

Al.4.2. Craneo 3D vs 2D

Los analisis de Procrustes mostraron correlaciones altas y significativas entre l1os
distintos ordenamientos obtenidos con los datos 3D y 2D (Tabla 20). Sin embargo, se
observaron ciertas diferencias vinculadas principalmente con la ubicacién de los
chinchilloideos y las posiciones relativas de los cavioideos.

En el ordenamiento 3D, los chinchilloideos se ubicaron mas cercanos al resto de
los caviomorfos analizados, mientras que en el espacio de forma del craneo 2D se
ubicaron alejados hacia valores mas positivos del RW2. Con respecto a los cavioideos,
en el ordenamiento de los datos 3D, se separaron en dos grupos claramente definidos,
uno ubicado sobre valores positivos del RW2 y otro en valores negativos, mientras que
con los datos 2D, todos los cavioideos excepto el dolicotino Dolichotis se ubicaron por
debajo del cero del RW2.

Con respecto a los modulos, los ordenamientos obtenidos para el rostro y el
basicraneo resultaron similares tanto para los datos de coordenadas 3D como 2D. Sin
embargo, con los datos 3D del ROSTRO se obtuvo una disposicién de los géneros
chinchilloideos extendida sobre el RW1, mientras que con los datos 2D se obtuvo una
disposicion concentrada en un breve sector del espacio. En cambio, para el mddulo
NEURO, se observaron cambios segun se utilizaran datos 2D de landmarks o de
landmarks méas semilandmarks o 3D. Estos ultimos dieron como resultado una
disposicion de los géneros méas parecida a la obtenida con los datos NEURO2D-L,
aunque la posicion del chinchilloideo Chinchilla fue méas extrema hacia valores
positivos del RW2, y el género Myocastor se situ6 mas alejado del resto de los
caviomorfos, mientras que para los datos 3D se habia situtado cerca del género
Lagostomus que quedo sobre el borde de la nube de puntos de Cavioidea, mientras que
en el ordenamiento 2D se ubicd bien en el centro de la nube de puntos de Cavioidea.

Con los datos 3D, los equimidos Proechimys y Thrichomys se ubicaron en posiciones
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centrales, mientras que en los ordenamientos 2D ocuparon una posicidn extrema sobre
valores positivos del RW2 dentro de la distribucién de los octodontoideos.

Tanto los conjuntos 3D como 2D (incluyendo los mddulos) mostraron patrones
muy similares de sefial filogenética tanto multivariada como univariada. Una diferencia
es que los datos de craneo 3D mostraron sefial no significativa en el RW3, a la vez que
los modulos BASI y NEURO no presentaron sefial en el RW2 y RW3 respectivamente.
Todos los conjuntos de datos 3D y 2D, con excepcion del modulo ROSTRO 2D-SL,

mostraron una relacion significativa con el tamafio.

Al 5. Discusion

Sin importar la manera de representar la forma del craneo y la mandibula, tanto
con datos de coordenadas en tres como en dos dimensiones, la componente filogenética
de la variacion morfologica resultd muy elevada, pues en todos los ordenamientos
pudieron reconocerse, en mayor o menor medida, los grandes clados en los que se
separan los caviomorfos. Los valores de sefial filogenética resultaron siginificativos
para todos los conjuntos de datos. Tal como se observara para los datos 3D completos
(Capitulo 4), la sefal para el RW1 obtenido a partir del conjunto M-3D13 resulté en un
valor por encima de K = 2, mientras que el subconjunto C-3D27 obtuvo una sefial de K
= 1 para el RWL1. De la misma manera, para los modulos 2D ocurrié algo similar a lo
observado para los datos 3D, el médulo ROSTRO obtuvo valores de K de entre 2 y 3
(para los datos L y SL). Al contrario que para los datos 3D, el médulo NEURO también
mostro valores similares a ROSTRO. En cuanto a los datos 2D de mandibula y craneo,
los resultados fueron distintos, con la mandibula con sefial apenas por encima de K =1
y menores a los mostrados por los datos de craneo.

Una de las principales diferencias que se encontrd fue el grado de dispersion y
superposicion de los géneros de caviomorfos en los distintos morfoespacios. Los datos
2D generaron patrones espaciales menos dispersos y con mayor superposicion. La
utilizacion de semilandmarks ademéas de los landmarks no permiti6 mejorar estos
resultados. La utilizacion de datos 3D permitio una representacion mas detallada de la
morfologia craneo-mandibular de los roedores caviomorfos, pudiendo incorporar la
variacion latero-medial del craneo y la mandibula (en este caso, las diferencias en el
grado de histricognatia) y la disposicion de las series dentarias (i.e. paralelas vs.

convergentes). Como ejemplo de esto, el género octodontoideo Myocastor posee una
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morfologia mandibular particular, que combina rasgos como un cuerpo mandibular alto,
un proceso coronoides reducido y una marcada histricognatia. La posicion de este
género varié segin la dimensionalidad de los datos. En el morfoespacio 3D de la
mandibula, Myocastor se ubicd con los demas octodontoideos, aunque hacia valores
mas negativos del segundo RW, mientras que en el espacio 2D, se ubic6 cerca del
cavioideo Hydrochoerus. La expansion lateral de la mandibula es la principal
caracteristica de una mandibula histricognata, y es un rasgo presente en todos los
octodontoideos, aunque generalmente estd acompafiado de un proceso coronoides alto,
por eso es que Myocastor se alejo sobre el RW2.

Finalmente, las similitudes globales entre los ordenamientos obtenidos a partir
de los datos 3D y 2D sugieren que podria existir cierta covariacion entre los cambios de
forma registrados en el plano dorso-ventral de la mandibula y el crdneo con respecto a
cambios en el plano latero-medial. Esto permitiria trabajar con un cierto nivel de
confianza con datos 2D en estructuras inherentemente tridimensionales.

Por ultimo, con respecto a las ventajas de cada uno de las técnicas, una de las
grandes ventajas operacionales de utilizar informacion 3D, es que la toma de datos es
una sola, ya que las coordenadas son registradas directamente en una planilla de
calculos. Por el contrario, para trabajar en 2D es necesario sacar las fotos de cada una de
las vistas que se quieren analizar y digitalizar los landmarks y semilandmarks
necesarios, lo que insume un mayor tiempo en la etapa de adquisicion de los datos. Con
respecto al trabajo en 2D, existe una desventaja al utilizar landmarks solamente: la falta
de detalle para describir la forma que puede llevar a una descripcion errada de la forma,
como ocurrié con la barra anteorbitaria durante la comparacion de los datos 2D de
craneo incluyendo por un lado landmarks solamente y por el otro, landmarks mas

semilandmarks.
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All.1. Introduccién

Uno de los factores mas importantes que modelan el crdneo y la mandibula es el
desarrollo de los musculos implicados en las funciones del aparato masticatorio, que se
originan e insertan sobre los distintos huesos que componen el craeneo y la mandibula,
modificandolos durante el crecimiento y desarrollo de un individuo. Entonces, para
entender la variacién morfologica y su significado funcional, es necesario analizar las
diferencias en la musculatura y sus posibles efectos sobre la morfologia craneo-

mandibular.

All.2. Materiales y Métodos

Se realizaron disecciones de varias especies de roedores caviomorfos con los
objetivos de interpretar las diferentes estructuras 6seas de craneo y mandibula y estimar
la direccion de la linea de accidon de los principales misculos masticatorios para el
calculo de los brazos de palanca. Se seleccionaron distintas especies que presentaran
distintos habitos (desde terrestres a fosoriales y subterraneos), para poder establecer
diferencias a nivel muscular y vincularlas a los distintos habitos. Se describieron los
sitios de origen e insercion para dos de los principales masculos masticatorios (Fig. 54):
maseteros (superficial, lateral, posterior, medial zygomaticomandibular y medial
infraorbital) y temporal. Se analizé también el desarrollo relativo de los mismos dentro
y entre las distintas especies. La nomenclatura sigue a Woods (1972) y Woods y
Howland (1979). Las caracteristicas mas sobresalientes y las principales diferencias se

presentan mediante imagenes y esquemas explicativos.
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Figura 54. Esquema general de los principales musculos masticatorios: masetero
medial infraorbital (amarillo), masetero medial zygomaticomandibular (celeste),
masetero lateral (verde), masetero superficial (violeta), temporal (rosa). Escala: 1 cm.

AlL.3. Descripcion de la musculatura de caviomorfos

La caracteristica principal de la musculatura de los roedores caviomorfos, al
igual que los deméas roedores, es la presencia de un complejo masetérico muy
desarrollado en comparacién con los demas muasculos (Maynard Smith y Savage, 1959;
Turnbull, 1970). Con respecto a los nombres de los mdsculos, principalmente de las
capas del masetero, no existe un unico sistema de nomenclatura. Los autores Cox y
Jeffery (2011) propusieron recientemente utilizar los nombres de superficial, profundo y
zygomaticomandibularis basandose en la nomenclatura empleada por Turnbull (1970).
En esta tesis se siguidé la nomenclatura propuesta por Woods y Howland (1979) por
considerarla méas representativa de lo observado en los roedores caviomorfos, pues las
nomenclaturas mas utilizadas (Satoh e Iwaku, 2008; Cox y Jeffery, 2011) se
corresponden mejor con el arreglo muscular presente en roedores con esquemas
miomorfos y sciuromorfos. En todos los casos pudieron ser observadas las cuatro
divisiones del musculo masseter (masetero): lateralis (porciones anterior o profunda y
posterior o externa), superficialis (porciones anterior, principal y refleja), posterior y
medialis (porciones infraorbitalis y zygomaticomandibularis anterior y posterior); los
musculos temporales (porciones principal —posterior segin Woods y Howland (1979)- y
orbital). No se describen los musculos digastricos ni pterigoides (con excepcion del

externo en Chinchilla) por no formar parte del modelo mecéanico craneo-mandibular de
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esta tesis. Se discuten, ademas, algunas observaciones de Cox y Jeffery para el género

Cavia, que utilizaron como modelo histricomorfo.

All.3.1. Especies estudiadas
All.3.1.1. Cavia aperea

Las caracteristicas observadas de la musculatura no difieren de las descripciones
realizadas por Woods (1972). Existe una muy breve descripcion de la musculatura del
género Cavia en Mivart y Murie (1866) siendo esta una de las citas mas antiguas que se
encontrd para este género. De manera general, la conformacion de la musculatura y la
orientacion de las fibras indicarian una mayor proporcion de componentes horizontales

en las direcciones en la que cada musculo aplica la fuerza (Fig. 55).

masetero lateral

Figura 55. Musculatura masticatoria de Cavia, vista general.
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- Masseter medialis infraorbitalis. Se origina en una marcada fosa masetérica rostral. Se
inserta mediante un tendon en la muesca que se encuentra sobre la superficie lateral de
la mandibula, por delante de la fosa masetérica dorsal (Fig. 56), discurriendo antero-

ventralmente desde su paso por el foramen infraorbital hasta el punto de insercion.

m.infraorbital

B

IJIIII ' ” e II;I‘:"J

m. zyg. anterior m. zyg.poslerior

Figura 56. Maseteros mediales en Cavia.

- Masseter medialis zygomaticomandibularis. La porcion anterior se origina sobre la
superficie medial de la raiz superior del arco cigomatico, y de las porciones maxilar y
yugal del mismo. Su insercion es sobre la mitad anterior de la fosa masetérica dorsal;
las fibras mas internas forman un paquete separado por una aponeurosis que se insertan
sobre la “cresta lateral” (sensu Woods, 1972; observable mas bien como una muesca, y
no como una cresta, de perfil redondeado y con una inclinacion antero-ventral) via
fascia (Fig. 57). La porcion posterior de este musculo esta poco desarrollada y se origina
en la superficie medial del arco cigomatico y se inserta en la mitad posterior de la fosa
masetérica dorsal (Fig. 57). Estas observaciones concuerdan con lo observado por Cox

y Jeffery (2011) a partir de imagenes de microCT.
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aponeurosis de insercion
medial zyg. anterior
paquete profundo

tendén insercion
medial
infraorbital

* cresta lateral

aponeurosis
insercién m. zyg. anterior
paquete profundo

Z ‘ tendén ihsercion
. i m. inframrbital,,‘"I |" r -

cresta lateral

Figura 57. Insercidn de los maseteros mediales en Cavia, en vistas dorsal y lateral de la
mandibula.

- Masseter posterior (lateralis profundus pars posterior division profunda sensu Woods,
1972). Se origina en la superficie medial del tercio posterior del yugal (Fig. 58). La
insercion es sobre la superficie lateral y sobre el borde posterior de la rama ascendente
de la mandibula. Cox y Jeffery (2011) no pudieron observar este musculo en Cavia y lo
aducen a la notable reduccion de este musculo segun la descripcion de Woods (1972),
aunque segun lo observado en el especimen inspeccionado no estaria tan reducido,

aunque si es pequefio comparado con otros géneros como Ctenomys.
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.,"_”

m. zyg. anterior

m. posterior

Figura 58. Origen e insercion del masetero posterior en Cavia.

- Masseter lateralis. Se origina a lo largo de practicamente todo el borde ventral del
arco cigomatico, desde por detras del origen del masseter superficialis (Fig. 59) hasta el
proceso yugal. La fascia que le da origen a este musculo medialmente es continua con el
tendon que da origen al masetero superficial aunque se separan justo en el origen sobre
el hueso y se extiende a lo largo de todo el arco. Este musculo estd dividido en dos
paquetes de fibras (anterior o profundo y posterior o externo; Fig. 60) que son separados
anteriormente por una extension de la fascia de origen hasta el inicio de la fosa yugal,
separando los dos paquetes de fibras en su extremo anterior (Fig. 61). Esta porcion de la
fascia de origen no es visible si no se remueve el masetero lateral posterior (externo). La
insercion es sobre la cresta masetérica ventral, a lo largo del borde ventral del proceso
angular. La orientacién de las fibras del masseter lateralis es de 21° en promedio. Cox y
Jeffery no reconocen esta separacion del masetero si no que incluyen a esta capa como

parte del masetero superficial (Cox y Jeffery, 2011: fig. 4; ver también Byrd, 1981). De
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todas formas, Woods (1972) comenta que, en muchos casos, el origen fascial del
masetero lateral es comin con el origen del superficial, y probablemente sea por eso que
en muchos trabajos en los que han estudiado caviomorfos tomen estas dos capas como
una unica. Pudo observarse en todos los especimenes estudiados de caviomorfos que
ambos masculos estan cubiertos por una misma capa de tejido conectivo (epimisio). En
el ejemplar de Cavia analizado para esta tesis, el origen de ambas partes (una vez
retirado el epimisio) se diferencié claramente, lo que tendria que ser verificado en

disecciones futuras, pues no concuerda con lo observado por Woods (1972).

m. lateral & o
=

§

Figura 59. Origen del masetero lateral, separado del origen del superficial en Cavia.
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fascia separacion
- entre m. lateral y ma2yg

™~ m. lateral

arco cigomatico

fascia origen m. lateral

fascia separacion entre
m. lateral y m. zyg
/cresta—hoﬁ

mandibula
m. superficial

Figura 61. Origen del masetero lateral en Cavia.
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- Masseter superficialis. No pudo distinguirse la porcion anterior de este musculo.
Woods (1972) not6 la ausencia total de esta porcion en Cavia, Dasyprocta y Erethizon),
siendo la porcion refleja la que se inserta en su lugar. Hacia la mitad de la longitud de
este musculo, parte de sus fibras son indistinguibles de las del masseter lateralis,
mientras que en el extremo posterior se separan por una aponeurosis. El origen de este
musculo es via tendon, desde la muesca masetérica en la superficie ventral de la raiz
anterior del arco cigomatico. Su insercion es sobre la superficie medial de la mandibula.
El tendon de origen presenta un engrosamiento cartilaginoso a nivel de la cresta que
delimita la fosa masetérica dorsal (cresta horizontal sensu Pérez, 2010); la orientacion
de este tendon es antero-ventral, dejando al descubierto la protuberancia alveolar del m;.
La porcion refleja se inserta sobre la cresta interna de la mandibula. Al no existir
histricognatia marcada, este musculo no sobrepasa al musculo lateral en vista ventral
(ver, en cambio, en Ctenomys). Algo llamativo en este género es que la porcién
principal de este masculo se encuentra bipinnada a diferencia de los deméas géneros

estudiados (Fig. 62), aunque seria necesario verificarlo en futuras disecciones.
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- arco v
Gigomaiico

e

m. lateral

tendén origen superficial

m. superficial : -
pars principal m. superficial
pars refleja

Figura 62. Detalle del musculo masetero superficial en Cavia, donde puede observarse
la condicion de bipinnacion.

