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Resumen

Uno de los problemas mas fundamentales de la biologia es comprender cdmo se
origina y mantiene la diversidad biologica. Esta se caracteriza, a escala macroevolutiva,
por dos dimensiones principales: la diversidad de especies y la disparidad fenotipica. El
estudio de los factores involucrados en la generacion de estos dos componentes se ha
abordado, en general, en el marco de las llamadas radiaciones evolutivas, donde la
expectativa nula es que los cambios en la diversidad sean producto tinicamente de
procesos aleatorios. Alternativamente, un tipo particular de radiacién evolutiva que ha
recibido una gran atencion en biologia es la radiacién adaptativa, donde el rol de la
seleccion y la adaptacion se encuentran amplificados. En las dltimas décadas, con el
desarrollo de herramientas conceptuales y metodoldgicas novedosas, el interés por
comprender los procesos de diversificacion a escala macroevolutiva se ha renovado,
llevando a un rdpido crecimiento en el niimero de grupos bioldgicos estudiados. Estos
estudios indican que ain estamos lejos de tener un conocimiento profundo sobre las
caracteristicas de estos procesos, particularmente sobre la influencia relativa de los
factores bidticos y abioticos en la diversificacion.

Los primates Platyrrhini o platirrinos, constituyen un ejemplo notable de
diversificacion macroevolutiva a escala continental en mamiferos, presentando una
amplia diversidad ecomorfologica y de especies, y atribuida por algunos autores a una
“radiacion adaptativa” antigua. Sin embargo, la diversificacion de este clado no ha sido
estudiada empleando métodos cuantitativos y modelos estadisticos que permitan
conocer en profundidad las caracteristicas de su radiacion evolutiva. El objetivo de este
trabajo de Tesis es, por un lado, contribuir a la comprension de los procesos que generan
biodiversidad a escala macroevolutiva, y por otro, aportar nuevos elementos que
permitan profundizar en el conocimiento de las caracteristicas particulares de la
diversificacion de especies y fenotipica en los platirrinos.

Para esto, se utiliz6 una aproximacion, basada en métodos comparativos
filogenéticos y técnicas de la morfometria geométrica, que permitié considerar en
simultaneo las dimensiones fenotipica, ecoldgica y filogenética de la diversificaciéon. En
primer lugar se obtuvo una estimacion de la filogenia del grupo y de los tiempos de
divergencia utilizando datos moleculares y métodos Bayesianos. En segundo lugar,
utilizando este arbol filogenético como base, se analiz6 la dindmica de acumulacion de
linajes en el clado calculando el ajuste relativo de modelos alternativos de especiacion-
extincion, y se incorpord informacion del registro fosil de manera de complementar esta
aproximacion. En tercer lugar, se analiz6 el proceso de diversificacion en varios rasgos
fenotipicos de importancia ecoldgica: el tamafo corporal, la morfologia craneana, y la
morfologia cerebral. Respecto al tamafio corporal, se analizd su patrén de variacién
filogenético a través del tiempo y el ajuste relativo de modelos matematicos de evolucion
fenotipica neutral (Moviento Browniano) o deterministas (OU) representando diversas

hipétesis sobre factores ecoldgicos estructurando el paisaje macroevolutivo. A su vez, se
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compar6 estos resultados con la informacion del registro fosil. Para analizar la
morfologia craneana y cerebral, se utilizé6 una aproximacion desde la antropologia
virtual, obteniéndose coordenadas tridimensionales de landmarks y semilandmarks a
partir de modelos digitales derivados de tomografias computadas. Esta informacién fue
analizada con métodos de la morfometria geométrica y posteriormente con métodos
comparativos filogenéticos, particularmente, al igual que para el tamafo corporal,
calculando el ajuste de modelos evolutivos neutrales y deterministas. A su vez, se
analiz6 el rol de los cambios alométricos en la diversificacion de la forma craneana
mediante regresiones filogenéticas.

Los resultados obtenidos indican, por un lado, que si bien los linajes mayores
surgen en un corto lapso temporal durante el inicio de la radiacion, no existe una caida
posterior en la tasa de diversificaciéon, como podria esperarse de acuerdo al modelo
clasico de radiacion adaptativa. Por el contrario, se encontrd6 una dindmica
macroevolutiva compleja dominada por procesos clado-especificos, donde algunos
clados muestran una elevada tasa de recambio de especies, producto de la extincion, y
otros presentan tasas constantes y elevadas de especiacion, con baja extincion. Por otro
lado, el andlisis de rasgos fenotipicos indico la existencia de un patréon comtn de
diversificacion temprana seguida de estasis, patrén que se ajusta a las expectativas tanto
del modelo de radiacién adaptativa como a hipotesis previas sobre la dinamica evolutiva
del clado. Sin embargo, el ajuste de modelos evolutivos mostré que, a pesar de este
patron general, cada rasgo fenotipico posee una dindmica propia y en algunos casos
compleja. La evolucién del tamafio corporal se ajustd a un modelo ecomorfoldgico
determinista basado en una hipdtesis ecoldgica multifactorial, en contraste con una
hipotesis tnicamente dietaria. A pesar de la relevancia evolutiva del tamafio corporal, y
en contraste con trabajos previos, los resultados indicaron que la diversificacion de la
forma craneana no responde unicamente a cambios alométricos. En este sentido, se
encontré que la forma craneana no muestra una asociacién con variables ecoldgicas
particulares, donde cada region (cara y neurocraneo) exhibe una dindmica de
diversificacion propia que podria responder a combinaciones especificas de factores
ecologicos y del desarrollo. Finalmente, los resultados indicaron que la forma cerebral
se habria diversificado en etapas, inicialmente de acuerdo a la diferenciacion
ecomorfoldgica basal del clado y luego en respuesta a factores ecologicos asociados con
la socialidad, resultando en el surgimiento de fenotipos convergentes a escala
macroevolutiva.

En conjunto, los resultados aqui obtenidos con base en una aproximacion
cuantitativa no empleada previamente, resaltan el caracter excepcional y la notable
complejidad del proceso de diversificacion de los primates platirrinos, a la vez que
presentan una imagen ampliada y novedosa de su radiacion evolutiva, que permitira en
el futuro abordar nuevas preguntas. Por otro lado, este trabajo aporta elementos que
contribuiran a ampliar nuestro conocimiento sobre las radiaciones evolutivas y los

factores que impulsan o limitan la diversificacion a escala macroevolutiva.
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Abstract

Understanding how diversity arises and is maintained is one of the most
fundamental problems in biology. At macroevolutionary scales, biological diversity is
characterized by two main dimensions: species diversity and phenotypic disparity. The
study of the factors involved in generating these two components has been generally
framed in the so-called evolutionary radiations, where the null expectation is that
changes in diversity are the product of random processes. Alternatively, adaptive
radiation, a special type of evolutionary radiation that has received great attention in
biology, is characterized by the strong role of natural selection and adaptation in driving
diversification. In the last decades, the development of novel conceptual and
methodological tools has renewed the interest in understanding macroevolutionary
diversification processes, leading to a fast growth in the number of studied biological
groups. These new studies indicate that we are still far from having a deep knowledge
of the main features of these processes, especially with respect to the relative influence
that biotic and abiotic factors have in diversification.

Platyrrhine primates constitute a remarkable case of macroevolutionary
diversification at a continental scale in mammals, exhibiting a large ecomorphological
and species diversity that some authors claim are the result of an ancient “adaptive
radiation”. However, the diversification of this clade has not been studied employing
quantitative methods and statistical models that allow to investigate deeply into the
features of their evolutionary radiation. The objective of this Thesis are, first, to
contribute to the understanding of the processes that generate biodiversity at a
macroevolutionary scale and, second, to add new elements that allow to achieve a
deeper understanding of the defining features of species and phenotypic diversification
in platyrrhines.

For this purpose, I implemented an approach based on phylogenetic comparative
methods and geometric morphometrics techniques that allowed to simultaneously
consider the phylogenetic, ecological and phenotypic dimensions of diversification.
First, I obtained an estimation of phylogenetic relationships among species and their
divergence times by using molecular sequence data and Bayesian methods. Second, I
used this phylogenetic tree to analyze lineage diversification dynamics in the clade by
calculating the relative support of alternative models of speciation-extinction. I
complemented this approach by incorporating information from the fossil record. Third,
I analyzed the process of diversification of several ecologically relevant phenotypic
traits: body size, cranial morphology, and cerebral morphology. Regarding body size, I
analyzed the phylogenetic pattern of diversification through time, and then calculated
the relative support of neutral (Brownian motion) versus several deterministic (OU)
mathematical models of phenotypic diversification. OU models represented alternative
hypotheses about ecological factors structuring the macroevolutionary landscape.
Additionally, I compared these results with body size data from the fossil record. To
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analyze cranial and brain morphology, I used and approach based on virtual
anthropology tools, digitizing 3D coordinates of landmarks and semilandmarks from
digital reconstructions obtained from computer tomography data. This data was
analyzed first with geometric morphometric methods and, following, with phylogenetic
comparative methods as for body size. Also, I studied the role of allometry in cranial
shape evolution using phylogenetic regressions.

Results indicate, first, that although the main platyrrhine lineages arise in a
relatively short period of time at the beginning of the radiation, there is no evidence of
decelerating diversification rates through time, as may be expected from the classic
model of adaptive radiation. Conversely, results suggest a complex macroevolutionary
dynamic dominated by clade-specific processes, where some clades exhibit high species
turnover, product of extinction, and others show constant and high speciation rates, with
low extinction. Second, phenotypic analysis revealed a common pattern of early
diversification followed by evolutionary stasis for all traits. This pattern is in agreement
both with the expectations of the classic model of adaptive radiation and with previous
hypotheses regarding the evolutionary dynamics of the clade. However, the fit of
evolutionary models showed that, despite this common pattern, each trait exhibits its
own macroevolutionary dynamic that in some cases can be complex. Body size evolution
was best explained by a deterministic ecomorphological model based on a
multidimensional ecological hypothesis, particularly over more simplistic explanations
based only in diet. Despite the evolutionary relevance of body size, results showed that
allometric changes alone do not account for cranial shape diversification in platyrrhines.
In this sense, no single ecological variable is associated with cranial shape, and,
moreover, each cranial region (face and neurocranium) shows a particular
diversification dynamic that may respond to specific combinations of ecological and
developmental factors. Finally, results indicated that brain shape probably diversified in
stages, initially according to the basal ecomorphological differentiation of the clade and
later in response to ecological factors associated with sociality, resulting in the evolution
of convergent phenotypes at a macroevolutionary scale.

Together, these results, obtained through a quantitative approach not employed
before in the clade, highlight the exceptional and highly complex nature of the
diversification process of platyrrhine primates, while presenting a broadened and novel
picture of their evolutionary radiation that will allow in the future to pose new questions.
Additionally, this work contributes elements that can help to broaden our knowledge
about evolutionary radiations and the factors driving or limiting macroevolutionary

diversification.
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Entender como se origina y mantiene la diversidad biologica en la tierra
constituye uno de los problemas mas fundamentales y generales de la biologia.
Particularmente, el estudio de los procesos responsables de esta diversidad ha sido
central para la biologia evolutiva y la ecologia modernas (Darwin, 1859; Simpson, 1953;
Gould, 2002; Losos et al., 2013) y, en las tiltimas décadas, este interés se ha visto renovado
con el desarrollo de herramientas conceptuales y metodoldgicas que han permitido
abordar el andlisis de un numero creciente de grupos biologicos. En este contexto, los
procesos de diversificacion a escala macroevolutiva han sido estudiados empleando, en
general, el marco de las radiaciones adaptativas, definidas como la diversificacion
adaptativa excepcional de miembros de un tinico linaje filogenético en una variedad de
nichos ecologicos (Futuyma, 1998; Gavrilets y Losos, 2009; Losos y Mahler, 2010). Segtn
el modelo clasico de radiacion adaptativa, el acceso de un linaje a una zona ecologica no
explotada dispara la evolucion adaptativa de los rasgos asociados con la utilizacion de
los nuevos recursos (rasgos fenotipicos ecolégicamente relevantes), en asociacion con la
proliferacién rdpida del namero de linajes, es decir, por el proceso de especiaciéon
(Gavrilets y Losos, 2009).

Aunque algunos ejemplos de radiaciones adaptativas han sido estudiados en
profundidad (e.g. peces ciclidos africanos, lagartos Anolis del Caribe o pinzones de las
Islas Galdpagos), aun estamos lejos de tener un conocimiento profundo sobre la
importancia de los factores ecologicos en la generacion de la diversidad bioldgica a
escala macroevolutiva. En este sentido, trabajos recientes han sefialado que este modelo
de radiacion adaptativa no logra abarcar la multiplicidad de factores bidticos como
abidticos probablemente involucrados en los procesos de diversificacion a escala
macroevolutiva, sugiriendo que este modelo sélo representa un caso particular dentro
del espectro mas general de las llamadas “radiaciones evolutivas”, un continuo donde
la relacion entre diversificacion fenotipica, adaptacion y especiacion es variable y que
incluye fendmenos como las llamadas radiaciones no adaptativas, las radiaciones
geograficas, y las “pseudoradiaciones”, entre otras (Olson y Arroyo-Santos, 2009; Simdes
et al., 2016). Por estas razones, resulta necesario estudiar mas casos de diversificacion
macroevolutiva de manera de poder establecer principios generales (Gavrilets y Losos,
2009; Glor, 2010) y entender el efecto que factores clado-especificos podrian tener sobre
la diversificacion de las especies (Rundell y Price, 2009; Lieberman, 2012; Simdes et al.,
2016). Particularmente, radiaciones ocurriendo en dreas geograficas extensas (e.g.
continentes) y/o durante periodos de tiempo relativamente prolongados (e.g. decenas a
cientos de millones de afios), a diferencia de los casos mencionados mas arriba, podrian
mostrar historias mas complejas que se alejan de las expectativas del modelo clasico de
radiacion adaptativa (Derryberry et al., 2011; Lopez-Fernandez et al., 2013).

Los monos del Nuevo Mundo o platirrinos (Parvorden Platyrrhini), unos de los
tres principales clados monofiléticos vivientes del Orden Primates, constituyen un
ejemplo notable de diversificacion en mamiferos, que ocurrid de forma aislada en Centro

y Sudamérica a lo largo de al menos 25-35 millones de afos (Ma; Perez et al., 2013; Bond
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et al., 2015), y resulté en una amplia diversidad ecomorfoldgica y de linajes (Fleagle,
2013). Con unas 120 especies reconocidas en 17 géneros, los platirrinos presentan una
extensa variacion en la composicion y calidad de sus dietas, organizacion social,
comportamiento locomotor, tamafio corporal y en la morfologia craneana y dental, entre
otros. Estas caracteristicas hacen de los platirrinos un excelente modelo para estudiar
procesos evolutivos en una escala temporal y geografica extensa, y en relacion a diversos
factores ecoldgicos. Asimismo, estudios previos han sugerido que la diversidad
observada en el clado es producto de una “radiacion adaptativa” antigua afectando
rasgos fenotipicos como la masa corporal y la morfologia craneana y dentaria
(Rosenberger, 1980, 1992; Marroig y Cheverud, 2001, 2005; Rosenberger et al., 2009),
mientras que otros autores han propuesto escenarios de diversificacion evolutiva que
difieren de este modelo de radiacion (Hershkovitz, 1977; Kay et al., 2008; Hodgson et al.,
2009). Sin embargo, la diversificacion de los platirrinos no ha sido estudiada empleando
métodos cuantitativos y modelos estadisticos formales que permitan conocer las
caracteristicas de la radiacion evolutiva del clado y, particularmente, diferenciar entre
los escenarios previamente propuestos.

En esta Tesis, a partir del estudio de la evolucién de los platirrinos se busca
contribuir a la comprensién de los procesos que generan biodiversidad a escala
macroevolutiva y, particularmente, a partir de la exploracion de diferentes modelos de
diversificacion evolutiva, aportar nuevos elementos que permitan profundizar el
conocimiento sobre este grupo de primates. Este objetivo general serd abordado
combinando métodos de morfometria geométrica y comparativos filogenéticos, una
aproximacion promisoria (Monteiro, 2013) pero que ha sido, a la fecha, poco utilizada
para estudiar radiaciones evolutivas a esta escala temporal y espacial.

En el Capitulo 2 se desarrolla el contexto tedrico y conceptual en el que se
enmarca esta Tesis. Primero, se brinda una breve revisiéon del estado actual del
conocimiento respecto a los procesos que generan diversidad a escala macroevolutiva.
Finalmente, se introduce a los platirrinos, sujeto de estudio de esta Tesis, se repasa su
origen dentro de los primates, se describen sus caracteristicas generales y por altimo se
presentan los principales escenarios planteados para su evolucion, con referencia a las
actuales controversias respecto al registro fosil y la dindmica macroevolutiva del clado.

En el Capitulo 3 se presenta el objetivo general de esta Tesis asi como también
una serie de objetivos particulares.

En el Capitulo 4 se explicita el abordaje metodoldgico empleado y el material
considerado para su estudio. En primer lugar se introduce al lector a los métodos de la
morfometria geométrica y de la Antropologia Virtual empleados para el andlisis de la
forma bioldgica, y se describe la muestra de ejemplares craneanos utilizada. En segundo
lugar, se presentan los materiales y métodos utilizados para la reconstruccion de un
arbol filogenético de los platirrinos. Finalmente, se presentan los métodos comparativos

filogenéticos empleados para el estudio del proceso de diversificacion, asi como también



la metodologia y materiales empleados para la construccion de un marco ecologico para
los analisis.

Los Capitulos 5 a 8 presentan los resultados de los analisis efectuados. En el
Capitulo 5 se estudia el proceso de diversificacion de linajes, mientras que en los
Capitulos 6 a 8 se estudia la diversificacion de una serie de caracteres fenotipicos
ecoldgicamente relevantes: la masa corporal, la morfologia craneana y la morfologia
cerebral externa. En cada caso, junto con los resultados, se presenta una breve
introduccion al problema abordado, una serie de expectativas o hipdtesis y finalmente
una discusidn particular de los resultados obtenidos.

Finalmente, en el Capitulo 9, se exponen una serie de consideraciones finales
integrando los resultados de cada capitulo y los antecedentes presentados. A su vez, se

indican una serie de perspectivas a futuro surgidas a partir de este trabajo.
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2.1 Diversificacion evolutiva, radiaciones evolutivas y adaptativas

A escala macroevolutiva, dos dimensiones principales caracterizan la diversidad
bioldgica de un clado: el nimero de especies y la diversidad o disparidad fenotipica.
Aunque pueden estar interrelacionadas, cada dimensién puede interpretarse como el
resultado de procesos fundamentalmente diferentes, ya que mientras el nimero de
especies depende del balance entre la especiacion y la extincion, la disparidad fenotipica
depende de procesos evolutivos (deriva, seleccion, etcétera), ecoldgicos y del desarrollo,
entre otros.

La comprension de los factores involucrados en la produccion de los dos
componentes de la diversidad a escala macroevolutiva ha sido abordada en el marco de
las radiaciones evolutivas (Losos y Mahler, 2010; Solimdes et al., 2016). En este marco, la
expectativa macroevolutiva es que en ausencia de factores externos (es decir, la
expectativa nula), todos los cambios en la diversidad resulten producto tinicamente de
procesos aleatorios (Felsenstein, 1985; Nee et al., 1994). Contrariamente, en la radiacion
adaptativa, un tipo de radiacién evolutiva que ha recibido tradicionalmente una atencioén
especial en biologia evolutiva, el rol de la selecciéon natural y de la adaptacién en la
generacion de la diversidad se encuentran notablemente amplificados (Losos, 2010).
Definida de manera general como la diversificacion excepcional de un linaje filogenético en
un conjunto de formas adaptativas que ocupan una serie de nichos ecoldgicos (Simpson,
1953; Futuyma, 1998; Losos y Mahler, 2010), algunos autores consideran que las
radiaciones adaptativas son responsables de gran parte de la diversidad en la tierra
(Simpson, 1953; Schluter, 2000; Benton, 2015). Entre algunos ejemplos de clados
considerados como tipicas radiaciones adaptativas pueden mencionarse los pinzones de
las Islas Galapagos, lagartos Anolis de las islas del Caribe o peces Ciclidos de lagos
africanos.

El modelo clésico de radiacion adaptativa considera que estas diversificaciones
excepcionales de un linaje (Simpson, 1953; Schluter, 2000; Losos, 2010) se producen por la
existencia de una oportunidad ecologica, en la forma de recursos accesibles
evolutivamente pero subutilizados (Schluter, 2000), como prerrequisito para que el
proceso pueda iniciarse. Esta oportunidad ecoldgica podria surgir, por ejemplo, a través
de la colonizacion de una nueva drea, la extincion de un competidor ecoldgico, o la
evolucion de un rasgo novedoso (una “innovacion clave” o “key innovation” en inglés) que
permita la utilizacion de recursos previamente no disponibles (Simpson, 1953; Losos,
2010). Frente a la disponibilidad de estos recursos, un clado se diversifica produciendo un
conjunto de especies cada una adaptada a utilizar una porcién de los mismos (Losos,
2010). Asi, la radiacion adaptativa constituiria uno de los procesos mas importantes
vinculando la ecologia con la evolucién a escala macroevolutiva (Givinish, 1997). De
acuerdo a este modelo ecoldgico de la radiacion adaptativa, la oportunidad ecolégica no
solo es necesaria para iniciar el proceso de diversificacion si no que es también el principal

factor regulando su ritmo: inicialmente, frente a la disponibilidad de nichos vacantes se
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produce una rapida acumulacion de diversidad tanto de especies como fenotipica en
caracteres ecologicamente relevantes, seguida de una disminucién en las tasas de
diversificacion a medida que el ecoespacio disponible es ocupado, la competencia entre
especies aumenta y la oportunidad ecolédgica decrece (Simpson, 1953; Schluter, 2000).

Con la transicion desde una tradicion “narrativa” en los estudios
macroevolutivos al uso creciente de métodos cuantitativos sofisticados, particularmente
filogenéticos, que facilitan el andlisis de la dindmica evolutiva de los clados (Cleland, 2002;
Gavrilets y Losos, 2009; Glor, 2010; Morlon, 2014; Pennel y Harmon, 2013), sobre todo
aquellos sin registro fésil extenso, la hipdtesis de que la oportunidad ecoldgica modera el
ritmo de la diversificacion comenzé a ser testeada extensivamente. Por ejemplo,
numerosos estudios basados en filogenias moleculares han encontrado un patréon de
declive en la tasa de diversificacion de especies a través del tiempo (e.g. Harmon et al.,
2003; McPeek, 2008; Rabosky y Lovette, 2008; Burbrink et al., 2012), patron interpretado en
general como producto de la existencia de limites ecoldgicos a la diversidad y de la
disminucion en la oportunidad ecologica (Moen y Morlon, 2014). Ademads, muchos clados
muestran un patrén de diversificacion fenotipica rdpida al inicio de la radiacion (e.g.
Harmon et al., 2003; Mahler et al., 2010; Uyeda et al., 2011; Jonsson et al., 2012; Weir y
Mursleen, 2013). A su vez, el modelado matematico de la especiacién en un contexto
ecoldgico muestra la emergencia del mismo patrén (Gavrilets y Losos, 2009; Gavrilets,
2014).

Sin embargo, a pesar de que muchos clados muestran patrones concordantes con
las expectativas de la radiacion adaptativa, un niimero creciente de estudios sugieren que
gran parte de las radiaciones no se ajustan a estas expectativas (Simdes et al., 2016). Asi, la
afirmacion de que este modelo cldsico permite explicar buena parte de la diversidad en la
tierra ha ido dando recientemente lugar a dudas y controversias acerca de qué es
realmente una “radiacion adaptativa” y cémo reconocer su ocurrencia en la naturaleza
(Olson y Arroyo-Santos, 2009; Glor, 2010; Soulebeau et al., 2015; Stroud y Losos, 2016). Por
ejemplo, para Olson y Arroyo-Santos (2009) incluir el requisito de “diversificacion
excepcional” en la definicion de radiacion adaptativa implica dividir arbitrariamente un
“continuo” de variacion bioldgica en las tasas de diversificacion, limitando nuestra
capacidad de interpretar los procesos evolutivos, mientras que, por el contrario, para
Losos y Mahler (2010) no incluir la idea de excepcionalidad llevaria a generar un término
de aplicacion tan amplia que su uso perderia sentido. Esta falta de una definicion precisa
ha llevado a afirmar que el término “radiacion adaptativa”, andlogamente al término
“gen”, no es mas que una metafora que fue ttil en el pasado pero que actualmente, dados
los avances en el conocimiento, debe dejar de utilizarse ya que no representaria ningin
fenémeno particular de la naturaleza (Olson y Arroyo-Santos, 2009). A pesar de estos
debates, el concepto de radiacion adaptativa continua vigente y sigue siendo utilizado,
pero, como se menciond anteriormente, con el reconocimiento de que los fenémenos de
diversificacion a escala macroevolutiva (englobandose bajo el término mas general de

“radiaciones evolutivas”; Simoes et al., 2016) resultan mas complejos que lo que se creia
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hace algunos afios. Particularmente, la relacion precisa entre especiacion, diversificacion
fenotipica, adaptacion y oportunidad ecoldgica resulta controversial, donde el rol de esta
ultima como disparador de una radiacion y como factor regulador de su dindmica
temporal ha sido puesto en duda (Rundell y Price, 2009; Moen y Morlon, 2014).

Por ejemplo, Harmon et al. (2010), a través de un meta-andlisis, mostraron que
solo una fraccion minima de todos los clados estudiados presentan un patrén de
diversificacidn fenotipica inicial rdpida seguida de estasis, sugiriendo que la oportunidad
ecologica no fue un factor importante en la dindmica evolutiva de estas radiaciones. Por
otro lado, nuevos estudios de clados que se consideraban ejemplos de radiaciones
adaptativas no han encontrado evidencia de diversificacion rapida de especies en el origen
de la radiacion (e.g. en Cetaceos, Slater et al., 2010; o en peces labridos, Alfaro et al., 2009).
A su vez, muchos trabajos han sefialado que factores geograficos podrian producir
radiaciones con un gran numero de especies pero con escasa diversidad morfologica
(“radiaciones geograficas”, Simdes et al., 2016; o “radiaciones no adaptativas”, Rundell y
Price, 2009) que incluso podrian mostrar tasas declinantes de cladogénesis a través del
tiempo por razones no relacionadas con la oportunidad ecoldgica (Kozak et al., 2006; Moen
y Morlon, 2014). En estas radiaciones el modo de especiacién preponderante seria el
alopatrico, en contraste con la “especiacion ecoldgica” del modelo clasico de radiacién
adaptativa, donde especiacion y diferenciacion ecomorfologica estan acopladas (Schluter,
2009). No obstante, Rundell y Price (2009) sugieren que una diversificacion adaptativa
excepcional puede producirse también a través de la especiacion alopatrica, donde la
diferenciacion ecomorfoldgica ocurriria posteriormente a la formacion de las especies
cuando estas entran en contacto secundario, impulsada por el desplazamiento ecologico
de caracteres en simpatria (Adams y Rohlf, 2000). Estudios recientes indican que
radiaciones consideradas adaptativas en el sentido cldsico podrian haber sido impulsadas
por este tipo de procesos (e.g. Ciclidos africanos, Seehausen, 2015).

Por otra parte, la naturaleza jerarquica del proceso de diversificacion evolutiva
dificulta el estudio de los estadios iniciales de una radiacién, ya que la informacion del
tiempo profundo podria ser “borrada” por eventos de ocurrencia mas reciente (Glor,
2010). En este sentido, radiaciones antiguas, aunque inicialmente hayan sido producto de
radiaciones adaptativas, podrian mostrar dindmicas complejas debido a procesos de
diversificacion subsecuentes (e.g. Lopez-Ferndndez et al., 2013). Similarmente, radiaciones
ocurriendo a escalas espaciales grandes (e.g. continentes) pueden mostrar historias mas
complejas que las radiaciones ocurriendo en islas o lagos (como los ejemplos clasicos de
radiacion adaptativa) debido a la acciéon tanto de factores climaticos (“radiaciones
climaticas”, Simdes ef al., 2016) como geoldgicos, que pueden llevar a un desacople entre
la diversificacion fenotipica y la de especies. Por ejemplo, el surgimiento de los Andes y
del sistema fluvial amazonico podria haber ido creado, de forma relativamente continua,
nuevas oportunidades para la especiacion alopatrica en la radiacion de los Furnaridos
(Aves, Derryberry et al., 2011) y de los loros neotropicales (Tribu Arini, Schweizer et al.,

2014), llevando a una dindmica de acumulacién de linajes constante a través del tiempo.
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En definitiva, la profundizacién en el conocimiento de los procesos que generan
diversidad a escala macroevolutiva alcanzado en estos tltimos afios ha llevado a repensar
el modelo de radiacion adaptativa y su importancia como explicacion del origen de la
diversidad. A la vez, la imagen de complejidad que ha ido emergiendo respecto a los
procesos de diversificacion, obliga a analizar y cuantificar exhaustivamente la dindmica
macroevolutiva del clado bajo estudio antes de poder extraer conclusiones sobre los

factores bidticos y abioticos involucrados en el origen y mantenimiento de su diversidad.
2.2 Los primates del Nuevo Mundo

2.2.1 Introduccion

El Orden Primates se divide en dos grandes clados vivientes: Strepsirrhini
(abarcando a lémures, galagidos y lorisidos); y Haplorrini (tarsidos y antropoides). Dentro
de los antropoides pueden reconocerse a su vez tres grandes radiaciones monofiléticas:
hominoideos (humanos y grandes simios), monos del Viejo Mundo dentro del Parvorden
Catarrhini, y monos del Nuevo Mundo (Parvorden Platyrrhini; Fleagle, 2013).
Actualmente, los Platyrrhini o platirrinos se distribuyen desde el sur de México hasta el
norte de Argentina, sin embargo el registro fosil indica un rango atin mas amplio en el
pasado, abarcando a las islas del Caribe y extendiéndose hasta el sur de la Patagonia
(Rosenberger et al., 2009; Fleagle, 2013). Aunque aun debatido, el escenario mas aceptado
para el origen de los platirrinos plantea que estos divergieron de un grupo africano
ancestral de primates antropoides hace al menos 37-43 millones de afios (Ma; Seiffert,
2006; Perelman et al., 2011) y que se dispersaron al entonces continente-isla de Sudamérica
cruzando el océano Atlantico en balsas de vegetacion (Fleagle, 2013). Si bien se desconoce
el momento exacto de su llegada, la evidencia fdsil mas antigua descubierta hasta el
momento indica la presencia de al menos dos géneros de platirrinos ancestrales en
Sudameérica desde el Eoceno Tardio (cerca de 40 Ma, aunque no existen dataciones
precisas para estos fosiles; Bond et al., 2015), lo que sugiere que su arribo podria haber
sido anterior a esta edad e incluso concomitante con la de los roedores caviomorfos (al
menos 41 Ma; Antoine et al., 2011), de origen también africano.