- Temporalis. Este musculo no estd muy desarrollado, y la bipinnacién es poco marcada.
Ambas mitades se encuentran en la linea media de la cabeza. La porcion orbital esta
escasamente desarrollada y se origina en la pared posterior de la Orbita. Se inserta
mediante un tendon sobre el extremo, la mitad dorsal del borde anterior y parte de la
superficie medial por debajo del extremo dorsal del proceso coronoides (Figs. 63 y 64).
El mdsculo presenta una inclinacion anterior, dado que su punto de insercion esta

alejado horizontalmente y hacia adelante del punto medio de origen.
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i
frontales

parigtales

Figura 63. Desarrollo de los musculos temporales en Cavia. Se observa el poco
desarrollo de estos musculos.

tenddn insercion
temporal

Figura 64. Insercién del musculo temporal en Cavia en vista dorsal (A) y lateral (B).
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All1.3.1.2. Dolichotis patagonum

Las Unicas descripciones sobre la musculatura craneana de esta especie han sido
encontradas en dos trabajos que datan de fines del siglo X1X (Beddard, 1891; Windle,
1897). En los trabajos de Woods (1972) y Woods y Howland (1979) esta especie no fue
incluida.

De manera global, la conformacion de la musculatura y la orientacion de las
fibras indicarian una mayor proporcion de componentes horizontales en las direcciones
en la que cada musculo aplica la fuerza, con excepcién del masculo masseter medialis
infraorbitalis, que muestra orientacion vertical del tendon con el que se inserta en la

mandibula.

- Masseter medialis infraorbitalis. Su origen es en la fosa masetérica rostral, sobre los
dos tercios proximales del rostro. No se origina en la pared orbitaria ni en la barra
anteorbitaria. De manera llamativa, el borde mas dorsal de la fosa rostral alcanza una
altura apenas por encima del nivel del borde ventral de la érbita (Fig. 65), caracteristica
asociada al importante desarrollo ventral de la pared anterior de la 6rbita (Fig. 66) que
tiene como consecuencia el acortamiento de la rama anteorbitaria. Su insercion es
semejante a la observada en Cavia: via tendon sobre la muesca de insercién que se
encuentra en el extremo anterior de la porcién dorsal de la fosa masetérica mandibular.
Otra caracteristica distintiva del género es la presencia de un paquete de fibras que se
origina en la superficie interna de la raiz anterior del arco cigomatico por delante del
tendén del medialis infraorbitalis y que se inserta, luego de cruzarse, levemente por
detras y lateral al mismo, sobre la cresta que bordea el sitio de insercion de ese tendon
(Fig. 67).
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m. medial infraorbital
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Figura 65. Musculatura masticatoria de Dolichotis, vista general.

\
b
_pared anterior

de la orbita

Figura 66. Desarrollo de la pared anterior de la 6rbita en Dolichotis.

Alicia Alvarez
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Figura 67. Presencia de un paquete de fibras extra del masetero medial
zygomaticomandibular (como parte de la porcion anteorbital) en Dolichotis.

- Masseter medialis zygomaticomandibularis. Se origina sobre la superficie medial de
los huesos maxilar y yugal sobre el arco cigomatico (Fig. 68). Se inserta de la misma

manera que en Cavia, llegando hasta la superficie lateral del proceso coronoides.
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Figura 68. Origen de los maseteros mediales zygomaticomandibulares en Dolichotis.

- Masseter posterior. La insercién es sobre la superficie lateral del proceso
postcondileo, por detrds del extremo posterior de la fosa masetérica dorsal. El origen no

pudo ser verificado.

- Masseter lateralis. El origen de este musculo es a lo largo del borde ventral del arco
cigomatico tal como fuera descrito para otros caviomorfos (Woods, 1972; Woods y
Howland, 1979). La insercion (Fig. 69) es sobre la pared lateral de la mandibula
(paquete profundo) y sobre el borde ventral del proceso angular (paquete externo). En el
extremo anterior de la zona de fijacion, la misma es via aponeurosis, que deja una
marcada impronta sobre el hueso dentario (Fig. 69). Las fibras del masseter lateralis
presentan un angulo de 25,5° promedio (con un rango entre 23 y 28°), valor mayor al

que se observa en Cavia.
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Figura 69. Masetero lateral en Dolichotis. En la foto inferior se levanto el extremo
posterior del masetero superficial para mostrar la insercion posterior del masetero lateral
posterior. La flecha en la imagen superior derecha indica la posicion de la estructura
cartilaginosa (fabella) en el extremo ventral del tenddn de insercidn del masetero
superficial.

- Masseter superficialis. El origen es via tendon desde la superficie ventral de la raiz
anterior del arco cigomatico, como fuera descrito para otros caviomorfos. La porcién
principal esta cubierta por una aponeusoris a lo largo de la primera mitad (Fig. 65).
Parte de las fibras de esta porcion se insertan sobre la fascia de insercién posterior del
masseter lateralis. La porcion refleja se inserta sobre la superficie dorsal de la fosa
histricognata hasta por debajo de la insercion del musculo pterigoides externo, por
debajo del condilo, y sobre la protuberancia alveolar de los dos ultimos molares (Fig.
70). Se observo la presencia de dos engrosamientos cartilaginosos (fabellas) a lo largo
del tenddn de insercion: una en el punto de rozamiento con la cresta horizontal que
bordea la porcion dorsal de la fosa masetérica, y la otra cuando roza la superficie ventral
de la mandibula (Fig. 69). EI mas ventral ya fue notado por Windle (1897).
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proceso angular

Figura 70. Insercién del masetero superficial en la superficie medial de la mandibula en
Dolichotis.

- Temporalis. Este musculo es pequefio en Dolichotis (Fig. 71). Ambas mitades se
encuentran en la linea media de la cabeza, aunque no se desarrolla una cresta sagital
como puede ocurrir en Cavia. La insercion es sobre el extremo del proceso coronoides y
la superficie medial del mismo, sin llegar a la base y sin formar fosa retromolar (Fig.
71). El ingreso del temporal a la érbita se encuentra delimitado dorsalmente por el
proceso postorbitario muy desarrollado en este género. La orientacion del tendén es
antero-ventral. La porcidn orbital es pequefia y se origina sobre la pared posterior de la

oOrbita y por encima de la raiz posterior del arco cigomatico (Fig. 72).
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tendon temporal

t él temporal
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Figura 72. Origen de la porcion orbital del masculo temporal en Dolichotis.

All.3.1.3. Lagostomus maximus

Esta especie no fue descripta en los trabajos mas recientes sobre musculatura de
la cabeza de roedores caviomorfos (Woods, 1972; Woods y Howland, 1979). Solamente

se han encontrado una cita de finales de siglo XIX (Parsons, 1894).
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- Masseter medialis infraorbitalis. Se origina, como en los demas caviomorfos, sobre la
fosa masetérica rostral, la raiz superior del arco y la barra anteorbitaria (Fig. 73). Se
inserta sobre la superficie lateral de la mandibula a través de un tendén comprimido

lateralmente y con el extremo de fijacion desarrollado antero-posteriormente (Fig. 74).

Figura 73. Musculos maseteros mediales en Lagostomus. Arriba a la izquierda se
muestra la disposicion general de estos musculos. Arriba a la derecha se muestra como
se observan estos muasculos al despejar el masetero lateral. Abajo a la izquierda se
muestra la insercion del masetero posterior una vez despejado el m. lateral y abajo a la
derecha se despejo el m. posterior para dejar al descubierto los mediales
zygomaticomandibulares.
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Figura 74. Masetero lateral despejado, dejando al descubierto el masetero posterior y
una porcién del masetero medial zygomaticomandibular anterior.

- Masseter medialis zygomaticomandibularis. Se origina sobre la superficie medial del
maxilar y yugal del arco cigomatico (Fig. 73). Se inserta a lo largo de toda la fosa

masetérica dorsal (Fig. 73).

- Masseter posterior. El origen es sobre la superficie medial de la porcion yugal del arco
cigomatico (Fig. 73). La insercién es sobre el proceso postcondileo y la superficie

lateral de la rama ascendente de la mandibula (Figs. 73y 74).

- Masseter lateralis. Muestra un gran desarrollo (Fig. 75). Su origen es el usual, sobre la
superficie ventral del arco cigomatico en toda su extensién. La porcion mas profunda es
observable en vista lateral de la cabeza (Fig. 75), pues sobresalen las fibras mas
posteriores y se inserta desde el borde dorsal del proceso angular dejando libre el
extremo posterior (que es donde se inserta la division méas superficial del musculo) hasta

la mitad del borde ventral de la mandibula (Fig. 76). Las fibras de este musculo estan
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orientadas practicamente horizontales, convergiendo en el punto mas posterior de la

insercién donde entran en contacto con las fibras del musculo masetero superficial.

temporal

m. lateral

Figura 75. Musculatura masticatoria de Lagostomus, vista general.
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Figura 76. Paquetes del masetero lateral en Lagostomus.

- Masseter superficialis. Su origen es via tendon sobre la tuberosidad masetérica en la
superficie ventral de la raiz anterior del arco cigomatico, como es usual en los roedores
caviomorfos. Se pudieron observar las tres divisiones del masculo (Fig. 77), las cuales
pueden distinguirse a partir de la separacion del tenddn de origen. La porcion anterior
del masetero superficial pasa hacia el lado medial de la mandibula y se inserta sobre la
mitad posterior del alvéolo del incisivo. La porcion refleja se inserta en la fosa
histricognata, mientras que la principal lo hace sobre el borde ventral de mandibula. Las
fibras de los musculos superficial y lateral se encuentran separadas por una muy delgada
aponeurosis, salvo en el extremo posterior, cercano a la inserciéon de ambos musculos

donde las fibras se hacen continuas.
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m. superficial
principal

Figura 77. Masetero superficial en Lagostomus. En todos los casos se muestra una vist
ventral de la mandibula.

- Temporalis. Este muasculo es grande en Lagostomus (Fig. 78). Ambas mitades
izquierda y derecha se contactan en la linea media, formandose una cresta sagital. El
musculo se divide en dos porciones, la principal y la orbital (Fig. 78), que se origina en
el extremo anterior y medial de la fosa temporal y en la pared posterior de la orbita. El
temporal se encontré recubierto enteramente por una aponeurosis. La insercién es sobre
el extremo, el borde anterior y la superficie medial del proceso coronoides (Fig. 79) y

sobre la fosa retromolar (Fig. 80).
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Figura 78. Desarrollo del masculo temporal en Lagostomus. A la derecha se muestran
detalles de la porcidn orbital antes y después de ser removido el misculo de su fijacion
de origen.

M P

Figura 79. Insercién del musculo temporal en Lagostomus en vista lateral de la
mandibula, sobre el proceso coronoides.
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Figura 80. Insercién del musculo temporal en Lagostomus en vista lateral de la
mandibula, sobre el proceso coronoides.

All.3.1.4. Chinchilla lanigera

Las citas para esta especie son Parsons (1894), Wood y White (1950) y Woods
(1972).

El desarrollo de la musculatura en general es pobre (Fig. 81), aunque los
pterigoides si muestran buen desarrollo los musculos pterigoides (incluso podria
indicarse que el pterigoides interno presenta mayor desarrollo que el superficial). La
morfologia general es similar a la del resto de los caviomorfos analizados, aunque
existen un par de caracteristicas que distinguen a esta especie: 1) una gran reduccion del
musculo temporalis que, a su vez, muestra un origen mas anterior debido a la hipertrofia
de las bullas auditivas; 2) el origen del musculo pterigoides externo se encuentra en la
region orbital del hueso maxilar, a nivel del segundo molar superior, en lugar de la placa
pterigoidea adyacente a la fosa pterigoidea de posicion ventral sobre el craneo; este
muasculo se inserta por debajo del condilo, mas dorsal que lo observado en otras
especies. Esto no fue registrado para mingun otro género de caviomorfo dentro de la

Iliteratura conocida.
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- Masseter medialis infraorbitalis. EI desarrollo es moderado. Este mUsculo se origina e

inserta como es usual. El tendon de insercion esta comprimido lateralmente y

desarrollado &ntero-posteriormente (Fig. 82).

temporal

e

/_'_._—_-_‘_-_-___h‘—'—-—-__

m. infraorbital

m. lateral

Figura 81. Musculatura masticatoria de Chinchilla, vista general.
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foramen infraorbital _

m. infraorbital )

53
maselerica rostral

tendon
~ medial infraorbital

Figura 82. Masetero medial infraorbital, origen (imagen superior) e insercion (imagen
inferior) en Chinchilla.

- Masseter medialis zygomaticomandibularis (Fig. 83). EI musculo se origina e inserta
como en el resto de los caviomorfos. La porcion posterior representa menos de la mitad
del tamafio de la porcién anterior, y se inserta en la parte ascendente de la porcién
dorsal de la fosa masetérica; una parte de las fibras del masetero zygomaticomandibular

posterior se inserta casi de forma inseparable junto a las fibras mas posteriores de la
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porcion anterior. El paquete de fibras mas interno de la porcion anterior del musculo se

inserta mediante una aponeurosis sobre la cresta lateral (Fig. 83).

medial medial
zigomaticomandibularis  zigomaticomandibularis
temporal anterior posterior

arco cigomatico

pterigoides
interno

masetero zyg. anterior
paquete interno

Figura 83. Origen e insercion de los musculos mediales zygoamticomandibulares en
Chinchilla. El detalle muestra la separacion de los dos paquetes anterior y posterior
mediante el nervio masetérico.

- Masseter posterior. La porcion externa de este musculo se origina en la fosa yugal que
se encuentra muy reducida. La porcion interna del masetero posterior se origina en
borde medio-ventral de la arcada, y se inserta paralela a la fosa dorsal masetérica, sobre

la rama ascendente de la mandibula (Fig. 84).
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Figura 84. Masetero posterior en Chinchilla. Origen e insercion.

- Masseter lateralis. Este musculo presenta dos paquetes de fibras, condicion normal en
los caviomorfos analizados; ambas separadas por una amplia aponeurosis (Fig. 85). El
origen es el usual para los caviomorfos. La insercion del paquete méas externo es sobre
la superficie ventral del proceso angular, mientras que la del segundo es sobre la
superficie lateral de la mandibula por encima del primero, desde por detras de la muesca
de insercion del medialis infraorbitalis. La orientacion promedio de las fibras de este

musculo es de 32° con respecto al plano oclusal.

- Masseter superficialis. Origen e insercion usual para los caviomorfos, sobre el borde

ventral del proceso angular (Fig. 86). Presenta muy poco desarrollo.
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Figura 85. Masetero lateral en Chinchilla.
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Figura 86. Masetero superficial en Chinchilla.

- Temporalis. Este musculo se encuentra muy reducido en el género Chinchilla. Sus
fibras y tendon de fijacibn muestran una orientacion oblicua (Fig. 81), debido a la
insercion adelantada con respecto al origen. No se pudo distinguir las porciones de este
musculo. EI origen del musculo es sobre el costado de la region parietal, en una fosa
temporal muy marcada. La insercion es sobre el extremo y borde anterior de la apofisis
coronoides (Fig. 87). El tenddn de insercion del temporal se continta con la aponeurosis
que permite fijar las fibras mas posteriores del masseter medialis

zygomaticomandibularis.
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.

condilo
mandibular

.

Figura 87. Insercion del musculo temporal en Chinchilla. Vistas lateral y medial de la
mandibula.