Habiendo evolucionado aisladamente de otros grupos de primates, los
platirrinos presentan actualmente una notable diversidad, constituida por al menos 16-17
géneros y unas 120-140 especies (Groves, 2001; Groves et al., 2005; Rylands y Mittermeier,
2009) agrupadas en tres familias (Atelidae, Pithecidae y Cebidae), que habitan no solo los
bosques tropicales amazonicos y otras zonas boscosas como la mata atlantica si no que,
aun siendo completamente arboricolas, prosperan también en regiones mas aridas y
menos densamente arboladas como el Cerrado y el Chaco (Ronseberger et al., 2009). Esta
diversidad de especies y de habitats es acompanada por una gran variacion en la dieta, el
uso del hébitat, los sistemas sociales, la morfologia, etcétera (Fleagle, 2013), haciendo de

los platirrinos uno de los grupos de primates y de mamiferos mas diversos del mundo.



Especificamente, sus dietas varian marcadamente en su composicion (incluyendo
distinta proporcién de frutas, hojas, exudados, insectos, semillas, etcétera; Kinzey, 1997;
Norconk et al., 2009), en su calidad (e.g. dietas de baja calidad basadas principalmente en
hojas o de alta calidad incluyendo materia animal; Norconk et al., 2009; Allen y Kay, 2012),
y en sus propiedades mecanicas (e.g. textura y dureza; Rosenberger, 1992; Norconk et al.,
2009), ademas de presentar algunas especies una marcada variacién estacional en su
alimentacion (Norconk et al., 2009; Rosenberger, 2013). Por ejemplo, los pitecinos (Pithecia,
Cacajao y Chiropotes) se caracterizan por estar altamente especializados en el consumo de
semillas y frutas duras que resultan inaccesibles para otros platirrinos, mientras que los
calitriquinos (Callithrix, Mico, Cebuella, Leontopithecus, Saguinus y Callimico), aunque con
cierta variacion, se especializan en insectos y exudados.

Por otro lado, el espectro de comportamientos sociales y reproductivos en los
platirrinos es notablemente mas amplio que en otros grupos de primates (Fleagle, 2013),
existiendo especies viviendo en grupos sociales mondgamos, multimacho o multihembra,
con un numero de individuos por grupo variando entre 2 y 50, y con sistemas
reproductivos poliginicos, polidndricos o mondgamos, entre otros. Si bien los platirrinos
no evolucionaron formas terrestres (aunque el género basal Branisella podria ser una
excepcion; Takai et al., 2000), el repertorio locomotor y postural resulta no obstante
también diverso (Youlatos y Meldrum, 2011), con formas cuadrapedas y saltadoras (e.g.
Saimiri), suspensorias y braquiadoras (e.g. Brachyteles), o que se aferran verticalmente al
tronco de los arboles mediante unas similares a garras (e.g. Cebuella). Ademas, existe una
marcada diversidad en el tamafo corporal (de 0,1 a 10 Kg.; Ford y Davis, 1992) y en la
morfologia craneana y dental (Rosenberger, 1992; Marroig y Cheverud, 2001; Perez et al.,
2011), entre otros aspectos. Finalmente, puede mencionarse incluso la existencia de un
género nocturno o crepuscular (Aotus), resaltando atin mas la diversidad alcanzada en la
radiacion de los platirrinos, que permite, en algunos sitios, la coexistencia en simpatria de
hasta 13 especies diferentes (Fleagle, 2013). En el Capitulo Materiales y Métodos pueden

encontrarse mas detalles sobre la ecologia dietaria y locomotora de los platirrinos.

2.2.2 Evolucion de los Platirrinos

Dos escenarios contrapuestos

Uno de los temas mas controversiales en el estudio de la evolucién de los platirrinos
es la edad del ancestro comtin mas reciente (ACMR) de las especies vivientes, es decir,
la edad del crown platirrino. Mas alla de la dificultad y los debates en torno a la datacion
precisa de un evento en el pasado remoto, la estimacion de los tiempos de divergencia
en los platirrinos resulta relevante ya que estas estimaciones han sido utilizadas para
apoyar o refutar hipotesis alternativas sobre el patron macroevolutivo de la
diversificacion en el clado (ver adelante; Hodgson et al., 2009; Perez et al., 2013; Schrago

et al., 2013). Aunque las primeras evidencias de primates fosiles en Sudamérica datan
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probablemente del Eoceno medio o tardio (Perupithecus; Bond et al., 2015), la mayoria de
los analisis filogenéticos moleculares sugieren un tiempo de divergencia inicial para la
radiacion actual de los platirrinos considerablemente menor. Entre los trabajos mas
recientes, Hodgson et al. (2009) estimaron una edad de 19.5 Ma para el ACMR (con un
intervalo de confianza del 95% entre 16.8-23.4 Ma); Chatterjee et al. (2009) 26.6 Ma (23.5
— 30 Ma); Perelman et al. (2011) 24.8 Ma (20.6 - 29.3 Ma); Perez et al. (2013) 29 Ma (27 - 31
Ma) o Schrago et al. (2013, 2014) 20.6-22.9 Ma (17.3 - 31.3 Ma). A pesar de las diferencias,
las evidencias moleculares apuntan a que el ACMR de los platirrinos habria existido
entre el Oligoceno medio y el Mioceno temprano, aunque el descubrimiento de fésiles
del Eoceno, posterior a estos trabajos, podria forzar una reinterpretacion de estas
estimaciones, a la vez que apunta a una complejidad inesperada en la historia evolutiva
temprana de los primates en Sudamerica (Bond et al., 2015).

En lineas generales, existen dos visiones relativamente contrapuestas respecto a la
dindmica macroevolutiva de los platirrinos. Por un lado, la llamada “Hipotesis de los
Linajes Largos” (LLH, del inglés Long Lineage Hypothesis; Rosenberger et al., 2009),
atravesada por la idea de radiacidon adaptativa, sostiene que la diversificacion de los
platirrinos esta caracterizada por la existencia de una serie de géneros, o linajes
genéricos, de origen filogenético profundo cuyos nichos ecoldgicos, junto a las
adaptaciones para su ocupacion, se habrian diferenciado temprano en la radiacion,
caracterizandose los estadios posteriores por una marcada estasis evolutiva
(Rosenberger, 1979, 1980, 1992, 2002, 2010; Delson y Rosenberger, 1984; Rosenberger et
al., 2009; Rosenberger y Tejedor, 2013; Tejedor, 2013; Perez et al., 2013). Esta hipotesis se
basa principalmente en una interpretacion del registro fosil que considera a gran parte
de los taxa extintos conocidos, particularmente los mas antiguos de la Patagonia, como
pertenecientes al crown platirrino, donde las afinidades morfoldgicas permitirian
asignarlos incluso a subfamilias o géneros actuales (e.g. Rosenberger, 1979, 2002;
Setoguchi y Rosenberger, 1987; Tejedor et al., 2006; Bloch et al., 2016). Apoyando este
escenario de diversificacion profunda se ha presentado, ademas, evidencia tanto desde
una perspectiva ecomorfoldgica de las especies actuales (Rosenberger, 1980, 1992;
Marroig y Cheverud, 2001, 2005; Perez et al., 2011) como filogenética molecular, donde
buena parte de los estudios moleculares recientes presentan estimaciones de tiempos de
divergencia para el ACMR y para los subclados actuales de platirrinos que resultan
concordantes con la LLH (ver arriba).

Por otro lado, contraponiéndose a la LLH, algunos investigadores han planteado un
escenario alternativo. La llamada Hipotesis de las Radiaciones Sucesivas (SRH, del
inglés Successive Radiations Hypothesis; Hodgson et al., 2009) propone una historia
evolutiva mas compleja para el clado: no existio un tnico evento de radiacion,
representando buena parte de los platirrinos fosiles, particularmente los mas antiguos
de la Patagonia, y los del Caribe, radiaciones extintas y paralelas a la actual (es decir, son
taxa stem; Kay, 1990, 2015; Kay et al., 2008; Kay y Fleagle, 2010). Las similitudes

morfoldgicas entre algunos fosiles y especies actuales son explicadas como producto de
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la convergencia en las estrategias adaptativas, mientras que otros fdsiles habrian
ocupado nichos no representados actualmente (Kay y Fleagle, 2010). La evidencia en
favor de la SRH independiente de la interpretacion morfologica de especimenes fosiles
es relativamente escasa, aunque algunos estudios moleculares han sefialado que los
tiempos de divergencia estimados para las especies actuales serian incompatibles con el
argumento de que los fdsiles patagdnicos (con edades de 16 a 21 Ma) son miembros del
crown platirrino (Hodgson et al., 2009; Schrago et al., 2013, 2014).

Por otra parte, la mayor parte del registro {6sil de los platirrinos proviene de regiones
extra amazonicas, por fuera de donde se encuentra la mayor diversidad de platirrinos
hoy en dia (Fleagle, 2013) y de la probable regién de origen de la radiacion actual
(Jameson Kiesling et al., 2015), lo que ha complicado el estudio directo del origen de los
clados modernos. Particularmente, entre los aproximadamente 36 géneros fdsiles de
platirrinos conocidos, existe un tinico registro amazonico con la antigiiedad suficiente
(Canaanimico, 26.5 Ma; Marivaux et al., 2016a) como para potencialmente representar los
estadios iniciales de la radiacion del crown. Los resultados del andlisis morfologico de
este fosil han sido utilizados para apoyar la existencia de una radiacion paralela y
anterior a la radiacién actual que se habria extendido hasta la Patagonia, lo que resulta
concordante con la SRH (Kay, 2015; Marivaux et al., 2016a). Sin embargo, el hallazgo
reciente de un miembro indiscutido del linaje de los cebinos en Panama, con una
antigiiedad de 20.9 Ma (Bloch et al., 2016) brinda evidencia solida en favor de la
existencia de linajes largos de diferenciacion temprana, como sugiere la LLH. Este fosil
resulta particularmente significativo dado que la identificacion del género patagonico
Dolichocebus (20 Ma) como un cebino (Rosenberger, 1979), uno de los principales
argumentos en favor de la LLH, ha sido cuestionada previamente en base a que su edad
seria demasiado antigua como para ser miembro de ese linaje (Hodgson et al., 2009).

Aunque las evidencias existentes hasta el momento no permiten descartar con
seguridad ninguno de los dos escenarios propuestos para la evolucion del grupo total de
los platirrinos, es necesario mencionar que la SRH es una hipodtesis que trata mas sobre
las relaciones filogenéticas entre fdsiles antiguos y clados modernos que sobre la
dinamica macroevolutiva de la diversificacion del crown platirrino (Kay y Fleagle, 2010).
En este sentido, el modo evolutivo propuesto por la LLH podria sostenerse
independientemente de si los fosiles patagonicos u otros mas antiguos son parte, o no,
de la radiacion actual, ya que para ser refutada deberia mostrarse, por un lado, un origen
reciente de los linajes actuales y por otro, la existencia de un elevado recambio
ecomorfoldgico y de especies dentro de la radiacion moderna. Por el contrario, las
evidencias surgidas de estudios neontologicos y de fésiles de afinidad indiscutida con
linajes actuales (e.g. el ensamble de La Venta; Hartwig y Meldrum, 2002) apoyarian el

escenario de la LLH, aunque la discusion contintia hoy en dia abierta.

12



Diversificacion adaptativa de los platirrinos actuales

A pesar de los debates sobre la dindmica macroevolutiva del clado desde su
llegada a Sudamérica, la mayoria de los investigadores consideran que el origen
profundo de la diversidad que presentan los platirrinos actuales es, independientemente
de las afinidades de las especies fdsiles y de la antigiiedad del clado, producto de una
Unica “radiacién adaptativa” probablemente amazdnica (e.g. Rosenberger, 1980, 1992;
Fleagle y Reed, 1999; Marroig y Cheverud, 2005; Rosenberger et al., 2009; Perez et al.,
2011; Youlatos y Meldrum, 2011; Schrago et al., 2014; Jameson Kiesling et al., 2015; pero
ver Kay et al., 2008). Sin embargo, existe una sorprendente escases de estudios que hayan
investigado en profundidad las caracteristicas del proceso de diversificacion de los
platirrinos modernos y los posibles factores impulsando el mismo.

Hershkovitz (1977) fue uno de los primeros autores en presentar una hipotesis
evolutiva general para los platirrinos, aunque esta se basé en un pensamiento
“gradistico” y pre-sistematico filogenético (Rosenberger, 1980). Segin su vision, la
evolucion del clado estd determinada por un aumento de la masa corporal desde los
pequefios calitriquinos (que representarian un clado basal al resto de los platirrinos y de
condicién fenotipica ancestral) hasta los atélidos, que serian el grupo mas derivado
fenotipicamente. Esta evolucion en la masa corporal habria tenido, ademas,
consecuencias sobre la dieta y la forma de locomocion de las especies.

Posteriormente, con la acumulacion de evidencia sefialando que los calitriquinos
son en realidad un grupo especializado y altamente derivado, y con el advenimiento del
pensamiento filogenético, Rosenberger (1980, 1992) postulé un modelo “ecofilogenético”
en donde la radiacidn estaria caracterizada por la divergencia basal de dos grandes
clados monofiléticos, “cébidos” (calitriquinos + Cebus y Saimiri) y “atélidos” (Atelidae +
Pithecidae + Aotus), en “zonas adaptativas” exclusivas definidas por la dieta: la zona
frugivora-insectivora y la zona frugivora-folivora, respectivamente. Esta separacion
basal, segun este autor, se ve reflejada principalmente en la morfologia del aparato
masticatorio, con un sistema robusto adaptado al procesamiento extensivo del alimento
en los frugivoros-folivoros, y un sistema mas gracil en los frugivoros-insectivoros
(Rosenberger, 1980, 1992). Dentro de cada una de estas zonas, se habria producido una
particion mas fina de los nichos a través de cambios en, entre otros, la masa corporal y
los modos de locomocion y posturales, y de especializaciones morfoldgicas
particularmente a nivel de la denticion. Esto permitiria reconocer, siguiendo la
clasificacion propuesta por Rosenberger, cuatro o cinco ecomorfos monofiléticos
diferenciados a lo largo de tres principales dimensiones ecoldgicas (dieta, tamafio y
locomocion, Rosenberger, 2011) y caracterizados por una relativa estasis evolutiva (ver
LLH, arriba): Cebinos (Cebus y Saimiri), Calitriquinos (Saguinus, Leontopithecus, Cebuella,
Callimico, Mico y Callithrix), “Atelinos” (Alouatta, Brachyteles, Ateles y Lagothrix) y
“Pitecinos” (Cacajao, Chiropotes, Pithecia + Callicebus y Aotus).
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Si bien los estudios filogenéticos moleculares han llegado a un relativo consenso
respecto a gran parte de las relaciones entre clados (Schneider y Sampaio, 2015) y han
confirmado, en parte, que los ecomorfos planteados por Rosenberger son a su vez grupos
monofiléticos, atin persisten algunos puntos problematicos. Por un lado, la mayoria de
estudios moleculares indican que Aotus perteneceria al clado de los cébidos (e.g.
Wildman et al., 2009; Osterholz et al., 2009; Perelman et al., 2011; pero ver Perez et al., 2012
y Perez y Rosenberger, 2014), contrariamente a lo propuesto por el modelo
ecofilogenético que lo considera grupo hermano de Callicebus (Rosenberger et al., 2009,
Rosenberger y Tejedor, 2013). Por otro lado, la relacién entre los 3 grandes clados
(atélidos, pitécidos y cébidos) ha resultado también dificil de resolver, aunque la
evidencia actual apunta a que los pitécidos serian el grupo hermano de cébidos y atélidos
(Schneider y Sampaio, 2015), discrepando con la divergencia basal propuesta por
Rosenberger. Ademas, aunque en general los estudios filogenéticos y morfoldgicos
recientes han mostrado una buena concordancia con el modelo ecofilogenético
(Rosenberger, 2011), se ha acumulado cierta evidencia que apunta a la existencia de
dindmicas evolutivas mas complejas. Por ejemplo, tanto la morfologia de los molares
(Cooke, 2011; Nova Delgado et al, 2016) como del astragalo (que refleja el
comportamiento locomotor; Youlatos y Meldrum, 2011) muestran algunos patrones de
convergencia y divergencia que se desvian de la expectativa del modelo ecofilogenético.
En este sentido, Kay et al. (2008) sugirieron, acorde a la SRH, que la diversidad
ecomorfoldgica actual de los platirrinos no se origind en un tinico evento remoto si no
que es reflejo de un proceso secuencial y estratificado de especializaciones.

Por otro lado, Marroig y Cheverud (2001, 2004, 2005) investigaron los patrones
de variacion en la morfologia craneana de los platirrinos en un contexto filogenético.
Acorde a sus resultados, los autores postularon un escenario mas simple que el de
Rosenberger y reminiscente de las ideas de Hershkovitz, en el que la “radiacién
adaptativa” de los platirrinos estaria caracterizada principalmente por la evolucion del
tamafo corporal, donde las transiciones entre categorias de tamafo fueron impulsadas
por la invasién de nuevas zonas dietarias. La morfologia craneana reflejaria este proceso
y su diversificacion seria producto simplemente de efectos alométricos. Sin embargo,
Marroig y Cheverud solo investigaron la diversificacion del tamafio craneano, dejando
de lado su forma, un aspecto probablemente mas relevante desde el punto de vista
funcional. En este sentido, Perez et al. (2011) mostraron que el tamafio no es una
dimensién significativa para entender la diversificacion en la forma craneana,
sugiriendo que la estructura filogenética podria ser un factor mas importante, y
apoyando un escenario evolutivo de diversificacion temprana seguida de estasis.

Maés recientemente, Jameson Kiesling et al. (2015), utilizando métodos
filogenéticos, propusieron que la diversificacion inicial de los linajes de platirrinos
actuales ocurrio en la regién amazodnica desde hace unos 15 Ma, concomitantemente con
el surgimiento del bosque tropical e impulsada por la oportunidad ecoldgica creada por

la aparicion de este ambiente novedoso, donde la especiacion simpatrica habria sido mas
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relevante que la generada por aislamiento geografico. Asimismo, gran parte de los
estudios filogenéticos moleculares indican que la diversificacion inicial de los linajes
habria sido un evento secuencial relativamente rapido (e.g. Opazo et al., 2006; Perez et
al., 2012; Schrago et al., 2014).
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3.1 Objetivo general

El objetivo general de esta Tesis es contribuir a la comprension del proceso de
diversificacion evolutiva de los primates platirrinos, analizando el mismo a lo largo de
algunas de sus multiples dimensiones y en relacién a posibles factores bidticos y
abidticos influenciando su dindmica. Dada la complejidad de los procesos que originan
la biodiversidad, resultado de la interaccion principalmente entre factores ecoldgicos,
genéticos, del desarrollo, y de manera importante, histdricos, su estudio requiere de una
aproximacion metodologica que considere simultdneamente las dimensiones
fenotipicas, ecoldgicas y filogenéticas de la diversificacion. En este sentido, en esta Tesis
se abordara el estudio de la diversificacion de los platirrinos a través de una combinacion
de técnicas de estimacion filogenética, métodos filogenéticos comparativos, incluyendo
el modelado matematico, y técnicas de la morfometria geométrica para la cuantificacion

de la variacion fenotipica.
3.2 Objetivos especificos

1- Cuantificar el patron de diversificacion de linajes a lo largo de la radiacion de los
platirrinos.

2- Cuantificar el patrén de variacion interespecifico en el tamafio corporal, en el
tamafo y la forma del craneo y sus diferentes regiones, y en el tamafio y forma
del cerebro.

3- Modelar matematicamente los procesos evolutivos de diversificacion de linajes y
fenotipica a través del tiempo.

4- Relacionar estos patrones y procesos entre siy con factores ecoldgicos.

5- Discutir los resultados en términos de los posibles mecanismos responsables del
origen y mantenimiento de la diversidad a escala macroevolutiva en la radiacion

de los platirrinos.
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Para alcanzar los objetivos anteriormente enumerados, en esta Tesis se desarrolld
una aproximacion que combina el uso de técnicas de la morfometria geométrica con
meétodos comparativos filogenéticos. A continuacion se describen, primero, los métodos
morfométricos utilizados para cuantificar la morfologia craneana y cerebral de una
muestra de especies actuales. Segundo, se describe el protocolo empleado para obtener
un arbol filogenético molecular de los platirrinos actuales, el cual constituye el marco
para los andlisis comparativos, que se describen en tercer lugar. A su vez, dentro de este
ultimo apartado se describen la aproximacion y los datos utilizados para explorar el rol
de factores ecoldgicos sobre la diversificacion fenotipica. Ademas, cuando fue posible,
se estudié también informacion del registro fésil, la cual se detalla en los capitulos

pertinentes.

4.1 Analisis morfométrico

La morfometria es el estudio y descripcidén cuantitativa, empleando andlisis

estadisticos, de la variacion morfoldgica de los organismos y su covariaciéon con otras
variables (Bookstein, 1991; Adams et al., 2004). Desde sus inicios a mediados del siglo 20
hasta principios de los afnos 90, los estudios morfométricos se basaron en la aplicacion
de analisis estadisticos uni y multivariados principalmente a conjuntos de medidas de
distancias lineales como ancho y largo de las estructuras. Sin embargo esta
aproximacion, conocida actualmente como “morfometria tradicional”, presenta una
serie de limitaciones.
Por un lado y de manera importante, los métodos basados en distancias en general no
preservan la informacién geométrica de la estructura medida, es decir, a partir de un
conjunto de medidas lineales no es posible recuperar la forma original de la estructura.
Visto de otro modo, dos formas distintas podrian producir el mismo conjunto de
distancias (Rohlf y Marcus, 1993; Adams et al., 2004). Ademas, dado que esta informacion
geométrica no es utilizada durante los analisis estadisticos posteriores, la potencia del
método para distinguir formas distintas se ve reducida. También, y por esta misma
razon, los métodos tradicionales no permiten generar representaciones graficas de los
cambios morfologicos en términos de las estructuras estudiadas, por lo que la
interpretacion de los resultados resulta limitada (Rohlf y Marcus, 1993; Bookstein et al.,
2004). Por otro lado, dada la alta correlacién entre las medidas de distancia y el tamafio,
es necesario en general aplicar alguna correccion de las distancias lineales por el tamafio
de la estructura, ya que lo que se busca es obtener, para poder realizar comparaciones,
variables morfoldgicas libres de escala (es decir, variables de forma). Sin embargo, la
inexistencia de una manera tnica y consensuada de obtener estas variables corregidas,
donde distintos métodos conducen a distintos resultados, constituye una desventaja de
las aproximaciones tradicionales frente a las geométricas, descriptas a continuacion
(Adams et al., 2004).
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Por todo esto, desde fines de los afios 80 y principios de los 90, la morfometria
tradicional fue dando paso al conjunto de métodos denominado Morfometria
Geométrica (Rohlf y Marcus, 1993). A diferencia de la morfometria tradicional, esta
aproximacion busca capturar la geometria de la estructura de interés y utilizar esta
informacion a lo largo de todo el analisis. Si bien se desarrollaron varias técnicas para
generar esta informacion, actualmente la mas utilizada se basa en el registro de
coordenadas cartesianas en dos o tres dimensiones de landmarks, o puntos anatomicos,
definidos en las estructuras de interés. Posteriormente al registro de las coordenadas, se
procede a eliminar la informacién respecto al tamafio, traslacidon y rotacion de las
mismas, obteniéndose variables de forma (del inglés shape; ver adelante) que pueden ser
utilizadas en analisis estadisticos subsiguientes (Adams et al., 2004). Desarrollos
posteriores en el campo de la morfometria geométrica y el andlisis y obtencion de
imagenes permitieron ampliar los estudios morfoldgicos a estructuras internas de dificil
o imposible acceso sin afectar el material, regiones sin landmarks identificables como
curvas y superficies e incluso estructuras dafiadas, deformadas o ausentes, recurriendo
extensivamente a herramientas digitales. Estos avances llevaron a acufar el término
Antropologia Virtual para referirse a este enfoque multidisciplinario que combina, entre
otras, a la antropologia, primatologia, paleontologia, estadistica, matematica y ciencias
de la computacion en el estudio de la morfologia humana y de sus ancestros y parientes
mas cercanos (Weber y Bookstein, 2011; Weber, 2015). En este sentido, Weber (2015)
plantea seis dreas operacionales de la antropologia virtual: la digitalizacion de los
especimenes (como aspecto central), la exposicion de estructuras internas, la
reconstruccion en caso de dafios al material, la comparacion por medio de la
cuantificacion, la materializacion de los objetos digitales (por ejemplo con impresoras
3D), y por ultimo el compartir los datos con el resto de la comunidad cientifica. En esta
Tesis se implementd un abordaje desde los primeros cuatro de estos aspectos de la
antropologia virtual, utilizando particularmente métodos de la morfometria geométrica
para la cuantificacion de la morfologia, por lo que estos topicos seran desarrollados con

mas detalle en las siguientes secciones de este Capitulo.
4.1.1 Muestra

Debido a que los objetivos de esta Tesis se enmarcan en una escala
macroevolutiva, en los analisis se buscdé maximizar, a partir de la muestra tomografica
(ver adelante), el nimero de especies incluidas por sobre el de individuos. Asimismo, y
en este sentido, se busco representar la diversidad filogenética del grupo. De esta forma,
en los andlisis se incluyeron especies pertenecientes a todos los clados y a los 17 géneros
de platirrinos reconocidos en las propuestas taxonémicas mas utilizadas en la actualidad
(Anexo, Tabla Al). Por otro lado, las especies que presentaron tamafios muestrales mas

bajos se corresponden principalmente con aquellas escasas en colecciones de museos,
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reflejo por lo general de su baja abundancia en la naturaleza (e.g. Cebuella pygmaea o
Callimico goeldii).

De la muestra inicial, fueron descartados los ejemplares juveniles y subadultos,
definido el estado adulto por la presencia de una denticion completamente erupcionada.
También fueron descartados aquellos ejemplares sin localidad de procedencia, localidad
ambigua o asignacion taxondmica dudosa. En este sentido, se reevalud la taxonomia de
todos los ejemplares analizados (Anexo, Tabla Al) de acuerdo a su procedencia
geografica, siguiendo los mapas de distribucién publicados en la Lista Roja de la Union
Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN, 2016).

La composicion final de la muestra en relacion a los individuos incluidos varia
levemente entre los capitulos de este trabajo, respondiendo al estado del material, ya que
individuos que presentaban estructuras danadas sin posibilidad de subsanar el dafio de
manera confiable fueron también descartados (ver seccion Reparacion). Sin embargo, el
muestreo a nivel de especies se mantuvo relativamente constante en todos los analisis
(47-50 especies; Anexo, Tabla Al).

Obtencion y procesamiento de las imagenes 3D

Para la realizaciéon de este trabajo de Tesis se utilizaron tomografias y
microtomografias computadas (CT y uCT) de una muestra de 404 craneos obtenidas a
partir de las colecciones depositadas en el Museu Nacional do Rio de Janeiro (MNR]),
Museu de Zoologia da Universidade de Sao Pablo (MZUSP), Museo Argentino de
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (MACN), Smithsonian National Museum of
Natural History (USNM) y del repositorio digital de acceso ptiblico Digital Morphology
Museum de la Universidad de Kyoto, Japon (KUPRIL http://dmm3.pri.kyoto-

u.ac.jp/dmm/WebGallery/index.html). = Para el caso de los ejemplares

microtomografiados (MNR] y MZUSP), el tamafio de pixel y el espesor de los cortes
vario entre 45 a 67 um. Para los ejemplares tomografiados con escaner médico (MACN
y USNM), el tamafio de pixel varié de 140 a 280 um y el espesor de los cortes de 330 a
450 pm. Por ultimo, los ejemplares descargados del repositorio del KUPRI presentaron
un tamano de pixel entre 100 y 210 um y un espesor de cortes de 500 um. Aunque esta
diferencia en la resolucion entre las distintas fuentes no es lo suficientemente grande
como para afectar los resultados, sdlo los géneros de mayor tamano fueron analizados
con las resoluciones mas bajas.

Cada ejemplar tomografiado consiste en wuna coleccion de imagenes
bidimensionales o “cortes”. Combinando la informacion de estos cortes, y basandose en
las diferencias en densidad entre el hueso y el aire, se generd con el software Avizo 8.0 un
modelo tridimensional representando al espécimen (Figura 4.1). Una vez obtenido el
modelo, este fue guardado en el formato PLY. A partir de estos modelos en formato PLY
se obtuvieron los datos morfométricos para todos los ejemplares. Este formato

basicamente se trata de un archivo de texto en el que se encuentran almacenadas las
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coordenadas de los, usualmente, miles de puntos que conforman la estructura basica del
modelo. Para generar una superficie a partir de esta nube de puntos es necesario
conectarlos de alguna manera. Para ello se utilizan tridngulos (también llamados caras)
cuyos vértices son tres puntos adyacentes del modelo. Conectando con estos tridngulos
todos los puntos del modelo se logra la reconstruccion de la superficie. Esta informacion
se encuentra almacenada también en el archivo PLY, y es generada automaticamente por
el software. El uso del formato PLY resulta practico ya que su tamafio es mucho menor
que el de las tomografias en crudo, y ademds puede manipularse facilmente con

herramientas del modelado 3D.

Figura 4.1 — Obtencién de un modelo 3D a partir de datos tomogrificos. Se muestran distintos “cortes”
de una tomografia (imdgenes 2D representando la densidad del material) y la reconstruccién de un craneo
a partir de éstos.
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4.1.2 Estructuras internas

Una de las ventajas de la utilizacién de imagenes digitales obtenidas mediante
tomografia computada de los especimenes es que las estructuras internas (e.g.
endocraneo, oido interno) pueden ser estudiadas sin dafar los originales.
Particularmente, en esta Tesis se utilizaron dos técnicas para acceder a las regiones
internas del neurocraneo. La primera consistio en simplemente “cortar” digitalmente la
calota craneana a partir de los archivos PLY obtenidos previamente, de manera de
exponer la region de interés y facilitar la colocacidon de los landmarks y semilandmarks
(Figura 4.2a). La segunda técnica se denomina segmentacion y consiste en asignar cada
uno de los voxels de una imagen a estructuras particulares (Weber, 2015), de manera de
individualizar regiones de interés para su analisis posterior. En una imagen tomografica
la densidad del material en un determinado punto es representada por un valor de gris
proporcional a ésta. Asi, el hueso presenta valores mas cercanos al blanco mientras que
el aire presenta valores cercanos al negro. Aprovechando estas diferencias, se realizé una
segmentacion semiautomatica en Avizo 8.0 basada en umbrales (threshold) para separar
la cavidad endocraneana del resto del craneo. Basicamente, se estableci6 un valor de gris
que claramente separase el hueso del aire y, utilizando este valor umbral, se selecciond
en cada corte el espacio correspondiente a la cavidad endocraneana (Figura 4.2b;
Neubauer et al., 2009). Para evitar seleccionar regiones por fuera del endocraneo, los
foramenes fueron cerrados manualmente en cada corte (Figura 4.2b). Una vez
segmentado el volumen a partir de las imagenes correspondientes, se generé un modelo
3D de superficie correspondiente a la cavidad endocraneana, o virtual endocast (Figura
4.2b; Neubauer et al., 2009). El volumen endocraneano (VEC) de cada ejemplar fue
obtenido a partir de medir el volumen encerrado por la superficie 3D de cada modelo

con el software MeshLab.
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Figura 4.2 — Se muestran dos técnicas utilizadas para acceder a las estructuras internas del crdneo. La

primera consistio en remover digitalmente parte del hueso en el modelo 3D para acceder a la regién del
endocrdneo (a). La segunda se baso en la “segmentacion” de cortes tomogrificos (b). En rojo se muestra
la seleccion de la region interna del neurocrdneo basada en la diferencia de densidad entre el hueso y el
aire. Las flechas verdes indican fordmenes que fueron cerrados manualmente en el programa para

delimitar la region a segmentar. Finalmente, se obtiene un modelo 3D del endocrdneo (b, abajo).

24



4.1.3 Reparacion

Una limitacion de los métodos de la morfometria geométrica es que estos
requieren que todos los landmarks se encuentren presentes en todos los especimenes
incluidos en un andlisis. Esto implica que especimenes incompletos deben ser excluidos
o los landmarks faltantes deben ser eliminados de un conjunto de datos (Adams et al.,
2013). Una alternativa, sin embargo, es utilizar métodos para la estimacion de estos
“datos perdidos”. Particularmente, la digitalizacion de especimenes permite en ciertos
casos reparar virtualmente estructuras dafnadas o ausentes de manera que los landmarks
puedan ser medidos, evitando descartar especimenes que pueden ser valiosos (Weber,
2015). En el caso de la muestra empleada en esta Tesis, muchos ejemplares presentaban
pequenas roturas (por ejemplo, agujeros en la calota) o incluso dafios mas significativos,
por ejemplo, arcos zigomaticos ausentes (Figura 4.3). Para poder incluir estos ejemplares
en los andlisis, se siguieron dos estrategias. En el caso de dafios pequefios, se repard
virtualmente los especimenes utilizando un método manual de segmentacién en Avizo
8.0, tal como se muestra en la Figura 4.3a. La estrategia consiste basicamente en generar,
utilizando como guia las estructuras no dafiadas, el fragmento de hueso ausente en
forma de un volumen 3D. Por otro lado, cuando el dafio implico la ausencia de arcos
zigomaticos o incluso fragmentos de maxilar, se recurri6 a la estrategia de aprovechar la
simetria bilateral de los individuos para reflejar la estructura correspondiente no dafiada
(Gunz et al., 2009; Figura 4.3b), empleando los software Avizo 8.0 y MeshLab 1.3.
Utilizando un modelo 3D en formato PLY, se selecciond en el lado conservado
aproximadamente la region a reconstruir y esta seleccion fue duplicada y reflejada
siguiendo el plano de simetria. Este fragmento fue luego ajustado, a modo de un
rompecabezas virtual, rotandolo y desplazdndolo en la medida de lo necesario, en la
region ausente correspondiente (Figura 4.3b). Este método se utilizo siempre y cuando
el dafo fuese limitado y la reconstruccion pudiese hacerse de manera certera. Los
ejemplares que presentaron dafios cuya reparacion no fuese posible de manera no

ambigua fueron excluidos de la muestra analizada.
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Figura 4.3 — Dos estrategias sequidas para reparar virtualmente material dasiado. En caso de dafio

menor, se utilizé la segmentacion para completar la region faltante (a). En caso de dafio mayor, se

aprovecho la simetria bilateral para reflejar la regién sana en la parte dafiada del craneo (b).
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4.1.4 Cuantificacion morfolégica por medio de landmarks y semilandmarks

Como ya se menciond, en el marco de la morfometria geométrica la cuantificacion
de la variacion morfolodgica se basa en el estudio de coordenadas cartesianas de puntos
anatémicos. Un requerimiento tedrico fundamental del método es que estos puntos
presenten algun tipo de equivalencia, relevante para los objetivos del analisis, entre los
especimenes estudiados. Particularmente, en el caso de estudios evolutivos como esta
Tesis, esta equivalencia deberia estar determinada por un criterio de homologia
biologica, es decir, por el reconocimiento de estructuras comunes derivadas de ancestros
comunes (Oxnard y O'Higgins, 2009). Sin embargo, aunque el tipo de equivalencia a
considerar se haya establecido desde el punto de vista tedrico, en la practica el
reconocimiento de la localizacion precisa de los puntos puede resultar dificultoso. Por
esta razon, se distinguen dos tipos de puntos, landmarks y semilandmarks (Bookstein,
1991), basandose tanto en la forma en que su localizacidon es reconocida como en el
tratamiento matematico requerido posteriormente para su analisis (ver seccion Sliding
semilandmarks). Los landmarks son aquellos puntos en los que la homologia puede
determinarse sin ambigiiedad de manera discreta, o sea, la estructura homdloga es el
punto en si mismo: intersecciones de suturas, puntos de maxima curvatura, etcétera. Por
el contrario, en el caso de los semilandmarks la homologia no estd determinada punto a
punto, si no que se considera homologa a toda la estructura o region bajo estudio (Gunz
et al., 2005; Oxnard y O'Higgins, 2009; Gunz y Mitteroecker, 2013). De esta manera, los
semilandmarks no pueden ser analizados de manera individual sino en relacién unos con
otros y con los landmarks. Este tipo de puntos resulta util para poder cuantificar
estructuras que no tienen landmarks facilmente identificables como por ejemplo la
superficie de la calota craneana o regiones curvas como las 6rbitas de los ojos. Ademas,
en el contexto de la antropologia virtual, el uso de semilandmarks permite incorporar
informacion sobre gran parte de las estructuras bajo analisis y no sélo de algunos puntos,
aprovechando de esta manera el potencial brindado por la digitalizacion completa de
los especimenes. Por estas razones, en esta Tesis se emplearon tanto landmarks como
semilandmarks en contornos y superficies, registrados directamente sobre los modelos 3D
obtenidos previamente. En el caso de landmarks y semilandmarks en curvas el registro se
realizO6 de manera manual en Avizo 8.0, colocando puntos aproximadamente
equidistantes en este ultimo caso. Para registrar los semilandmarks en superficies se siguid
un protocolo semiautomatico, detallado a continuacidn. El conjunto de puntos utilizado
para cada region del craneo y su definicion se detalla en los capitulos correspondientes

de esta Tesis.

Registro de semilandmarks de superficie

El registro de semilandmarks en superficies presenta dos complejidades. Primero,

el nimero de semilandmarks a colocar en una superficie (decenas a cientos) resulta por lo
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general demasiado elevado como para que sea practico realizar el procedimiento
manualmente. Segundo, si bien se considera como homologa la superficie en si misma y
no la posicion de cada semilandmark en particular, estos deben ser registrados en
posiciones aproximadamente homologas, manteniendo principalmente las posiciones
relativas entre ellos. Esto puede resultar extremadamente complicado e impractico para
hacerse manualmente. Por estas razones, se han desarrollado algoritmos que permiten
el registro semiautomatico de semilandmarks en superficies (Gunz y Mitteroecker, 2013).
La aproximacion seguida en esta Tesis consistio en generar primero un mesh o malla de
puntos sobre un espécimen molde y luego proyectar esta malla sobre el resto de los
ejemplares (Gunz y Mitteroecker, 2013). Para esto, primero se generd mediante un
algoritmo automatico una malla de puntos aproximadamente equidistantes sobre el
modelo 3D del ejemplar molde, siendo éste el mas cercano a la forma media de la
muestra (determinada mediante los landmarks y semilandmarks de curvas tomados en
primer lugar). Luego, el molde y el ejemplar blanco son alineados mediante una
superposicion Procrustes (ver adelante) considerando los landmarks, y semilandmarks de
curvas. Finalmente, la malla de puntos es proyectada hacia la superficie blanco
utilizando la funcién de interpolaciéon TPS que minimiza la bending energy entre las
configuraciones (ver adelante). Este procedimiento fue realizado utilizando los paquetes
geomorph (Adams y Otarola-Castillo, 2012) y Morpho (Schlager, 2013) para el entorno
R (R Core Team, 2016). Para determinar el numero de semilandmarks a utilizar se
considerd en primer lugar la complejidad de la superficie, empleando una mayor
densidad de puntos en aquellas regiones mas complejas (por ejemplo, el rostro). En
segundo lugar, si bien utilizar una densidad elevada de puntos es probablemente
redundante en términos de informacion, resulta por otro lado en una mejor visualizacion
de los cambios en forma (Gunz y Mitteroecker, 2013; ver adelante), por lo que se tendid

a utilizar una cantidad de puntos mayor a la necesaria en términos estadisticos.

Obtencion de variables de forma

Superposicion Procrustes

La utilizacidon de coordenadas cartesianas de landmarks y semilandmarks (o puntos
anatdmicos correspondientes) en morfometria presenta la particularidad de que estas
retienen, dada su naturaleza, ademas de informacién geométrica, informacion respecto
a la orientacién, escala y posicion del objeto medido. Consecuentemente, su analisis
directo resulta inapropiado para la mayoria de las aplicaciones bioldgicas (Adams et al.,
2004). Se impone por lo tanto realizar algiin procedimiento previo para poder obtener
asi variables libres de escala, orientacion y posicion, es decir, variables de forma (Slice,
2005). Para lograr esto, se utilizan por lo general métodos de superposicion, en los que
los puntos correspondientes de un organismo son superpuestos a los de otro de manera

de lograr un alineamiento 6ptimo de acuerdo a algun criterio (Rohlf y Slice, 1990). Las
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diferencias en forma resultan entonces de las diferencias asi obtenidas en la posicion de
puntos correspondientes. En morfometria geométrica el método mas empleado
actualmente es el Analisis de Procrustes, que utiliza como criterio de superposicion
Optima la minimizacion de la suma de distancias al cuadrado entre todos los puntos

correspondientes o homodlogos (Rohlf, 1990).

Para el caso de dos objetos, representados como matrices X: y Xzde p puntos x k
dimensiones, los pasos seguidos en un Analisis de Procrustes son los siguientes (Rohlf,
1990):

1. Centrar ambos objetos en un origen de coordenadas en comun (eliminar

posicién)

Esto se logra restando a cada coordenada del objeto Xi el valor medio del eje k
correspondiente, obteniéndose matrices X:" y X:” expresadas como desviaciones de las

respectivas medias.
2. Llevar ambos objetos a un tamafio comtn (eliminar escala)

Para esto, cada matriz centrada X:" y X:" es dividida por el llamado Tamafio Centroide
(TC). El TC de un objeto se calcula como la raiz cuadrada de la suma de distancias al
cuadrado de cada punto al centroide de la configuracion (su media multivariada). Al
aplicar este procedimiento a los objetos centrados, se obtiene un valor de TC comtn e
igual a 1. Por otro lado, el TC original de cada objeto es almacenado de manera de poder
ser utilizado en andlisis posteriores como variable de tamafo. El empleo del TC como
variable de tamafo de una estructura tiene como principal ventaja, respecto a otras
aproximaciones, que este no presenta correlacion con variaciones en forma producidas

por desplazamientos aleatorios y pequenos en puntos individuales (Bookstein, 1991).

3. Rotar uno de los objetos de manera minimizar la suma de distancias al cuadrado

entre cada par de puntos correspondientes (eliminar orientacién).

Se trata del paso fundamental y el que determina en ultima instancia el valor de las
variables de forma. Implica obtener X:*= X1 H, donde H es una matriz de rotacion de la
forma (para dos dimensiones)
_ [cos 6 —senb
sen —cosf
y H=V S U, que puede calcularse a partir de la descomposicion en valores singulares
delamatriz Xi*Xz"=U X V*. S es una matriz diagonal con elementos +1. Las coordenadas
obtenidas luego de este ultimo paso se denominan coordenadas Procrustes y constituyen

las variables de forma utilizadas en el marco de la morfometria geométrica.

El Andlisis de Procrustes Generalizado (GPA, por sus siglas en inglés; Gower,
1975) es una extension para multiples objetos del método descripto previamente. Por lo

general, consiste en calcular una configuracidon consenso inicial sobre la cual los objetos
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son superpuestos, para luego actualizar este consenso y volver a superponer los objetos
contra este nuevo consenso. Este proceso se repite iterativamente hasta que el cambio en
la suma de cuadrados residual entre todos los objetos es menor que algin valor umbral
(Rohlf, 1990).

En esta Tesis la superposicion Procrustes se realizd con el paquete geomorph para
R.

Sliding semilandmarks

Debido a que en el caso de los semilandmarks la homologia entre puntos no esta
dada por la localizacion precisa de cada punto sino por la localizacion de toda la
estructura bajo analisis, estos requieren de un tratamiento matematico particular para
poder ser luego analizados en conjunto con los landmarks tradicionales (Gunz et al., 2005;
Gunz y Mitteroecker, 2013). Particularmente, desde el punto de vista matematico, el
problema consiste en que la posicion de homologia de los semilandmarks no esta definida
en todas las dimensiones. Para el caso de semilandmarks en curvas, estos se encuentran
apropiadamente definidos tinicamente en las direcciones perpendiculares a la curva (si
trabajamos en tres dimensiones), mientras que en el caso de semilandmarks en superficies,
dos de las tres direcciones no estan apropiadamente definidas. La estrategia consiste
entonces en intentar eliminar la variacion que no es de forma introducida en estas
coordenadas “deficientes” de los semilandmarks (Gunz et al., 2005). Para lograr esto, en
esta Tesis los semilandmarks fueron tratados con el método de sliding semilandmarks (Gunz
et al., 2005), consistente en deslizar los puntos a lo largo de rectas tangentes a las curvas,
o planos tangentes en el caso de superficies, de manera de minimizar algtun tipo de
medida de la diferencia en las coordenadas deficientes de los especimenes con respecto
a una forma consenso. En general, dos medidas pueden ser utilizadas: distancia
Procrustes (basada en el concepto de cuadrados minimos) y bending energy (BE),
derivada del método de interpolaciéon utilizado en ingenieria para el calculo de
deformaciones locales llamado Thin-plate Spline (TPS; Rohlf y Marcus, 1993). La BE
resulta de acuerdo a algunos autores preferible por sobre la distancia Procrustes ya que
resulta un criterio algo mas conservador, produciendo diferencias en forma en general
mas suaves (Gunz et al., 2005). A su vez, al realizar el sliding por BE, todos los
semilandmarks deslizan juntos y son influenciados a su vez por los landmarks, a diferencia
del criterio Procrustes, donde los semilandmarks deslizan individualmente y a su vez
independientemente de la posicion de los landmarks, implicando distintos criterios de
homologia (Gunz y Mitteroecker, 2013). Al igual que el GPA, el algoritmo de sliding es
iterativo: primero los semilandmarks de cada espécimen son deslizados minimizando la
BE respecto a un espécimen de referencia arbitrario. Luego se realiza una superposicion
Procrustes de estas coordenadas deslizadas y se calcula una configuracion consenso.

Posteriormente los semilandmarks son deslizados nuevamente respecto al consenso, que
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es recalculado. Esto se repite hasta que el cambio en la BE no supera una cantidad umbral
(Gunz et al, 2005). Es importante mencionar que la BE es invariante a las
transformaciones (rotacion, traslacion y escalamiento) introducidas por la superposicion
Procrustes, por lo que su calculo es independiente y a su vez no interfiere directamente
con el resultado de un GPA (Gunz et al., 2005). Después de este procedimiento de sliding,
las coordenadas de los semilandmarks pueden ser tratadas de la misma forma y
conjuntamente con las coordenadas de landmarks. El método de sliding semilandmarks fue

aplicado con el paquete geomorph para R.

Componentes principales

Una de las caracteristicas principales de los datasets generados con herramientas
de la morfometria geométrica es su alta dimensionalidad. Por ejemplo, estudios en tres
dimensiones que utilicen semilandmarks pueden implicar el andlisis estadistico de varias
miles de variables simultdneamente, superando ampliamente el ndmero de
observaciones. Esto presenta una serie de inconvenientes tanto desde el punto de vista
estadistico como de su interpretacion. Desde el punto de vista estadistico, la gran
mayoria de los métodos multivariados paramétricos, como también los filogenéticos
comparativos (ver adelante), requieren que el nimero de observaciones supere al de
variables. Desde la interpretacion, reconocer tendencias, diferencias y patrones
morfoldgicos a “simple vista” en espacios multidimensionales resulta practicamente
imposible. Es entonces necesario recurrir a técnicas que permitan reducir la
dimensionalidad sin perder, en la medida de lo posible, informacién biolégicamente
relevante. Una de las técnicas de uso mas extendido en morfometria geométrica es el
Andlisis de Componentes Principales (ACP). El ACP genera, a partir de la
descomposicion en autovalores de la matriz de covarianza de las coordenadas
Procrustes, nuevas variables (componentes principales; CPs) que son combinaciones
lineales de estas variables originales. Los CPs presentan varias propiedades que los
hacen apropiados en el contexto del analisis de la forma. En primer lugar, dado que su
cdmputo implica una rotacion rigida del espacio, la distancia entre las observaciones es
preservada (Mitteroecker y Gunz, 2009). Esto garantiza, fundamentalmente, que los
componentes puedan ser interpretados directamente como cambios en forma sin
necesidad de procedimientos adicionales. Segundo, son ortogonales entre si, lo cual
admite su interpretacion independiente, a diferencia de las coordenadas Procrustes, que
estdn altamente correlacionadas. Por ultimo, cada componente da cuenta de una
proporcion decreciente de la variacion total de la muestra, permitiendo resumir en los
primeros CPs (es decir, en un espacio de baja dimensionalidad) una gran parte de la
informacion total. Por estas razones, en esta Tesis se recurrio, generalmente, al estudio
de los CPs en lugar de las coordenadas Procrustes de forma directa. El ACP se realizd

mediante los paquetes geomorph y base para R.
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4.1.5 Visualizacion de las diferencias en forma

Como se menciond previamente, una de las ventajas de la morfometria
geométrica es que dado que la informacion de forma es retenida durante los andlisis, los
resultados pueden ser interpretados y visualizados directamente en términos
morfoldgicos y no solo como un resultado estadistico (Rohlf y Marcus, 1993; Adams et
al., 2004). Tomando ventaja ademas de la digitalizacion de los especimenes y el muestreo
denso de semilandmarks, pueden generarse visualizaciones tridimensionales altamente
precisas de la variacion morfoldgica (Gunz y Mitteroecker, 2013). En esta Tesis, se
obtuvieron representaciones de la variacion en forma derivada de los analisis
morfométricos mediante el warping o deformacion, utilizando la interpolacion TPS, de
un modelo de superficie 3D a lo largo de los primeros ejes del ACP. Particularmente,
para cada eje se obtuvieron dos modelos 3D representando cada uno la forma
correspondiente a los valores maximo y minimo, respectivamente, de dicho eje. Este

procedimiento se realizé utilizando los paquetes geomorph y Morpho para R.

4.2 Reconstruccion filogenética

Actualmente los arboles filogenéticos son utilizados en casi todas las ramas de la
biologia evolutiva (Yang y Rannala, 2012). En particular, en estudios comparativos y
macroevolutivos las filogenias son de fundamental importancia para realizar analisis
estadisticos de manera apropiada (ver seccion Andlisis Comparativos Filogenéticos),
distinguir caracteres derivados de ancestrales e interpretar apropiadamente los patrones
de diversificacion (Wiens, 2009; Losos, 2011). En este sentido, el problema de la
estimacion de la filogenia de los primates platirrinos no es en si mismo un problema de
interés directo para este trabajo de Tesis, sino que contar con una reconstruccion de las
relaciones evolutivas entre los linajes constituye un primer paso fundamental tanto para
el andlisis de los datos como para la interpretacion de los resultados obtenidos.

Por otro lado, el uso de distintos conceptos o definiciones (por ejemplo el
biologico versus el filogenético) para el reconocimiento de las especies en la sistematica
de los platirrinos ha llevado a una taxonomia inestable. Esto se vio reflejado en un
aumento considerable en los tltimos afios del nimero de especies reconocidas (e.g.
Groves, 2004; Rylands et al., 2012), llevando a algunos autores a alertar sobre una posible
“hiperinflacién taxonémica” (Rosenberger, 2012) en el clado, es decir, que el nimero de
especies propuesto en las ultimas revisiones seria mucho mayor que el realmente
existente. Sin embargo, dado que los eventos de especiacion no son instantaneos ni
discretos en el tiempo, la decision sobre cuan finamente distinguir los linajes es en tiltima
instancia relativamente arbitraria (Ricklefs, 2007). Aunque en afos recientes se han
publicado numerosas hipotesis filogenéticas para los platirrinos, incluyendo en ellas un
numero variable de especies (por ejemplo, Chatterjee et al. (2009) incluyeron 58 especies
(45% del total), Perelman et al. (2011) 64 especies (49%) o Fabre et al. (2009) 73 especies
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(56 %), considerando las alrededor de 130 especies reconocidas por Groves (2005)), en
general los métodos filogenéticos comparativos asumen que el arbol utilizado incluye a
todas, o al menos a gran parte de las especies o linajes del clado bajo estudio, por lo que
el muestreo debe ser lo mas amplio posible para evitar sesgos (Pybus y Harvery, 2000;
Ricklefs, 2007; Cusimano et al., 2012). Por todos estos motivos, en este trabajo se decidid
obtener una reconstruccion filogenética propia para los platirrinos que incluya a la
mayor cantidad posible de especies (segin la disponibilidad de datos) pero a su vez
estableciendo un criterio reproducible para el reconocimiento de las mismas basado en
un umbral minimo de divergencia genética.

Un total de 108 taxa (tanto especies como subespecies) de platirrinos fueron
inicialmente considerados para su andlisis basandose en la disponibilidad de datos
moleculares en la base de datos GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank; Anexo,
Tabla A2). Para determinar la inclusion definitiva de cada uno de estos taxa en el analisis
filogenético, se calculd la distancia genética de a pares dentro de cada género con el
programa Mega 5 (Tamura et al., 2011). Esto se hizo en base a secuencias del gen
mitocondrial Citocromo B (CytB), disponibles para 92 de los 108 taxa, ya que muestra
tasas de sustitucion apropiadas para el andlisis a nivel especifico. De aquellos conjuntos
de taxa que no superasen un umbral de divergencia genética del 3% en el CytB, se
seleccion6 un solo representante (aquel con mayor disponibilidad de datos) y se descarto6
el resto (26 taxa), considerando que probablemente se trate de variantes geograficas y no
de especies “plenas” (Anexo, Tabla A2). Este umbral de 3% admite cierto grado de
divergencia intraespecifica mientras que permite también reconocer especies de
surgimiento relativamente reciente (Fouquet et al., 2007). Por ejemplo, en las especies
mas emparentadas del género Callicebus la distancia genética media para el CytB se
encuentra en el rango del 2-4% (Hoyos et al., 2016).

Por otra lado, 14 de los 16 taxa sin disponibilidad de secuencias para CytB fueron
incluidos igualmente en el andlisis dado que su categoria de especies plenas es
ampliamente reconocida, mientras que los dos restantes fueron finalmente excluidos
debido a la alta cantidad de datos faltantes (Anexo, Tabla A2). Por la misma razdn, otros
dos taxa que si superaron el umbral de distancia fueron también excluidos. De esta
manera, 78 taxa o especies fueron incluidas en la reconstruccion filogenética, lo que
constituye entre un 80% y un 95% de la probable diversidad de los platirrinos segtin
diferentes autores (Groves, 2005; Rosenberger, 2012).

A partir de esta seleccion inicial de especies, se construyé una “supermatriz” (de
Queiroz y Gatesy, 2007) de 25361 bases de ADN para las 78 especies de platirrinos y 3
outgroups (Homo sapiens, Pan troglodytes y Macaca mulatta). Se incluyeron 3 genes
nucleares (IRBP, RAG-1 y &-Globin) y 4 genes mitocondriales (COxII, CytB, 12s y 16s) a
partir de datos de GenBank. Ademads, se incorporaron 11 secuencias nucleares no
codificantes publicadas en Wildman et al. (2009) y una seleccion de 15 genes nucleares
de Perelman et al. (2011) con baja cantidad de datos faltantes (Anexo, Tabla A2). De esta

manera, el dataset representa una muestra diversa del genoma tanto nuclear como
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mitocondrial de los platirrinos. Las secuencias para cada gen fueron alineadas
independientemente con el algoritmo Clustal W, revisadas y finalmente concatenadas
en BioEdit 7 (Hall, 2004). Se utilizé un modelo de substitucion 6ptimo para cada uno de
los genes (Anexo, Tabla A3), determinado con el programa jModelTest 0.1 (Posada, 2008)
siguiendo el Criterio de Informacién de Akaike corregido por tamafio muestral (AICc,
ver seccion Seleccion de modelos).

Finalmente, sobre esta supermatriz de datos alineados y concatenados se realizé
el andlisis para estimar un arbol cronofilogenético (con tiempo de divergencia) para los
platirrinos utilizando el método Bayesiano implementado en el programa BEAST 1.6.1
(Drummond y Rambaut, 2007). Este analisis se realizo bajo un modelo de reloj molecular
relajado, el cual permite que las tasas de sustitucion varien entre las ramas del arbol de
forma no correlacionada y de acuerdo a una distribucion log-normal (Drummond et al.,
2006). La distribucion de probabilidad a piori para la topologia del arbol con largos de
rama (requerida por el método para la estimacion de los tiempos de divergencia) fue
generada mediante un proceso de Yule (ver seccion Modelos de especiacion-extincion de
linajes). Para la busqueda de la topologia y tiempos de divergencia, se corrieron
simultdneamente dos cadenas de Markov (MCMC) por 200.000.000 de generaciones con
una frecuencia de muestreo de 1 cada 20.000. Se utilizé el programa Tracer 1.5 (Rambaut
y Drummond, 2007) para determinar la convergencia de las cadenas, y se descartaron
los primeros 1250 drboles muestreados como burn-in. Para incorporar tiempos absolutos
de divergencia, se utilizaron seis puntos de calibracion basados en el registro fosil. En
todos los casos, la distribucion de estos prior se establecié6 como log-normal, con una
probabilidad de que el tiempo estimado caiga por fuera del maximo y minimo
especificados baja pero mayor a cero (es decir, limites “blandos”; dos Reis et al., 2012).
Las calibraciones para el nodo Homo-Pan (tiempo minimo (Min): 5.7 Ma, tiempo maximo
(Max): 10.0 Ma; parametros de la distribucion: offset: 5.7, media: 0.5, desvio estandar (ds):
0.5) y Antropoidea (Min: 33.7 Ma, Max: 65.8 Ma; offset: 33.7, media: 2.4, ds: 0.55) se
obtuvieron de Benton et al. (2009). Los tiempos minimos de divergencia para los clados
Alouattinae, Cebinae y Aotinae se establecieron en 12.5 Ma, basados en los fdsiles
Stirtonia, Neosaimiri y Aotus dindensis de La Venta (Colombia), atribuidos a cada una de
estas subfamilias, respectivamente (Kay et al., 2008; Tejedor, 2008). El tiempo méaximo se
establecié en 26 Ma, basado en la ausencia de miembros claros del crown platirrino antes
de la formacion Salla de Bolivia y otras formaciones de la misma edad. Los parametros
de la distribucion fueron: offset: 12.5, media: 1.8, ds: 0.4. Para el clado Pithecidae la
calibracion se baso en el Pitécido {6sil Proteropithecia neuquenensis (Kay et al., 1998; Min:
15.7 Ma, Max: 26 Ma; offset: 15.7, media: 1.5 y ds: 0.5).

A partir de la distribucion posterior de arboles obtenida de este analisis, se utilizo
el programa TreeAnnotator 1.7 (Drummond y Rambaut, 2007) para seleccionar, como
hipotesis filogenética para los analisis posteriores, el arbol que maximiz6 el producto de
probabilidades a posteriori de cada nodo (arbol de Maxima Credibilidad de Clado, MCC).
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Para los andlisis de la diversificacion fenotipica, a partir de este arbol de MCC se
podaron aquellas especies para las cuales no se contaba con datos, generando una
concordancia perfecta entre el arbol filogenético y el conjunto de datos fenotipicos de

acuerdo al muestreo propio del rasgo estudiado en cada capitulo.