- Pterygoideus externus. Se explica la condicién de este mlsculo para este género por
ser tan distintivo y el Unico con estas caracteristicas entre los examinados y
problablemente el resto de los caviomorfos (Woods, 1972; Woods y Howland, 1979).
Su origen se produce sobre la region orbital del hueso maxilar, a nivel del segundo
molar superior, en lugar de la placa pterigoidea adyacente a la fosa pterigoidea de
posicion ventral sobre el craneo a la vez que su insercion es sobre la superficie mas
dorsal del cuello condilar, justo por debajo de la superficie articular (Fig. 88). Esto se
contrapone a lo descripto por Wood y White (1950) quienes describen la condicion
normal para el resto de los caviomorfos. El pterigoides interno presenta la condicién

normal para los caviomorfos, tanto para el origen como para la insercion (Fig. 88).
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Figura 88. Musculo pterigoides externo en Chinchilla. El origen es inusual para los
caviomorfos.

All.3.1.5. Ctenomys australis y C. talarum

Para la descripcion se incluyeron un ejemplar de la especie Ctenomys australis y
otro de la especie C. talarum. Existen descripciones de este género en Woods (1972) y
en De Santis et al. (1998).

- Masseter medialis infraorbitalis. Su origen es sobre la fosa masetérica rostral, que no
se extiende mas alla del tercio proximal del rostro (Fig. 89). Se inserta via tendon, que

es grueso y cilindrico (Fig. 90).
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masetero superficial

Figura 89. Musculatura masticatoria de Ctenomys, vista general.

m. lateral

fosa masetérica
dorsal

endén m. medial
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Figura 90. Insercion sobre la superficie lateral de la mandibula del masculo medial
infraorbital en Ctenomys australis.
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- Masseter zygomaticomandibularis. Se origina como es usual, sobre la superficie
medial del arco cigomatico. Se inserta sobre la superficie lateral de la mandibula, sobre
la fosa masetérica dorsal (Fig. 91).

)
",
‘\
tendon
m. superficial

m. medial zyg. anterior

Figura 91. Maseteros mediales zygomaticomandibulares en Ctenomys talarum.

- Masseter posterior. Este musculo estd muy desarrollado en el género Ctenomys.
Muestra una orientacion casi horizontal de las fibras (Fig. 92). Su origen es en la
profunda fosa yugal de la arcada cigomatica, y su insercién, sobre el proceso
postcondileo de la mandibula que se proyecta lateralmente para acomodar la gran masa

muscular.
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Figura 92. Disposicion practicamente horizontal del masetero posterior en Ctenomys
talarum.

- Masseter lateralis. Este masculo presenta un gran desarrollo. Se origina sobre el borde
ventral del arco cigomatico, desde su raiz anterior hasta el proceso yugal inferior, y se
inserta sobre la superficie dorsal de la cresta masetérica que presenta gran expansion
lateral (Fig. 93), desde por detras de la muesca de insercion del muasculo medialis
infraorbitalis hasta el extremo posterior del proceso angular. El lateral anterior se
inserta sobre la superficie horizontal de la mitad anterior de la cresta masetérica,
mientras que el lateral posterior se inserta sobre el todo el borde del proceso angular y la
superficie del extremo posterior de la cresta masetérica, sobre el extremo posterior del
proceso angular (Fig. 94). Este musculo esté recubierto en la mayor parte por una fascia
gruesa que contribuye a la sujecion en el origen. Sobre las fibras dorsales se apoya el
musculo masseter posterior, que tiene que ser removido para poder observar el extremo

posterior del origen del masetero lateral (Fig. 94).
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Figura 93. Masetero lateral en Ctenomys australis. Abajo, se muestra la insercién sobre
la superficie ventral del proceso angular.

- Masseter superficialis. Muestra gran desarrollo por lo que puede ser observado en
vista lateral (Fig. 89). Se reconocieron las tres porciones que Woods (1972) describio
para este género. La porcion principal se inserta a lo largo del borde y la superficie
ventral de la cresta masetérica incluyendo la superficie ventral de la repisa pterigoidea
(Fig. 95). La porcidn anterior se inserta sobre la superficie medio-ventral del estuche
alveolar de los incisivos inferiores (Fig. 95). La porcion refleja se inserta sobre la fosa

histricognata como es usual (Fig. 95).

169



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

tendon origen
T m. superficial

m. superficial

Figura 94. Paquetes del masetero lateral en Ctenomys talarum. Arriba se observan las
fibras del paquete posterior una vez despejado el paquete anterior (externo).
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superficial principal

superficial anterior

superficial refleja

superficial refleja

Figura 95. Masetero superficial en Ctenomys australis. Las dos imagenes inferiores
muestran vistas ventrales de la mandibula.

- Temporalis. EI género Ctenomys posee musculos temporales muy desarrollados (Fig.
96), aunque ambas mitades no contactan sobre la linea media de la cabeza, al menos en
los dos especimenes estudiados. La insercion es sobre el extremo y la superficie medial
del proceso coronoides y sobre la fosa retromolar, caracteristica compartida solamente
con el chinchillido Lagostomus maximus. No pudo separase claramente la porcion
orbital de este musculo en su origen, aunque pudieron observarse fibras originandose en
la pared posterior de la drbita contiguas al extremo proximal de la fosa temporal (Fig.

96); la presencia de esta porcion se evidencié mas claramente gracias a la insercion de
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la misma via tendon en la fosa retromolar, distinguible del tendén de insercién de la
porcion principal (Fig. 95). Se observé la presencia de tejido conectivo aislando el
musculo del resto de la cavidad orbitaria, que se origina dentro de la Orbita y se inserta
sobre el proceso paraorbitario (Fig. 96).

temporal

tendon insercion
temporal porcion
orbital ——

A

molares
inferiores
fosa retromolar

tendén insercion
temporal

Figura 96. Musculo temporal en Ctenomys australis.
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All.4. Discusion

Aun habiendo estudiado géneros pertenecientes a tres familias diferentes
(Caviidae, Chinchillidae y Octodontidae), el patron muscular general fue similar entre
las distintas especies [tampoco difirié de lo observado por Woods (1972), Woods y
Howland (1979) y Cox y Jeffery (2011)]. Si hubo diferencias en el desarrollo diferencial
de cada uno de los musculos y en la direccion de las fibras (i.e. direccion de la linea de
accion).

Los géneros Cavia, Dolichotis y Chinchilla mostraron una musculatura
moderadamente desarrollada. En particular, en Chinchilla se observo una gran
reduccién de la musculatura, especialmente de los musculos temporales. En este género
se encontr6 un origen mas adelantado y externo del pterigoides externo con respecto a
los demas géneros estudiados aqui, condicion no observada en ningdn otro genero. En el
especimen estudiado del genero Cavia se observd bipinnacion del masetero superficial,
condicion no encontrada en los demas géneros ni reportada en la literatura conocida.
Ctenomys mostré un enorme desarrollo de toda la musculatura, especialmente los
maseteros superficial y lateral, con componentes mas bien verticales en la direccion de
las lineas de accion de los masculos. Los demas generos presentaron componentes
horizontales mas marcados. No se pudo lograr una descripcién con mayor detalle de las
partes de los musculos superficial y temporal pues resultan dificiles de separar en
algunos casos y para ello serian necesarios inspeccionar mas especimenes. Aun asi, ya
con lo observado se puede vincular varios rasgos miologicos con diferencias en la
morfologia craneo-mandibular y con los distintos habitos y modos masticatorios.

Como ya fuera descrito en trabajos anteriores y discutido en el Capitulo 4, la
presencia de una musculatura tan desarrollada en el género Ctenomys se vincula al
requerimiento de grandes fuerzas oclusales necesarias para vencer la resistencia del
sustrato durante las actividades de excavaciéon para la construccion de madrigueras
(Vassallo, 1998; Becerra et al., 2011). El desarrollo muscular tan marcado se asocia con
la presencia de un proceso angular muy expandido lateralmente que se vincula con el
tamafio que adquieren los musculos superficial y lateral, y con un proceso coronoides
alto con una fosa retromolar profunda que se asocia a un temporal muy desarrollado y
con una componente de la direccion principalmente vertical. En especies de roedores de
la familia Muridae se han encontrado especializaciones similares asociadas a dietas

herbivoras en contraste con dietas mas omnivoras (Satoh, 1997) que imponen

173



Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos Alicia Alvarez

requerimientos similares (como el incremento de las fuerzas oclusales). Los roedores
caviormofos son herbivoros sin excepcion, con escasos registros de ingestion de materia
no-vegetal (probablemente en Chinchilla brevicaudata, Canevari y Vaccaro, 2007;
Myocastor, Nowak, 1991), y gran parte de ellos presentan hipsodoncia en los molares
como adaptacién a una dieta basada en materiales fibrosos. Satoh (1997) propuso la
hipsodoncia como un factor importante en la determinacion de la fuerza mandibular
requerida, pues incrementa el tamafio de los molares y por ende de la mandibula, que se
hace mas pesada, generando la necesidad de mayores fuerzas para moverla (Satoh,
1997). Dado que gran parte de los roedores caviomorfos son hipsodontes y entre ellos
hay géneros con mandibulas graciles y poco desarrollo de la musculatura, la hipotesis
mas plausible es la vinculacion entre una morfologia robusta como la del género
Ctenomys y los habitos fosoriales.

Es de esperarse que en géneros de habitos semisubterraneos como Aconaemys y
subterraneos como Spalacopus muestren grados similares de desarrollo de la
musculatura debido a que muestran una estructura mandibular similar a la presente en
Ctenomys, vinculado a la expansion lateral (aunque no mayor a la de Ctenomys) del
proceso angular, y a la altura de los procesos coronoides y condilar. La caracteristica
mas variable entre los géneros de habitos fosoriales resulto ser la expansion del proceso
angular. En general, los octodontinos muestran un mayor grado de histricognatia que los
géneros de habitos epigeos, pero con grados variables de expansion lateral del proceso
angular (figura mandibulas dorsales).

Son necesarias mas disecciones de otros especimenes de las especies analizadas
para confirmar algunas observaciones llamativas (como la disposicién del pterigoides
externo en Chinchilla y la bipinnacién del masetero superficial en Cavia) y terminar de
definir ciertas cuestiones sobre el origen e insercidn que no pudieron ser descritas aqui.
A su vez, para completar la descripcién de la variacion esqueletaria y su asociacién con
las diferencias en la musculatura (vinculado a distintos factores ecoldgicos como la
dieta y los habitos), seria necesario diseccionar especies de los géneros Dasyprocta,
Hydrochoerus, Tympanoctomys y Myocastor. Estos géneros representan, no s6lo mio-
morfologias bien distintas a las que aqui se presentaron, si no también morfologias

esqueletarias caracteristicas, como fuera mostrado en el Capitulo 4.
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Alll.1. Morfometria Geométrica

La morfometria es la rama de la estadistica que tiene como objetivo el estudio de
la forma, central en muchas areas de la biologia, la antropologia y las ciencias médicas
(Bookstein et al., 2002; Slice, 2007). El anélisis de la forma es uno de los principales
enfoques para entender las causas de la variacion morfologica (Zelditch et al., 2004). El
estudio cuantitativo es necesario cuando las formas son complejas y ya no alcanza con
una descripcion cualitativa (Zelditch et al., 2004). La morfometria clasica permite
evaluar la variacion de la forma mediante el analisis de conjuntos de datos de medidas
lineales, angulares, o proporciones. La morfometria geomeétrica, desarrollada a partir de
la década de los “80s, es un grupo de técnicas que permiten una descripcién mas clara y
precisa, acompafiada de la posibilidad de visualizacion grafica, de la forma y de los
cambios ocurridos entre los distintos organismos. Estas técnicas se denominan
geomeétricas porque preservan la geometria de las configuraciones durante los analisis,
lo que no ocurre con los analisis de forma clasicos (Mitteroecker y Gunz, 2009).

Las técnicas de morfometria geométrica se basan en el estudio de la variacién de
las coordenadas cartesianas de puntos anatomicos (landmarks), los cuales deben
representar 1o mejor posible la morfologia (forma) de un organismo y ser reconocibles,
estar presentes y ser homologos a través de toda la muestra en estudio (siguiendo
criterios de homologia evolutiva y geométrica). Se distinguen tres tipos de landmarks
(Fig. 97; Bookstein, 1991): los de tipo | (bien definidos, representan puntos de
yuxtaposicion de tejidos), tipo Il (se localizan en extremos de estructuras), y los de tipo
I11, que se encuentran en maximos y minimos de curvaturas. Dentro de esta categoria se
consideran los denominados puntos anatomicos deslizantes (semilandmarks) que
permiten representar contornos y superficies. Los landmarks pueden obtenerse por
diversos medios: imagenes digitales o escaneadas (para morfometria en dos
dimensiones), adquisicion de puntos mediante brazos digitalizadores o sobre imagenes
de tomografias computadas o escaneos de superficie (para morfometria en tres

dimensiones).
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Figura 97. Los tres tipos (I, I1, 111, ver texto) de landmarks que pueden identificarse en
una estructura biolégica como el craneo de los roedores.

Las coordenadas de landmarks no pueden ser sometidas a anélisis estadisticos
sin antes separar la informacién de forma de la informacion de tamafio y otros
parametros que influencian los datos (Zelditch et al., 2004). El tamafio, o escala
geomeétrica, se calcula a partir de la suma de los cuadrados de las distancias entre los
landmarks y el centroide de la configuracion. Esta cantidad se denomina tamafio del
centroide. Por otro lado, las variables de forma son independientes del tamafio general
de una configuracion y pueden ser obtenidas a partir de la divisién de las distancias
entre landmarks y una medida del tamafio (indices), o partir del analisis de las
coordenadas.

Cualquier configuracion de landamrks puede ser pensada como representada
por un punto en un espacio de figura (figure space) que tendra tantas dimensiones como
ejes de coordenadas por cada landmark (un tridngulo quedaria representado dentro de
un espacio de 6 dimensiones). Este espacio contiene toda la informacién posible sobre
esa configuracion, esto es, forma, tamafio, posicién en ese espacio y la rotacion. Siendo
la forma lo que interesa, los deméas pardmetros deben ser removidos. Con esto se reduce
la dimensionalidad del espacio de figura que tiene, originalmente, pk dimensiones (p
son los landmarks y k el namero de dimensiones en el que fueron registrados los
landmarks). Si las configuraciones se trasladan de tal manera que queden centradas en
un lugar, se reescalan para que tengan el mismo tamafio y se rotan, entonces las
coordenadas pasan a describir un espacio de forma (shape space), llamado espacio de

forma de Kendall (o cerca; Slice, 2001), cuya dimensionalidad es pk - k — k(k - 1). La
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distancia métrica de este espacio se denomina distancia de Procrustes que equivale a la
distancia en cuerda sobre el espacio de forma, pues este no es lineal. Para poder realizar
analisis sobre distancias euclideanas, es necesario hacer una proyeccion de ese espacio a
uno tangente que sea plano, donde puedan compararse finalmente las coordenadas y
realizarse analisis estadisticos comunes. Este cambio de espacios no implica pérdida de
informacién, pues la variacion de forma entre organismos incluso lejanos
taxondmicamente es relativamente pequefia dentro de ese espacio curvo por lo que el
espacio plano es una buena aproximacion lineal (Rohlf, 1999; Marcus et al., 2000). El
punto de tangencia entre ambos espacios es el punto donde se halla la configuracién
consenso (promedio) de las configuraciones que se encuentran en el espacio curvo (cada
punto representa una forma no una Gnica coordenada).

El método de superposicion de configuraciones mas utilizado para remover
efectos de escala, posicién y rotacion, es el de Procrustes por cuadrado minimo
(Mitteroecker y Gunz, 2009). EI metodo realiza un ajuste por cuadrados minimos,
siguiendo tres pasos (Fig. 98): 1) traslacion de las configuraciones de landmarks
alineando los centroides, 2) escalado de las configuraciones para que todas tengan el
mismo tamafio de centroide, y 3) rotacion de dos configuraciones hasta que la distancia
euclideana entre landmarks correspondientes sea minima, paso que se repite para las
subsiguientes configuraciones en lo que se denomina Analisis Generalizado de
Procrustes (AGP; Rohlf y Slice, 1990; Rohlf, 1999). Las coordenadas alineadas de esta
manera se denominan coordenadas de forma de Procrustes y son las variables de forma
que se utilizan en analisis subsecuentes (Slice, 2007). La distancia entre dos conjuntos
de coordenadas se denomina distancia de Procrustes y describe las diferencias (o
similitudes) de forma entre las dos configuraciones alineadas (Mitteroecker y Gunz,
2009). Dado que las variables de forma poseen la misma unidad, los anlisis se basan en
matrices de covarianzas y sobre una métrica de Procrustes, bien definida
estadisticamente (Mitteroecker y Gunz, 2009). Los resultados de anélisis que mantienen
la métrica (analisis de componentes principales, regresiones multivariadas) pueden ser
interpretados como cambios reales de forma de los organismos estudiados. El andlisis
de componentes principales (ver seccién Alll.2.1.) de las coordenadas de Procrustes se
denomina anélisis de relative warps, y resume la (co)variacién de forma entre los

distintos organismos, que puede ser explorada al graficar estos ejes.
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Figura 98. Analisis generalizado de Procrustes aplicado a dos configuraciones. El
procedimiento involucra la traslacion, escalado y rotacion de las mismas.

En cuanto a la visualizacion de las diferencias en forma, una de las ventajas de la
morfometria geométrica, Bookstein (1991) introdujo el método de interpolacion de thin-
plate spline (TPS) para registrar las diferencias a partir de las deformaciones de grillas
(mallados o entramados) de las configuraciones con respecto a la grilla del consenso
(Fig. 99). Este método permite predecir la deformacion de una grilla en las regiones
donde no hay landmarks (interpolacion). La energia necesaria para deformar una grilla
de referencia y obtener la configuracion objetivo se denomina energia de doblamiento
(bending energy), la cual representa una medida de diferencia de forma entre dos
configuraciones de landmarks, pero no se puede utilizar en analisis estadisticos

comunes por no ser una métrica de distancia (Mitteroecker y Gunz, 2009).
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Figura 99. Grillas de deformacion que permiten visualizar los cambios de fuerza.

Alll.2. Analisis Multivariados aplicados al analisis de la variacién morfolégica
Alll.2.1. Andlisis de Componentes Principales

El objetivo general de la estadistica multivariada, de la cual es parte la

morfometria geométrica, es el andlisis simultaneo de varias variables relacionadas
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(Manly, 1986). El analisis de componentes principales es uno de los mas utilizados en la
estadistica multivariada. Esta técnica, que fue descripta por primera vez por Karl
Pearson a principios del siglo XX, y no fue hasta el afio 1933 en el que Hotelling
describio los métodos de calculo (en Manly, 1986). Recién con el advenimiento de las
computadoras se volvio una técnica disponible.

El analisis de componentes principales esta disefiado para reducir el nimero de
variables originales a uno menor, llamadas componentes principales, y que son
combinaciones lineales de aquéllas e independientes entre si. Esta independencia
asegura que cada uno de los componentes mida una dimension diferente de los datos
(Manly, 1986). Cada uno de estos ejes (Z;) explican cierta cantidad de la variacion de
las variables originales, siendo Z; el que explica la mayor cantidad, Z,, la segunda
cantidad, y asi para el resto. El objetivo de esta técnica se cumple si resultan pocos los
componentes que explican la mayor parte de la variacion. Para que esto sea asi las
variables originales deben mostrar cierta correlacién porque de otro modo, el analisis
no funcionaria.

Un andlisis de componentes comienza con una tabla con p variables para n

individuos:

Individuos X Xz Xp
1 X11 X12 X1p
2 Xo1 X22 X2p
n Xn1 Xn2 Xnp

El primer componente Z; es la combinacion lineal de las variables Xy, Xo, ..., Xp:

Zy = ap Xy + apX2 + ...+ apX,

con la condicién de que a®y; + 8% + ... + a’yp = 1.

El resto de los componentes presentan la misma condicion. Con p variables puede haber

hasta p-1 componentes.

El analisis de componentes principales involucra encontrar los autovalores de la

matriz de covarianza de las variables originales, C:
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Cu Cr .. Cap

C21 C22 C2p
C=

Cp]_ Cp2 s Cpp

Donde C;i es la varianza de la variable X;, y Cj es la covarianza entre las
variables X; y X;. Las varianzas de los componentes son estos autovalores, los cuales
pueden tomar el valor de cero. Entonces, var(Z;) = A; y las constantes aii, aiz, ..., aip SON
los elementos del autovector correspondiente.

Una propiedad importante de los autovalores es que su suma es igual a la suma

de los valores de la diagonal (traza) de la matriz de covarianza C:
M+t +7\,p:C11+C22+ +Cpp

Dado que Cji es la varianza de X; y A es la varianza de Z;, esto siginifica que la
suma de las varianzas de los componentes principales es igual a la suma de las varianzas
de las variables originales. Entonces, de cierta manera, los componentes principales dan
cuenta de toda la variacion de los datos originales.

Visto como matrices, la reduccion de dimensionalidad responde a la forma:

Zj = azj,

donde X es la matriz conteniendo las p variables y T significa que el vector ag x ) €s
transpuesto. El vector a; es el que maximiza VAR(a'X) = a'Ca con la restriccion a'sa;

= 1. Lo mismo para los siguientes vectores a; (uno para cada nueva variable Z;).

Alll.2.2. Anélisis de Componentes Principales “entre grupos” (between-groups;
bgPCA)

El analisis de componentes pricipales between-groups ha sido propuesto como
una alternativa a los métodos de discriminacion como lo es el andlisis de variables
canonicas (Mitteroecker y Bookstein, 2011). Una de las ventajas es que se utilizan
menos componentes para representar las distancias entre los grupos por lo que se logra
una mejor separacion de los mismos (ver méas abajo). Este método es alternativo al PCA

clasico y se basa en la proyeccion de los datos sobre los componentes principales de las
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medias de los grupos (en que se dividen los datos originales), es decir, sobre los
autovectores de la matriz de covarianza entre grupos

En el PCA clasico las nuevas variables (componentes) Z, Z5, ..., Zn(m=p - 1)
son construidas independientemente de Y que es la variable que contiene K categorias
de clasificacion. Si se quiere construir las nuevas variables conteniendo informacion de
Y, la opcidn es buscar las combinaciones lineales de X que maximicen VAR(E(a' X|Y))
en lugar de VAR(a"X). Este enfoque se denomina bgPCA (Boulesteix, 2004). En este
caso Cg es la matriz de covarianza entre grupos:

Cg = COV(E(X]Y))

En este caso, a; es el vector 1 x p que maximiza VAR(E(a"X|Y)) = a'Cga bajo la
restriccion a'ja; = 1. Lo mismo que antes, los vectores ay, ...a; son los autovectores de la
matriz Cg. Dado que el rango de CB es K — 1 (nimero de grupos menos 1), no puede
haber mas de K — 1 componentes nuevos. Esto es mucho menos que p — 1 en el PCA
clasico (donde se considera el rango de C).

Para resumir, la diferencia entre los dos tipos de PCA radica en la clase de
matriz sobre la que se calculan los autovectore y sus respectivos autovalores. En un
andlisis de componentes principales, se utiliza la matriz de dispersion total S, que es una
matriz T dividida por el nUmero de grados de libertad que es el nimero de casos totales
(n) menos 1. T es la matriz que contiene los productos escalares de las variables
explicatorias centradas con respecto a su media Xprom, T = [X - xpmm]T[x — Xprom]. De esta
manera, S = T/n — 1. La matriz “entre grupos” (B) es la matriz T menos una matriz que
es la suma de todas las matrices de productos escalares centradas con respecto a su
media Xprom, T = [X - xpmm]T[x — Xprom], Pero cada uno de los grupos en que se divide la
variable Y, por lo que B =T — W, siendo W = W; + ... + W, (Legendre y Legendre,
1998).

Alll.3. Disparidad

La disparidad es una medida del grado de diferencia morfoldgica entre los
distintos organismos (Neige, 2003). El uso de medidas de disparidad se inicié en el
campo de la paleontologia, vinculado estrechamente al estudio de diversas faunas
paleozoicas (Foote, 1993) y, recientemente al estudio de cambios de disparidad a través

de gradientes ecologicos (Neige, 2003). Analisis de los cambios en la forma y en la
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ocupacidn de los morfoespacios permiten interpretar la evolucion de un grupo a lo largo
de su historia (e.g. Foote, 1993).

Una de las medidas mas utilizadas para medir la disparidad morfoldgica es la
varianza total (Foote, 1993; Neige, 2003). El principio basico es ordenar las unidades de
estudio (taxones o individuos) en un morfoespacio multidimensional y basar el calculo
de diferencia morfolégica —disparidad— en la disposicién espacial de esas unidades
(Foote, 1993). La disparidad se cuantifica entonces como la varianza total, es decir, la
suma de las varianzas para cada eje del espacio, y que es proporcional a las distancias
euclideanas entre los puntos en el espacio. Esta medida no estd influenciada por el
tamafio de la muestra (Foote, 1993). El calculo de la disparidad sigue la formula
D = 3 (d?) / (n-1), donde d; representa la distancia del centroide de la unidad al
centroide de todas las unidades.

En esta tesis, se utilizé el modulo DisparityBox6 de la serie IMP (Sheets, 2003),
que emplea el modo de célculo descripto mas arriba en un contexto de trabajo con
técnicas de morfometria geométrica. Las distancias utilizadas en este caso son las
distancias de Procrustes. Este programa calcula esta distancia entre la forma consenso
de un grupo (i.e. géneros de caviomorfos) al consenso general de todos los grupos.
Ademas de calcular el valor D (disparidad), calcula un intervalo de confianza para este
valor mediante un método de bootstrap, es decir, de remuestro con reemplazo para

determinar el rango posible de valores de D.

Alll.4. Métodos comparativos filogenéticos

Los analisis comparativos filogenéticos son utilizados ampliamente desde hace
mas de dos décadas (Felsenstein, 1985; Harvey y Pagel, 1991; Desdevises et al., 2003).
El objetivo de los mismos es la comparacion de la variacion de ciertas variables de
interés entre diferentes taxones teniendo en cuenta la estructura filogenética que los
vincula y la correlacion entre las variables que aquélla genera (Fig. 100; Ives y Zhu,
2006). El desarrollo de estos metodos se inicié con el reconocimiento de que las
especies no representan puntos independientes para la aplicacion de métodos
estadisticos tradicionales debido a la historia que comparten (Felsenstein, 1985; Grafen,
1989). Las especies estan contenidas en una filogenia que presenta jerarquias, lo que le
imprime determinada estructura a los datos y no permite cumplir con el principal

supuesto de independencia de la estadistica. La imposibilidad de aleatorizar la
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pertenencia de un individuo a una especie es lo que impulsé el desarrollo de un gran
nimero de métodos que permitieran tener en cuenta la estructura filogenética
(Felsenstein, 1985). Seglun ciertos autores es necesario eliminar dicha estructura
(Desdevises et al., 2003).
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Figura 100. Ordenamiento de taxones en el espacio de las dos variables X e Y. El
mismo parece seguir las relaciones filogenéticas. Inspirada en la Fig. 1 de Ives y Zhu
(2006).

A continuacion se explican, de manera resumida, los métodos utilizados en esta tesis

con el fin de controlar los efectos de la estructura filogenética sobre la variacion:

Contrastes independientes filogenéticos (PIC). Felsenstein (1985) fue el primero
en proponer un método para enfrentar la falta de independencia de los datos
interespecificos, al cual denomind contrastes independientes filogenéticos. Su
simplicidad impuls6é grandemente el uso de métodos comparativos siendo, hasta el dia
de hoy, uno de los métodos mas utilizados en el estudio de la evolucion correlacionada
entre caracteres (Diaz-Uriarte y Garland, 1996; Diniz-Filho, 2000). La idea béasica es
calcular diferencias (contrastes) entre los valores de las distintas variables para cada una
de las especies y los nodos (Fig. 101). Este método asume evolucion por movimiento
browniano de los caracteres y que la filogenia y el largo de ramas son conocidos. Los
contrastes calculados para una variable son independientes entre si porque dependen
Unicamente de lo que pasé en las ramas correspondientes, pero no lo son de los
contrastes calculados para las demds variables (Felsenstein, 1985). Una vez calculados

los contrastes, se analiza la correlacion (ajustando el modelo de regresion al origen)
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origen) entre los mismos y se lo compara con la correlacion de las variables originales;

si la relacion se mantiene significativa indicaria que la misma seria independiente la

estructura filogenética.

Contraste Varianza
X, - X, v, -V,
X.: - Xc V- V';
X_-,- - Xc vy - Vc‘
X, - X, v, -V,
v,X. +v. X,
= 478 @ T5Tha vio=v,+v, v,/ (v, +v,
X, I, =V Vvl (v +)
, _ Vrf X3 + V3X5
V= v+ v, vl (v, + V) X;= v, TV,
v, X, + v, X,

X =
! v, +v,

Figura 101. Calculo de contrastes independientes sobre una filogenia completamente
resuelta. Inspirado en Felsenstein (1985).

Regresion filogenética generalizada por cuadrados minimos (PGLS).
Usualmente, las preguntas que se intentan resolver en los estudios comparativos
responden a la estructura de regresion Y = K+ ¢, donde Y es una matriz que contiene
las variables de respuesta, X, contiene las variables explicativas, § son los coeficientes
de la regresion ye es el residuo del modelo, es decir, la variabilidad no explicada p or las
variables explicativas. Un modelo de regresion ordinario asume que los residuos se
distribuyen siguiendo una distribucion normal con media cero y una matriz de
covarianza 8;°V, con & indicando la magnitud global de la varianza y V, la estructura
de correlacion de los datos (y de los residuos) que, en el caso del modelo ordinario, es
equivalente a una matriz de identidad con 1s en la diagonal y Os fuera de ella (V = 1). La
solucion del modelo de regresion se vuelve generalizado cuando los residuos ya no se
distribuyen siguiendo 8,21 y si lo hacen siguiendd ,°C, donde la matriz de covarianza C
no es proporcional a la matriz de intentidad £kI). En un contexto filogenético, un
modelo de regresion ordinario asume una filogenia estrellada para explicar las
relaciones entre las especies por lo que podria pensarse los datos como proviniendo de
una misma distribucion y representando una muestra aleatoria de la misma (lves y Zhu,

2006). Sin embargo, las especies provienen de una filogenia estructurada
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jerarquicamente y sélo en situaciones de radiacién adaptativa puede esperarse una
filogenia estrellada (Schluter, 2000). Cuando la filogenia muestra estructura, la matriz
de covarianza deja de ser una de identidad, y pasa a tener los elementos fuera de la
diagonal distintos de cero, representando cada uno de ellos la altura sobre el arbol de los
ancestros comunes a los pares de especies, mientras que los elementos de la diagonal
representan la altura de cada extremo del arbol a la raiz (Fig. 102; Rohlf, 2001; Revell,
2010). En un modelo PGLS, la estructura de correlacion entre los elementos de la matriz
de errores es alterada con el objetivo de reflejar el grado de relacion filogenética entre
las especies (White et al., 2007).

2
~
1 02 3 U1 + U1+2 U1+2 0
V;
C= Vi, U, Ty, 0
U,
Viio 0 0 v, J

Figura 102. Calculo de la matriz de covarianza filogenética. Inspirado en la Fig. 1 de
Rohlf (2001).

Los métodos arriba descriptos (PIC y PGLS) no permiten analizar la existencia
de un patrén filogenético, si no que ya suponen que existe; su objetivo es analizar
asociacion y correlacion entre variables teniendo en cuenta ese patron (Diniz-Filho,
2000). Existe otro tipo de analisis que tienen como objetivo la particion de varianzas de
las variables en estudio con el fin de evaluar el grado de estructuracién de los datos
(Diniz-Filho et al., 2011) y de eliminar la estructura filogenética de los datos mediante
la obtencion de los residuos de modelos generalizados. Las citas mas relevantes para
profundizar en este tipo de analisis son Cheverud et al. (1985), Westoby et al. (1995),
Desdevises et al. (2003), Dini-Filho et al. (1998), y una revision de alguno de estos
métodos en Diniz-Filho (2000).