4.3 Analisis comparativos filogenéticos

Una dificultad que enfrenta todo estudio macroevolutivo que busque dar cuenta
de los patrones observados es que las causas de estos patrones se encuentran en general
en el pasado remoto (miles a millones de afios), resultando inobservables de manera
directa. A su vez, la escala temporal en que operan los procesos evolutivos y su
complejidad implican que estas causas no pueden ser replicadas, generalmente, en
experimentos de laboratorio, haciendo de los estudios macroevolutivos estudios
fundamentalmente histdricos (Cleland, 2001). Como tales, lo que se busca en general es
postular diferentes hipdtesis o explicaciones alternativas sobre sucesos del pasado que
puedan dar cuenta de las observaciones actuales, buscando rastros o evidencias que
permitan elegir una de ellas como la mas plausible (Cleland, 2001). En este sentido, la
comparacion de fenotipos entre poblaciones o especies resulta una aproximacion
fundamental y quizas la mas utilizada cuando se intenta dilucidar procesos y patrones
evolutivos a gran escala (Nunn, 2011). Este enfoque comparativo permite poner en
contexto la variabilidad observada, asi como la generacion y puesta a prueba de
hipotesis evolutivas sobre el origen de la diversidad. Sin embargo, si bien desde tiempos
de Darwin se conoce que las especies presentan relaciones jerarquicas de ancestralidad
comun, no fue hasta la década de 1980, con el advenimiento de métodos rigurosos para
estimar relaciones filogenéticas, que esta informacion comenzo a ser tenida en cuenta en
los estudios comparativos. Estos primeros métodos comparativos filogenéticos fueron
concebidos con el objetivo de lidiar con la falta de independencia estadistica de los datos
que emerge de la naturaleza jerarquica del proceso de especiacion (e.g. Felsenstein, 1985;
Grafen, 1989). Desarrollos posteriores llevaron a dejar de considerar a la filogenia
simplemente como un factor a eliminar de los analisis para comenzar a utilizar a los
arboles filogenéticos como el marco histérico sobre el cual modelar directamente los
procesos evolutivos que generan el cambio fenotipico (Pagel, 1999; O’'Meara, 2012;
Pennel y Harmon, 2013). De esta manera, los estudios macroevolutivos adquirieron
rigurosidad metodoldgica para la puesta a prueba de hipotesis de caracter histdrico,
maximizando a la vez la informacion que puede obtenerse a partir de un conjunto dado
de datos. En las siguientes secciones se describiran con algun detalle los métodos

comparativos filogenéticos utilizados en esta Tesis.
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4.3.1 Modelado de la evolucién fenotipica y de linajes

Como se menciono anteriormente, una aproximacion a los estudios de naturaleza
histérica consiste en generar hipdtesis alternativas que puedan dar cuenta de un
fendmeno determinado y luego seleccionar aquella que resulte mas plausible, siguiendo
algun tipo de criterio. En esta Tesis se utilizé un enfoque basado en el uso de modelos
evolutivos explicitos del cambio fenotipico y de la diversificacion de linajes, en la que
varios de estos modelos alternativos son contrastados simultdneamente con los datos de
manera de identificar aquel que presente el mejor ajuste en un sentido estadistico (ver
adelante; Johnson y Omland, 2003; Burnham y Anderson, 2004). Los métodos
comparativos filogenéticos que utilizan modelos evolutivos explicitos han demostrado,
por un lado, tener un mayor poder estadistico por sobre métodos no basados en modelos
(Freckleton, 2011). Por otro lado, si bien algunos modelos puedan resultar puramente
fenomenologicos (Pennell y Harmon, 2013; Pennell, 2015) o simplificaciones extremas de
la realidad, en general su uso nos permite generar un mejor entendimiento de los

procesos evolutivos actuantes (Felsenstein, 1988; Jonson y Omland, 2003).

Modelos de Evolucion fenotipica

Movimiento Browniano

El modelo de evolucién por Movimiento Browniano (MB) se encuentra en el
corazon de gran parte de los métodos filogenéticos comparativos para caracteres
continuos. Se trata de un modelo de evolucién estocastica o “random walk” en donde el
cambio esperado en un rasgo X después de un tiempo ¢ sigue una distribuciéon normal

con media igual a cero y varianza proporcional a ¢ (Felsenstein, 1985):

dX(t)=o02dB(t)

Donde B(t) es un término de ruido aleatorio con distribucién normal. La constante de
proporcionalidad, o?, es la tasa de evolucién browniana y junto con el estado del rasgo en
la raiz de la filogenia, a0, constituyen los dos pardmetros a estimar del modelo. Bajo este
modelo, cuando un rasgo evoluciona en una filogenia la varianza entre dos especies se
acumula de manera proporcional al tiempo de divergencia entre ellas y la distribucion
de valores del rasgo en las puntas del arbol serd normal multivariada. De la misma
forma, la covarianza esperada entre dos especies serd proporcional al tiempo de
evolucion compartido entre ellas. De esta manera, conociendo la filogenia con sus largos
de rama, puede construirse una expectativa de la estructura de los datos de acuerdo a

este modelo en forma de una matriz de varianzas y covarianzas (C, Figura 4.4).
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Figura 4.4 — Construccién de una matriz de varianzas y covarianzas (C) a partir de un drbol filogenético
y sus largos de rama. Bajo el modelo de evolucién por Movimiento Browniano, las covarianzas esperadas

entre especies son proporcionales al tiempo de evolucién compartido entre ellas (v).

Desde el punto de vista de los procesos evolutivos, este modelo constituye una buena
aproximacion a escala macroevolutiva del proceso microevolutivo de deriva génica
(Felsenstein, 1988), por lo que es utilizado en general como expectativa nula del cambio
macroevolutivo. Sin embargo, si un rasgo evoluciona en direccidén a un pico adaptativo
que a su vez se mueve de acuerdo a MB, o si las especies cambian aleatoriamente de pico
adaptativo, puede esperarse también que la variacion se ajuste al MB, por lo que la
interpretacion del proceso detrds del MB no siempre es directa (Felsenstein, 1988;
Hansen y Martins, 1996).

Ornstein-Uhlenbeck

El modelo de Ornstein-Uhlenbeck (OU) constituye otro de los modelos mas
utilizados actualmente en estudios macroevolutivos. Se trata de una extension del
modelo MB y constituye la expresion matematica mas simple de un modelo evolutivo
con seleccion (Butler y King, 2004) u otro factor deterministico. Se compone de dos
partes, una estocastica basada en MB, y una determinista representando la accion de un
constraint que limita cuanto puede alejarse un rasgo de un valor éptimo dado, es decir,
la fuerza de atraccion hacia ese 6ptimo. El cambio instantaneo en un rasgo X a lo largo

del tiempo en una rama de la filogenia puede modelarse entonces como:
aX(t)=al0 - X(t)] dt + 0> dB(t)

Donde el segundo término representa el cambio aleatorio siguiendo el modelo MB, y el
primero el cambio determinista, siendo el pardmetro « la intensidad del constraint (o
seleccion; Butler y King, 2004) o atraccion hacia el valor éptimo del rasgo (0). Puede
verse que cuando la intensidad del constraint es nula (a = 0), el modelo colapsa hacia el
MB. Por otro lado, cuando el rasgo X toma valores alejados del optimo 6, el término

determinista crece, modelando una fuerza de atraccién mas intensa hacia el 6ptimo, a
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modo, por ejemplo, de seleccion estabilizadora (Butler y King, 2004). Este modelo puede
extenderse de manera de generar una expectativa para todo el arbol filogenético (en
forma de una matriz de varianzas y covarianzas), e incluso asignar distintos 6ptimos a
diferentes clados y ramas del arbol, creando modelos, por ejemplo, de seleccion
divergente o direccional con multiples regimenes que pueden interpretarse como
selectivos. Asi, cada régimen podria representar en un modelo a factores hipotéticos
(ecologicos, ambientales, etcétera) que moldearian el paisaje macroevolutivo que
determina la diversidad fenotipica observada (ver adelante; Butler y King, 2004; Cressler
et al., 2015). Por otro lado, el modelo OU resulta atractivo en macroevolucién ya que
podria interpretarse, al igual que el MB, en términos de procesos microevolutivos
(Pennell y Harmon, 2013). Por ejemplo, existiria una buena correspondencia entre el
modelo OU y el modelo genético-cuantitativo de Lande (1976) de deriva y seleccion
estabilizadora en un paisaje adaptativo estatico. Sin embargo, Hansen (1997), dadas
algunas inconsistencias que presentaba esta interpretacion, consideré mds apropiado
pensar en el modelo OU como una representacion de la dindmica cambiante de los
paisajes adaptativos a escala macroevolutiva. De todas maneras, el modelo OU se
considera un modelo consistente con las expectativas a escala macroevolutiva de la
accion de la seleccion, aunque también consistente con la existencia de diversos tipos de

constraints.

Construccion de modelos OU

Para evaluar si la evolucion adaptativa puede ser invocada para explicar la
diversificacién de rasgos fenotipicos en los platirrinos, se construyeron distintos
modelos OU en donde cada uno representa hipotesis bioldgicas alternativas sobre
factores que podrian estructurar el paisaje adaptativo macroevolutivo en el clado.
Particularmente, se consideraron 4 modelos principales a través de esta Tesis, dos
basados en la dieta (OU DC y OU DQ), uno en la locomocién (OU Loc) y finalmente uno
basado en la hipotesis ecomorfologica de Rosenberger (1992), donde cada linaje ocupa
una zona adaptativa con base en su “estrategia alimentaria” (OU MD, Figura 4.5). Dado
que la “dieta” puede caracterizarse de distintas maneras (Rosenberger, 1992), para
construir los modelos representando este factor se utilizaron datos de dos variables
dietarias que podrian ser de relevancia: la composicion y la calidad. Los datos de
composicion se obtuvieron de Norconk ef al. 2009 y se muestran en la Tabla 4.1; mientras
que los datos de calidad se obtuvieron de Allen y Kay (2012) y se muestran en la Tabla
4.2. Por otra parte, para construir el modelo OU basado en la locomocién se utilizaron

datos de Youlatos y Meldrum (2011), que se muestran en la Tabla 4.3.
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Tabla 4.1 — Datos de composicién dietaria (proporcién de cada item) a nivel genérico obtenidos
de Norconk et al. (2009). Para las especies de Mico, previamente consideradas como Callithrix, se

utilizaron los datos de este género.

ftem
. Pulpa de . Frutas Hojas Hojas
i Exudados Arilos Hongos Flores Semillas ., Insectos

Género fruta enteras jovenes maduras
Cebuella 60 0 0 8 0 0 0 0 0 30
Callithrix | Mico 45 0 0 16 0 0 0 0 0 39
Leontopithecus 9 0 0 53 7 0 0 0 0 25
Saguinus 10 0 0 35 0 0 0 3 0 45
Callimico 1 0 29 29 0 0 0 0 0 41
Saimiri 0 0 0 25 5 0 0 10 0 60
Cebus 0 0 0 47 0 8 0 8 0 33
Aotus 0 0 0 45 14 0 0 41 0 0
Callicebus 0 0 0 59 4 27 0 6 0 4
Pithecia 0 2 0 16 2 61 11 5 0 3
Cacajao 0 0 0 18 6 67 0 0 0
Chiropotes 0 0 0 42 1 51 0 0 4
Alouatta 0 0 0 34 9 0 0 38 16 0
Lagothrix 0 0 0 64 4 1 8 6 0 9
Brachyteles 0 0 0 27 11 5 0 42 9 0
Ateles 0 0 0 86 3 0 0 11 0 0

Tabla 4.2 - Indice de calidad dietaria (DQ, media por género) obtenido a partir Allen y Kay
(2012).Categorias: Baja (105-159); Media (160-214); Alta (215-270).

Género DQ Categoria (esta Tesis)
Alouatta 137 Baja
Aotus 178 Media
Ateles 180 Media
Brachyteles 142 Baja
Cacajao 200 Media
Callicebus 188 Media
Callimico 208 Media
Callithrix / Mico 234 Alta
Cebuella 217 Alta
Cebus 236 Alta
Chiropotes 188 Media
Lagothrix 194 Media
Leontopithecus 217 Alta
Pithecia 181 Media
Saguinus 231 Alta
Saimiri 270 Alta
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Tabla 4.3 — Modos locomotores (porcentajes promedio por género) obtenidos a partir de
Youlatos y Meldrum (2011). QWR: caminata cuadriipeda arboricola; CL: escalada vertical; L: saltos; S:

locomocién suspensoria; CC: locomocién usando las “garras”.

Modo locomotor

Género QWR CL L S CC
Pithecia 32,5 16,6 50,3 0,6 0
Chiropotes 60,6 11,2 27,1 1,1 0
Cacajao 39,9 25,2 33,8 1,1 0
Callicebus 56,8 16,1 26,6 04 0
Saimiri 65,3 9,2 23,7 2,8 0
Cebus 55,1 17,2 21,3 6,4 0
Saguinus 48,9 10,2 32,4 0 8,2
Leontopithecus 51,8 58 26,0 0 15,3
Callimico 18,0 4,0 62,0 0 16,0
Cebuella 27,1 5,8 24,4 0 42,7
Callithrix/Mico 32,0 13,0 23,0 0 32,0
Alouatta 52,0 32,8 4,8 10,5 0
Ateles 31,9 22,1 7,5 32,7 0
Lagothrix 40,3 41,7 7.4 15,7 0

En el caso de los modelos OU DC y OU Loc, para asignar cada linaje en la
filogenia a un régimen adaptativo particular, a partir de los datos ecoldgicos respectivos
se realizaron andlisis de agrupamiento mediante el algoritmo UPGMA utilizando el
paquete Cluster (Maechler et al., 2016) para R. Este procedimiento permitié obtener
arboles de similitud ecoldgica entre los linajes para las variables consideradas (Figura
4.5a-b). A partir de estos, se generaron categorias ecoldgicas discretas que se hipotetiza
corresponden a los distintos éptimos adaptativos (Figura 4.5a-b). En el caso del modelo
OU DQ (Figura 4.5c), dado que la calidad dietaria estd cuantificada por un indice
continuo y univariado (DQ; Allen y Kay, 2012), se establecieron tres categorias (Calidad
Alta, Media y Baja) a partir de dividir el rango de este indice en tres partes iguales (esta
Tesis; Tabla 4.2). Para asignar los regimenes a los nodos internos de la filogenia en cada
modelo, se utilizd6 un método de reconstruccion de estados ancestrales por maxima

verosimilitud, implementado en el paquete APE (Paradis ef al., 2004) para R.
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Figura 4.5 (continta de la pagina anterior) — Modelos OU basados en hipétesis bioldgicas utilizados

find mﬁﬁﬂ i

en esta tesis. Cada uno representa la accion de distintos factores ecologicos que se hipotetizan estructuran
el paisaje macroevolutivo en los platirrinos. En cada drbol, los distintos colores representan diferentes
Optimos o regimenes selectivos. La eleccion de los colores es arbitraria y estos deben interpretarse
independientemente en cada modelo. a) modelo OU DC basado en la composicion dietaria; b) modelo OU
Loc basado en las formas de locomocién y posturales; ¢) modelo OU DQ basado en la calidad de la dieta;
d) modelo OU MD basado en la hipétesis ecomorfologica de Rosenberger (1992).

Por altimo, dado que estos modelos OU explicitados a priori constituyen solo un
conjunto limitado de modelos dentro de todas las posibles alternativas, podria ser que
ninguno de ellos represente, en realidad, una descripcién apropiada del paisaje
macroevolutivo de la diversificacion fenotipica en los platirrinos. Es decir, se podria
estar eligiendo solo la mejor de un conjunto de malas hipotesis (ver adelante seccion
Seleccion de modelos). Como posible solucion a este problema, se utilizd el método
SURFACE (Ingram y Mahler, 2013), el cual, mediante un algoritmo que procede
escalonadamente, permite encontrar modelos OU con alto soporte estadistico absoluto
de manera automatica, localizando cambios de régimen adaptativo en la filogenia sin
recurrir a la asignacion a priori de estos regimenes. Inicialmente, el método procede
agregando secuencialmente en el arbol cambios de régimen en donde estos aumenten el

ajuste del modelo, hasta que ningin nuevo régimen produce una mejora sustancial
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respecto al modelo inmediatamente anterior (es decir, cuando AAICc < 2; ver adelante).
Posteriormente, el método evalua si al colapsar regimenes en ramas diferentes al mismo
optimo o pico adaptativo, implicando convergencia en el paisaje macroevolutivo, se
produce una nueva mejora en el modelo. De esta manera, SURFACE puede explorar
cientos de modelos OU distintos (aunque no todas las combinaciones posibles),
encontrando un modelo con un alto soporte estadistico absoluto y no solo relativo. Si
bien este modelo es puramente “estadistico” y podria carecer de poder heuristico o de
significado bioldgico, si resulta marcadamente distinto al mejor modelo OU biolégico
esto podria ser indicativo de que el modelo bioldgico hipotetizado no constituye en
realidad una buena descripcion del paisaje macroevolutivo para el rasgo analizado,
mientras que por el contrario, si resultan similares, es un fuerte indicio de que el modelo
bioldgico tiene un alto poder explicativo. El método SURFACE se encuentra

implementado en el paquete que lleva el mismo nombre para R (Ingram y Mahler, 2013).

Early-burst

El modelo Early-burst (EB, Harmon et al., 2010) es un modelo de evolucién
fenotipica que se diferencia de los descriptos anteriormente en que no tiene un correlato
microevolutivo directo si no que intenta modelar un patréon macroevolutivo derivado
del modelo (en un sentido no estadistico) clasico de radiacion adaptativa. Segun
Simpson (1953), cuando un linaje se diversifica la evolucion fenotipica seria inicialmente
rapida debido a la ocupacion adaptativa de nuevos nichos ecologicos por parte de los
linajes recién originados. Seguidamente, a medida que los nichos disponibles son
ocupados, se produciria una disminucién en la tasa de evolucion fenotipica. El modelo
EB intenta capturar este fendémeno modelando el cambio fenotipico como un MB cuya

tasa (0?) decae exponencialmente con el tiempo:
o =03 xe@t

donde 0% es la tasa inicial, t el tiempo y a es un parametro de cambio en la tasa que
toma valores negativos. De esta manera, este modelo puede ser utilizado como un test

de esta idea clasica de radiacion evolutiva.

Para estimar el ajuste de los distintos modelos de evolucion fenotipica
anteriormente descriptos se utilizo el paquete mvMORPH (Clavel et al., 2014) para R.
Este paquete permite ademds el ajuste de modelos multivariados (es decir, que
consideran la correlacion evolutiva entre variables) en los casos en que se consideran dos
0 mas variables fenotipicas simultdneamente (e.g. Componentes Principales derivados
del andlisis morfogeométrico). Por esta razdén, los modelos OU encontrados por

SURFACE, el cual no tiene capacidad multivariada, fueron re-ajustados en mvMORPH.
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Modelos de especiacién-extincion de linajes

Otro tipo de modelos, conceptualmente diferentes a los anteriores, utilizados en
esta Tesis son los modelos de especiacion-extincion de linajes, también conocidos como
modelos de Nacimiento-Muerte (BD; Nee, 2006). Estos modelos resultan ttiles para
comprender la dindmica temporal de la diversidad de especies, una dimension
importante de las radiaciones a escala macroevolutiva. Utilizando como informacién un
arbol filogenético, permiten abordar preguntas, por ejemplo, sobre las diferencias en los
patrones de diversidad entre clados, calcular tasas de especiaciéon a lo largo de una
radiacion o analizar asociaciones entre rasgos fenotipicos y tasas de diversificacion, entre
otras (Nee, 2006; Ricklefs, 2007; Stadler, 2011a).

El modelo mads sencillo de este tipo, utilizado en general como expectativa nula,
es el modelo de Puro Nacimiento (PB). Este asume un proceso estocastico (conocido
como proceso de Yule) en el que las especies se originan con una tasa de especiacién
constante b (equivalente a la probabilidad instantdnea de que un linaje produzca dos
descendientes) y en el que no hay extincidon. De esta manera, el nimero esperado (la

media) de especies, N, después de un tiempo ¢ es
N(t) = Ng * e

donde Noes el numero inicial de especies en el clado. De acuerdo a este modelo, se espera
que el logaritmo del niimero de especies crezca de manera lineal con el tiempo, donde b
es la pendiente de esta relacion (Nee, 2006). El modelo PB puede complejizarse
permitiendo que haya también extincidon, dando lugar al modelo de Nacimiento-Muerte
(BD). Segtin este modelo, las especies o linajes se originan con una tasa b, y desaparecen
con una fasa de extincion, o probabilidad, d, por lo que el niumero esperado de especies

en el tiempo es ahora
N(t) = Ny * e(b=dlx)

La cantidad b-d es la tasa neta de diversificacion (Nee, 2006). Bajo este modelo, la relacion
entre el logaritmo del numero de linajes y el tiempo ya no es lineal, si no que toma una
forma mas curva cuanto mds similares sean b y d (Ricklefs, 2007). Notablemente,
asumiendo este modelo es posible estimar la tasa de extincidon en un clado a partir de
una filogenia reconstruida solo de especies actuales, sin tener informacion directa sobre
los linajes extintos (Nee, 2006). Por otro lado, de estos modelos se deriva no solo el
numero esperado de especies después de una determinada cantidad de tiempo, sino
también una distribucion probabilistica de los tiempos de especiacion en la filogenia.

Esto permite que los tiempos de divergencia en afos calendario estimados en una
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filogenia empirica sean utilizados también en el ajuste de estos modelos (Nee ef al., 1994;
Ricklefs, 2007; Stadler 2013).

Ademas de los modelos PB y BD, existen modelos de diversificacion mas
complejos, aunque siempre basados en los modelos BD (siendo el PB un caso particular
donde d = 0). En esta Tesis se utilizaron, principalmente, modelos que asumen limites a
la diversificacion (suponiendo la existencia de limites ecoldgicos o de otro tipo al nimero
de especies) donde b y/o d decaen (lineal o exponencialmente) con el numero de linajes
existente o a través del tiempo (Rabosky y Lovette, 2008; Ettiene et al., 2011, Morlon et
al., 2011), y modelos que permiten cambios discretos en la tasa neta de diversificacion a
través del tiempo (Stadler, 2011b).

El ajuste de modelos de diversificacion de linajes se realiz6 con los paquetes Laser
(Rabosky, 2006), TreePar (Stadler, 2011b) y RPANDA (Morlon et al., 2016) para R. Si bien
el muestreo incompleto de especies en la filogenia puede afectar estos analisis
(Cusimano et al., 2012), los métodos mas recientes, tal como los aqui utilizados, permiten
incorporar la fracciéon de muestreo (basdndose en la informacion taxondmica) en la

estimacion del likelihood de los modelos, de manera de paliar este potencial problema.

Seleccion de modelos

Para seleccionar entre los distintos modelos aquel que mejor se ajusta a los datos,
se utilizd una aproximacion que considerase tanto la bondad de ajuste como la
complejidad del modelo, ya que modelos més complejos (con mds pardmetros) tienden
a resultar en general en mejores explicaciones de los datos que modelos menos
parametrizados, corriendo el riesgo del “sobreajuste” y violando el criterio de
parsimonia (Jonson y Omland, 2003; Burnham y Anderson, 2004). Primero, utilizando el
método de maxima verosimilitud (o maximum likelihood) se obtuvieron los valores de los
parametros de cada modelo que maximizaron el ajuste (likelihood) del respectivo modelo
a los datos. Luego, a partir del likelihood de cada modelo, se calculd el Criterio de
Informacion de Akaike (AIC, por sus siglas en inglés), que es una medida de la cantidad
de informacion que se pierde al aproximar la realidad (o una expectativa estadistica de
esta) con el modelo (Burnham y Anderson, 2004). El uso del AIC para comparar modelos
tiene la ventaja, por sobre el uso del likelihood directamente, que el AIC combina en una
sola cantidad derivaciones tanto de la Teoria del Likelihood como de la Teoria de la
Informacién, resultando en wuna medida robusta del ajuste que penaliza,
particularmente, aquellos modelos excesivamente complejos (Burnham y Anderson,
2004).

El AIC se calcula como:

AIC = —2log (likelihood) + 2 k
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Donde k es el nimero de parametros del modelo. Cuando n/k <40 (siendo n el tamano
muestral), corresponde utilizar el AIC corregido por tamafio de muestra pequeno (AICc),

también llamado AIC de segundo orden:
AlCc = AIC + 2k (k+1)/(n—k—1)

Una vez calculado los AICc para cada modelo candidato, estos pueden ordenarse y
compararse de manera de elegir aquel o aquellos que presenten un mejor ajuste (menor
AICc). Es conveniente re-escalar los valores de cada modelo i para facilitar su
interpretacion, haciendo que el mejor modelo (AICc min) tenga un valor igual a cero y el

resto un valor relativo a este. Para esto se calcula el AAICc como:
AAICci = AlCci- AlICc min

Se considera en general que si dos modelos presentan una diferencia en el AAIC <2, estos
son indistinguibles estadisticamente (Burnham y Anderson, 2004). Los valores de AAICc
pueden transformarse en pesos de Akaike (wAICc), que resultan interpretables

directamente como probabilidades ya que toman valores entre 0 y 1. Para esto se calcula
e™(—0.5 % AAICci)

para cada modelo y se lo divide por la sumatoria de todos estos valores.

4.3.2 Otros métodos comparativos filogenéticos empleados

Senal filogenética

La sefial filogenética es la tendencia de las especies emparentadas a parecerse
mas entre ellas que con respecto a especies mas lejanas (Blomberg y Garland, 2002;
Blomberg et al., 2003). Es decir, es una medida del grado de asociacion de los fenotipos
(o rasgos ecoldgicos) de las especies con su estructura filogenética. Obtener una medida
cuantitativa de este patrén resulta importante ya que, como se menciond anteriormente,
se espera que la historia jerdrquica del proceso de especiacion conduzca a la similitud de
especies cercanamente emparentadas (o en un sentido estadistico, a la falta de
independencia entre ellas). Por lo tanto, reconocer desviaciones de este patrén esperado
puede ser informativo sobre los procesos evolutivos que moldean la diversidad tanto
fenotipica como ecologica. Por ejemplo, la deteccion de que dos 0 mas taxa presentan
caracteristicas ecoldgicas mas similares que las esperadas de acuerdo a la filogenia
(Conservatismo de Nicho; Losos, 2008, Wiens et al., 2010) podria sugerir la existencia de
limites o constraints a la diversificacion ecoldgica de un clado, lo que a la vez podrian dar

cuenta de, por ejemplo, los patrones de distribucién geografica observados.

46



Si bien existen numerosas medidas de la sefial filogenética, en esta Tesis se utilizo
una aproximacion cuantitativa basada en modelos evolutivos, el estadistico K de
Blomberg (Blomberg et al., 2003). Este estadistico se basa, convenientemente, en que bajo
el modelo estocdstico de MB se espera (a modo de expectativa nula) que exista una
correspondencia entre la distancia fenotipica y la filogenética. Puesto de otro modo, la
covarianza esperada entre los valores en las puntas del arbol es directamente
proporcional al tiempo de evolucion compartida entre estos (Figura 4.4; Revell et al.,
2008). K puede tomar valores entre (0, +) y se calcula como el ratio entre el cociente de

dos errores cuadraticos medios (ECM; Blomberg et al., 2003):
K = (ECMO0 /ECM) observado/ (ECMO /ECM) esperado

El numerador se obtiene del cociente entre la varianza de los datos observados (X) para
las 1 especies respecto a la media filogenética a0 (equivalente al valor estimado por MB

del rasgo en la raiz):
ECMy = (X — ap)t (X — ag)/(n—1)

y la varianza de los datos considerando ademas la estructura del arbol:
ECM = (U — ag)t (U— ag)/(n—1)

donde U = XD, siendo D la matriz que cumple D C D! =I. I es la matriz identidad y C la
matriz de varianzas/covarianzas obtenida del arbol segin MB. Esta operacién deriva de
la transformacion de un modelo de GLS (ver adelante) en una regresion lineal estandar,
es decir, transforma C en un modelo no filogenético (sin covarianzas evolutivas; Garland
e Ives, 2000). Cuanto mejor el arbol de cuenta de la estructura de los datos (mayor senal
filogenética), la varianza residual (ECM) serd menor, llevando a un valor alto de (ECMo
/ECM) observaio, y viceversa. Dado que el valor de este cociente no es comparable entre
distintos arboles y conjuntos de datos, es conveniente estandarizarlo por una expectativa

que considere tanto el tamafno como la forma del arbol (Blomberg et al., 2003):

(ECMy /ECM) esperado = (1/n—1)(tr(C)— n/XY.C—1)

que corresponde al valor esperado por MB. Por lo tanto, valores de K = 1 indican un
ajuste perfecto a la expectativa Browniana, mientras que valores mayores que 1 indican
que las especies se parecen mas que lo esperado. Valores cercanos a cero indican
ausencia de senal filogenética. La significancia de los valores de K (tomando como
hipoétesis nula K = 1) fueron calculados mediante un test de aleatorizacion, en donde los

datos de las especies son permutados un nimero de veces entre las puntas de los arboles
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(destruyendo cualquier posible sefal filogenética) y calculando el K para cada
permutacion, obteniendo una distribucion contra la cual se contrasta el valor observado.