AllL5. Sefal filogenética

Pese a ser cada vez més utilizados, los métodos comparativos filogenéticos no

son siempre adecuados para llevar a cabo analisis comparativos (Blomberg et al., 2003;
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White et al., 2007; Revell, 2010). Si el supuesto de que especies cercanas son mas
parecidas entre si no se cumple, entonces los métodos filogenéticos no podrian ajustar
un modelo mejor que si se asumiera la evolucidn independiente entre las especies
(aplicando métodos estadisticos comunes). Con el proposito de dar cuenta a priori de la
existencia de sefial filogénetica, se han disefiado pardmetros que se calculan sobre las
variables de interés y la filogenia. EI mas utilizado hoy en dia es el estadistico K
propuesto por Blomberg et al. (2003). Este estadistico provee una medida de la fuerza
de la sefial filogenética de los datos; valores cercanos a cero indican ausencia de sefial, y
valores alrededor de uno se esperan para un caracter que ha evolucionado bajo un
modelo de evolucion browniano (Blomberg et al., 2003). Valores superiores indican
una clara similitud entre especies cercanas filogenéticamente.

Otra medida para evaluar la sefial filogenética contenida por los distintos
conjuntos de datos fue propuesta recientemente por Laurin (2004) y extendida para
datos geo-morfométricos por Klingenberg y Gidaszewski (2010). Se basa en un método
de parsimonia (squared-change parsimony) que mapea los datos sobre un arbol
filogenético que describa las relaciones entre los taxones y reconstruye las formas
ancestrales mediante parsimonia, pesando por el largo de ramas. Este método utiliza una
prueba de permutacion para simular la hipétesis nula de ausencia de estructura
filogenética reasignando aleatoriamente los datos morfométricos a los nodos terminales
de la filogenia. El andlisis provee un valor de P de significancia que representa la
proporcién de permutaciones que resultan en un largo de rama igual o menor que el
observado. Si los datos poseen una marcada estructura filogenética, el largo de arbol
obtenido en cada permutacién deberia ser mayor que el obtenido con los datos
originales (Klingenberg y Gidaszewski, 2010). Este analisis estd implementado en el
programa MorphoJ (Klingenberg, 2010). Una de las salidas graficas de este programa
permite superponer el arbol filogenético sobre el espacio de las variables de forma
analizadas, lo que permite reconstruir la historia de la ocupacion filogenética del

morfoespacio (phylomorphospace approach segln Figueirido et al., 2010).
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Apéndice 1. Materiales de craneo y mandibula de roedores caviomorfos analizados

en esta tesis.
Al.1l. Analisis de morfometria geométrica.

Cavioidea. Caviidae. Cavia MLP 1803, 563M13; Cavia aperea MACN 22587, MLP
12.11.92.1, 11.VI1I1.99.54, 30.V.02.7; Cavia pamparum MACN 14166, 15361, 16558.
Galea leucoblephara MACN 15324, 34193, 36754, MLP 676, 738.4, 738.6, 5.11.49.5,
6.X11.35.2, 15.X.98.5. Microcavia australis IADIZA-CM 03825, 06249, 07099, 07210,
07213, MLP 339, 518, 13.1X.95.7, 20.XI11.00.7, 20.XI1.00.9, 26.VI11.01.22. Dolichotis
patagonum MACN 917, 2516, 4959, 13755, 14532, 15533, 28183, 28190, 29894,
30224, MLP 597, 2.VI1.60.11. Pediolagus salinicola MACN 17366, 23525, 28188,
41218. Hydrochoerus hydrochaeris MACN 4343, 5266, 8248, 14038, 16259, 47220,
49302, 49303, MLP 18.VI11.92.16. Kerodon rupestris MLP-PV R4, R833, MMPMa
1291, 1913. Dasyproctidae. Dasyprocta MACN 3173, 3175, 14213, 29239, 34678,
47140, 47345, 47346, 49348, 50298, 50299, 50300, 50572, MLP 5.1X.97.02;
Dasyprocta azarae MLP 1422; Dasyprocta variegata MACN 50303. Cuniculidae.
Cuniculus paca MACN 225, 5117, 49314, 49396, 49419, 50288, 50292, MLP 1105.
Chinchilloidea. Chinchillidae. Chinchilla brevicaudata MACN 5290, 20632;
Chinchilla intermedia MACN 13037; Chinchilla lanigera MLP 1767, 1768. Lagidium
MACN 1416, 4154, 34218, 34228, 34244, 34258, 39500, MLP 22.1V.47.2; Lagidium
viscacia MACN 13933, 18829. Lagostomus maximus MLP 362, 1648, 1651, 1759,
1778,17.1X.47.3,5.11.49.1, 2.V1.60.6, 8.1X.98.5, 26.V.99.2.

Octodontoidea. Abrocomidae. Abrocoma IADIZA-CM 03769, 07011, 07012, 07080,
MACN 18828, FBM 01466. Echimyidae. Myocastor coypus MACN 16272, 16273,
16323, 19367, 19375, MLP 185, 20.XI11.89.29, 16.1V.98.3, 30.X11.02.72. Proechimys
guyannensis MACN 50340, 50343, 50414. Thrichomys cunicula MMPMa 1247, 1248;
Thrichomys MMPMa 1243, 1246, 1296, 1297. Octodontidae, Ctenomyinae. Ctenomys
australis MLP 7.X1.95.6. Ctenomys talarum MACN 23197, 23205, 23207, 23235,
23236, 23257, 23258, 23259, 23263. Octodontidae, Octodontinae. Aconaemys porteri
MLP 17.11.92.2, 17.11.92.5, 17.11.92.6; Aconaemys sagei MLP 17.11.92.08, 17.11.92.10,
17.11.92.11. Octodon bridgesi MLP 12.VI1.88.2, 12.VI1.88.3, 12.VI11.88.4, 12.V11.88.5,
12.V11.88.6; Octodon degus MLP 30.X1.93.2, 21.X1.02.14, 12.X1.02.15. Octodontomys
gliroides MMPMa 2532, 3557, MLP 25.X1.98.1, MACN 2792, 2795, 3052, 12794,
17832, 17834, 17835, 17837. Octomys mimax IADIZA-CM 03067, 06852, 06855,
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MACN 13764, 13770, 13773, IMCN-CM 024. Pipanacoctomys aureus IADIZA-CM
06558, 06559, 06560, 06561, 06562, 06563, 06564, 06565, 06818, 06848, 07188.
Spalacopus cyanus MLP 10.X1.95.5, MMPMa 3585, 3590, 3807. Tympanoctomys
barrerae IADIZA-CM 07098, 07249, 07269, 07270, 07271, 07273, 07274, 07275,
07276, MACN 39944, 39947, 39948.

Al.2. Materiales sobre los que se tomaron las medidas lineales.

Cavioidea. Caviidae. Cavia MLP 666, 1801, 1864, 1803, 1824m, 1802, 563M13,
566(2), 566(315), 4.1V.46.1, 2.V1.60.3, 13.1X.48.1, 1.X.59.4, 12.11.92.2h, 12.11.92.3h,
12.11.92.4, 7.IV.99.2, 7.1V.99.3h, 7.1V.99.6, 29.XI1.00.15; Cavia aperea MLP
12.11.92.1, 11.VII1.99.54, 30.V.02.7. Galea leucoblephara MACN 13099, 13335,
14936, 16227, 16405, 17362, 36761, 36774, 36.783, 36784, 36791, 36866, MLP 676,
738.7, 738.8, 6.XI1.35.2, 5.\VIIL.45.1m, 14.1X.98.4h, 15.X.98.5h, 2.111.00.13.
Microcavia australis MACN 35-139, IADIZA-CM 06986h, 07209, 07212, 07230m,
07231, 07236, MLP 683(12), 683(24), 683(25), 683*, 683-, 684.1, 684.4, 684(6),
684.10, 684(12), 684(13), 684.16, 684(19), 684.20, 684(23). Dolichotis patagonum
MACN 9.17, 226, 597, 640, 13755m, 14532, 15533h, 1783, 230, 26.65, 28.190,
49.132h, 49.59h, MLP 2.V1.60.11, 30.X.95.11. Pediolagus salinicola MACN 17.336h,
23.525m, 28.188, 29.874, 41.218, MLP 672, 673. Hydrochoerus hydrochaeris MLP
1920, 14.1X.55.1, 10.VI1.98.2, 1.XI11.00.8, 9.XIl.02.1, 17.v.02.10, 17.v.02.11,
17.v.02.12, n°provlimueblemetal. Kerodon rupestris MLP-PV R4, R833, MMPMa
1257, 1291, 1470, 1913h. Cuniculidae. Cuniculus paca MACN 22.5, 51.136, 49.309h,
49.314h, 49.379m, 49.396m, 49.463m, 50.288m, 50.290m, 50.292, 51.135, 51.17h,
MLP 1105, 24.1X.01.22, 24.1X.01.24. Dasyproctidae. Dasyprocta MACN 1.11,
14213h, 15600, 29.239, 31.73, 31.74, 31.75m, 33148, 34678, 47140, 47345, 50299,
51.16, MLP 05.1X.97.02; Dasyprocta azarae MLP 1422, MACN 6359; Dasyprocta
variegata 50303m.

Chinchilloidea. Chinchillidae. Chinchillla MACN 16268h, 39390, 20633, 39.391,
MLP 950, 31.X11.02.37m; Chinchilla brevicaudata MACN 52.90, 20632; Chinchilla
intermedia MACN13037m; Chinchilla lanigera MLP 1767m, 1768. Lagidium MACN
13936m, 13937m, 34232, 34.240h, 34.244h, 34271, 34.319m, 39500, MLP 528m, 1429,
22.1V.47.2m, 22.1V.47.3, 2.V.96.1; Lagidium viscacia MACN 16330, 16521, 18829h.
Lagostomus maximus MACN 23.14, MLP 362, 1601, 1603, 1605, 1649h, 1650, 1654,
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1655, 1729, 1790, 1806, 19.1X.47.3, MLP 5.11.49.1, 2.VI1.60.7, 2.V1.60.8, 25.X.95.2h,
05.1X.97.01, 3.VI1.98.1, 19.V.98.1, 1.X11.00.6, 30.X11.02.3.

Octodontoidea. Abrocomidae. Abrocoma IADIZA-CM 07011h, 07012m, 03769,
MACN 30.115h, 30.62m, 18.828m, FBM 01466. Echimyidae. Myocastor coypus
MACN 25313, 30.152m, 31.260h, 31.261, MLP 483, 705, 1414, 1709, 1739,
23.1V.50.5m, 20.XI11.89.2, 20.XI1.89.20, 20.XI1.89.29, 15.V.96.1, 30.XI11.02.72.
Proechimys MACN 50.341m; Proechimys guyannensis 50.340m, 50.343m, 50.414.
Thrichomys MLP R530, MMPMa 1243, 1248, 1295, 1296, 1297, MN 46896, MN
34406; Thrichomys cunicula MMPMa 1246. Octodontidae, Ctenomyinae. Ctenomys
talarum MLP 10.V.87.2m, 10.V.87.4, 10.v.87.8m, 10.V.87.7, 1.X1.95.9, 1.X1.95.11,
3.X1.95.4, 9.X1.95.3, 10.X1.95.7m, 3.VI11.99.1, 1.VII11.00.8h, 1.VI11.00.9, 1.VI111.00.12h,
1.VI1.00.13, 2.\V.00.1, 2.V.00.4, 23.VIII.01.11, 26.VIII.01.2h, 26.VIII.01.6,
26.VII1.01.8m, 26.VIII.01.15. Octodontidae, Octodontinae. Aconaemys MLP
17.11.92.03m, 17.11.92.04m; Aconaemys porteri MLP 17.11.92.02h, 17.11.92.05m,
17.11.92.06; Aconaemys sagei MLP 17.11.92.08h, 17.11.92.10h, 17.11.92.11m. Octodon
MACN 19199; Octodon bridgesi MLP 12.VI11.88.2h, 12.VII.88.3h, 12.VII.88.4h,
12.VI1.88.5h, 12.VI1.88.6m; Octodon degus MLP 12.VII.88.9h, 30.X1.93.2h,
12.X1.01.14. Octodontomys gliroides MACN 17832, 17834m, 17835m, 17837m,
27.92m, 27.95h, 27.96m, 30.52m, MLP 25.1X.98.1h. Octomys mimax MLP 23, IMCN-
CM 024m, MACN 13.770m, IADIZA-CM 03067m, 06852, 06855. Pipanacoctomys
aureus IADIZA-CM 06558m, 06559h, 06560h, 06561m, 06562h, 06563h, 06564,
06565h, 06818m, 06848, 06888m, 07188, 07189m. Spalacopus cyanus MLP
30.X1.93.1m, 10.1X.95.5h, MMPMa 3585h, 3807. Tympanoctomys barrerae IADIZA-
CM 07098, 07249m, 07266, 07267, 07268, 07269, 07270, 07271, 07273, 07274, 07275,
07276, MACN 39.944m, 39.946h, 39.947h, 39.948.
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Apéndice 2. Lista detallada de los materiales de roedores caviomorfos vivientes y

extintos incluidos el Capitulo 5.

Abreviaturas: Colecciones mastozoologicas, MLP, Museo de La Plata, Buenos Aires;
MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales '‘Bernardino Rivadavia', Ciudad de
Buenos Aires; MMPMa, Museo Municipal de Ciencias Naturales 'Lorenzo Scaglia’,
Mar del Plata, Buenos Aires. Colecciones paleontologicas, MLP PV, Museo de La
Plata, Paleontologia de Vertebrados, Buenos Aires; MACN A, Ameghino colection of
Museo Argentino de Ciencias Naturales 'Bernardino Rivadavia', Ciudad de Buenos
Aires; YPM-PU, Yale Peabody Museum at Princeton University, New Haven, Estados
Unidos; MPEF-PV, Museo Paleontologico “Egidio Feruglio” Paleontologia de
Vertebrados, Trelew, Chubut; MMP, Museo Municipal de Ciencias Naturales 'Lorenzo
Scaglia', Mar del Plata, Buenos Aires.

Cavioidea. Caviidae. TEocardia montana MACN A 2015; tEocardia MACN A
10210. fSchistomys erro YPM-PU 15648. Cavia aperea MLP 151, 523, 542M15,
573.3, 1801, 1803, 5.V1.00.8, 30.V.02.8. Galea MACN 3130, 36.419; G.
leucoblephara MACN 34.193, 15324, MLP 676, 738.4, 738.6, 738.7, 6.XI1.35.2,
15.X.98.5. Microcavia australis MLP 683a, 683b, 683.9, 683.12, 683.13, 683.15,
683.16, 683.18, 683.24, 683.25, 26.VIII.01.22. Dolichotis patagonum MACN 9.17,
26.65, 28.183, 28.190, 29.894, 49.59, 52.16, 13755, 14532, 15533. Pediolagus
salinicola MACN 28.188, 41.216, 41.218, 17366. Hydrochoerus hydrochaeris MACN
4343, 5266, 14038, 49303. Dasyproctidae. TNeoreomys australis MACN A 20.
Dasyprocta MACN 3175, 14213, 31163, 34678, 47140, 47345, 49348, 50298, 50572.
Chinchilloidea. Chinchillidae. TProlagostomus imperialis MACN A 4425. Chinchilla
MACN 13037, 20632, MLP 1767, 1768, 11.VI11.99.41. Lagidium viscacia MACN
14.16, 34.218, 34.228, 34.244, 34.264, 39.500, 41.54, 16330, 16474, 18829.
Lagostomus maximus MLP 1593, 1594, 1601, 1649, 1651, 1654, 5.11.49.1, 2.V1.60.6,
2.V1.60.10, 19.V.98.3. Neoepiblemidae, tPerimys MMP 111-M, 936-M.
Octodontoidea. Echimyidae. tStichomys MMP 242-M. fSpaniomys MMP 243-M;
tSpaniomys modestus MLP 15-37; tSpaniomys riparius MLP 15-80. Myocastor coypus
MACN 16272, 16273, 16323, 19367, 19375, 19379, MLP 1172, 20.XI1.89.8,
20.X11.89.10, 30.X11.02.72. Proechimys guyannensis MACN 50.342, 50.343, 50.362,
50.414. Octodontidae. fCaviocricetus MPEF-PV 5064. fProtacaremys MPEF-PV
5471, 7561. tProtadelphomys MPEF-PV 8162, 8164, 9163. TSciamys MLP 63-XI1-19-
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137. tProspaniomys MPEF-PV 5039. Aconaemys porteri MLP 17.11.92.4, 17.11.92.6,
17.11.92.11; Aconaemys sagei MLP 17.11.92.9. Ctenomys australis MMPMa 11047,
11048, 11051, 11052, 11061, 11072, 11088, 11089, 11803. Octodon bridgesi MLP
12.VvI1.88.1, 12.VI11.88.3, 12.VI11.88.4, 12.VI1.88.9; Octodon degus MLP 30.X1.93.2,
12.X1.02.15. Octodontomys gliroides MACN 27.92, 27.95, 30.52, 17832, 17834, 17835,
19199. Spalacopus cyanus MLP 10.X1.95.5, MMPMa 3585, 3590, 3807.
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Apéndice 3. Variables dentarias. Se indican los valores promedio por género para las

variables dentarias analizadas. Los valores por individuos se detallan en el Apéndice 6.