La inferencia directa de procesos evolutivos a partir de los valores de sefial
filogenética resulta algo problematica, ya que distintos procesos pueden conducir a
valores similares de sefial filogenética, mientras que procesos similares pueden resultar
en valores muy distintos (Revell et al., 2008). Sin embargo, como se mencioné al
comienzo, los tests de sefial filogenética pueden igual revelar patrones sugerentes. Por
ejemplo, valores elevados de K indicarian una diversificacion temprana seguida por una
relativa estasis evolutiva. Si bien esta tltima puede deberse, por ejemplo, tanto a una
disminucion en la tasa de evolucion debido a constraints como a la accién de seleccion
estabilizadora, el patron resulta consistente con la idea de la ocupacion rapida y
adaptativa de nichos ecoldgicos durante una radiacion (Revell et al., 2008) y compatible
también con el Conservatismo de Nicho (Losos, 2008). Por estas razones, cuantificar la
sefal filogenética puede ser de utilidad cuando se trabaja a escalas macroevolutivas,
particularmente cuando se combina estas estimaciones con otras aproximaciones, por
ejemplo con el ajuste de modelos evolutivos explicitos, como se describié anteriormente.

Los anadlisis de sefial filogenética (K y su extensiéon multivariada Kmu; Adams,

2014) fueron realizados con los paquetes phytools (Revell, 2012) y geomorph para R.

Gréficos de Disparidad a través del Tiempo (DTT-plots)

Analizar la relacion entre el patréon de cladogénesis y el patron de acumulacion
de disparidad morfologica resulta de interés para el estudio de la diversificacion a escala
macroevolutiva. Particularmente, distintos modelos de radiacion evolutiva predicen
relaciones alternativas entre estos patrones (Simoes et al., 2016; ver modelo EB arriba).

Los graficos de disparidad a través del tiempo (DTT, Harmon et al., 2003)
utilizados en esta Tesis son una herramienta que permite analizar el patrén temporal de
acumulacion de la disparidad morfoldgica en relacion a la estructura filogenética,
comparando el patrén observado con una expectativa nula basada en el modelo de MB.
Se diferencia de otras aproximaciones, por ejemplo al ajuste de modelos, en que los DTT
brindan una representacion grafica del patréon de evolucion fenotipica, cuyas
particularidades pueden asociarse directamente a eventos de cladogénesis en la
filogenia. El grafico se construye calculando, para cada punto en el tiempo, un valor de
disparidad relativa como el promedio de las disparidades (distancias Euclidianas) de los
subclados existentes en ese momento sobre la disparidad total del arbol. La disparidad
total es calculada, a su vez, como el promedio de las distancias Euclidianas entre todos
los pares de especies. De esta manera, valores bajos de disparidad relativa indican que
la variacion estd particionada mayormente entre subclados (con poca variacion dentro
de cada subclado), mientras que valores altos indican que la variacion se encuentra
principalmente dentro de cada subclado (Harmon et al., 2003). Un patron de disminucion

temprana de la disparidad relativa indicaria que los subclados evolucionaron ocupando
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rapidamente regiones separadas del morfoespacio. Esto se ajustaria, por ejemplo, a la
expectativa del modelo clasico de radiacion adaptativa. Para generar una expectativa
nula del cambio de la disparidad en el tiempo contra la cual comparar los valores
observados, se grafico, junto con la disparidad relativa observada, la disparidad
obtenida a partir de un namero de simulaciones de la evolucion fenotipica sobre el arbol
filogenético bajo el modelo MB.

El andlisis de DTT y los respectivos graficos se realizaron con el paquete geiger
(Harmon et al., 2008) para R.

Evolucién correlacionada de rasgos

Como se menciond previamente, el objetivo de los primeros métodos
filogenéticos comparativos fue tratar con la falta de independencia estadistica de los
datos, lo cual dificulta utilizar métodos estadisticos estandar. Este problema es
particularmente notorio cuando se busca estudiar la correlacion evolutiva entre dos o
mas rasgos (por ejemplo, si cambios evolutivos en la forma craneana responden a
cambios evolutivos en la masa corporal), ya que estos podrian inferirse como
correlacionados cuando en realidad evolucionaron independientemente (Felsenstein,
1985). Aunque existen diversos métodos que tratan con el problema de la no
independencia para el estudio de este tipo de preguntas (Rohlf, 2001), en esta Tesis se
utilizé el método de regresion por Cuadrados Minimos Generalizados Filogenéticos
(PGLS; Grafen, 1989; Martins y Hansen, 1997) dada su flexibilidad y facilidad de
interpretacion.

Sean xi e yi dos variables de interés (independiente y dependiente,
respectivamente) medidas en la especie i. Segun el modelo de regresion lineal simple

ordinaria:
Yi = bi* x; + by +¢

donde b1y boson los coeficientes de regresion (pendiente y ordenada al origen) y ¢ies un
término representando el error o residuo, con expectativa o media igual a cero.

Generalizando para i especies (Martins y Hansen, 1997)
Y =BX+ ¢

donde Y es el vector de 1 x 1 observaciones de yi, B el vector [b1, bo]* de coeficientes de
regresion, X una matriz de n x 2 con unos en la primer columna y los valores xi en la
segunda, y ¢ es una matriz diagonal de unos (la matriz identidad). Utilizar esta matriz
como término del error equivale a asumir que los residuos toman valores aleatorios con
distribucion normal de varianza 02 y media igual a cero (Rohlf, 2001). Esta expectativa

no se cumple cuando se trabaja con datos comparativos, ya que se espera que el proceso
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evolutivo introduzca correlaciones entre las observaciones y por lo tanto entre los
valores residuales. Sin embargo, si se asume un modelo explicito de evolucién y se
conoce la estructura filogenética, se puede derivar una expectativa de la covariacion
entre los datos (Figura 4.4). El método PGLS toma ventaja de esto para modelar
directamente la estructura de covariaciéon esperada en los residuos e introducirla en los
analisis de regresion (Grafen, 1989, Martins y Hansen, 1997). Si se asume MB, ¢ sigue
una distribucién normal multivariada con media cero y covarianzas derivadas de la
estructura filogenética (C, Figura 4.4; Garland e Ives, 2000). De esta manera, las
relaciones filogenéticas entre las especies se introducen directamente en el andlisis y el
método de regresion lineal puede utilizarse para datos comparativos. Asimismo, la
variacion residual ¢ puede modelarse de acuerdo a distintos modelos evolutivos segtin
la expectativa o pregunta que se tenga (Hansen y Martins, 1996; Martins y Hansen, 1997).
Sin embargo, debe distinguirse entre el modelo evolutivo que mejor ajusta a los datos y
aquel que mejor ajusta a los residuos. Son estos ultimos los que se asumen
independientes en el método de GLS y no necesariamente “evolucionan” de la misma
manera que los datos (Revell, 2010). Por lo general, ¢ es modelado de acuerdo a la
covariacién esperada por MB, el modelo evolutivo mas simple, aunque esta expectativa
puede ser relajada facilmente utilizando el método A (Pagel, 1999). Este consiste
sencillamente en multiplicar por una constante A, que toma valores entre cero y uno, los
elementos no diagonales de C. De esta manera, cuando A = 1, C es la matriz estimada
segun MB. Por el contrario, cuando A = 0, C colapsa a un modelo no filogenético
(Freckleton et al., 2002). Valores intermedios indican una asociacion mas débil de los
residuos con la filogenia que la esperada segin MB. El valor de A es calculado por
maximum likelihood e incorporado al analisis de PGLS (Freckleton et al., 2002).

Los analisis de PGLS fueron realizados con el paquete CAPER para R.

Estudio de la Alometria

Para analizar la relacion evolutiva entre los cambios en tamafio y la forma de las
estructuras craneanas analizadas (alometria evolutiva) se sigui6 la siguiente
aproximacion. Como medida de tamario se utilizo, en vez de la masa corporal, el Tamafio
Centroide (TC) de las estructuras bajo analisis. Esto presenta la principal ventaja de que
la variable de tamafio proviene directamente de los ejemplares siendo medidos y no de
datos de la literatura, lo que permite tener una mejor correspondencia entre tamafio y
forma, mejorando la estimacion de los efectos alométricos. Si bien el tamafio de las
estructuras craneanas y la masa corporal podrian variar de manera independiente, estas
presentan sin embargo una alta correlacion (Tabla 4.4). Por otro lado, para tener una
estimacion del Volumen Endocraneano Relativo (rVEC) o encefalizacion, se utilizé el TC
de la base craneana como medida de tamano. Esto permitié ademads de tener una medida

basada exclusivamente en los ejemplares bajo estudio, como se menciond previamente,
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obtener una estimacion de la encefalizacion mas estructural (similarmente a Gould, 1977;

Ross y Ravosa, 1993; ver Capitulo 8) que al utilizar la masa corporal.

Tabla 4.4 — Regresiones filogenéticas (PGLS) entre log (Masa Corporal) y log TC de las respectivas

estructuras craneanas.

Estructura A Coef. de correlacion P
Craneo entero 0,90 0,98 <0,01
Esqueleto Facial 0,94 0,88 <0,01
Neurocraneo 1,00 0,88 <0,01
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5.1 Introduccion

Una de las dimensiones principales de la diversidad bioldgica de un clado es el
numero de especies o linajes que este posee. En los platirrinos, esta diversidad de
especies ha sido explicada como el producto de una “radiaciéon adaptativa”
(Rosenberger, 1992; Rosenberger et al., 2009), donde la oportunidad ecoldgica impulsa
una diversificacion a tasas elevadas durante los estadios iniciales de la radiacion, seguida
luego por una caida en la tasa de cladogénesis debido a la ocupacion de los nichos
vacantes (Gavrilets y Losos, 2009). Sin embargo, radiaciones geografica y temporalmente
extensas como la de los platirrinos presentan probablemente patrones mas complejos
que el predicho por este modelo, el cual se ha corroborado con relativo éxito
particularmente en radiaciones ocurriendo en ambientes geograficamente limitados,
como islas o lagos (por ejemplo: lagartos del género Anolis (Harmon et al., 2003), o peces
Ciclideos (Seehausen, 2006). Entre varias alternativas, factores abidticos como el
surgimiento de barreras geograficas o cambios climaticos podrian ser importantes en la
dindmica de especiaciéon y extincion a estas escalas, generando patrones de
diversificacion que difieren entre subclados, y por lo tanto surgiendo patrones distintos
a los esperados si una tnica radiacion adaptativa fue la responsable de toda la
diversidad observada en un clado (e.g. Derryberry et al., 2011; Lopez-Fernandez et al.,
2013).

Estudiar y cuantificar los patrones temporales de diversificacion de especies en
el clado permitiria obtener informacion sobre los procesos responsables de generar la
diversidad observada. Si bien el registro f6sil constituye la inica evidencia directa sobre
la dindmica temporal del proceso de diversificacién, su naturaleza incompleta ha
limitado los andlisis a clados con registros excepcionalmente detallados (Foote, 2000;
Hopkings y Smith, 2015). En el caso de los platirrinos, cuyo registro fosil es relativamente
escaso, recurrir a herramientas que permitan estudiar su dindmica macroevolutiva sin
apelar a la evidencia fosil resulta fundamental para entender los procesos que dan cuenta
de su diversidad actual. En este sentido, la aplicacién de métodos basados en filogenias
moleculares de especies actuales, y su complementacion con la limitada evidencia fosil
disponible, resulta una aproximacién promisoria (Morlon, 2014; Slater y Harmon, 2013).

En este capitulo se analiza el patron temporal de diversificacion de especies en
los platirrinos con el objetivo de comprender mejor los procesos evolutivos que
moldearon la diversidad de linajes en este clado. Se espera que si la radiacion de los
platirrinos concuerda con el modelo clasico de radiacién adaptativa, un modelo
matematico de diversificacion donde las tasas decaigan con el tiempo o con el niimero
de linajes (diversidad-dependiente), representando la disminucion en la oportunidad
ecologica, ajuste mejor a la filogenia que un modelo neutral de tasas constantes o de
diversidad creciente (e.g. Puro Nacimiento). Para esto, a partir de la informacion provista
por una filogenia molecular con tiempo de divergencia, se explora el ajuste de diversos

modelos matematicos de especiacion-extincidén, comparando finalmente estos resultados
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con la informacion disponible en el registro fosil. Asimismo, se exploro la ocurrencia de
procesos clado-especificos que podrian haber actuado posteriormente a la
diversificacion inicial del grupo. Dada la extension geografica y la profundidad temporal
de la radiacion, junto con la disparidad de adaptaciones ecoldgicas presentes, se espera
encontrar heterogeneidad en las tasas de diversificacion a través del arbol de los

platirrinos.

5.2 Diversificacion de linajes en la radiacion de los platirrinos

El analisis mediante BEAST de la matriz molecular concatenada de 25.361 pares
de bases para 78 especies de platirrinos dio como resultado un arbol cronofilogenético
de Maxima Credibilidad de Clado (MCC, Figura 5.1) que muestra relaciones, en general,
concordantes con otras estimaciones recientes y, particularmente, de acuerdo al
consenso actual que reconoce tres familias monofiléticas: Pithecidae, Atelidae y Cebidae
(Schneider y Sampaio, 2015). Respecto a las principales controversias que persisten
actualmente en cuanto a la filogenia de los platirrinos (las relaciones entre las familias,
por un lado, y la posicién de Aotus por otro, Perez et al., 2012; Perez y Rosenberger, 2014;
Schneider y Sampaio, 2015), el analisis recuper6 a Pithecidae como el grupo mas basal
dentro de la radiacion (Ray et al., 2005; Osterholz et al., 2009; Wildman et al., 2009;
Perelman et al., 2011), mientras que Aotus aparece dentro de Cebidae como grupo
hermano de Callithrichinae (Wildman et al., 2009; Perelman et al., 2011), aunque con un
soporte relativamente bajo (probabilidad posterior =0,71; Figura 5.1). Por otro lado, y de
acuerdo también a otros analisis moleculares, los resultados muestran que las ramas
conectando tanto a las familias entre si como a los clados principales dentro de Cebidae
son relativamente cortas, sugiriendo una diversificaciéon secuencial rapida de estos
linajes (Opazo, 2006; Wildman et al., 2009; Perez et al., 2012).

Los tiempos de divergencia obtenidos junto con el arbol de MCC asumiendo un
modelo de reloj molecular relajado sugieren que el ancestro comtin mas reciente de los
platirrinos existié hace alrededor de 25 Ma (intervalo de confianza del 95% 22,5-29 Ma,
Figura 5.1) durante fines del Oligoceno a principios del Mioceno. A nivel de las familias,
los resultados evidencian linajes notoriamente largos para varios géneros. Por ejemplo,
Callicebus y Aotus se habrian originado hace mas de 20 Ma, mientras que los linajes de
Alouatta, Cebus, Saimiri y Saguinus habrian surgido durante el Mioceno temprano a
medio (entre 16 y 18 Ma). Por otro lado, el tiempo de divergencia medio entre las
especies dentro de cada género (sin considerar los géneros monoespecificos Cebuella y
Callimico) resultd de 2,51 Ma, con un minimo de 0,63 Ma (divergencia entre P. irrorata y

P. monachus).
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Lagothrix lagotricha
Brachyteles hypoxanthus
Brachyteles arachnoides
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Ateles %eoffroy/ frontatus
Ateles hybridus
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Saimiri boliviensis boliviensis
Saimiri oerstedii oerstedii
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Cebus capucinus

Cebus albifrons

Cebus olivaceus

Cebus xanthosternos
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Aotus lemurinus lemurinus
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Leontopithecus chrysomelas
Leontopithecus rosalia
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Gallithrix ieoﬁffoy/

Gallithrix kuhlii

Gallithrix jacchus

Callithrix penicillata

Saguinus nigricollis nigricollis
Saguinus tripartitus
Saguinus melanoleucus
Saguinus fuscicollis fuscicollis
Saguinus imperator
Saguinus mystax
Sagquinus labiatus labiatus
Saguinus oedipus

Sagquinus georfroyi

Saquinus midas

Saguinus bicolor

Saguinus martinsi
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Figura 5.1 (pagina anterior) — Arbol cronofilogenético de Méxima Credibilidad de Clado (MCC)
obtenido del andlisis mediante BEAST para 78 especies de platirrinos. Las barras grises indican el
intervalo de confianza del 95% para la edad estimada de cada nodo. Se muestra el soporte para los nodos
con probabilidad posterior Bayesiana menor a 0,8. Los colores indican los clados extraidos para ser
analizados de manera independiente (ver adelante). En negro el clado formado por los linajes menos

especiosos (“resto”).

Para estudiar la dindmica macroevolutiva de diversificacion de linajes en el clado
se ajustaron distintos modelos de diversificacion de linajes a la filogenia.
Particularmente, se incluyeron modelos donde las tasas son constantes a lo largo del
tiempo y homogéneas entre clados (Puro Nacimiento y Nacimiento-Muerte [PB y BD,
por sus siglas en inglés]), modelos PB y BD que permiten ademds cambios discretos en
las tasas en determinado momento (PBS y BDS), y modelos diversidad-dependientes (PB
donde b, la tasa de especiacion, decae exponencial [DDX] o linealmente [DDL y DDD+E
si ademas permite extincidn, es decir d > 0] con el nimero de linajes). Estos ultimos
permiten analizar la existencia de limites ecologicos o de otro tipo a la diversidad de
especies.

Los resultados de estos analisis muestran que el modelo con mayor soporte
estadistico es uno de Puro Nacimiento con una caida abrupta en la tasa de especiacion

en tiempos recientes (Tabla 5.1).

Tabla 5.1 — Soporte (wWAICc) y estimacion de los pardmetros para cada uno de los modelos ajustados a la
filogenia de los platirrinos considerada como un todo. X: Tasa de caida en b; K: “capacidad de carga”,

niimero tedrico mdximo de linajes posibles en el clado.

) Tiempos de Tasa de Tasa de
Cambios . L, L Otros
Modelo cambio de especiacion extincion i wAIC
de tasa parametros
tasa (Ma) (b) ()

PBS 1 0,42 0,17/0,04 - - 0,52
BDS 1 0,42 0,21 /0,04 0,09 /0,01 - 0,27
PB - - 0,16 - - 0,09
BD - - 0,18 0,04 - 0,04
DDX - - 0,12 - X=-0,09 0,04
DDL - - 0,16 - K=1.344.803 0,03
DDD+E - - 0,78 0,27 K=117 0,00

Estos resultados indicarian que los platirrinos, considerados en conjunto, se
habrian diversificado a una tasa constante durante practicamente toda su historia
evolutiva. Sin embargo, un modelo PB (donde no hay extincion) no estaria de acuerdo
con el registro fosil de los platirrinos, el cual evidencia la existencia de numerosos linajes
fosiles. En este sentido, la dificultad en recuperar un modelo en el cual la extincion

juegue un papel significativo en la dindmica macroevolutiva de los platirrinos podria
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deberse a la existencia de heterogeneidad en las tasas de diversificacion entre distintos
subclados, lo que viola los supuestos de los modelos ajustados anteriormente.

Para explorar mas en detalle esta posibilidad, siguiendo las sugerencias de
Morlon et al. (2011), se subdividio el arbol de los platirrinos (Figura 5.1) en aquellos
subclados monofiléticos mas especiosos (Cebinae, Ateles, Alouatta, Callithrix + Mico y
Cebuella, Saguinus, Aotus'y Callicebus), por un lado, y el resto de los subclados juntos, por
otro (Lagothrix y Brachyteles + Pithecinae + Callimico y Leontopithecus). Para cada uno de
estos subclados se ajustaron modelos PB y BD, con tasas constantes o que varian
exponencialmente a través del tiempo (tanto positiva como negativamente). Estos
modelos permiten incluso detectar periodos de declive en la diversidad (d mayor que b),
a diferencia de los modelos anteriores.

Los resultados muestran que para los subclados mas especiosos, el modelo PB

es el que mejor ajusta a la filogenia en todos los casos (Tabla 5.2).

Tabla 5.2 — Soporte (wAICc) para los distintos modelos de diversificacion ajustados a la filogenia de los
platirrinos considerando subclados independientemente. PB: Puro Nacimiento; BD: Nacimiento-Muerte.

Var: Tasa variable; Cte: Tasa constante. En negrita el modelo con mayor soporte para cada subclado.

Modelo Cebinae Callicebus Ateles Alouatta Callithrix Saguinus Aotus Resto

PB 0,54 0,64 0,91 0,82 0,69 0,74 0,80 0,29

BD ctes. 0,33 0,20 0,09 0,13 0,24 0,17 0,16 0,48

B var. D cte. 0,07 0,04 0,00 0,01 0,02 0,03 0,01 0,11
B cte. D var. 0,06 0,11 0,00 0,04 0,05 0,06 0,03 0,11
BD variables 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01

Particularmente, el clado compuesto por los géneros Callithrix, Mico 'y Cebuella es
el que presenta la mayor tasa de especiacion, alrededor de un 50% mas elevada que la
del resto de los subclados, que a su vez presentan tasas similares (aproximadamente 0.20
eventos de especiacion por linaje y por milléon de afios, Tabla 5.3). Por el contrario, para
el clado compuesto por el resto de los platirrinos, el mejor ajuste estuvo dado por un
modelo BD en el cual la tasa de extincion resulta notablemente alta respecto a la
especiacion (Tabla 5.3), lo que indicaria un rapido recambio de especies en estos linajes

a lo largo de la historia.

Tabla 5.3 — Estimacion de Mdxima Verosimilitud de los pardmetros del modelo con mejor ajuste a cada
subclado (Tabla 5.2). En unidades de eventos por linaje/millén de afios. b: tasa de especiacion; d: tasa de
extincion.

Parametro/Clado Cebinae Callicebus Ateles Alouatta Callithrix Saguinus Aotus Resto

b 0,18 0,19 0,21 0,18 0,30 0,19 020 029
d - - - - - - - 0,27
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A partir del modelo que mejor ajustd a cada subclado (Tabla 5.2), se graficaron
curvas de diversidad esperada a través del tiempo, y se las compar6 con las curvas
observadas a partir de la filogenia (Figura 5.2). Puede verse que para los subclados mas
especiosos (Figura 5.2a-g) las curvas de diversidad esperada segtin los modelos ajustan
relativamente bien al patron observado. Por el contrario, para el resto de los platirrinos
(Figura 5.2h), la diversidad histdrica inferida a partir del modelo resulta mayor que la
observada en la filogenia reconstruida, debido a la alta tasa de extinciéon que

presentarian estos linajes.
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Figura 5.2 — Trayectorias de diversidad a través del tiempo inferidas (lineas solidas de color) con los
modelos indicados en la Tabla 5.2 para cada subclado analizado (ver Figura 5.1), junto con el niimero de
linajes a través del tiempo observado en la filogenia molecular para dichos subclados (linea punteada

naranja).
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En la Figura 5.3 se muestra el patron observado de acumulacion de linajes para
la filogenia de los platirrinos considerada como un todo en comparacion con la
diversidad inferida a partir del modelo que mejor ajusta a la filogenia completa (PB) y
con la diversidad inferida a partir de sumar las curvas de diversidad individuales
inferidas para cada subclado. Puede verse que el modelo PB para todo el arbol ajusta
relativamente bien a la curva empirica en el tiempo profundo de la filogenia y en tiempos
recientes, indicando una diversidad mayor a la observada entre 12-3 Ma. Por otro lado,
la curva obtenida a partir de las trayectorias individuales para cada clado indica una
diversidad inferida mayor a la mostrada por la filogenia de especies actuales desde el
tiempo profundo y hasta hace unos 4 Ma, donde la curva empirica y el modelo se
acoplan, evidenciando los efectos de la extincion sobre la filogenia de especies actuales.

Finalmente, para comparar las inferencias basadas en la filogenia reconstruida a
partir de especies actuales con la informacion del registro fosil, se grafico la diversidad
estimada de géneros fdsiles a través del tiempo (Tabla 5.4 y Figura 5.3). Para esto, se
asumidé que cada género o linaje fosil persiste como tal durante 5 millones de afios
(Curnoe et al., 2006) y que la edad de ocurrencia de cada fosil representa el punto medio
de este tiempo. A su vez, se excluyeron los fosiles cuya pertenencia al crown platirrino
esta discutida: Perupithecus (Bond et al., 2015), Canaanimico (Marivaux et al., 2016a),

Branisella y los fésiles patagdnicos con la excepcion de Proteropithecia (Kay et al., 2008).

Tabla 5.4 — Géneros o linajes fosiles considerados para la construccion de la curva de diversidad
a nivel genérico basada en el registro, y su edad estimada. Los fdsiles con edades menores a 2,5 Ma se

indican como “Recientes”.

Fosil Edad aproximada (Ma) Referencia
Panamacebus 20,9 Bloch et al., 2016
Chilecebus 20 Sears et al., 2008
“Cebinae” 17 Marivaux et al., 2012
Paralouatta mariane 17 MacPhee et al., 2003
Proteropithecia 15,7 Kay et al., 1998
Patasola 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Lagonimico 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Micodon 12 Hartwig y Meldrum, 2002
“Aotus” dindensis 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Miocallicebus 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Nuciruptur 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Cebupithecia 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Laventiana 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Neosaimiri 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Stirtonia 12 Hartwig y Meldrum, 2002
Cebuella 11 Marivaux et al., 2016b
Cebus 11 Marivaux et al., 2016b
Solimoea 8 Kay y Cozzuol, 2006
Acrecebus 8 Kay y Cozzuol, 2006
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Tabla 5.4 — Continuacion.

Fosil Edad aproximada (Ma) Referencia
Paralouatta varonai 2,5 MacPhee et al., 2003
Antillothrix Reciente Rosenberger, 2002
Xenothrix Reciente Rosenberger, 2002
Insulacebus Reciente Rosenberger, 2002
Alouatta mauroi Reciente Tejedor et al., 2008
Caipora Reciente Cartelle y Hartwig, 1996
Protopithecus Reciente Hartwig y Cartelle, 1996
Cartelles Reciente Cartelle y Hartwig, 1996

La curva f6sil de diversidad genérica minima obtenida (Figura 5.3) muestra un
crecimiento relativamente constante desde sus origenes hasta alrededor de los 12-14 Ma,
para luego descender paulatinamente hacia la actualidad. Este patrén esta en contraste
tanto con la curva observada a partir de la filogenia reconstruida como con la inferida a

partir de los modelos de diversificacion (Figura 5.3).
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Figura 5.3 — Trayectorias de diversidad a través del tiempo inferidas con un modelo tinico para

todo el drbol de los platirrinos (en negro); sumando las trayectorias inferidas a partir de los modelos
individuales para cada subclado (en celeste, Figura 5.2); linajes observados a partir de la filogenia
molecular para la filogenia completa (en naranja) y para la filogenia a nivel de géneros (en violeta); y
niimero de géneros fosiles a través del tiempo (puntos rojos). Se excluyd a los fésiles cuya pertenencia al

crown platirrino es discutida (ver Tabla 5.4).
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Sin embargo, el nimero total de linajes inferidos al sumar la trayectoria
individual de cada subclado (Figura 5.2) se aproxima relativamente bien a la diversidad
fésil observada en el registro durante los estadios iniciales de la radiacién (Figura 5.3),
la cual es mayor que la evidenciada por la curva empirica basada en la filogenia de
especies actuales. Por otro lado, la caida observada en los tltimos 6 Ma en la curva fosil
representa indudablemente un sesgo de muestreo, ya que la diversidad genérica de la
filogenia actual (Figura 5.3) resulta mayor que la fésil. Dado que puede asumirse con
seguridad que los géneros fosiles mas recientes corresponden a linajes distintos a los
géneros actuales, sumando para este ultimo segmento ambas curvas genéricas se
recuperaria una tendencia creciente a la diversidad, concordante con los modelos

ajustados.

5.3 Discusion

Los analisis filogenéticos moleculares recientes indican que los principales linajes
actuales de platirrinos (e.g. familias) se habrian originado durante un periodo de tiempo
relativamente corto (unos poco millones de afios; Opazo et al., 2006; Wildman et al., 2009;
Perez et al., 2012), resultado confirmado por la filogenia obtenida en este trabajo. Esta
aparente diversificacion inicial rdpida de linajes podria relacionarse con la propuesta de
que la evolucion de los platirrinos estaria caracterizada por la ocupaciéon adaptativa de
varios nichos ecoldgicos fundamentales que seguirian existiendo hasta el dia de hoy, es
decir, una idea acorde al modelo de radiacion adaptativa clasico (Rosenberger, 1992;
Rosenberger et al., 2009). Sin embargo, los resultados obtenidos aqui muestran que un
modelo de originacién de linajes de diversidad creciente, no puede ser rechazado. Esto
indica que la radiacion de los platirrinos, considerada como un todo, no seguiria el
modelo de radiacion adaptativa clasico respecto a la diversificacion en el nimero de
especies. Esto difiere de otros clados considerados también como ejemplos de
radiaciones adaptativas en los cuales si se han detectado tasas de diversificacion
declinantes (e.g. En aves del género Dendroica -Rabosky y Lovette, 2008- o en mariposas
del género Heliconius -Ettiene et al., 2011).

Por otro lado, el resultado que muestra una caida en la tasa de especiacién en 0,42
Ma para los platirrinos podria ser un artefacto que surge a partir de no incorporar a la
filogenia a los linajes de mas reciente formacion (e.g. subespecies o niveles inferiores;
Stadler, 2011a). Esta interpretacion es apoyada también por Springer et al. (2012), quienes
obtuvieron un resultado similar al analizar la filogenia del Orden Primates en su
conjunto, lo que podria indicar que los criterios taxonémicos actuales podrian no ser
suficientes para detectar todos los linajes evolutivamente relevantes. A su vez, el valor
de 0,63 Ma encontrado aqui para las especies de divergencia mas reciente incluidas en el
arbol apoyaria esta vision. Sin embargo, la documentada extincion reciente de especies

que no pueden ser consideradas como ancestros de los linajes actuales (e.g. especies del
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Caribe, atélidos gigantes, etcétera; Fleagle, 2013) podria dar cuenta también de este
patron.