La variable Ca se calculd a partir de los didmetros transversal (Dti) y antero-posterior

(Dap) de un incisivo superior siguiendo la formula (z * Dti *Dapi) / 4 (Biknevicius et

al., 1996).

Taxones Ca Lmap Lsd Dti Dap
Abrocoma 1.039631549  2.244285714  9.262857143 0.971428571 1.354285714
Aconaemys 3.677489455 1.4425 9.475 2.09125 2.22625
Spalacopus 2.738192522 1.225 7.81 1.645 2.11
Octodon 2.403990332 1.884444444 9.86 1.554444444 1.964444444
Octodontomys 3.368145117 1.651111111  9.113333333 1.585555556 2.703333333
Octomys 2.399574649 1.395 8.511666667 1.361666667 2.223333333
Pipanacoctomys 2.159446209 1.116153846  6.733076923 1.484615385 1.848461538
Tympanoctomys  2.001665759 0.78375 5.695 1.516875 1.6775
Ctenomys 4569420335  0.846666667  9.517619048 2.456666667 2.353809524
Myocastor 33.35680771  9.613333333  32.74333333 5.960666667 7.088666667
Proechimys 2.490065607 2.0425 8.71 1.435 2.2075
Thrichomys 3.453352091  2.274444444  9.713333333  1.608888889 2.713333333
Chinchilla 4153571047  3.758181818  13.42909091  2.237272727 2.358181818
Lagidium 7.350443236 5.64125 18.660625 2.9025 3.194375
Lagostomus 16.71184492 9.76 25.54136364  4.346363636 4.78
Cavia 3.484821468 3.60375 14.4225 1.6925 2.586666667
Microcavia 1.734412614  3.429545455  11.90318182  1.009090909 2.199545455
Galea 2.118199212 3.226 11.9185 1.301 2.0595
Dolichotis 13.7004332 6.810666667 27.912 3.612 4814
Pediolagus 5.414445179 4.44 18.10285714  2.177142857 3.161428571
Hydrochoerus 62.51686478 19.92555556  74.17666667  10.68888889 7.378888889
Kerodon 3.635896078  3.321666667  14.49833333  1.673333333 2.75
Cuniculus 18.54159607 7.896 30.80333333  4.040666667 5.822
Dasyprocta 12.25528364  4.872941176  21.44294118  3.335294118 4.668235294
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Apéndice 4. Variables explicativas.

1- Variable de habhitos

La clasificacién de los géneros analizados presentada en la Tabla 5 del Capitulo 3 fue
representada mediante una variable continua, con las categorias enumeradas: epigeo, 0;
fosorial, 1 y subterrdneo, 2. Se calcularon Z-scores sobre estos valores, los cuales

fueron, finalmente, utilizados como variable explicativa.

Taxones Habitos, ordinal Habitos, Z-scores
Abrocoma 0 -0.696549575
Aconaemys 1 0.823194953
Spalacopus 2 2.342939481
Octodon 1 0.823194953
Octodontomys 1 0.823194953
Octomys 0 -0.696549575
Pipanacoctomys 1 0.823194953
Tympanoctomys 1 0.823194953
Ctenomys 2 2.342939481
Myocastor 0 -0.696549575
Proechimys 0 -0.696549575
Thrichomys 0 -0.696549575
Chinchilla 0 -0.696549575
Lagidium 0 -0.696549575
Lagostomus 1 0.823194953
Cavia 0 -0.696549575
Microcavia 1 0.823194953
Galea 0 -0.696549575
Dolichotis 0 -0.696549575
Pediolagus 0 -0.696549575
Hydrochoerus 0 -0.696549575
Kerodon 0 -0.696549575
Cuniculus 0 -0.696549575
Dasyprocta 0 -0.696549575
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2- Variable de masticacion

La direccidon de masticacion fue estimada a partir de los datos del angulo de inclinacion
de las estrias de desgaste presente en el esmalte (en ocasiones sobre la dentina) de
premolar y molares superiores. Los angulos fueron registrados en grados (°) y luego

convertidos a radianes, mediante el calculo: &ngulo(radianes) = &ngulo(°) Fi/180.

Taxones Angulos (°) Angulos (radianes)
Abrocoma 9.45 0.164933614
Aconaemys 5.49 0.095818576
Spalacopus 19.82 0.345924258
Octodon 55.04 0.96062922
Octodontomys 56.3 0.982620369
Octomys 4.76 0.083077672
Pipanacoctomys 431 0.075223691
Tympanoctomys 5.93 0.103498025
Ctenomys 66.57 1.161865683
Myocastor 59.72 1.042310629
Proechimys 38.04 0.663923247
Thrichomys 37.17 0.648738883
Chinchilla 31.05 0.541924733
Lagidium 4492 0.7840019
Lagostomus 43.98 0.767595805
Cavia 33.68 0.587826892
Microcavia 42.04 0.733736418
Galea 26.46 0.46181412
Dolichotis 22.03 0.384496034
Pediolagus 23.31 0.406836249
Hydrochoerus 9.51 0.165980812
Kerodon 12.16 0.212232037
Cuniculus 13.87 0.242077167
Dasyprocta 56.86 0.992394213
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Estimaciones de tamafio a partir de la suma de los tamafos de centroide de las

configuraciones de craneo y mandibula 2D-L por un lado, 2D-SL por el otro y 3D. A su

vez, se obtuvieron a partir de datos de bibliografia, los valores de masa promedio para

cada género.

Taxones CS2DL CS2DSL CS3D masa(g)
Abrocoma 143.57413 145.81221 138.58997 148
Aconaemys 123.15343 128.28479 119.25594 116
Spalacopus 122.48728 127.40166 113.25003 140
Octodon 134.77732 139.55155 128.16002 150
Octodontomys 138.36029 139.13637 130.18651 90
Octomys 128.58866 127.19074 120.11894 103
Pipanacoctomys 117.34927 115.11564 112.67752 102
Tympanoctomys 113.86289 111.91511 107.44109 90
Ctenomys 129.18928 135.41569 122.48444 140
Myocastor 408.00977 432.22931 344.23046 7000
Proechimys 138.04374 135.86683 134.15200 185
Thrichomys 153.23829 151.38906 139.70531 340
Chinchilla 210.17502 211.24722 192.55063 4350
Lagidium 294.28460 304.40014 264.37409 1500
Lagostomus 410.43256 424.30439 370.20924 6500
Cavia 199.61858 203.36895 190.42631 650
Microcavia 151.80464 154.29693 141.25052 275
Galea 147.50433 150.61550 147.55631 235
Dolichotis 434.52568 451.43699 377.71189 12000
Pediolagus 284.05986 291.60563 266.90734 2100
Hydrochoerus 744.61645 787.60424 715.59220 53000
Kerodon 221.51880 223.80982 204.30186 950
Cuniculus 484.34187 468.59689 414.69057 2700
Dasyprocta 332.36801 331.40972 297.39924 11000
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- Estimaciones de fuerza de mordida a partir de los residuos de la regresion entre las

estimaciones crudas y el tamafio (longitud basilar)

Taxones RES BFT RES BFM RES MANDI RES BFTARC RES BFMARC
Abrocoma -7.61841  -0.54165 -1.26642 6.98781 16.93895
Aconaemys 26.18460 16.02201 1.50216 84.20896 73.51722
Spalacopus 22.00706  13.47573 1.07421 86.35958 78.40657
Octodon 18.97900 14.62795 1.88908 75.19610 71.31156
Octodontomys 6.35808 0.46978 -0.58093 4191301 37.45952
Octomys 5.69729 4.88087 -0.63010 54.15005 55.23181
Pipanacoctomys  9.63980 9.46529 -0.31012 73.70506 75.35205
Tympanoctomys 13.27572  12.01132 -0.11859 93.06428 93.43035
Ctenomys 54.41751  40.24176 1.78532 91.66694 77.39815
Myocastor 135.41670 80.32346 9.74389 26.62368 -31.20249
Proechimys 1.27409 453147 1.62093 35.73003 40.80466
Thrichomys 1.49809 2.03324 0.81142 31.27598 33.50218
Chinchilla -35.64606 -18.17937 -1.31675 -92.56405 -73.24388
Lagidium -38.11403 -17.02265 -1.46912 -88.42033 -65.85691
Lagostomus -61.25019 -24.24251 2.55149 -110.84438 -70.01438
Cavia -15.51258 -5.85958 -0.45776 -64.45102 -51.46115
Microcavia 1.61140 3.12544 -1.37967 26.71716 29.81140
Galea 1.98904 2.35657 -0.76231 24.56587 19.99615
Dolichotis -51.55127 -50.74384 -3.602198 -103.70430 -107.40947
Pediolagus -44.85347 -27.51399 -4.35199 -138.99120 -131.84932
Hydrochoerus 85.77782  73.16720 1.23776 380.20956 372.29990
Kerodon -10.41143 -10.25941 -1.77548 -74.72873 -81.21407
Cuniculus -111.8609 -77.33848 -4.34942 -336.77318 -302.79571
Dasyprocta -7.30783  -45.03061 0.15459 -121.89688 -160.41310
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- Estimaciones de fuerza proporcional al tamarfio de la cabeza (longitud basilar).

Taxones BFTP BFMP  BFP_MANDI BFTP_ARC BFMP_ARC
Abrocoma 0.13733  0.06731 0.13132 0.73148 0.65222
Aconaemys 0.85084  0.37905 0.21769 1.55941 0.98110
Spalacopus 0.71978  0.29920 0.20419 1.62986 1.13763
Octodon 0.67314  0.36537 0.22656 1.55934 1.17684
Octodontomys 0.47207  0.06776 0.14986 1.47423 1.02282
Octomys 0.26501  0.06628 0.15007 0.89759 0.66770
Pipanacoctomys 0.24688  0.12245 0.16186 0.83009 0.67460
Tympanoctomys 0.25983  0.14259 0.17029 0.95955 0.80657
Ctenomys 1.75973  1.14568 0.22020 2.32628 1.62128
Myocastor 2.81853 1.61919 0.25533 5.99054 4.68903
Proechimys 0.29785  0.15651 0.21129 1.13465 0.95715
Thrichomys 0.37043  0.12991 0.18677 1.33300 1.05189
Chinchilla 0.15836  0.06339 0.13163 1.36568 1.22679
Lagidium 0.54098 0.33436 0.13030 3.21942 2.95917
Lagostomus 0.65943  0.47120 0.17565 451224 4.29392
Cavia 0.44198 0.23754 0.14859 1.41579 1.19834
Microcavia 0.39937  0.17534 0.12839 1.33915 1.07132
Galea 0.51789  0.22511 0.14401 1.82560 1.32805
Dolichotis 0.94033  0.32194 0.11208 5.25223 4.52069
Pediolagus 0.43963 0.17926 0.08811 2.46814 1.98340
Hydrochoerus 2.14430 1.36326 0.14819 9.61820 8.79532
Kerodon 0.69170  0.25364 0.12352 2.02175 1.38582
Cuniculus 0.48757  0.15003 0.10718 3.49669 3.08434
Dasyprocta 1.15661  0.12893 0.15107 3.79288 2.68239
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Apéndice 5. Areas de origen e insercion de la musculatura masticatoria.

El célculo de las areas de origen e insercion de los musculos maseteros y de origen del
musculo temporal se llevo a cabo mediante la herramienta de demarcacion de areas del
programa tpsDig 2.12 (Rohlf, 2008).

- Célculo del area de origen de los masculos maseteros
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- Calculo del &rea de insercién de los musculos maseteros
| B
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- Célculo del area de origen de los masculos temporales

Géneros analizados. El orden es el mismo para las tres figuras, dese arriba hacia abajo y
de izquierda a derecha por cada fila. Cuniculus, Dasyprocta, Dolichotis, Pediolagus,
Kerodon, Hydrochoerus, Galea, Microcavia, Cavia, Lagostomus, Lagidium, Chinchilla,
Thrichomys, Proechimys, Myocastor, Ctenomys, Tympanoctomys, Pipanacoctomys,
Octomys, Octodontomys, Octodon, Spalacopus, Aconaemys, Abrocoma.
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Apéndice 6. Medidas craneo-mandibulares.

Abreviaturas: LBAS, longitud basilar; AM, ancho mandibular, Lo, brazo de palanca
externo; LSDalv, longitud de la serie dentaria inferior medida sobre el alvéolo; LmAP,
longitud antero-posterior del dltimo molar inferior; LCAC, distancia entre el extremo
de la apdfisis coronoides y el extremo anterior del condilo; Ca, area de la seccion de un
incisivo superior; Li, longitud del brazo de palanca interno de los misculos maseteros;
DTI1, didmetro transversal de un incisivo superior; DAPI1, diametro antero-posterior
de un incisivo superior; LARC, longitud del arco cigomatico; ang. mas., estimacion del

angulo de inclinacion de la linea de accion de los muasculos maseteros.
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ESPECIE
Abrocoma
Abrocoma
Abrocoma
Abrocoma
Abrocoma
Abrocoma
Abrocoma
Aconaemys
Aconaemys
Aconaemys
Aconaemys
Aconaemys
Aconaemys
Aconaemys
Aconaemys
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia
Cavia

MATERIAL
FBM 01466
MACN 30.115h
MACN 30.62m
MACN 18.828m
IADIZA-CM 07011h
IADIZA-CM 07012m
IADIZA-CM 03769
MLP 17.11.92.05m
MLP 17.11.92.06
MLP 17.11.92.08h
MLP 17.11.92.3m
MLP 17.11.92.10h
MLP 17.11.92.4m
MLP 17.11.92.11m
MLP 17.11.92.02h
MLP 4.1V.46.1
MLP 2.V1.60.3
MLP 1801

MLP 666

MLP 1.X.59.4
MLP 29.X11.00.15
MLP 13.1X.48.1
MLP 12.11.92.4
MLP lote 566(2)
MLP lote 566(315)
MLP 7.1V.99.6
MLP 1864

MLP 1803

MLP 7.1V.99.3h
MLP 7.1V.99.2

LBAS
40.42
35.55
35.67
36.58
40.98
36.97
37.49
32.21
30.18
30.91
31.68
30.12
34.52
32.77
31.72
49.56
45.23
55.29
53.21
51.37
57.13
47.69
44.36
38.82
58.52
34.61
50.6
50
53.08
48.69

AM
19.79
17.37

17.2
19.64
19.34
18.36

18.3
25.86

22.8
23.55
21.54

21.9
25.04
23.27
23.28
25.29
23.58

27.3
26.87
24.94

25.6
21.26
22.32
18.42
27.15
18.79
25.67
24.62

24.6
24.64

Lo
28.04
26.67
26.98

29.7
29.3
26.21
27.61
23.91
21.46
22.24
23.67
21.75
24.7
23.38
23.95
38.34
33.22
42.45
39.24
39.66
45,76
37.38
34.8
31.76
46.6
27.67
38.59
37.79
44.05
40.41

LSDalv LmAP LCAC
9.2 22 347
917 194 243
9.03 216 283
8.8 215 183
9.75 2.6 2.7
914 235 211
975 231 253
9.6 1.54 497
9.05 144 478
948 133 532
9.83 173 547
945 136 51
983 154 5.03
9.67 157 452
889 1.08 5.99
1457 365 573
1336 326 4.89
1525 4.06 5.09
1509 386 6.97
14.8 3.7 6.98
1556 423 401
1449 363 6.6
1341 335 349
1198 3.05 381
16.12 34 854
1171 266 54
16.04 43 6.26
1353 3.67 575
1469 3.33 458
1423 341 6.45

Ca
1.24
0.74
0.81
1.06
1.34
1.08
1.00
4.37
3.32
3.15
450
3.04
4.45
3.11
3.47
4.36
3.69
5.61
3.29
4,72
411
2.36
2.76
1.76
3.16
1.18
4.61
3.40
3.15
3.27

Li
7.39
6.71
6.88
7.65
7.69
6.85
6.94
6.44
6.32
6.22
6.78
6.14
7.09
6.35
6.21

13.03
12.86
14.47
14.65
13.65
15.80
13.06
12.73
11.11
10.50
10.14
14.53
13.47
14.77
14.04

DTI1 DAPIL

1.14
0.75
0.81
0.94
1.15
1.03
0.98
2.36
2.03
1.95
2.33
1.82
2.23
2.02
1.99
2.15
1.87
2.58
1.57
211
1.76
1.26
14
1.06
1.46
0.86
2.34
1.62
1.56
1.53

1.39
1.26
1.28
1.44
1.48
1.33
1.3
2.36
2.08
2.06
2.46
2.13
2.54
1.96
2.22
2.58
2.51
2.77
2.67
2.85
2.97
2.38
251
212
2.76
1.75
2.51
2.67
2.57
2.72
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LARC ang. mas.

17.82
16.18
16.59
18.46
18.56
16.52
16.75
17.34
17.02
16.73
18.26
16.53
19.08
17.1
16.7
26.46
26.12
29.39
29.76
27.72
32.08
26.53
25.85
22.57
21.33
20.59
29.51
27.36
30
28.52

56
56
56
56
56
56
56
48
48
48
48
48
48
48
48
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
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Cavia

Cavia

Cavia

Cavia

Cavia

Cavia

Cavia

Cavia

Chinchilla
Chinchilla
Chinchilla
Chinchilla
Chinchilla
Chinchilla
Chinchilla
Chinchilla
Chinchilla

C. brevicaudata
C. brevicaudata
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum

MLP 12.11.92.3h
MLP 1824m

MLP 12.11.92.2h
MLP 1802

MLP 11.VI111.99.54
MLP 30.V.02.7
MLP 12.11.92.1
MLP lote563M13
MACN 39390
MACN 20633
MLP 31.XI11.02.37m
MLP 950

MLP 1767m

MLP 1768h
MACN 13037m
MACN 20632
MACN 52.90
MACN 39.391
MACN 16268h
MLP 26.VI11.01.15
MLP 26.VIII1.01.6
MLP 2.V.00.4
MLP 10.V.87.7
MLP 10.V.87.4
MLP 1.VI111.00.13
MLP 23.VII1.01.11
MLP 1.X1.95.11
MLP 1.VI111.00.9
MLP 2.Vv.00.1
MLP 1.X1.95.9h
MLP 3.X1.95.4h
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47.24
54.67
46.75
50.39
51.73
50.93
53.13
51.69
55.65
50.8
48.79
56.72
49.92
49.77
54.08
53.28
54.48
54.11
56.58
29.67
37.29
29.09
34.8
37.07
35.91
31.65
34.12
38.81
32.76
32.93
31.06

23.74
23.16
22.02
27.13
21.52
23.91
25.96
26.08
21.92
19.16
22.96
23.86
23.8
21.71
22.7
20.74
18.2
22.96
24.83
26.84
34.19
25.2
28.84
34.14
29.51
28.09
30.42
32.11
29.52
28.37
27.74

35.87
42.09
31.87
37.61
40.52
41.07
41.29
39.53
42.22
38.19
32.53
41.15
38.6
38.65
40.42
37.98
41.76
37.3
38.85
23.29
29.29
21.77
25.69
26.32
2751
22.69
25.53
28.06
235
23.84
23.62

14.73
15.32
13.58
14.51
14.17
15.19
14.47
14.27
13.98
13.06
11.98
14.01
12.83
13.39
13.97
12.72
13.4
13.78
14.6
8.7
10.36
8.5
9.54
10.16
9.71
9.24
9.35
10.05
9.33
9.2
8.95

3.51
3.95
3.73
3.66
3.46
3.81
3.52
3.37
4.05

3.39
3.65
3.82
4.17
3.52
3.59
4.03
411
3.01
0.63
1.03
0.77
0.73
1.06
0.8
0.64
0.71
0.88
0.72
0.8
0.73

4.6
3.09
4.27
4.46
3.53
3.64
3.25
3.44
6.47
6.64
5.51
3.11
6.52
4.79
6.77
6.18
8.38

7.3
5.32
3.43
3.95
3.78
441

3.8
5.81
4.57
4.01

4.04
4.07
4.34

3.86
3.37
2.19
4.68
3.39
3.55
3.72
3.44
4.45
411
3.07
4.04
4.93
3.97
4.41
3.35
421
4.39
4.75
3.38
5.83
3.36
5.02
6.00
5.37
4.79
531
4.90
4.45
3.60
3.31

13.79
14.81
12.41
13.89
13.77
13.42
14.22
14.21
11.61
10.53
11.01
12.23
11.14
11.18
12.05
11.02
11.15
11.62
11.79
5.99
7.55
5.87
6.65
6.93
7.13
6.40
6.42
7.66
6.75
6.58
6.31

1.9
1.56
1.2
2.2
1.68
1.81
1.66
1.76
243
2.07
1.86
2.18
2.45
2.18
2.38
1.95
2.19
2.3
2.62
221
2.81
2.04
2.62
2.85
2.78
2.8
2.67
231
242
212
1.97

2.59
2.75
2.32
2.71
2.57
2.5
2.85
2.49
2.33
2.53
2.1
2.36
2.56
2.32
2.36
2.19
2.45
2.43
231
1.95
2.64
2.1
2.44
2.68
2.46
2.18
2.53
2.7
2.34
2.16
2.14
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28.01
30.08
25.2
28.21
27.97
27.25
28.88
28.85
27.68
25.11
26.25
29.16
26.56
26.65
28.73
26.28
26.58
27.72
28.11
15.64
19.72
15.32
17.37
18.08
18.61
16.72
16.76
20.01
17.63
17.17
16.47

80
80
80
80
80
80
80
80
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
50
50
50
50
50
50
50
50
50
50
50
50
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Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum
Ctenomys talarum

Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Cuniculus
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta

MLP 10.V.87.8m
MLP 26.VI11.01.8m
MLP 3.VII1.99.1
MLP 1.VI111.00.12h
MLP 1.VI111.00.8h
MLP 10.V.87.2m
MLP 9.X1.95.3
MLP 10.X1.95.7m
MLP 26.VI11.01.2h
MLP 24.1X.01.24
MLP 24.1X.01.22
MLP 1105
MACN 51.136
MACN 49.463m
MACN 49.314h
MACN 51.135
MACN 49.379m
MACN 49.309h
MACN 50.290m
MACN 49.396m
MACN 50.292
MACN 50.288m
MACN 51.17h
MACN 22.5

MLP 05.1X.97.02
MACN 15600
MACN 31.73
MACN 50299
MACN 34678
MACN 33148
MACN 51.16
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38.13
37.38
34.75
34.56
33.48
31.05
32.26
36.8
33.93
107.16
110.15
112.61
119.73
120.96
112.92
109.33
112.75
108.59
126.57
112.36
115.89
122.22
104.81
114.9
85.27
83.17
76.97
81.8
79.59
83.89
79.5

35.53
31.6
29.54
29.12
28.82
29.07
27.68
32.39
29.25
40.24
37.82
51.43
52.82
52.13
50.51
47.24
47.99
33
60.78
48.16
50
49.2
50.12
54.38
37.6
37.91
45.1
36.46
38.88
39
38.53

30.21
27.48
24.16
26.68
23.6
23.27
23.76
26.6
25.35
81.38
83.27
83.96
92.96
91.82
83.61
79.24
84.48
82.13
95.32
87
85
90.51
82.1
87.37
57.29
61.7
58.48
59.49
56.61
61.68
56.15

10.46
9.97
9.36
9.22
9.62
9.37
9.22

10
9.56

3291

33.36

30.86

31.33

27.86

31.78
29.9

32.39

32.37

32.44

30.11

31.15
29.5

28.08

28.01

21.63

22.02

20.71

21.25

21.81
19.59
19.94

11
0.94
0.91
0.95
0.75
0.75

0.8

1
1.08
8.09

7.3
8.67
8.28
7.06
8.29
7.82
7.23
6.74
9.07
8.04
8.16
7.73

7.7
8.26
5.06
451
4.78
4.87
5.24
4.95
4.77

4.64
4.56
4.72
3.78

4.25
3.85
4.17
4.01
441
3.84
6.97
4.57
4.56
2.76
4.25
3.92
5.25
5.22
3.5
8.8
8.75
5.54
5.23
10.81
10.13
9.41
10.27
10.05
9.05
9.9

5.64
4.80
4.99
431
4.43
3.96
3.83
5.06
3.61
16.88
19.75
21.13
20.82
14.73
18.51
14.88
16.55
15.27
22.56
18.23
18.38
17.97
18.83
23.63
13.47
12.42
11.29
11.69
11.44
13.09
10.68

7.53
7.63
6.86
6.75
6.75
6.44
6.69
7.16
6.55
17.81
19.56
19.92
19.70
19.99
18.63
18.58
18.69
19.04
21.05
21.02
19.05
18.69
20.87
20.24
16.63
15.76
15.13
15.34
14.16
15.91
16.71

2.85
2.35
2.69
2.52
2.36
2.24
2.25
2.62
211
3.79
4.07
453
4.29
3.65
4.15
3.79
3.64
3.64
4.67
4.1

4.1
3.74
4.45
3.35
3.57
3.21
3.33
3.26
3.28
3.07

2.52
2.6
2.36
2.18
2.39
2.25
2.17
2.46
2.18
5.67
6.18
5.94
6.18
514
5.68

5.79
5.34
6.15
5.66
5.85
5.58
6.41
6.76
512
4.43
4.48
4.47
4.47
5.08
4.43
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19.67
19.92
17.91
17.61
17.63
16.81
17.47
18.69
17.09
42.48
46.64
47.51
46.97
47.67
44.42
44.3
44.56
45.41
50.2
50.12
45.43
44.56
49.78
48.26
44.76
42.41
40.73
41.28
38.11
42.81
44.96

50
50
50
50
50
50
50
50
50
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
57
48
48
48
48
48
48
48
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Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dasyprocta
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Dolichotis
Galea
Galea
Galea
Galea
Galea
Galea

MACN 6359
MACN 31.74
MACN 47345

MACN 50303m
MACN 31.75m
MACN 47140
MACN 14213h
MACN 29.239
MLP 1422
MACN 1.11
MLP 640

MLP 1783

MLP 226

MLP 597

MLP 30.X.95.11
MLP 230
MACN 49.59h
MACN 28.190
MACN 15533h
MACN 26.65
MACN 13755m
MACN 14532
MACN 49.132h
MACN 9.17
MLP 2.V1.60.11
MACN 36791
MACN 36784
MACN 36.783
MACN 36774
MACN 36761
MACN 13335

78.28
89.77
76.76
81.91
90.09
86.17
83.55
74.73
77.76
76.84
96.99
114.38
106.06
112.4
109.49
98.64
98.51
100.06
109.74
107.37
112.56
106.29
106.82
109.78
101.98
40.89
42.44
38.8
37.05
44.15
39.7

32.88 57.98
38.82 64.54
40.65 54.32
38.23 60.85
37.01 61.68
39.2 61.14
41.65 60.72
37.41 5424
28.68 57.5
37.2 51.33
41.62 74.98
43.19 87.49
4535 84.82
43.79 100.09
40.79 87.5
41.68 79.72
41.22 80.33
36.24 80.25
4991 92.61
47.74 89.96
42,77 94.19
45.65 86.16
42.87 84.7
444 87.95
39.57 85.94
20.25 31.15
2165 31.8
16.84 29.45
20.18 27.58
20.68 33.37
2147 309

22.85
23.38
20.72
21.13
24.2
23.66
20.92
19.4
20.79
20.53
26.1
32.22
28.85
30.83
28.87
26.32
26.13
24.45
28.69
26.89
28.8
28.7
27.2
28.96
25.67
11.15
12.08
11.37
11.19
12.21
11.99

4.6
5.26
4.41
4.92
5.14
5.23
4.54
4.38
4.89
5.29
6.95
8.04
6.43
8.26
6.32

6.3
6.71
6.17
7.43
6.83
6.77
6.97
6.85
6.33

5.8
3.07
2.94
2.78
3.02
3.68
3.28

10.88
8.44
11.8

10.71
8.02

9.1
8.41

10.72
4.38
7.66
8.12
12.5
12.6
11.9

13.87
11.8

12.53

13.89

10.03

12.18

14.42

11.76

14.26

13.23
7.97

6.9
6.78
6.22
1.76
6.79
5.81

11.14
11.57
11.27
1151
17.08
13.23
12.15
10.82
11.31
14.16
11.96
17.64
11.58
15.94
11.58
12.44
13.95
10.54
14.81
14.76
15.39
15.60
15.27
13.72
10.32
1.97
2.50
2.07
1.92
2.95
1.56

16.83
17.60
13.92
15.80
16.50
15.33
15.58
14.33
13.24
14.10
23.60
28.63
25.49
29.24
27.67
24.75
24.10
2444
27.48
26.61
25.71
25.38
25.75
25.40
24.22
10.66
10.92
9.99
9.83
11.64
10.84

3.37
3.26
3.29
3.2
3.87
3.29
3.19
3.25
3.09
3.82
3.66
4.32
2.92
4.06
3.11
3.52
3.67
3.25
3.92
3.6
3.82
3.88
3.96
3.34
3.15
121
1.29
1.17
1.17
1.54
1.09

421
452
4.36
4.58
5.62
512
4.85
4.24
4.66
4.72
4.16
5.2
5.05

4.74
45
4.84
413
481
5.22
5.13
5.12
491
5.23
4.17
2.07
2.47
2.25
2.09
244
1.82

Alicia Alvarez

45.3
47.36
37.47
42.52
44.41
41.26
41.92
38.56
35.64
37.94
47.92
58.15
51.77
59.39

56.2
50.27
48.95
49.64

55.8
54.05
52.22
51.54
52.29
51.59
49.18

21.8
22.32
20.43
20.09
23.81
22.16

48
48
48
48
48
48
48
48
48
48
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
80
78
78
78
78
78
78
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Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea

Galea
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Hydrochoerus
Kerodon
Kerodon
Kerodon
Kerodon
Kerodon
Kerodon
Lagidium
Lagidium

MACN 36866
MACN 16227
MACN 17362
MACN 14936
MACN 16405
MACN 13099
MLP 2.111.00.13
MLP 738.8
MLP 676

MLP 6.XI11.35.2
MLP 738.7
MLP 15.X.98.5h
MLP 14.1X.98.4h
MLP 5.VII1.45.1m
MLP n°provl
MLP 10.V1.98.2
MLP 19.X11.02.1
MLP 17.Vv.02.11
MLP 1.XI11.00.8
MLP 17.Vv.02.10
MLP 14.1X.55.1
MLP 17.V.02.12
MLP 1920
MMPMa 1291
MMPMa 1913h
MMPMa 1470
MMPMa 1257
MLP-PV R4
MLP-PV R833
MACN 34232
MACN 16330

Variacién morfologica craneo-mandibular en roedores caviomorfos

40.5
43.05
42,71
43.03
41.42
42.82
45.02
40.03
37.29
36.53
39.56
39.36
41.35
40.35
196.8