Aunque varios autores han alertado sobre la dificultad de detectar declives en la
tasa de diversificacion y en la estimacion de las tasas de extincion sin considerar la
evidencia fosil (Bokma, 2009; Rabosky, 2010; Quental y Marshal, 2010), esta dificultad
emergeria principalmente como consecuencia de violar uno de los supuestos de los
modelos: la homogeneidad de tasas entre clados (Rabosky, 2010; Morlon et al., 2011). En
este sentido, el resultado obtenido aqui que indica una diversificacion en los platirrinos
sin limite superior, o que se encuentra lejos de este (contrariamente a lo esperado en una
radiacion adaptativa donde la falta de oportunidad ecoldgica limitaria la
diversificacién), es robusto. Al considerar separadamente distintos clados, permitiendo
heterogeneidad en las tasas, modelos de crecimiento constante mostraron igualmente
mejor ajuste que modelos de tasas declinantes. De estos analisis se desprenden una serie
de resultados importantes. En primer lugar, los subclados mds especiosos muestran
tasas de especiacion notablemente similares, con la excepcion de aquel conformado por
Callithrix, Mico y Cebuella. Este tltimo presenta una aceleracion en la tasa de especiacion
de alrededor del 50% respecto a los otros subclados, resultado consistente con un trabajo
previo que muestra un cambio en la tasa de diversificacion en este subclado (Fabre et al.,
2009). En segundo lugar, al separar los subclados mas especiosos, los resultados
muestran que el resto del arbol de los platirrinos estaria caracterizado por una alta tasa
de recambio de especies, debido a una tasa de extincion notablemente elevada. Un
resultado similar se obtuvo en cetdceos al considerar separadamente los clados mas
diversos (Morlon et al., 2011). En tercer lugar, tomados en conjunto, estos resultados
resaltan la naturaleza compleja del proceso de diversificacion en los platirrinos, en el que
las dindmicas macroevolutivas serian clado-especificas.

Las razones que llevarian a algunos linajes a diversificarse mas rapidamente que
otros, 0 a presentar tasas de extinciéon mas elevadas, no quedan atn del todo claras.
Trabajos previos han analizado posibles correlaciones entre caracteristicas ecoldgicas o
fenotipicas y tasas de especiacion-extincion en primates. Por ejemplo, Gémez y Verdu
(2012) encontraron que los primates que muestran relaciones mutualistas con plantas
(e.g. como dispersores de semillas) presentan tasas de diversificacion mas elevadas que
aquellos con relaciones antagonistas (e.g. predadores de semillas). Esto se deberia a que
los primates mutualistas tienen en general rangos geograficos mas extensos, facilitando
la especiacion alopatrica (Gomez y Verdu, 2012). En otro estudio se analizd el efecto de
la masa corporal sobre la tasa de diversificacion, no encontrandose relacion (Matthews
et al., 2010), mientras que Magnuson-Ford y Otto (2012) encontraron que tanto la
monogamia como el comportamiento solitario estarian asociados a una menor tasa de
especiacion. En este sentido, considerando cualitativamente la distribucion de estas
caracteristicas en el arbol de los platirrinos, ni la elevada tasa de especiacion observada
en el clado de Callithrix ni la alta extincion observada para parte de los platirrinos se

corresponderia con alguna de estas hipotesis. Por otra parte, el hecho de que los
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miembros del clado de Callithrix den a luz sistematicamente a gemelos, caracteristica
unica entre los primates, podria ser un factor que explique su alta tasa de diversificacion.
Sin embargo, se requerirdn analisis mas detallados para individualizar los posibles
factores que determinan las tasas de diversificacion en platirrinos.

Incorporar informacion del registro fdsil a la informacién provista por la filogenia
molecular y los modelos matematicos permitié construir una imagen mas amplia del
proceso de radiacion de los platirrinos. Primero, considerando la diversidad minima
inferida a partir del registro fosil, se observa que la filogenia de especies actuales
subestima la diversidad existente al inicio de la radiacién (Figura 5.3), producto de la
presencia de linajes sin descendientes en la actualidad (extintos). Sin embargo, al
considerar una dindmica macroevolutiva mas compleja, permitiendo procesos clado-
especificos, los modelos matematicos logran recuperar una curva de diversidad historica
que pareceria ajustarse relativamente bien a lo observado en el registro para los estadios
iniciales de la radiacién (Figura 5.3), como se vio para otros grupos (Morlon et al., 2011).
Segundo, la aparente caida en la diversidad observada en la curva fosil hacia el presente
puede atribuirse a un sesgo de muestreo, ya que formaciones de mayor antigiiedad son
por lo general estudiadas mas intensivamente que formaciones mas recientes. A su vez,
factores tafondmicos explican la escases de fdsiles amazodnicos, regiéon de mayor
diversidad en la actualidad y en tiempo recientes. Esto pone de manifiesto la naturaleza
incompleta y probablemente sesgada temporal y espacialmente del registro fosil,
reafirmando la utilidad de las aproximaciones presentadas en este capitulo y a lo largo
de esta Tesis. Tercero, considerando estos sesgos, la curva de diversidad fésil no muestra
una dindmica diversidad-dependiente, o de radiacién inicial rapida. Cuarto, el analisis
reveld que ciertos linajes presentan elevadas tasas de extincion, entre ellos atélidos y
pitécidos. El registro fosil, a pesar de sus posibles sesgos, seria consistente con este
resultado. Por ejemplo, una gran proporcion de los fésiles descriptos corresponderian a
pitécidos (Fleagle, 2013), incluidos los numerosos platirrinos fésiles del Caribe
(Rosenberger et al., 2015; Tallman y Cooke, 2016), mientras que existen al menos seis
géneros fosiles atribuibles a atélidos (Fleagle, 2013), lo que contrasta, por ejemplo, con la
escases de fosiles atribuibles a calitriquinos, aunque se trate del clado con linajes de
diversificaciéon mads rapida. A su vez, gran parte de los fdsiles de atélidos y pitécidos
presentan caracteristicas que indicarian que se trata de linajes con adaptaciones
particulares, apoyando la idea de una elevada tasa de recambio de especies en estos
clados. Por el contrario, fésiles antiguos de otros clados resultan muy similares a la
formas actuales, por ejemplo Neosaimiri (Cebinae) o Aotus dindensis, del ensamble de La
Venta (aproximadamente 13 Ma). Por otro lado, la desaparicién de las especies de las
islas del Caribe podria apuntar a un rol importante de ciertos factores abidticos (e.g.
cambio climatico durante la tltima glaciacion) en la dindmica de la diversificacion de
linajes en el crown de los platirrinos. En este sentido, resultados indicando que la
elevacion de los Andes y el establecimiento del sistema fluvial del rio Amazonas habrian

influido sobre la dindmica de especiacion en algunos clados de aves neotropicales
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(Derryberry et al., 2011; Schweizer et al., 2014), podrian ser indicativos de procesos
similares actuando en la radiacion de los platirrinos. Nuevos descubrimientos
permitirdn un mejor contraste entre el registro fosil y los resultados aqui presentados.
En este capitulo se analiz¢ la diversificacion de linajes durante la evolucion de
los platirrinos, considerados como un ejemplo de radiacion adaptativa cldsica. Si bien la
reconstruccion filogenética sugiere la existencia de una diversificacion inicial rdpida
acorde a esta idea, los modelos matematicos muestran que, considerada como un todo,
la radiacion de los platirrinos no se ajustaria a este modelo. Aunque estos resultados
parecen en principio contradictorios, la antigiiedad y la extensién geografica de la
radiacion permiten pensar en una dindmica compleja en donde los estadios iniciales
podrian estar caracterizados por una diversificacion rapida asociada a factores
ecologicos, seguido de la ocurrencia de procesos clado-especificos vinculados
probablemente a una combinacion de factores tanto bioticos como abiéticos. El registro

fésil, a pesar de su naturaleza fragmentaria, parece apoyar esta interpretacion.
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6.1 Introduccion

El tamafno de un animal, medido como su masa corporal, es considerado como
un rasgo fenotipico de fundamental importancia ecoldgica y evolutiva debido a los
amplios efectos que este atributo tiene sobre la biologia del organismo, particularmente
sobre aspectos fisiologicos y biomecanicos (LaBarbera, 1989). En los primates, en
particular, la variacién en la masa corporal ha sido asociada con caracteristicas de alta
importancia ecoldgica como la dieta (e.g. insectivoria en primates pequefos versus
folivoria en grandes) o la forma de locomocion (e.g. mayor comportamiento saltador que
suspensorio en primates pequenos versus grandes; Ford y Davis, 1992; Fleagle, 2013),
resaltando la significancia evolutiva de la diversificacion de este aspecto morfologico en
este grupo de mamiferos.

Los platirrinos presentan una notable variacion en la masa corporal que abarca
dos érdenes de magnitud, desde los poco mas de 0.1 Kg. de Cebuella pygmaea, uno de los
primates mas pequefos, hasta los casi 10 Kg. de algunos atélidos (Fleagle, 2013).
Distintos escenarios evolutivos han sido propuestos para explicar el origen de esta
diversidad. Por ejemplo, Hershkovitz (1977), cuando aun se distaba de tener una
hipotesis filogenética sdlida para los platirrinos, consideré que los pequefios
calitriquinos representaban la morfologia ancestral del clado y que la masa corporal
habria aumentado progresivamente a lo largo de la evolucion, con consecuencias
dietarias y locomotoras. Mds recientemente, Marroig y Cheverud (2001; 2005) sefialaron
a la dieta como la principal dimensién ecoldgica por detrds de la diversificacion del
tamarnio corporal, mientras que otros autores han resaltado también la importancia de la
postura y la locomocién (Youlatos y Meldrum, 2011). Por otra parte, Rosenberger (1980;
1992), de acuerdo a la idea de radiacion adaptativa, propuso un escenario mas complejo
donde la evolucién de la masa corporal estaria impulsada por la ocupacion temprana de
nichos ecoldgicos definidos por una serie de “estrategias alimentarias” (caracterizadas
no solo por la dieta sino también por adaptaciones locomotoras, morfologicas y
comportamentales), y fuertemente constrefiidos por la historia filogenética (ver también
Perez et al., 2011). De manera similar Ford y Davis (1992) destacaron la complejidad de
la asociacién entre el tamafo corporal, la filogenia y diversos factores ecoldgicos,
abogando por un enfoque evolutivo integrador para entender la diversificacion del
rasgo. A pesar de estos antecedentes, la evolucion del tamafo corporal en los platirrinos
no ha sido investigada de manera rigurosa, particularmente utilizando el modelado
estadistico explicito de los procesos de diversificacion en un marco filogenético y de
manera de poder testear escenarios evolutivos alternativos.

En este capitulo se investiga el patron de diversificacion de la masa corporal en
la radiacién de los platirrinos con el objetivo de comprender mejor los procesos
evolutivos responsables del origen de la variacion observada, e identificar posibles
factores ecologicos asociados a estos. Dada su relevancia ecoldgica, se espera que la masa

corporal muestre un patron de variacion que se aleje de la expectativa generada por un
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modelo neutral de evolucién (es decir, Movimiento Browniano, MB). Ademas, de
acuerdo al modelo de radiacion adaptativa, se espera que la mayor diferenciacion
fenotipica esté asociada a la diversificacion temprana de los linajes. Para poner esto a
prueba, se analizd la relacion entre la variacion fenotipica y la estructura filogenética, y
se ajustaron una serie de modelos evolutivos explicitos tanto neutrales (MB) como
deterministas (OU), asociados estos ultimos a diversas dimensiones ecoldgicas (dieta,
locomocién, o una combinaciéon de factores) que podrian estructurar el paisaje
adaptativo de la diversificacion de la masa corporal en los platirrinos. Finalmente, se
compararon los resultados obtenidos a partir de estos andlisis con la informacion

provista por el registro fosil.

6.2 Evolucion del tamaiio corporal en los platirrinos

La Figura 6.1 muestra el arbol filogenético de los platirrinos junto con los valores
de masa corporal media para cada especie actual obtenidos de la literatura (Tabla 6.1).
Se observa que existe una fuerte estructuracion por clados en la variacion fenotipica,
presentando los calitriquinos tamafios relativamente pequenos, los atélidos tamanos
grandes y los pitécidos y cebinos tamafios intermedios, observandose también que no

existen clados actuales que ocupen el rango de los 4 a 6 Kg. aproximadamente.

Tabla 6.1 — Datos de masa corporal media para las 78 especies incluidas en la filogenia. Se
utilizaron datos de Smith y Jungers (1997) y de IUCN (2016). Para los casos que no se contaba con datos
de la literatura, se utilizé la media del género (en negrita).

Especie Masa (Kg) Especie Masa (Kg)
Alouatta belzebul 6,40 Callithrix jacchus 0,32
Alouatta caraya 5,37 Callithrix kuhlii 0,38
Alouatta fusca 5,54 Callithrix penicillata 0,33
Alouatta macconnelli 5,35 Cebuella pygmaea 0,12
Alouatta palliata 6,25 Cebus albifrons 2,74
Alouatta pigra 8,92 Cebus apella 3,09
Alouatta sara 6,00 Cebus capucinus 3,11
Alouatta seniculus seniculus 5,95 Cebus flavius 2,55
Aotus azarae 1,21 Cebus libidinosus paraguayanus 2,72
Aotus lemurinus griseimembra 0,96 Cebus nigritus robustus 2,83
Aotus lemurinus lemurinus 0,90 Cebus olivaceus 2,91
Aotus nancymaae 0,79 Cebus xanthosternos 2,70
Aotus nigriceps 0,96 Chiropotes chiropotes 2,74
Aotus trivirgatus 0,79 Chiropotes utahickae 3,00
Aotus vociferans 0,70 Lagothrix cana 8,57
Ateles belzebuth 8,07 Lagothrix lagotricha 7,15
Ateles chamek 9,37 Leontopithecus chrysomelas 0,58
Ateles fusciceps 9,03 Leontopithecus rosalia 0,61
Ateles geoffroyi frontatus 7,54 Mico argentatus 0,35
Ateles hybridus 8,68 Mico humeralifer 0,47
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Tabla 6.1 — Continuacion.

Especie Masa (Kg) Especie Masa (Kg)
Ateles paniscus 8,98 Pithecia irrorata 2,16
Brachyteles arachnoides 8,84 Pithecia monachus 2,36
Brachyteles hypoxanthus 8,87 Pithecia pithecia 1,76
Cacajao calvus 3,17 Saguinus bicolor 0,43
Cacajao melanocephalus 2,94 Saguinus fuscicollis fuscicollis 0,35
Callicebus brunneus 0,83 Saguinus geoffroyi 0,49
Callicebus caligatus 0,88 Saguinus imperator 0,48
Callicebus coimbrai 1,20 Saguinus labiatus labiatus 0,51
Callicebus cupreus 1,07 Saguinus martinsi 0,45
Callicebus donacophilus 0,95 Saguinus melanoleucus 0,45
Callicebus hoffmannsi 1,06 Saguinus midas 0,55
Callicebus moloch 0,99 Saguinus mystax 0,53
Callicebus personatus nigrifrons 1,30 Saguinus nigricollis nigricollis 0,48
Callicebus personatus personatus 1,33 Saguinus oedipus 0,41
Callicebus torquatus lugens 1,33 Saguinus tripartitus 0,45
Callicebus torquatus torquatus 1,25 Saimiri boliviensis boliviensis 0,81
Callimico goeldii 0,48 Saimiri oerstedii oerstedii 0,79
Callithrix aurita 0,43 Saimiri sciureus 0,72
Callithrix geoffroyi 0,36 Saimiri ustus 0,86
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Figura 6.1 — Filogenia de los platirrinos y valores de masa corporal media para cada especie.

Para estudiar la dindmica de la diversificacion evolutiva del tamafio corporal en

los platirrinos, se realizaron una serie de andlisis sobre el logaritmo natural de la masa.

Primero, para examinar la relacion entre el patrén de variacion fenotipica en el rasgo y

la filogenia, se estimo la sefal filogenética con el estadistico K. Los resultados mostraron

un valor de K muy por encima de la expectativa Browniana (K = 4,25; p = 0,001),

indicando que las especies tienden a parecerse mucho mas que lo esperado de acuerdo

a la estructura filogenética.
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Segundo, para estudiar el patrén temporal de diversificacion se construydé un
grafico de disparidad a través del tiempo (DTT, Figura 6.2), comparando la disparidad
observada con la esperada bajo MB utilizando 1000 simulaciones de la masa corporal a
lo largo de la filogenia. Consistente con el analisis de sefial filogenética, el DTT muestra
un patréon marcadamente alejado de la expectativa Browniana. Notablemente, la
disparidad relativa cae a valores cercanos a cero desde la divergencia temprana de los
platirrinos, mostrando luego poca variacion. Este fuerte patrén evolutivo, en donde la
mayor parte de la variacion ocurre entre los clados mayores, los cuales a su vez tienden
a ocupar regiones del morfoespacio relativamente independientes, resulta consistente
con la expectativa de una divergencia morfoldgica temprana asociada a la ocupacion

adaptativa de nichos ecoldgicos.
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Figura 6.2 — Diparidad relativa a través del tiempo en la masa corporal observada para las 78 especies de
platirrinos consideradas en este estudio (linea sélida). La linea punteada muestra la mediana de la
disparidad relativa esperada bajo la hipdtesis nula de evolucion aleatoria del tamario corporal (MB),
obtenida mediante 1000 simulaciones del rasgo a lo largo de la filogenia. El area sombreada muestra el

rango para el 95% de estas simulaciones.

Tercero, para explorar si el patrén de variacion fenotipico puede explicarse por
un proceso de diversificacion adaptativa en los platirrinos, tal como sugieren los analisis
anteriores e hipodtesis previas, se comparo el ajuste relativo de una serie de modelos
alternativos de evolucion. Los modelos empleados fueron: MB (a modo de expectativa

nula), EB (Early Burst; modelando un escenario de desaceleracion en la tasa de
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diversificacion fenotipica a través del tiempo), un modelo OU de 1 pico o régimen (OU1;
en donde el rasgo tiende mantenerse alrededor de un valor 6ptimo) y una serie de
modelos OU representando diversas hipdtesis sobre los posibles factores ecologicos
impulsando la evolucion adaptativa de la masa corporal (ver Material y Métodos). Los
resultados (Tabla 6.2) muestran que un modelo de diversificaciéon adaptativa de la masa
corporal en un paisaje macroevolutivo en donde existirian cinco 6ptimos definidos por
una hipotesis ecoldgica multidimensional (OU MD), es el que presenta el mayor soporte
entre los modelos ajustados, con un valor de wAICc muy por encima del resto,
particularmente respecto al modelo nulo de MB. A su vez, el modelo EB de tasas de
diversificacion declinantes recibe un soporte relativo considerable respecto a los otros

modelos.

Tabla 6.2 — Soporte absoluto (AICc) y relativo (wAICc) y pardmetros estimados para los distintos
modelos de evolucion de la masa corporal en platirrinos. 0% Tasa de evolucion; a: intensidad del

constraint o seleccion; a: cambio en la tasa de evolucion.

Modelo AICc wAICc o2 a a
OU MD -3,53 0,96 0,009 0,030 -
EB 3,23 0,03 0,123 - -0,12

OU Loc 6,21 0,01 0,009 0,004 -
OouU DQ 19,64 0,00 0,011 0,001 -
MB 22,87 0,00 0,012 - -
Oou DC 24.93 0,00 0,010 0,002 -
OU 1pico 30,65 0,00 0,013 0,001 -
OU SURF  -73,77 - 0,008 0,200 -

Para excluir la posibilidad de estar seleccionando un modelo que simplemente es
el mejor entre un conjunto de malas hipdtesis, se utilizé el método SURFACE para
obtener el modelo OU con el mayor soporte absoluto en términos estadisticos y
compararlo con el modelo biologico seleccionado. Este analisis (Figura 6.3, Tabla 6.2)
resulté en un modelo (OU SURF) que muestra algunas diferencias al modelo biologico
seleccionado previamente (OU MD; ver Materiales y Métodos), pero que posee, en lineas
generales, una estructura similar. Particularmente, la asignacion de regimenes
independientes para los atélidos, calitriquinos, pitecinos y Callicebus resulta congruente.
Entre las diferencias importantes se observa la asignacion de un régimen comun para
Aotus y Saimiri. A pesar de estas diferencias, las similitudes indican que el modelo
bioldgico tendria una alta plausibilidad en términos absolutos comparado con las otras

hipotesis exploradas.
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Figura 6.3 — Regimenes del modelo OU con mayor soporte estadistico encontrado mediante el método
SURFACE (izquierda) y del modelo OU MD (derecha).

Finalmente, se exploro la variacion observada en el registro fosil en relacion al
modelo evolutivo basado en una hipdtesis bioldgica con mayor soporte (OU MD) de
manera de contrastar esta informacion empirica con las expectativas derivadas del
modelo. Para esto, se recopilaron de la literatura estimaciones de masa corporal y edad
para 24 géneros o linajes fosiles de posicion filogenética relativamente consensuada
(Tabla 6.3), excluyéndose los fosiles mas antiguos (e.g. Branisella) y la mayoria de fdsiles

patagodnicos debido a que su afinidad es discutida.
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Tabla 6.3 — Géneros o linajes fosiles y sus respectivas estimaciones de masa corporal, antigiiedad,

posicion filogenética y origen de los datos.

Fosil Masa (Kg) Edad (Ma) Posicion filogenética Referencia
“Cebinae” 0,25-0,5 17 Cebinae Marivaux et al., 2012
Cebuella sp. 0,34 11 Callithrichinae Marivaux et al., 2016b

Cebus sp. 3,085 11 Cebinae Marivaux et al., 2016b
Panamacebus 2,7 20,9 Cebinae Bloch et al., 2016
Insulacebus 4.8 0,001 Pithecidae/Callicebinae Cooke et al., 2011
Antillothrix 1,5-4,7 1,35 Pithecidae/Callicebinae Cooke et al., 2011
Xenothrix 2 0,001 Pithecidae/Callicebinae Cooke et al., 2011
Paralouatta 8 17-0? Atelidae Cooke et al., 2011
Caipora 24 0,01 Atelidae Fleagle, 2013
Protopithecus 23,5 0,02 Atelidae Halenar, 2011
Solimoea 55 7-9 Atelidae Kay y Cozzuol, 2006
Acrecebus 15 7-9 Cebinae Kay y Cozzuol, 2006
Patasola 0,4 12-15 Callithrichinae Cooke et al., 2011
Lagonimico 0,95 12-15 Callithrichinae Cooke et al., 2011
Aotus dindensis 1 12-15 Aotinae Cooke et al., 2011
Miocallicebus 1,5 12-15 Callicebinae Fleagle, 2013
Nuciruptur 1,95 12-15 Pithecinae Cooke et al., 2011
Cebupithecia 1,6 12-15 Pithecinae Cooke et al., 2011
Laventiana 0,56 12-15 Cebinae Cooke et al., 2011
Neosaimiri 0,73 12-15 Cebinae Cooke et al., 2011
Stirtonia 59 12-15 Atelidae Cooke et al., 2011
Chilecebus 0,8 20 Cebinae Sears et al., 2008
Proteropithecia 1,6 15.7 Pithecinae Fleagle, 2013
Cartelles 26,5 0.02 Atelidae Halenar y Rosenberger, 2013

En el grafico de la Figura 6.4 puede verse que, en general, los fésiles muestran un
patrén de variacion en la masa corporal similar al observado para cada una de las
categorias ecomorfoldgicas derivadas del modelo, particularmente los fosiles de mayor
antigliedad (incluidos los de La Venta). Notablemente, las excepciones se corresponden

en su mayoria con fosiles de edad reciente.
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Figura 6.4 — Masa corporal de platirrinos fosiles en relacion a la variacién obervada en la actualidad y a

los regimenes derivados del modelo OU bioldgico con mayor soporte (OU MD).

6.3 Discusion

Los resultados descriptos en este capitulo mostraron que la masa corporal
presenta un patréon de diversificacion temprana en la historia filogenética del clado
seguida de una caida en la acumulacién de la variacién intraclado en tiempos
posteriores. Por un lado, la magnitud de esta caida inicial en la disparidad relativa entre
subclados (Figura 6.2) resulta marcadamente alta en comparacion con lo observado en
otros estudios recientes de radiaciones evolutivas que analizaron rasgos fenotipicos
ecologicamente relevantes, entre ellos el tamafio corporal (e.g. Harmon et al., 2003; Slater
et al., 2010; Derryberry et al., 2011; Weir y Mursleen, 2013), lo que resalta la peculiaridad
de la radiacion de los platirrinos respecto a otros clados (Delson y Rosenberger, 1984;
Fleagle, 2013). Por otro lado, este patrén resulta notablemente consistente con la

expectativa derivada del modelo de radiaciéon adaptativa, y podria haber sido impulsado
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por cambios en las condiciones ecoldgicas al inicio de la radiacion, particularmente con
el surgimiento de la oportunidad ecoldgica (Harmon et al., 2003).

En este sentido, el analisis de seleccion de modelos utilizado para explorar
procesos evolutivos alternativos que podrian dar cuenta del patron de diversidad
observado, mostr6 una fuerte evidencia en contra de un modo de evolucion puramente
estocastico (representado por el modelo MB) de la masa corporal, y en favor de procesos
deterministas. Especificamente, un modelo de diversificacidon fenotipica asociada a la
originacion de los principales linajes (familias o subfamilias) en un paisaje adaptativo
definido por nichos ecoldgicos multidimensionales (modelo OU MD; Rosenberger, 1992;
Rosenberger et al., 2009) mostrd el mayor soporte relativo entre los modelos testeados, y
marcadamente por encima de otros modelos deterministas representando paisajes
adaptativos asociados exclusivamente a variables dietarias (OU DC y OU DQ) o
locomotoras (OU Loc). Esto sugiere un escenario evolutivo que difiere fuertemente de
trabajos previos donde se propuso que la diversificacién del tamano corporal en los
platirrinos se encuentra asociada fundamentalmente a la dieta (Marroig y Cheverud,
2001, 2005). Contrariamente, los resultados aqui presentados muestran que esta
dimension ecoldgica no es suficiente, por si sola, para explicar la diversificacion de la
masa corporal en el clado, apoyando un escenario mas complejo (Rosenberger, 1980,
1992).

Por otra parte, la variacion en tamafio corporal en las especies fdsiles muestra un
patron similar al observado en las especies actuales y en relacion al modelo mejor
soportado (Figura 6.4). Esta concordancia resulta particularmente notoria en el ensamble
fésil de La Venta, region netamente amazodnica en el pasado (Kay ef al., 1997) y que se
considera forma un continuo temporal y ecologico con la fauna moderna de platirrinos
(Hartwig y Meldrum, 2002; Rosenberger et al., 2009). Similarmente, los fdsiles mas
antiguos de asignacién taxondmica consensuada muestran también un patron
concordante con la particién ecomorfoldgica esperada segtin el modelo. Esto apoyaria la
idea de una ocupaciéon temprana de los nichos ecoldgicos en la radiacion de los
platirrinos (Rosenberger, 1980, 1992), donde la particién de la variacién en la masa
corporal observada en la actualidad resulta ya reconocible en linajes antiguos. No
obstante, los resultados muestran una serie de excepciones a este patron,
particularmente los fosiles del Caribe y algunos fdsiles de atélidos de Brasil. Respecto a
los primeros, puede verse que, exceptuando Paralouatta, ocupan un rango de tamafio
corporal (entre los 4 y 5 Kg) que excede el esperado de acuerdo a su posicion filogenética,
y a su vez, que no se encuentra entre los platirrinos actuales (Cooke et al., 2011). Esto
podria ser producto de su evolucidon en un contexto insular, donde podrian haber
existido presiones selectivas particulares llevando a un aumento de tamafo (gigantismo
de isla; Ford, 1990) o a la liberacién de interacciones competitivas con otros primates del
continente (e.g. atélidos) que podrian haber impedido la ocupacion de ese rango de
tamarios corporales. Por otro lado, con la excepcion de Acrecebus, un cebino gigante del

Mioceno tardio, los géneros que muestran tamafios que exceden lo esperado tienen
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edades relativamente recientes (menos de 1 Ma), lo que sugiere la existencia de procesos
particulares que podrian estar asociados a los cambios climaticos del Pleistoceno, siendo
posteriores a la radiacién temprana de los platirrinos y al establecimiento de los nichos
ecoldgicos ancestrales. Llamativamente, en el caso del nicho ocupado por los atélidos, el
valor de masa corporal 6ptimo estimado por el modelo resulta marcadamente superior
al rango de las especies actuales, pero que sin embargo abarca a las especies fosiles
“gigantes” (nicho E; Figura 6.4), lo que podria sugerir una tendencia al aumento de la
masa corporal en el clado, quizas truncada por la extincién.

Una prediccidon central del modelo de radiaciéon adaptativa es que los rasgos
fenotipicos ecologicamente relevantes se diversifican temprano en el proceso de
divergencia filogenética y en conexion con dimensiones ecoldgicas (Schluter, 2000; Losos
y Mabhler, 2010). Los resultados presentados en este Capitulo indican que la oportunidad
ecologica presente durante la historia profunda de los platirrinos en Sudamérica podria
haber sido un factor determinante promoviendo los cambios en la masa corporal entre
los principales linajes en la radiacion de los platirrinos. Particularmente, los andlisis
apoyan la hipodtesis de que la diversificacion del tamafio en los platirrinos estaria
caracterizada por una temprana y profunda diferenciaciéon asociada a un paisaje
adaptativo definido por la ocupacién de nichos multidimensionales (Rosenberger, 1992)
y al origen de los principales linajes. Luego de este proceso de rapida y marcada
diversificacion, estos linajes probablemente mantuvieron clases de tamafio
relativamente estables (estasis evolutiva), vinculadas a la ocupacién de sus nichos
ecologicos. Sin embargo, la existencia de fdsiles recientes que se alejan de este patron
sugiere la accidén de procesos evolutivos subsecuentes a los procesos iniciales que dieron
forma a la radiacion del clado. Por otra parte, aunque la disminucién en la oportunidad
ecoldgica posterior a la ocupacion de estos nichos ancestrales podria determinar el
surgimiento de este patrén de estasis, otros factores podrian limitar también la
diversificacion, entre ellos la existencia de constraints genéticos, del desarrollo o

funcionales, entre otros (Wiens et al., 2010; Losos, 2011).
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7.1 Introduccion

La morfologia craneana de los primates resulta de particular interés para
comprender su historia evolutiva. Por un lado, la mayor parte de los rasgos fenotipicos
tradicionalmente utilizados para inferir relaciones filogenéticas entre especies son,
conjuntamente con los dentarios, rasgos craneanos, a la vez que el registro f6sil de los
primates se limita en buena medida a restos de esta region anatomica (Fleagle, 2013). Por
otro lado, el crdneo es un sistema complejo involucrado en diversas funciones de manera
directa, como la obtencién y el procesamiento del alimento; y de manera indirecta,
albergando 6rganos y funciones sensoriales importantes como los ojos, oidos y el olfato,
como asi también protegiendo el cerebro y otras partes del sistema nervioso central.
Ademas, brinda soporte fisico durante el desarrollo y para la insercion de los musculos
de la masticacion y el movimiento de la cabeza. Estas caracteristicas hacen del craneo
una estructura sometida a numerosas presiones selectivas asociadas a diversos factores
ecologicos actuando a lo largo de la divergencia filogenética de un clado (Fleagle, 2013).

Estudios embriologicos y del desarrollo han sefialado que el craneo estaria
formado por dos grandes regiones o modulos: la cara y el neurocraneo. Aunque estas
regiones se encuentran conectadas, ejerciendo influencias reciprocas, podrian variar en
cierta medida de manera independiente en respuesta a factores especificos (Cheverud,
1982; Ackermann y Cheverud, 2004; Hallgrimson et al., 2004). El neurocraneo,
constituido por la bdveda, la base y la region orbital, da principalmente soporte y
proteccion al cerebro, aunque también alberga a los ojos y areas de inserciéon muscular.
Sin embargo, la morfologia neurocraneana se encuentra principalmente asociada al
crecimiento cerebral (Lieberman, 2011). El esqueleto facial, por otro lado, da soporte a
organos de funcion respiratoria y olfativa (regidon nasal), aunque principalmente sostiene
a los dientes (region oral) y dreas de insercion de musculos masticatorios (region
zigomatica), estando funcionalmente fuertemente asociado a la alimentacién (Moss y
Young, 1960; Lieberman, 2011).

Trabajos previos han sugerido que la diversificacion de la morfologia craneana
en los platirrinos podria entenderse como una respuesta correlacionada a cambios
evolutivos en el tamano corporal (es decir, efectos alométricos; Marroig y Cheverud,
2001, 2005) o, alternativamente, por una asociacion de la diversificacidon fenotipica con
la filogenética, con poca influencia del tamafio y otros factores ecologicos (Perez et al.,
2011). A su vez, no existen evidencias claras que vinculen el proceso de diversificacion
en la forma del craneo de los platirrinos con los roles funcionales caracteristicos de cada
uno de sus mddulos. Por ejemplo, la asociacion de la dieta con la variacion morfoldgica
se limita principalmente a los dientes (e.g. Kay, 1975; Anapol y Lee, 1994; Cooke, 2011) y
en menor medida a la forma de la articulacion temporo-mandibular (Terhune, 2011),
mientras que otros estudios no han encontrado asociacion de la dieta con la morfologia
a nivel de la forma general del craneo o del aparato masticatorio (e.g. Perez et al., 2011;

Norconk et al., 2009). Sin embargo, en general los estudios previos no han explorado la
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diversificacion de la morfologia craneana en los platirrinos utilizando métodos rigurosos
de descripcion de la forma en un marco filogenético comparativo que permita
considerar, simultdneamente, los multiples factores probablemente involucrados en el
proceso de evolucion de esta estructura anatomica a escala macroevolutiva.

En este capitulo se estudiara la variacion en la forma del craneo de los platirrinos
y su patrén de diversificacion, con el objetivo de comprender mejor los procesos
evolutivos responsables del origen de la variacién observada. Por un lado, debido a su
importancia funcional, se espera que la forma craneana muestre un patron de variacién
que se aleje de la expectativa neutral (definida por un modelo de MB). A su vez, dada la
relevancia evolutiva de la diversificacion del tamafio corporal en los platirrinos, y tal
como sugieren trabajos previos, se espera que esta variable sea la mas importante para
predecir la variacion en la forma craneana. Alternativamente, se espera que la forma
craneana muestre un patron de evolucion distintivo, asociado a un paisaje adaptativo
propio de la estructura. Por otro lado, si la variacion en distintas regiones craneanas esta
determinada, debido a sus caracteristicas funcionales, por la influencia de factores
ecologicos y evolutivos particulares, se espera que regiones separadas (e.g. el
neurocraneo y la cara) muestren patrones de evolucion diferenciados.

Para poner esto a prueba, se analizd la relacién de la variacion en la forma
craneana total y de subregiones con la estructura filogenética y con el tamafio; y se
ajustaron una serie de modelos evolutivos explicitos tanto neutrales (MB) como
deterministas (OU), asociados estos ultimos a diversas dimensiones ecologicas que
podrian estructurar el paisaje adaptativo de la diversificacion de la forma craneana en
los platirrinos. Particularmente, como en el capitulo anterior, se utilizaron modelos
basados en variables dietarias (composicion y calidad), locomotoras, o en una hipodtesis
ecomorfoldgica (Rosenberger, 1992). Se incluy6 también un modelo OU con un pico
representando la accion de constraints a la diversificaciéon morfoldgica, y un modelo EB
representando una disminucion en la tasa de evolucién a través del tiempo asociada a la

disminucion en la oportunidad ecoldgica.
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7.2 - Evolucion de la forma craneana

Para estudiar el patron de variacion morfoldgica en el craneo de los platirrinos se
registraron en 185 ejemplares pertenecientes a 48 especies (Tabla 7.2.1) un total de 260
puntos (Figura 7.2.1 y Tabla 7.2.2) correspondientes a 64 landmarks y 196 semilandmarks
(90 en curvas y 106 en superficies) que describen las distintas regiones craneanas (cara y
neurocraneo). A partir de la superposicion Procrustes de estas coordenadas se calculd la
forma media para cada especie, agrupando ambos sexos. Si bien existe cierto grado de
dimorfismo sexual en el craneo de algunas especies de platirrinos (Fleagle, 2013), la
proporcion de individuos de cada sexo esta en general balanceada y no se espera que

estas diferencias afecten los patrones macroevolutivos en el clado.

Tabla 7.2.1 - Especies y niimero de ejemplares estudiados. H: Hembras; M: Machos; I: Sexo
indeterminado.
Numero de ejemplares

Especie Total
H M I

Alouatta belzebul
Alouatta caraya
Alouatta guariba

_m N e

Alouatta macconnelli
Alouatta palliata -
Alouatta pigra
Alouatta seniculus
Aotus azarae

W R o

Aotus nigriceps
Ateles chamek -
Ateles geoffroyi 2
Ateles marginatus -

Ateles paniscus 2

WG = W DN P, NDN PR, BEBDNDDNDDN W
1

Brachyteles arachnoides -

Brachyteles hypoxanthus -

Cacajao calvus
Cacajao melanocephalus
Callicebus brunneus
Callicebus donacophilus

Callicebus moloch

WN RN RN
NN W = N R
1

Callicebus personatus
Callimico goeldii - - 1
Callithrix aurita
Callithrix jacchus
Callithrix kuhlii

Callithrix penicillata

== W

Cebuella pygmaea - - 1
Cebus apella 2 1 -

N W = =
QW = G = G N = O G B QO B WO DN B B RPN NI PR O B W B
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Tabla 7.2.1 — Continuacion.
Numero de ejemplares
H M

Total

Especie

Cebus albifrons
Cebus capucinus
Cebus robustus
Chiropotes chiropotes
Chiropotes satanas
Lagothrix lagotricha
Leontopithecus chrysomelas
Leontopithecus rosalia

Mico argentatus

N P, N R W Rk = N NDN

Mico chrysoleucus
Mico humeralifer -
Pithecia irrorata 2

Pithecia monachus -

W R P P N WOQDNRPRL,DNRPRDNDDNDDNDDN
—_ W

Pithecia pithecia 1

1
[68]

Saguinus bicolor -
Saguinus fuscicollis

Saguinus midas

Saimiri boliviensis

'
e W U1 G U1 W b= = O = = = O U G WO W = =

Q = W N W
'

2
3
Saguinus mystax 2
1
3

Saimiri sciureus

TOTAL 71 86 28 185



Figura 7.2.1 - Landmarks y semilandmarks empleados en este estudio. Esferas rojas: landmarks;

esferas verdes: semilandmarks en curvas y contornos; esferas celestes: semilandmarks de superficie.
Ver Tabla 7.2.2 para una definicién de cada punto o curva indicados en la figura. Los semilandmarks de

superficie fueron colocados de manera automdtica (ver Material y Métodos).
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Tabla 7.2.2 — Landmarks y semilandmarks craneanos registrados y su definicion empleada en esta

Tesis.
Denominacion y/o Definicion

Posicion

Landmarks

10

11

12

13

14

15

16

17
18
19
20
21
22
23

24

25
26

27

28

29

Glablela. Punto mas anterior del hueso frontal, por encima de la sutura
frontonasal, y entre los arcos superciliares.
Nasion. Punto sobre la sutura frontonasal
Punto mas inferior de la apertura nasal
Prostion. Punto mas inferior sobre el borde alveolar labial, entre los
incisivos centrales.
Punto mas lateral de la apertura nasal.
Dacrion. Punto de interseccién de la sutura maxilolagrimal y el hueso
frontal.
Punto mas lateral del foramen 6ptico.
Sutura frontocigomatica, sobre el margen de la orbita.

Sutura cigomaxilar, en su interseccién con el margen orbital.
Sutura premaxilar, siguiendo el margen alveolar labial.
Sutura frontocigomatica, punto mas lateral en el borde superior del
cigomatico.

Yugal. Punto en el vértice del angulo formado por la union de los
bordes posterior y superior del hueso cigomatico.

Sutura cigomaxilar, en el punto mas inferior.

Postcanino. Punto sobre el borde alveolar labial, entre el canino y el
primer premolar.

Punto sobre el borde alveolar labial, entre el tltimo premolar y el
primer molar.

Punto mas posterior sobre el borde alveolar labial. Al final de la hilera
de dientes.

Punto mas superior de la sutura cigotemporal.

Punto mas posterior del arco cigomatico, sobre el temporal.
Punto mas inferior de la sutura cigotemporal.

Abertura timpanica, punto mas superior.

Abertura timpanica, punto mas anterior.

Abertura timpanica, punto mas posterior.

Abertura timpanica, punto mas inferior.

Asterion. Punto donde se encuentran los huesos parietal, temporal y
occipital.

Bregma. Punto de encuentro entre las suturas coronal y sagital.
Lambda. Punto de encuentro entre las suturas lamboidal y sagital.
Punto mas inferior sobre el borde alveolar lingual, entre los incisivos
centrales.

Sutura premaxilar, siguiendo el margen alveolar lingual.
Punto sobre el borde alveolar lingual, entre el canino y el primer

premolar.

Linea media

Linea media
Linea media

Linea media

Bilateral
Bilateral

Bilateral
Bilateral
Bilateral
Bilateral
Bilateral

Bilateral

Bilateral

Bilateral

Bilateral

Bilateral

Bilateral
Bilateral
Bilateral
Bilateral
Bilateral
Bilateral
Bilateral

Bilateral
Linea media
Linea media

Linea media

Bilateral
Bilateral
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Tabla 7.2.2 — Continuacion.

Denominacién y/o Definicion Posicion
Landmarks
Punto sobre el borde alveolar lingual, entre el tltimo premolar y el i
30 ) Bilateral
primer molar.
Punto mas posterior sobre el borde alveolar lingual. Al final de la hilera .
31 . Bilateral
de dientes.
Punto en el margen posterior del palatino, sobre la linea media, donde , i
32 ) ) ) Linea media
comienza la espina nasal posterior.
Punto en el 4pice de la parte petrosa del temporal en la base craneana, i
33 ., . o Bilateral
donde se contacta con la region basilar del occipital.
34 Foramen yugular. Punto mas medial. Bilateral
35 Basion. Punto mads anterior del borde del foramen magnum. Linea media
Punto adyacente al extremo posterior del condilo occipital, sobre el .
36 Bilateral
borde del foramen magnum.
37 Opistion. Punto mas posterior del borde del foramen magnum. Linea media
Curvas
A Semilandmarks (15) sobre el margen orbital. Bilateral
- Semilandmarks (5) a lo largo del borde posterior del hueso cigomatico, Bilateral
ilatera
desde el punto Yugal hasta la la sutura con el hueso frontal.
C Semilandmarks (5) en el borde superior del arco cigomatico. Bilateral
D Semilandmarks (5) en el borde inferior del arco cigomatico. Bilateral
E Semilandmarks (5) en la linea media del paladar. Linea media
F Semilandmarks (5) en el hueso occipital, entre el Opistion y el Lambda.  Linea media
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En la Figura 7.2.2a se muestran las principales tendencias en la variacion de la
forma craneana, representadas por los dos primeros ejes (CPs) derivados del Analisis de
Componentes Principales (ACP) de la coordenadas Procrustes, que en conjunto explican
el 74,5 % de la variacion, junto a una proyeccién de la filogenia en el morfoespacio. Se
observa un patrén de variacion marcadamente asociado a la estructura filogenética,
particularmente al nivel de las subfamilias, las cuales ocupan regiones del morfoespacio
relativamente separadas (aunque existe cierto solapamiento entre algunos atelinos,
pitecinos y cebinos) y con relativamente baja diversidad intraclado. La variaciéon en
forma asociada con el CP1 (que explica el 59,7 % de la variacion) se corresponde
principalmente con cambios en el tamano relativo del esqueleto facial, particularmente
de la region maxilar y la arcada dentaria, respecto al neurocraneo (Figura 7.2.2b).
Extremos en este eje se ubican Alouatta, con un maxilar fuertemente prognatico y de gran
tamarfio, con un neurocraneo poco abovedado y un plano nucal recto, por un lado, y los
calitriquinos en general junto a Saimiri, por el otro, con rostros pequefios en términos
relativos y neurocraneos de forma mds globular. Ademads, hacia scores negativos se
observa un aumento de la robustez y el tamafo relativo de los arcos zigomaticos,
particularmente en sentido dorso-ventral, junto con cambios en la orientaciéon de las
orbitas, las cuales se disponen con un angulo mas elevado respecto al plano transversal
(Figura 7.2.2b). El CP2 (14,8 % de la variacion) se relaciona principalmente, hacia scores
positivos, con un aumento en el tamano relativo de las drbitas asociado a un
ensanchamiento de la region interorbitaria y a un hueso frontal menos elevado que a su
vez redunda en una menor globularidad del neurocraneo, siendo Aotus por un lado, y

Ateles, Cacajao y Cebus 'y Saimiri, por otro, opuestos en estas tendencias (Figura 7.2.2b).
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B cont.

Figura 7.2.2 — a) Ordenamiento de las especies de platirrinos estudiadas en el morfoespacio definido por

los dos primeros Componentes Principales (CPs) de la variacién en la forma craneana total, que explican
en conjunto el 74,5 % de la varianza. Proyectada sobre el mismo se muestra la filogenia del grupo, y se
indican ademds los principales clados. b) Cambios en la forma craneana asociados con los principales ejes
de variacion. Los modelos se obtuvieron deformando una superficie 3D de la forma media de la muestra
hacia los extremos de los CPs.

El andlisis de sefal filogenética mostr6, ademas de la existencia de una fuerte
estructura filogenética en la forma craneana (Kmult = 1,05; p = 0,001), que tanto para el
CP1 (K =2,96; p = 0,001) como para el CP2 (K =1,98; p = 0,001), las especies cercanas
tienden a parecerse mas que lo esperado por la filogenia. Este resultado se complementa
con lo observado en los graficos de disparidad a través del tiempo (DTT; Figura 7.2.3),
donde ambos CPs muestran una disminucién temprana en la disparidad hasta alrededor
de los 15-20 Ma, para luego estabilizarse en niveles cercanos a cero, evidenciando muy

baja diversidad intraclado posteriormente a los 15 Ma.
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Figura 7.2.3 — Disparidad relativa a través del tiempo observada para los CPs 1y 2 de la variacién en la
forma craneana total (lineas sdlidas). Las lineas punteadas muestran la mediana de la disparidad relativa
esperada para cada rasgo (CPs 1y 2) bajo la hipétesis nula de evolucion aleatoria (MB) de la forma
craneana, obtenida mediante 1000 simulaciones de la evolucién a lo largo de la filogenia. El drea
sombreada muestra el rango para el 95% de estas simulaciones.

Por otra parte, los resultados del analisis mediante regresiones filogenéticas
(PGLS) indicaron que si bien existe una asociacién significativa entre el tamafio y la
forma craneana, la varianza explicada es baja (CPs 1 a 6, 17%), por lo que los cambios en
forma a nivel del craneo completo no pueden atribuirse meramente a efectos alométricos
(Tabla 7.2.3). Sin embargo, el tamafio explica una proporcion de la varianza mayor en el
CP1ly enlos CP1y CP2 en conjunto (25% y 41% respectivamente), indicando la existencia
de efectos alométricos, si bien moderados, en estos aspectos de la variacion en la forma
craneana (Tabla 7.2.3).

Tabla 7.2.3 — Analisis de regresion filogenética (PGLS) de la forma craneana sobre el log (TC). Los CPs

1 a 6 explican el 90% de la variacion.

Variables A R? P
CP1 099 025 <0,01
CP2 1,00 006 0,10

CP1+CP2 095 041 <0,01
CP1-6 092 017 <0,01
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Finalmente, el modelado de la evoluciéon de la forma craneana indicoé que el

modelo EB es el que presenta un mayor soporte estadistico entre los modelos explorados,

con un ajuste muy superior tanto a los modelos OU (incluso al modelo detectado por
SURFACE) como a un modelo neutral (MB; Tabla 7.2.4).

Tabla 7.2.4 - Soporte absoluto (AICc) y relativo (wAICc), y niimero de pardmetros (k) para los modelos

explorados de evolucién de la forma craneana en platirrinos (CPs 1y 2), en orden de mayor a menor

ajuste.

Modelo AICc wAICc Kk

EB -471,63 0,99

MB -462,51 0,01
OU DQ -455,08 0,00 16
OU MD -454,71 0,00 16
OU 1 pico -449,72 0,00 8
OU SURFACE  -449,72 0,00 8
OuU DC -445,52 0,00 16
OU Loc -442,01 0,00 16
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7.3 - Evolucion de la forma facial

Para estudiar la morfologia del esqueleto facial, se seleccionaron, a partir del
conjunto de datos morfométricos descripto en el apartado anterior, un total de 37
landmarks y 81 semilandmarks (45 en curvas y 36 en superficies) abarcando las regiones

oral, nasal y zigomatica (Figura 7.3.1).

Figura 7.3.1 - Subconjunto de landmarks y semilandmarks describiendo la forma del esqueleto facial,

obtenidos a partir de los datos descriptos en el apartado 7.2. Esferas rojas: landmarks; esferas verdes:
semilandmarks en curvas y contornos; esferas celestes: semilandmarks de superficie.

Los dos primeros ejes del ACP de la coordenadas Procrustes derivadas de estos
landmarks y semilandmarks (72 % de la variacion; Figura 7.3.2a) muestran un patrén de
variacidn similar al craneo entero, con una fuerte estructuracion filogenética al nivel de
subfamilias y una diversidad intraclado relativamente limitada. Sin embargo, a
diferencia de lo observado para el craneo en su conjunto, los atelinos presentan una
morfologia distintiva respecto a cebinos y pitecinos, mientras que Leontopithecus exhibe
cierto grado de similitud con algunas especies de Callicebus. E1 CP1 (que explica el 56,3%
de la variacion, con Alouatta'y Cebuella en los extremos) se asocia principalmente hacia
scores negativos, con una region zigomatica mas robusta, una mayor proyeccion maxilar
y un rostro mas alargado. Ademas, se relaciona con una arcada dentaria que se posiciona
menos ventralmente respecto a las drbitas, y que presenta una mayor longitud relativa,
junto con una mayor longitud mesio-distal de la region de los dientes post-caninos,
particularmente de los molares (Figura 7.3.2b). E1 CP2 (15,7 % de la variacidn) representa
cambios principalmente a nivel de la arcada dentaria, que adquiere una forma mas en
“V” y arqueada dorso-ventralmente hacia scores negativos (Aotus y algunas especies de
Callicebus y Alouatta), junto con arcos zigomaticos menos expandidos lateralmente, una
abertura nasal mas estrecha y huesos zigomaticos de mayor tamafo relativo (Figura
7.3.2b). A su vez, hacia scores positivos, se observa un mayor desarrollo relativo de la

region anterior de la maxila.
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B cont.

Figura 7.3.2 - a) Ordenamiento de las especies de platirrinos estudiadas en el morfoespacio definido por

los dos primeros Componentes Principales (CPs) de la variacion en la forma del esqueleto facial, que
explican en conjunto el 72,0 % de la varianza. Proyectada sobre el mismo se muestra la filogenia del
grupo, y se indican ademds los principales clados. b) Cambios en la forma facial asociados con los
principales ejes de variacién. Los modelos se obtuvieron deformando una superficie 3D de la forma media

de la muestra hacia los extremos de los CPs.

El analisis de sefial filogenética mostro, al igual que para el craneo completo, una
fuerte asociacion de la forma facial con la filogenia (Kmult =0,93; p =0,001). Sin embargo,
se encontraron resultados disimiles para los dos primeros CPs, donde el CP1 (K = 3,4S;
p = 0,001) muestra un fuerte patrén donde las especies cercanas se parecen mas que lo
esperado por la filogenia, mientras que el CP2 (K = 1,39; p = 0,001) se encuentra mas

cercano a la expectativa Browniana. Los graficos de DTT reflejan también este resultado
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(Figura 7.3.3). Para el CP1 se observa una fuerte caida temprana en la disparidad relativa
(durante los primeros 5 Ma de la radiacion) que puede asociarse a la divergencia a nivel
de familias (Figura 7.3.2a). Por otro lado, para la variacion en forma representada por el
CP2 se observa un patréon opuesto, donde la diversidad intraclado es mayor que la
esperada al principio de la radiacién, seguida por una acumulacién abrupta de
disparidad entre clados asociada al inicio de la diversificacion a nivel subfamilias (15-20
Ma; Figura 7.3.2a) y acompanando luego, de manera aproximada, la expectativa

Browniana (Figura 7.3.3).
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Figura 7.3.3 - Disparidad relativa a través del tiempo observada para los CPs 1y 2 de la
variacion en la forma facial (lineas sélidas). Las lineas punteadas muestran la mediana de la disparidad
relativa esperada para cada rasgo (CPs 1y 2) bajo la hipdtesis nula de evolucion aleatoria (MB) de la
forma facial, obtenida mediante 1000 simulaciones de la evolucion a lo largo de la filogenia. El drea
sombreada muestra el rango para el 95% de estas simulaciones.

Por otra parte, los andlisis de la influencia de los cambios evolutivos en el tamafio
sobre la morfologia facial revelaron una asociacion fuerte (54% de la varianza explicada)
con el principal eje de variacion (CP1), aunque tanto para el CP2 como para los CPs 1 a
7 la varianza explicada resulta nula o relativamente baja (26%), respectivamente,
indicando que, si bien resultan importantes, por si solos los cambios alométricos no

pueden dar cuenta de gran parte de la diversidad facial observada (Tabla 7.3.1).
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Tabla 7.3.1 — Andlisis de regresion filogenética (PGLS) de la forma facial sobre el log (TC). Los CPs 1 a

7 explican el 90% de la variacion.

Variables A R? P
CP1 1,00 054 <0,01
CP2 1,00 000 0,74

CP1+CP2 1,00 0,29 <0,01

CP1-7 093 026 <0,01

Por ultimo, el modelado de la evolucion de la forma del esqueleto facial indicé

que, entre los modelos explorados, el modelo EB es el que presenta mayor soporte (Tabla

7.3.2), muy por encima de los otros modelos analizados. Por otro lado, el modelo OU

encontrado por SURFACE presentd un ajuste superior a estos modelos, aunque resultd

notablemente mds complejo (22 pardmetros). En este modelo cada subfamilia habria

evolucionado bajo un régimen adaptativo particular, con algunas excepciones:

Leontopithecus compartiria un éptimo convergente con Callicebus, mientras que Chiropotes

y Cacajao junto a Cebus ocuparian un Optimo ancestral, del cual Pithecia y Saimiri habrian

divergido bajo regimenes propios (Figura 7.3.4).

Tabla 7.3.2 - Soporte absoluto (AICc) y relativo (wAICc), y niimero de pardmetros (k) para los modelos

explorados de evolucidn de la forma facial en platirrinos (CPs 1y 2), en orden de mayor a menor ajuste.

Modelo AICc wAICc k
EB -446,404 0,98 6

MB -438,851 0,02 5

OU 1 pico -430,557 0,00 8
OU MD -429,175 0,00 16
OU DQ -426,269 0,00 16
OU Loc -425,8 0,00 16
OuU DC -419,876 0,00 16
OU SURFACE  -465,983 - 22
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Callicebus personatus
Callicebus donacophilus
Callicebus brunneus
Callicebus moloch
Pithecia pithecia
Pithecia irrorata
Pithecia monachus
Chiropotes chiropotes
Chiropotes satanas
Cacajao melanocephalus
Cacajao calvus

Alouatta pigra

Alouatta palliata
Alouatta guariba
Alouatta belzebul
Alouatta caraya
Alouatta seniculus
Alouatta macconnelli
Lagothrix lagotricha
Brachyteles arachnoides
Brachyteles hypoxanthus
Ateles chamek

Ateles paniscus

Ateles marginatus
Ateles geoffroyi

Saimiri boliviensis
Saimiri sciureus

Cebus capucinus

Cebus albifrons

Cebus robustus

Cebus apella

Aotus nigriceps

Aotus azarae

Saguinus fuscicollis
Saguinus mystax
Saguinus midas
Saguinus bicolor
Leontopithecus rosalia
Leontopithecus chrysomelas
Callimico goeldii
Cebuella pygmaea

Mico argentatus

Mico chrysoleucus

Mico humeralifer
Callithrix aurita

Callithrix kuhlii

Callithrix penicillata
Callithrix jacchus

el mﬁ

Figura 7.3.4 — Modelo OU para la evolucion de la forma facial con mayor soporte estadistico, encontrado
por el método SURFACE. Los colores mapeados sobre el drbol filogenético de las especies estudiadas
indican los distintos regimenes adaptativos del modelo.
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7.4 - Evolucion de la forma del neurocraneo

Finalmente, se estudid la morfologia del neurocraneo (béveda y base) a partir de

un subconjunto de 24 landmarks y 73 semilandmarks (5 en curvas y 68 en superficies)

derivado del conjunto de datos del apartado 7.2 (Figura 7.4.1).

Figura 7.4.1 - Subconjunto de landmarks y semilandmarks describiendo la forma del neurocrdineo,
obtenidos a partir de los datos descriptos en el apartado 7.2. Esferas rojas: landmarks; esferas verdes:

semilandmarks en curvas y contornos; esferas celestes: semilandmarks de superficies.

Los dos primeros ejes (62,5% de la variacion) del ACP de las coordenadas
Procrustes de estos 97 puntos muestran una estructuracion filogenética de la variacion
menos marcada, observandose una fuerte superposicion de atelinos, pitecinos y cebinos
(Figura 7.4.2a). Ademds, mientras que Alouatta ocupa una region distintiva del
morfoespacio, los calitriquinos se solapan notoriamente con Aotus, y en menor medida
con Callicebus. El CP1 (41,5 % de la variacion) muestra cambios en forma determinados
principalmente, hacia scores positivos, por una mayor globularidad general y un aspecto
menos elongado de la boveda, con una region frontal elevada y un plano nucal mas
inclinado que se ubica, al igual que el foramen magnum, mas ventralmente. A la vez, se
observa una reduccion del tamario relativo de la region auditiva, siendo Saimiri extremo
en estas caracteristicas, en contraste con Alouatta (Figura 7.4.2b). Los cambios en forma
asociados al CP2 (21,0 % de la variacion), que contrastan algunos atelinos con
calitriquinos y Aotus, se relacionan principalmente, hacia scores negativos, con un
aumento en el didmetro relativo de la abertura timpanica junto a una retraccion antero-
posterior de la placa post-orbital, una base mas inclinada y una regiéon nucal menos
redondeada (Figura 7.4.2b).
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Figura 7.4.2 - a) Ordenamiento de las especies de platirrinos estudiadas en el morfoespacio definido por

los dos primeros Componentes Principales (CPs) de la variacion en la forma del neurocrineo, que
explican en conjunto el 62,5 % de la varianza. Proyectada sobre el mismo se muestra la filogenia del
grupo, y se indican ademds los principales clados. b) Cambios en la forma neurocraneana asociados con
los principales ejes de variacion. Los modelos se obtuvieron deformando una superficie 3D de la forma
media de la muestra hacia los extremos de los CPs.

El analisis de sefial filogenética mostrd una asociacion de la forma neurocraneana
con la estructura filogenética algo menor que la expectativa Browniana (Kmult = 0,64; p
=0,001). A su vez, para el CP1 (K=1,21; p=0,001) se obtuvo un resultado indicando una
mayor similitud entre especies cercanas que la esperada por la filogenia (aunque la
magnitud de este patrén es débil), mientras que para el CP2 (K = 1,09; p = 0,001) el
resultado indica un patron de variacion que practicamente sigue a la estructura
filogenética. El grafico de DTT para el CP1 (Figura 7.4.3) muestra un patréon de
disparidad que sigue la expectativa Browniana hasta aproximadamente los 17 Ma. Alli
se observa una caida en la disparidad que puede asociarse con la divergencia de algunos
géneros (e.g. Alouatta; Cebus y Saimiri; ver Capitulo 5), indicando mayor varianza entre
los clados que dentro de los clados, patrén que se mantiene aproximadamente hasta el
presente, con un aumento reciente, aunque moderado, de la disparidad relativa asociada

a la divergencia intragenérica. Para el CP2 se observa un patron algo alejado de la
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expectativa Browniana desde el inicio de la radiacion hasta los 7 Ma aproximadamente,

donde se acopla a lo esperado (Figura 7.4.3).
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Figura 7.4.3 - Disparidad relativa a través del tiempo observada para los CPs 1y 2 de la variacion en la

forma del neurocrdneo (lineas solidas). Las lineas punteadas muestran la mediana de la disparidad

relativa esperada para cada rasgo (CPs 1y 2) bajo la hipotesis nula de evolucion aleatoria (MB) de la

forma neurocraneana, obtenida mediante 1000 simulaciones de la evolucién a lo largo de la filogenia. EI

drea sombreada muestra el rango para el 95% de estas simulaciones.