183.75
189.55

198

181

165
189.6

175.25
199.95

59.2
51.57
57.19
52.82

54.4
57.37
69.15
75.42

22.62
21.05
214
21.65
17.36
20.12
22.38
16.9
16.32
19.51
20.03
18.12
20.6
20.05
89.2
90.85
96.3
93.01
88.53
77.1
95.55
79.5
86.2
26.08
19.92
23.68
17.82
25.2
23.44
26.16
28.52

31.27
32.76
31.75
34.5
30.2
30.21
33.65
31.75
27.98
29.31
31.11
29.68
34.14
31.73
154
144.55
153.3
141.65
130.5
122.5
138.5
129.7
146.2
45.35
39.58
43.23
39.65
42.72
42.7
56.32
60.09

12
12.05
12.55

12.1
11.74
12.32
12.97
11.84
10.14

11.7
12.02
12.51
13.01
11.43

73.3
76.25
76.7
74.94
76.35
66.2
79.05
71.6
73.2
16.56
13.75
14.34
13.07
14.21
15.06
19.19
19.55

3.33
3.55
341
291
3.02
3.35
3.49
3.23
2.76
3.03
3.63
3.29
3.47
3.28
20.95
19.95
19.9
21.29
20.54
16
19.95
21
19.75
3.61
3.25
3.18
2.76
3.55
3.58
6.27
5.78

55
5.18
5.48

6.9
5.23
6.34

4.9
5.62
5.65
4.88
4.64
3.92
431
5.27

19
215
175

13.98
19.8
12.25
12.1
14.65
20.8

54
4.29
4.36
4.73

7.3
7.48

59
5.39

1.96
2.96
3.22
1.97
1.83
2.46
2.24
2.02
1.30
211
1.98
191
1.97
1.48
57.15
69.12
75.59
65.99
55.56
38.46
69.12
48.07
83.60
5.06
3.75
3.53
2.82
3.21
3.45
7.90
9.70

11.25
10.58
11.21
11.70
10.07
10.71
12.18
10.78
10.46
10.04
10.96
10.88
11.49
10.65
55.07
52.52
52.66
51.90
51.11
45.51
50.52
49.45
54.40
13.61
12.54
13.62
12.59
13.17
13.52
17.22
18.43

1.19
1.54
1.72
121
1.44
1.55
141
1.15
0.96
1.49
1.28
1.32
1.28
1.01
9.9
11
12.5
10.05
10.8
8.3
11
10.2
12.45
2.09
1.73
1.53
15
1.65
1.54
3.02
3.25

2.1
2.45
2.38
2.07
1.62
2.02
2.02
2.24
1.72

1.8
1.97
1.84
1.96
1.86
7.35

7.7
8.36
6.55

5.9

8.55
3.08
2.76
2.94
2.39
2.48
2.85
3.33
3.8

Alicia Alvarez

23 78
21.64 78
22.93 78
23.93 78

20.6 78
21.9 78
24.91 78
22.04 78
21.38 78
20.53 78
224 78
22.25 78
235 78
21.77 78
115.8 72
110.45 72
110.75 72
109.14 72
107.48 72
95.7 72
106.25 72
104 72
114.4 72
27.37 96
25.21 96
27.4 96
25.32 96
26.48 96
27.19 96
37.71 66
40.35 66
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Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagidium
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus

MACN 34271
MACN 39500
MACN 16521
MLP 528m
MLP 22.1V.47.3
MLP 2.V.96.1
MLP 1429

MLP 22.1V.47.2m
MACN 13936m
MACN 13937m
MACN 18829h
MACN 34.319m
MACN 34.244h
MACN 34.240h
MLP 1655

MLP 1605

MLP 1603

MLP 2.V1.60.7
MLP 2.V1.60.8
MLP 1790

MLP 1806

MLP 3.VI1.98.1
MLP 30.X11.02.3
MLP 1.XI11.00.6
MLP 1654

MLP 1601

MLP 1650

MLP 1729

MLP 19.1X.47.3
MLP 25.X.95.2h
MLP 05.1X.97.01

70.27
67.52
73.61
53.62
70.37
74.36
53.16
72.56
71.76
64.74
73.68
65.24
70.94
69.05
79.57
110.13
78.74
88.04
73.18
99.61
103.43
83.22
107.37
89.16
97.7
108.33
87.08
83.66
75.03
82.35
95.88

26.27
24.16
32.03
23.04
27.35
30
22.36
30.28
29.25
26.3
27.99
254
27.86
26.92
39.24
65.83
41.59
39.97
32.63
54.46
55.84
45.67
58.06
50.65
50.58
38.5
46.41
44.18
42.31
46.8
53.66

55.89
53.46
56.18
41.7
58.09
58.42
42.69
59.58
57.3
51.15
60.9
51.84
56.46
54.33
68.76
93.17
67.07
72.35
68.91
83.24
79.45
69.7
88.14
79.89
81.66
88.65
71.7
65.56
64.45
72.92
80.49

19.38
17.96
18.73
15.22
20.24
20.49
14.73
20.02
19.27
18.38
18.62
18.65
18.86
19.28
24.25
30.44
23.39
25.6
211
24.09
29.33
25.89
27.89
26.26
25.95
28.96
26.98
22.87
23.47
25.49
26.77

5.84
5.19
6.08
4.23
5.82
6.61
4.22
5.97
6.11
5.37
5.94
5.36
5.84
5.63
9.79
12.76
9.08
10.35
7.78
11.23
11.38
10.26
10.97
9.49
10.02
10.73
9.58
9.7
8.48
9.95
9.8

6.42
5.14
7.2
3.94
5.89
541
3.67
5.51
6.49
7.02
6.42
5.8
4.2
5.94
3.16
6.24
6.87
5.63
3.24
3.37
2.78
5.56
3.44
4.62
2.22
6.13
3.25
41
4.79
2.25
3.95

5.83
6.50
8.19
4.82
9.98
8.24
4.83
10.29
7.29
5.68
7.78
6.97
7.16
6.45
13.46
25.83
11.90
13.30
8.84
18.42
23.07
11.37
28.18
13.44
17.28
28.71
16.00
12.62
12.38
12.40
19.46

17.73
17.14
17.20
12.60
18.07
18.43
12.74
17.03
17.81
16.02
18.05
16.93
20.56
17.39
23.72
30.61
2341
24.80
21.26
26.80
29.29
2451
29.50
25.44
27.64
30.37
25.85
24.24
22.38
25.19
27.10

2.49
2.77
2.81
257
3.54
3.16
2.66
3.7
291
231
2.95
2.73
2.92
2.65
4.23
54
3.42
3.45
3.37
4.71
55
3.62
5.75
4.48
4.4
5.59
4.41
3.71
3.77
3.69
4.64

2.98
2.99
3.71
2.39
3.59
3.32
231
3.54
3.19
3.13
3.36
3.25
3.12
3.1
4.05
6.09
4.43
491
3.34
4.98
5.34

6.24
3.82

6.54
4.62
4.33
4.18
4.28
5.34

Alicia Alvarez

38.82
37.53
37.65
27.59
39.56
40.35
27.9
37.29
38.99
35.07
39.52
37.07
45.02
38.08
47.8
61.68
47.18
49.97
42.84
54.01
59.01
49.39
59.44
51.27
55.7
61.2
52.08
48.84
45.09
50.75
54.6

66
66
66
66
66
66
66
66
66
66
66
66
66
66
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
83
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Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Lagostomus
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Microcavia
Myocastor

Myocastor

Myocastor

Myocastor

MLP 1649h

MLP 19.V.98.1
MLP 5.11.49.1

MLP 362

MACN 23.14
MACN 35.139
MLP 684(19)

MLP 684(12)

MLP 684(13)

MLP 684(23)

MLP 684.20

MLP 684.1

MLP 684.10

MLP 684.4

MLP 684(6)

MLP 683(12)

MLP 683(24)

MLP 683(25)

MLP 683*

MLP 683-

MLP 684.16
IADIZA CM-06986h
IADIZA CM-07236
IADIZA CM-07231
IADIZA CM-07209
IADIZA CM-07212
IADIZA CM-07230m
MACN 25313
MLP 20.X11.89.20
MACN 483

MLP 15.V.96.1

86.07 48.6
97.76  52.98
112.23 69.23
85.41 45.68
85.79 375
3551 1474
35.95 16.06
37.11 16.52
3759 17.72
41.42 18.46
38.95 18.46
375 17.84
37.72 17.63
42.63 18.52
42.71 18.89
38.54 16.67
4145 184
39.88 18.44
39.55 179
38.6 16.46
40.82 18.77
36.41 16.51
32.64 17.93
37.37 18.62
34.64 16.54
34.67 16.57
35.65 18.79
86.44 73.59
81.46 63.32
85 68.4
9289 76.7

73.77
83.97
93.7
74.25
63.28
27.57
27.56
27.36
29.71
31.22
29.74
27.82
29.15
32.8
33.74
30.07
32.78
32.53
30.79
29.12
29.16
29.78
27.62
30.83
27.5
27.99
28.95
73.32
65.53
67
70.47

25.3
23.88
27.32
24.26
22.42

10.3
11.98
11.66

12.2
12.79
12.33
12.06
11.68
12.61
13.11
11.83
13.04
12.43
12.01
12.22
13.26
11.45
10.51
11.26
11.32
10.32

115
31.18
32.07
32.64
31.72

8.73
8.87
9.4
9.05
7.32
3.65
3.63
3.2
3.31
3.74
3.51
3.56
3.22
3.32
3.75
3.42
3.79
3.65
3.38
3.31
3.57
3.38
2.7
3.43
3.09
3.33
3.51
9.09
9.55
8.5
10.69

2.77
4.55

4.32
5.66
6.14
3.5
3.66
3.53
3.95
2.84
4.02
3.7
421
431
2.87
41
4.07
4.27
3.21
3.91
3.5
2.84
2.25
1.5
2.34
2.24
18.67
20.28
1941
22.35

15.54
12.93
24.08
15.62
12.83
1.38
1.58
1.57
1.47
1.99
1.63
1.52
161
1.99
1.89
1.78
2.24
2.72
1.67
1.69
2.40
1.47
1.46
1.51
1.37
1.59
1.62
33.44
20.84
28.27
37.21

2487 4.2
28.21 381
30.12 5.18
2485 441
23.69 3.88
8.23 0.99
9.37 0.86
9.28 0091
9.22 0.83
1085 1

10.37 0.87
9.97 0.83
10.23 0.83
11.03 0.95
10.90 0.98
1003 1

10.59 1.24
10.13 1.45
10.04 0.87
10.05 0.93
10.16 1.15
921 1.09
8.28 1.03
951 11
8.53 0.94
9.04 116
9.26 1.19
2298 5.84
21.94 4.43
2319 6

23.70 6.21

4.71
4.32
5.92
451
421
1.77
2.34
2.19
2.26
2.54
2.38
2.33
2.47
2.67
2.46
2.27
2.3
2.39
2.45
231
2.66
1.72
1.8
1.75
1.85
1.75
1.73
7.29
5.99

7.63

Alicia Alvarez

50.12
56.85
60.69
50.07
47.74
16.47
18.76
18.57
18.45
21.72
20.75
19.96
20.48
22.08
21.82
20.08
21.2
20.28
20.1
20.11
20.34
18.43
16.58
19.04
17.08
18.1
18.54
48.9
46.69
49.35
50.45

83
83
83
83
83
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
92
70
70
70
70
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Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Myocastor
Octodon
Octodon
Octodon
Octodon
Octodon
Octodon
Octodon
Octodon
Octodon
Octodontomys
Octodontomys
Octodontomys
Octodontomys
Octodontomys
Octodontomys
Octodontomys
Octodontomys
Octodontomys
Octomys
Octomys

MLP 1739

MLP 23.1V.50.5m
MLP 20.XI11.89.2
MLP 705

MLP 1414

MLP 1709

MLP 30.X11.02.72
MLP 20.X11.89.29
MACN 30.152m
MACN 31.261
MACN 31.260h
MACN 19199
MLP 12.VI1.88.9h
MLP 12.VI1.88.5h
MLP 12.VI1.88.2h
MLP 12.X1.01.14
MLP 30.X1.93.2h
MLP 2.VI1.88.4h
MLP 2.VI11.88.6m
MLP 12.VI1.88.3h
MACN 17832
MLP 25.1X.98.1h
MACN 17837m
MACN 17835m
MACN 27.96m
MACN 17834m
MACN 27.95h
MACN 27.92m
MACN 30.52m
23

IMCN-CM 024m

93.1
96.8
89.5
88.36
95.9
93.2
94.2
80.95
95.7
96.57
89.42
36.01
29.26
32.37
35.49
31.52
34.96
30.17
35.18
31.31
35.85
38.42
37.23
35.49
37.98
35.17
35.62
37.16
38.14
30.41
35.39

74
81.5
69.8
69.2

80.49

77

77.1
67.17
77.45
70.26
65.44
17.93
17.54
22.05
23.19
19.81
20.34
20.32
23.16
21.95
19.57
20.21

19.4
18.88
20.16
19.17
19.32
18.73
21.26
16.03
17.45

715
78
68

70.27
77.13
735
77.5
69.72
81.05
81.35
74.15
285
20.61
23.97
25.67
23.8
25.54
22.69
25.88
21.82
26.52
28.96
27.65
27.44
28.12
26.24
275
21.77
29.69
20.9
23.79

32.66
34.65
32.57
33.81
31.76
34.27
33.03
32.25
31.52
34.49
32.53
8.96
8.99
10.43
10.95
8.56
10.17
9.98
11.21
9.49
9.15
9.02
9.67
8.76
9.29
9.17
8.98
8.42
9.56
8.38
8.64

115
8.8
7.8

10.3

10.5

10.8

9.08

9.55

9.43

9.61

1.93

1.32

217

217

1.94

1.88

1.71

2.36

1.48

1.78

1.88

1.84

1.48
1.7

1.88

1.19

1.37

1.74

1.17

1.48

17.96
2241
19.84
20.99
21.69
20.45
19.48
19.46
22.08
18.74
18.83
4.47
3.32
3.37
3.9
291
3.13
3.36
4.77
3.2
4.39
4.43
4.32
451
4.44
4.64
3.85
3.37
4.64
2.75
5.06

35.74
43.98
30.63
30.45
40.68
34.56
33.11
26.07
40.12
32.30
32.96
3.49
1.94
2.34
2.76
1.80
2.59
1.65
2.94
2.14
3.45
3.78
3.75
3.07
3.24
3.26
3.20
3.04
3.53
1.54
2.48

24.99
25.62
23.64
24.59
25.64
25.96
25.26
21.74
26.46
26.17
23.39
8.09
6.87
8.37
9.01
8.02
8.79
8.16
10.26
7.94
7.33
8.30
7.80
7.41
7.86
7.61
7.54
7.50
8.08
6.05
6.74

6.5

6
5.83
6.77

5.5
6.2
531
6.01
5.9
591
1.58
1.29
1.77
1.85
1.23
1.5
131
1.91
1.55
1.62
1.79
1.68
1.52
1.51
1.56
1.46
1.52
1.61
1.04
1.35

6.5
6.65
7.65

6.8
6.25
8.5
6.97
7.1
2.81
191
1.68
1.9
1.86
2.2
1.6
1.96
1.76
2.71
2.69
2.84
2.57
2.73
2.66
2.79
2.55
2.79
1.89
2.34

Alicia Alvarez

53.18
54.53
50.32
52.34
54.57
55.25
53.77
46.26
56.31
55.7
49.78
18.32
15.57
18.95
20.41
18.17
19.92
18.49
23.23
17.98
171
19.36
18.21
17.3
18.34
17.75
17.6
17.51
18.86
15.56
17.34

70
70
70
70
70
70
70
70
70
70
70
62
62
62
62
62
62
62
62
62
59
59
59
59
59
59
59
59
59
51
51
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Octomys
Octomys
Octomys
Octomys
Pediolagus
Pediolagus
Pediolagus
Pediolagus
Pediolagus
Pediolagus
Pediolagus
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Pipanacoctomys
Proechimys
Proechimys
Proechimys
Proechimys
Spalacopus
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