Por otra parte, los andlisis indicaron una asociacion no significativa de la

variacion de la forma neurocranena con el tamafio, con excepcion del CP2 que muestra

valores significativos aunque de escasa magnitud (22% de la varianza explicada), por lo

que los cambios alométricos no jugarian un papel relevante en la evolucion de la forma

del neurocraneo (Tabla 7.4.1).

Tabla 7.4.1 — Andlisis de regresion filogenética (PGLS) de la forma del neurocrdneo sobre el log (TC).

Los CPs 1 a 7 explican el 90% de la variacion.

Variables A R? p
CP1 093 001 067
CP2 075 022 <0,01

CP1+CP2 091 0,02 035

CP1-7 083 0,01 076
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Finalmente, el andlisis mediante el ajuste de modelos indic6 que un modelo

neutral de evolucidon por MB presenta el mayor soporte relativo, aunque el modelo EB

presenta también un soporte considerable (Tabla 7.4.2). Por otra parte, el analisis

SURFACE detecto un modelo OU complejo (con un numero de pardmetros mayor que

los otros modelos analizados) con un alto soporte estadistico absoluto. De acuerdo a este

modelo, existiria un optimo ancestral del cual los calitriquinos con Aotus; Alouatta,

Saimiri, Pithecia, Callicebus; y Lagothrix con Brachyteles habrian divergido ocupando cada

uno de estos clados un régimen particular (Figura 7.4.4). Este modelo no muestra

similitudes claras con los modelos basados en hipdtesis bioldgicas analizados (ver

Material y Métodos, seccion Construccion de modelos OU), aunque si con el modelo
SURFACE para el esqueleto facial (Figura 7.3.4).

Tabla 7.4.2 - Soporte absoluto (AICc) y relativo (wAICc), y niimero de pardmetros (k) para los modelos

explorados de evolucion de la forma del neurocrdneo en platirrinos (CPs 1y 2), en orden de mayor a

menor ajuste.

Modelo AlCc wAICc Kk
MB -460,752 0,72
EB -458,182 0,20
OU MD -455,673 0,06 16
OU 1 pico -453,44 0,00 8
OU DQ -445,466 0,00 16
OU Loc -439,225 0,00 16
OU DC -433,161 0,00 16
OU SURFACE  -519,683 - 20
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Callicebus personatus
Callicebus donacophilus
Callicebus brunneus
Callicebus moloch
— Pithecia pithecia
LE Pithecia irrorata

Pithecia monachus
— Chiropotes chiropotes
Chiropotes satanas
L Cacajao melanocephalus
/E\,‘;'z'cajao calvus
louatta pigra
—L Alouatta palliata
Alouatta guariba
Alouatta belzebul
Alouatta caraya
Alouatta seniculus
Alouatta macconnelli
Lagothrix lagotricha

Brachyteles arachnoides
Brachyteles hypoxanthus

Ateles chamek
Ateles paniscus
|| Ateles marginatus

Ateles geoffroyi
| p— Sa(m4r( boliviensis
——— Saimiri sciureus

— 1 Cebus capucinus

Cebus albifrons

— Cebus robustus

Cebus apella

Aotus nigriceps
Aotus azarae
Saguinus fuscicollis
Saguinus mystax
Saguinus midas
Saguinus bicolor
Leontopithecus rosalia
Leontopithecus chrysomelas
Callimico goeldii
Cebuella pygmaea
Mico argentatus
Mico chrysoleucus
Mico humeralifer
Callithrix aurita
Callithrix kuhlii
Callithrix penicillata
Callithrix jacchus

Figura 7.4.4 - Modelo OU para la evolucién de la forma del neurocrdneo con mayor soporte estadistico,
encontrado por el método SURFACE. Los colores mapeados sobre el drbol filogenético de las especies

estudiadas indican los distintos regimenes adaptativos del modelo.

7.5 Discusion

Los andlisis presentados en este Capitulo muestran una serie de resultados
destacables. En primer lugar, de manera similar a lo sugerido en un trabajo previo (Perez
et al., 2011), los resultados indicaron que el proceso de divergencia filogenética del clado
constituye una dimensién fundamental para comprender la diversificacion de la forma
craneana total en los platirrinos. Particularmente, la principal diferenciacion se da entre
subfamilias, con una variacion limitada dentro de cada una de éstas, con los géneros
ocupando regiones del morfoespacio relativamente independientes (Figura 7.2.2).
Dentro de este patrén general resalta, por un lado, el género Alouatta, que presenta una

forma craneana particularmente divergente respecto de los otros atélidos y de los
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platirrinos en general, y por otro lado el clado calitriquino, que presenta una limitada
variacion morfoldgica a pesar de ser un grupo diverso compuesto por al menos 5 géneros
distintos.

En segundo lugar, el ajuste de modelos evolutivos alternativos mostré que un
modelo Early Burst (EB), donde las tasas de diversificaciéon son inicialmente altas y
declinan a través del tiempo, presenta un ajuste superior tanto a un modelo puramente
neutral (MB) como a modelos deterministas de diversificacion en un paisaje adaptativo
(OU MD, OU DQ), etcétera) o a un modelo de constraints limitando la ocupacion del
morfoespacio (OU 1 pico). Este resultado es notorio dado que, de acuerdo a Harmon et
al. (2010), muy pocos clados muestran patrones concordantes con este modelo.
Especificamente, de 244 clados analizados por estos autores (incluyendo mamiferos,
aves, insectos y anfibios, entre otros) s6lo 6 mostraron soporte por un modelo EB por
sobre otros modelos de diversificacion morfoldgica, lo que resalta las caracteristicas
peculiares de la radiacion de los platirrinos.

Este patrén de diversificacion temprana encontrado para la forma craneana total
y su ajuste a un modelo EB resulta consistente con la expectativa derivada del modelo
clasico de radiacion adaptativa (Harmon et al., 2003; Mahler et al., 2010). Al igual que lo
observado para la masa corporal en el capitulo anterior, este patron podria haber sido
impulsado por la presencia de una marcada oportunidad ecoldgica en los estadios
iniciales de la radiacion, generando la diversificacion adaptativa rdapida de la forma
craneana. Alternativamente, este patron podria deberse a cambios correlacionados de
este rasgo fenotipico con el tamafio corporal. Apoyando esta tiltima posibilidad, Marroig
y Cheverud (2001, 2005) propusieron que la diversificacion de la morfologia craneana en
los platirrinos estd dada por una respuesta alométrica a cambios adaptativos en el
tamafo corporal asociados con la ocupacion de nichos dietarios. Contrariamente a este
interpretacion, los resultados aqui presentados indican que, si bien parte de la variacién
en la forma craneana total responde a cambios alométricos, estos tienen poca
importancia para explicar la diversificacion evolutiva de este rasgo en los platirrinos
(17% de la varianza explicada en los CPs 1 a 6). Si bien los dos primeros CPs de la
variacidon muestran una influencia mayor del tamafio que la forma total, estos no
representan simplemente un eje alométrico. Como ejemplo de esto puede verse la forma
craneana distintiva que presenta el género Alouatta respecto a otros atélidos a pesar de
tener un tamano similar, o la similitud de estos tltimos con pitecinos y cebinos, a pesar
de las diferencias en tamafo.

Esta fuerte discrepancia entre los resultados aqui presentados y la hipdtesis
alométrica de Marroig y Cheverud podria estar dada, en parte, por la aproximacion
metodologica empleada por estos autores, quienes utilizaron principalmente distancias
lineales sin corregir por el tamano de la estructura para la cuantificacion de la morfologia
craneana (ver seccion Analisis Morfométrico de Material y Métodos), quedando la
variacion en la forma craneana enmascarada por la gran variacion en tamano craneano y

corporal que exhiben los platirrinos (ver Capitulo anterior). En este sentido, los métodos
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geométricos se consideran mas efectivos que los tradicionales en la descripcion de la
variacion en forma de una estructura (Adams ef al., 2004), y como indican los andlisis
aqui presentados, pueden llevar a otro tipo de resultados.

Por otra parte, si bien los resultados de este Capitulo indican que la
diversificacién temprana de la forma craneana en los platirrinos podria estar impulsada
por factores ecoldgicos, los modelos aqui explorados de evolucion en un paisaje
adaptativo definido por variables dietarias (OU DC, OU DQ), locomotoras (OU Loc) o
en base a una hipdtesis ecomorfologica (OU MD; Rosenberger, 1992) no resultaron
explicaciones satisfactorias de este proceso. En este sentido, trabajos previos han
mostrado que la forma craneana tanto en los platirrinos (e.g. Perez et al., 2011; Terhune
et al., 2015) como en los primates en general (Fleagle, 2013), no exhibe una correlaciéon
evidente con variables ecoldgicas particulares, con la excepcion de estructuras
morfologicas especificas (e.g. dientes o ciertas regiones de la mandibula) involucradas
directamente en el procesamiento del alimento, las cuales muestran una asociacion con
los hébitos dietarios (e.g. Kay, 1975; Rosenberger y Kinzey, 1996, Anapol y Lee, 1994;
Cooke, 2011; Terhune et al., 2011). Como ejemplo particular de la ausencia de una
correlacién evidente entre forma craneana y dieta en los platirrinos pueden mencionarse
las marcadas diferencias entre Brachyteles y Alouatta (Figura 7.2.2), dos géneros de
atélidos fuertemente folivoros que habrian evolucionado ese habito de manera
independiente (Rosenberger et al., 2011). Esta falta de correlacion resalta atin mas por la
existencia de convergencia en la morfologia dentaria entre estos géneros (Rosenberger,
1992; Cooke, 2011), lo que apunta a la accion de procesos evolutivos deterministicos (e.g.
seleccion) asociados a la dieta sobre este rasgo fenotipico (Losos, 2011), a la vez que
sugiere que dichos procesos no influyen en la diversificacion de la forma craneana.

La ausencia de una asociacion clara entre factores ecoldgicos especificos y la
evolucién de la forma craneana en los primates en general y en los platirrinos en
particular, a diferencia de otros clados donde la morfologia craneana muestra una clara
senal ecoldgica, sobre todo dietaria (e.g. murciélagos filostémidos, Monteiro y Nogueira,
2011; o carnivoros, Christiansen y Wroe, 2007), podria surgir por diversas razones. Por
un lado, la complejidad comportamental y la capacidad manipulativa que presentan
estos animales podria haber liberado al crdneo de las presiones selectivas asociadas a la
necesidad de obtener y procesar extensivamente los alimentos antes de su ingestion a
través de esta estructura. Por otro lado, el craneo se asocia a numerosas funciones
importantes, incluso conflictivas, que podrian generar patrones de diversificacion
complejos (Fleagle, 2013; Perez et al., 2011). En este sentido, el analisis separado de la dos
principales regiones craneanas (esqueleto facial y neurocraneo; Hallgrimson et al., 2004),
mostrd resultados que reflejan esta complejidad.

Por un lado, el esqueleto facial muestra un patrén de diversificacion evolutiva
temprana mucho mas marcado que aquel del craneo entero o del neurocraneo. Ademas,
esta region anatomica presenta una ocupacion del morfoespacio mas delimitada entre

subfamilias (Figura 7.3.2), con escasa superposicion entre las mismas. Contrariamente,
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el neurocraneo exhibe una menor estructura filogenética, con una fuerte superposicion
entre subfamilias, resultado de un patrén de diversificacion temprana, si bien presente,
que no se aleja excesivamente de la expectativa Browniana (Figura 7.4.3).

Por otro lado, de manera similar a lo observado para el craneo entero, y en
contraste con hipdtesis previas (Marroig y Cheverud, 2001, 2005), los efectos alométricos
no resultan el factor de mayor importancia para explicar la diversificacion de estas
estructuras craneanas, particularmente en el caso de la forma neurocraneana, donde la
alometria resultd practicamente nula. Sin embargo, el esqueleto facial muestra un patréon
particular, donde el eje principal de diversificacion (CP1) se encuentra asociado
fuertemente con el tamafio, aunque, nuevamente, este factor explica sélo una fraccion de
la variacidn en este eje (54%). En conjunto, estos resultados indican que la evoluciéon
correlacionada con el tamafio es responsable solo parcialmente de la diversificacion
craneana de los platirrinos, limitdndose esta asociacion a aspectos restringidos de la
morfologia, particularmente aquellos representados por el CP1 de la variacion en la
forma facial. Especificamente, estos son el grado de proyeccion maxilar, la robustez de
los arcos zigomaticos y el tamafio relativo de la region de la arcada ocupada por los
molares (Figura 7.3.3b).

El ajuste de modelos evolutivos indicé un mayor soporte para el modelo MB en
la diversificacion del neurocraneo, aunque el modelo EB mostré también un ajuste
considerable. Dado que la morfologia del neurocrdaneo depende en buena medida del
desarrollo cerebral (Lieberman, 2011), el patron de diversificacion observado en esta
estructura podria depender fuertemente de procesos evolutivos y factores ecoldgicos
afectando la diversificacion cerebral (ver Capitulo siguiente), y no de los factores aqui
explorados (e.g. dieta o locomocién). Respecto al esqueleto facial, este mostré un
marcado soporte por el modelo EB, en detrimento de otros modelos. Como se discutid
anteriormente para la forma craneana completa, este resultado podria indicar que la
diversificacion de la forma facial fue impulsada por la presencia de una oportunidad
ecoldgica al inicio de la radiacién. Acorde a los resultados, en estos estadios iniciales los
cambios alométricos podrian haber jugado un rol, aunque no preponderante, en la
ocupacion de regiones del morfoespacio que podrian asociarse con factores ecoldgicos
particulares. Sin embargo, los modelos deterministas (OU) representando el efecto de
factores dietarios (probablemente mas relacionados con la morfologia facial que otros
factores), no resultaron en explicaciones aceptables de la diversificacidn facial.

En este sentido, el andlisis SURFACE recupero, tanto para esta estructura como
para el neurocraneo, modelos OU con un mayor soporte que los modelos OU ecoldgicos
hipotetizados a priori. Estos modelos OU derivados del andlisis SURFACE representan
paisajes macroevolutivos complejos con una multiplicidad de picos adaptativos,
diferentes para cada estructura aunque con ciertas similitudes, que no se correlacionan,
al menos de manera evidente, con factores ecologicos particulares (Figuras 7.3.4 y 7.4.4).
Esto podria estar indicando que la diversificacion de estas estructuras se dio bajo la

influencia de una multiplicidad de factores ecoldgicos y/o de otro tipo y sin
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preponderancia de ninguno de ellos en particular. Por otro lado, las similitudes entre los
paisajes adaptativos inferidos para cada estructura, a pesar de sus diferentes roles
funcionales, podria apuntar al potencial efecto de la integracion morfoldgica evolutiva
como un factor influyendo la dinamica de diversificacion craneofacial (Monteiro et al.,
2005; Goswami et al., 2014).

En conjunto, los resultados presentados en este Capitulo resaltan la evidente
complejidad del proceso de diversificacion de la forma craneana a escala macroevolutiva
en los platirrinos, donde ningtn factor especifico, ya sea ecoldgico, del desarrollo,
alométrico o de otro tipo resultaria suficiente por si solo como explicacion de los

patrones de diversidad observados en el clado.
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8.1 Introduccion

El cerebro tiene una importancia ecoldgica y adaptativa substancial puesto que
este Organo subyace al comportamiento que le permite a un animal interactuar
exitosamente con su entorno. La evolucién de la morfologia cerebral es quizas una de las
caracteristicas mas notables de la radiacion de los primates (Barton, 2006) y, dado que
estos exhiben en general comportamientos sociales y de forrajeo complejos (Fleagle,
2013), la adquisicién de mayores capacidades cognitivas asociadas a la evolucion de
cerebros mas grandes y/o complejos podria constituir uno de los principales ejes de su
diversificacion ecoldgica y adaptativa. Por ejemplo, puede considerarse que el rasgo
fenotipico evolutivamente mas relevante del Homo sapiens es su cerebro
comparativamente grande. En este sentido, trabajos previos han senalado que el
aumento evolutivo del tamafio cerebral podria ser importante ecoldgicamente en el
marco de la evolucion de los primates debido a que estaria relacionado con la
adquisicion de las habilidades cognitivas necesarias para poder sostener interacciones
sociales complejas, una caracteristica comportamental probablemente involucrada en el
origen y mantenimiento del éxito evolutivo del clado (la llamada “Hipétesis del Cerebro
Social”; Dunbar, 1998).

Sin embargo, aunque el rasgo cerebral tradicionalmente utilizado en estudios
evolutivos ha sido su tamano (absoluto o relativo), los cerebros no son estructuras
uniformes sino que estan constituidos por varios sistemas funcionales, o modulos,
anatdmicamente distintivos (e.g. neocortex, cerebelo, entre otros). Trabajos previos han
mostrado que estos modulos varian en su tamano relativo entre especies de algunos
clados de mamiferos, incluyendo a los primates (Barton y Harvey, 2000; de Winter y
Oxnard, 2001; Smaers y Soligo, 2013), e incluso que estos cambios en “mosaico” pueden
explicar mejor la diversidad neural en primates que los cambios de tamafio (absoluto o
relativo) cerebral total (Smaers y Soligo, 2013). Asimismo, en varios clados de
vertebrados, parte de esta variacion modular ha sido asociada a capacidades
comportamentales particulares (e.g. en peces ciclidos, Huber et al., 1997; en aves, Iwaniuk
y Wylie, 2007; o en primates, Dunbar y Shultz, 2007). Por lo tanto, la diversificacion del
cerebro es probablemente un proceso complejo involucrando varias dimensiones
fenotipicas de cambio durante la divergencia filogenética de las especies y a lo largo de
multiples ejes ecologicos. Ademds, como en radiaciones adaptativas estudiadas
previamente donde la forma constituye el rasgo fenotipico mds relevante ecolégicamente
- e.g. el tamafio relativo de las extremidades en Anolis (Losos, 2009), la forma del pico en
pinzones de Darwin (Soons ef al., 2015), o la forma del cuerpo en ciclidos (Muschick et
al., 2012) -, la forma del cerebro (es decir, el tamafio y la posicion relativa de los modulos
que lo componen) es probablemente un aspecto evolutivo mads importante que su
tamafio total, relativo o absoluto. Sin embargo, a pesar de su potencial relevancia
ecologica, la forma del cerebro ha sido menos estudiada a nivel macroevolutivo en

primates (Smaers y Soligo, 2013).
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Particularmente, trabajos previos han propuesto la existencia de varios procesos
evolutivamente independientes de aumento y disminucién del tamafio cerebral relativo
en la radiacion de los platirrinos (Hartwig et al., 2011; Allen y Kay, 2012), indicando una
marcada diversificacion de la morfologia cerebral en el clado. Sin embargo, se desconoce
como la forma cerebral ha evolucionado en este contexto.

En este capitulo se investiga el proceso de diversificacion de la forma cerebral de
los platirrinos durante su radiacion evolutiva y en relacion a diferentes dimensiones
ecologicas. Para esto, se cuantificd la variacion en la forma y el tamafio cerebral a partir
de moldes endocraneanos, empleando métodos de la morfometria geométrica, y luego
se exploraron posibles procesos evolutivos subyacentes a este patron de variacion
mediante métodos comparativos filogenéticos. Se espera que si la forma cerebral
constituye un rasgo ecoldgicamente relevante para los platirrinos, el patrén de variacion
se aleje de lo esperado de acuerdo a un modelo neutral de evolucién. Para poner esto a
prueba, se analizd la relacion entre la variacion fenotipica y la estructura filogenética
basandose en el modelo de movimiento Browniano (MB). Luego, se investigd si un
modelo determinista (OU) implicando cambios de pico adaptativo en un paisaje
macroevolutivo para la forma cerebral se ajusta mejor a la variacién observada que un
modelo neutral. Ademas, se espera que si existen factores ecologicos estructurando la
diversidad en la forma y el tamafo relativo del cerebro, la evolucion independiente de
fenotipos similares (es decir, convergencia morfoldgica) pueda explicarse por la accion
determinista de alguno de estos factores. Particularmente, basandose en hipdtesis
previas (Dunbar, 1998), se explora el rol del tamano del grupo social como factor
ecologico impulsando la diversificacion y convergencia de la forma cerebral en los

platirrinos.

8.2 Evolucion de 1a forma cerebral

Para estudiar el patrén de variacion en la forma del cerebro en los platirrinos, se
registraron, sobre moldes endocraneanos virtuales correspondientes a 179 individuos
pertenecientes a 49 especies (Tabla 8.1), las coordenadas de un total de 399 puntos (Tabla
8.2 y Figura 8.1) correspondientes a 26 landmarks y 373 semilandmarks (105 en curvas y
268 en superficies). Estos puntos abarcan y describen todas las regiones de la morfologia

cerebral externa.
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Tabla 8.1 — Especies y niimero de ejemplares estudiados. H: Hembras; M: Machos; I: Sexo
indeterminado. VEC: Volumen Endocraneano medio medido (esta Tesis, ver adelante); TG: Tamaiio
medio del Grupo Social (datos de Santana et al., 2012 y referencias alli citadas). Para las especies sin
datos disponibles se utilizé la media del género (asteriscos). Para las especies de Chiropotes se utilizo el
tamario de grupo de C. albinasus.

- Numero de ejemplares
Especie VEC (cm3) TG

H M 1 Total
Alouatta belzebul 1 2 - 3 58,54 7
Alouatta caraya 2 1 - 3 49,27 8,29
Alouatta guariba 2 1 - 3 56,46 7
Alouatta macconnelli 1 2 - 3 51,78 9,01
Alouatta palliata 3 2 - 5 47,37 14,4
Alouatta pigra 1 1 - 2 56,73 6,13
Alouatta seniculus 1 2 - 3 55,09 8,99
Aotus azarae 2 2 3 16,32 3,27
Aotus nigriceps 2 2 1 B 16,67 4,1
Aotus vociferans 1 - - 1 15,32 3,3
Ateles chamek - 1 2 3 111,18 38,5
Ateles geoffroyi 2 2 - 4 102,79 42,9
Ateles marginatus - 3 1 4 122,25 33,13*
Ateles paniscus 2 1 1 4 115,63 18
Brachyteles arachnoides - 3 3 6 108,03 36,5
Brachyteles hypoxanthus - -2 2 115,00 36,5*
Cacajao calvus 3 1 - 4 69,61 21,7
Cacajao melanocephalus 1 2 - 3 68,20 30
Callicebus brunneus 2 1 - 3 15,46 2,5
Callicebus donacophilus 1 3 - 4 13,80 4*
Callicebus moloch 2 2 1 5 16,97 3,5
Callicebus personatus 3 2 - 5 20,54 6
Callimico goeldii - -1 1 10,89 6,31
Callithrix aurita 1 - - 1 7,50 3,1
Callithrix jacchus 3 2 - 5 8,11 8,5
Callithrix kuhlii 1 3 - 4 8,21 5
Callithrix penicillata 1 3 1 5 7,19 13
Cebuella pygmaea -1 1 2 4,20 5,36
Cebus apella 2 1 - 3 68,84 16
Cebus albifrons 2 2 - 4 70,24 19,8
Cebus capucinus 2 2 - 4 72,42 17,2
Cebus robustus 2 2 - 4 59,76 3,3
Chiropotes chiropotes 1 2 - 3 56,06 22,5
Chiropotes satanas - 1 - 2 51,51 22,5
Lagothrix lagotricha 2 2 - 4 93,28 34,18
Leontopithecus chrysomelas 1 1 2 4 12,55 5
Leontopithecus rosalia 3 1 1 5 12,31 5,43
Mico argentatus 1 3 - 4 8,07 7,8
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Tabla 8.1 — Continuacion.

Numero de ejemplares

Especie VEC (em3) TG
H M I Total
Mico chrysoleucus 2 1 - 3 8,04 7,15*
Mico humeralifer - 1 - 1 8,42 6,5
Pithecia irrorata 2 1 2 5 34,33 2,58
Pithecia monachus - 1 3 4 33,02 4
Pithecia pithecia 1 3 - 4 31,14 4,02
Saguinus bicolor - - 3 3 10,18 5
Saguinus fuscicollis 2 3 - 5 7,82 6,07
Saguinus midas 3 2 - 5 10,95 5,8
Saguinus mystax 2 2 - 4 11,07 5,06
Saimiri boliviensis 1 1 2 4 24,12 37,5
Saimiri sciureus 3 5 - 8 21,55 33,5

TOTAL

70 80 29 179

Tabla 8.2 — Landmarks y semilandmarks registrados y su definicién (esta Tesis). Los puntos en la

base craneana corresponden a su lado interno.

Denominacién y/o Definicién Posicion
Landmarks
1 Basion. Punto mas anterior del borde del foramen magnum. Linea media
2 Opistion. Punto mas posterior del borde del foramen magnum. Linea media
3 Sutura esfeno-occipital. Linea media
4 Dorsum sellae. Borde anterior. Linea media
5 Esfenoidal. Punto mas posterior y superior del plano esfenoideo. Linea media
6 Fosa olfatoria. Borde posterior. Linea media
7 Fosa olfatoria. Borde anterior. Linea media
8 Protuberancia occipital interna. Punto en el borde superior del seno transverso. Linea media
9 Foramen magnum. Punto mas lateral, por encima del canal hipoglosal. Bilateral
10 Fisura orbital superior. Punto sobre el vértice lateral. Bilateral
11 Foramen oval. Punto mas posterior y lateral. Bilateral
12 Foramen rotundum. Punto sobre el vértice lateral. Bilateral
13 Foramen yugular. Punto mas anterior y medial. Bilateral
14 Sutura esfeno-occipital. Punto mas lateral. Bilateral
15 Sutura esfenoparietal. Punto mas anterior. Bilateral
16 Petro-occipital. Punto de maxima curvatura, en la union. Bilateral
17 Petroso. Punto en el apice. Bilateral
Curvas

A Semilandmarks (5) desde el basion hasta la sincondrosis esfeno-occipital. Linea media
B Semilandmarks (5) a lo largo de la fosa craneana anterior. Linea media
c Semilandmarks (5) del foramen yugular a la sutura esfeno-occipital. Delimitando el tallo Bilateral

encefalico.
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Tabla 8.2 — Continuacion.

Denominacion y/o Definicién Posicion
Curvas
Semilandmarks (5) desde la fisura orbital superior a la unién esfenoparietal. Delimitando la fosa Bilateral
craneana anterior de la media.
Semilandmarks (10) sobre el petroso. Delimitando las fosas craneanas media y posterior. Bilateral
Semilandmarks (5) a lo largo del seno transverso. Delimitando la bédveda de la fosa craneana Bilateral
posterior.
Semilanmarks (5) de la fosa olfatoria la unién esfenoparietal. Delimitando el 16bulo frontal y las Bilateral

regiones dorsal y ventral de la fosa craneana anterior.
Semilandmarks (20) en el plano sagital, desde el punto més anterior de la fosa olfatoria a la Li di
inea media
protuberancia occipital interna, delimitando los hemisferios izquierdo y derecho.

Semilandmarks (5) desde la protuberancia occipital interna al opistion. Linea media

Figura 8.1 - Landmarks y semilandmarks empleados en este estudio. Esferas rojas: landmarks;

esferas verdes: semilandmarks en curvas y contornos; esferas celestes: semilandmarks de superficie.
Ver Tabla 8.2 para una definicion de cada punto o curva indicados en la figura. Los semilandmarks de
superficie fueron colocados de manera automadtica (ver Material y Métodos). Los puntos 4 y 17, y la curva

E no son visibles en los modelos.
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A partir de la superposicion Procrustes de las coordenadas, se calculd la forma
media para cada especie, sobre las cuales se realizaron los analisis subsiguientes. Por
otra parte, a partir de los residuos de una regresion filogenética (Figura 8.2) del logaritmo
natural Volumen Endocraneano (log VEC; Tabla 8.1, ver Materiales y Métodos) sobre el
logaritmo natural del Tamafio Centroide (log TC) de la base del cerebro (landmarks 1, 3 a
6y 9 a 14; Figura 8.1), se obtuvieron valores de Volumen Endocraneano Relativo (rVEC
o encefalizacion; Figura 8.3). Esta aproximacion permitid obtener una estimacion de la
encefalizacion mas estructural (similarmente a Gould, 1977; Ross y Ravosa, 1993) y
basada exclusivamente en los ejemplares bajo estudio, evitando el uso de la masa
corporal (a diferencia de otros trabajos previos; Hartwig et al., 2011; Allen y Kay, 2012),
la cual podria estar sometida a presiones selectivas diferentes a las del cerebro, afectando

las interpretaciones evolutivas (Smaers et al., 2012).
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Figura 8.2 — Regresion filogenética (PGLS) del log (Tamaiio Centroide) de la base craneana sobre el log
(Volumen Endocraneano) (A = 0,96; R?=0,88; p < 0,01). Los residuos de esta regresion fueron utilizados

como medida de VEC relativo (rVEC o encefalizacién, Figura 8.3).
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Figura 8.3 — Valores de encefalizacion calculados para cada especie mapeados sobre la filogenia. Los
valores en los nodos y ramas del drbol fueron reconstruidos utilizando un método de estimacion de estados
ancestrales por maxima verosimilitud y asumiendo un modelo de evolucion estocdstico (MB; Revell,
2013). Aunque estas estimaciones pueden tener una alta incerteza, esta herramienta resulta vitil para

visualizar las tendencias generales en la evolucion del cardcter.

En la Figura 8.4a se muestran las principales tendencias en la variacion de la
forma cerebral, representadas por los dos primeros ejes (CPs) derivados del Andlisis de
Componentes Principales (ACP) de las coordenadas Procrustes, que en conjunto
explican el 60,8 % de la variacién, junto a una proyeccion de la filogenia en el

morfoespacio y la encefalizacion para cada especie.

113



CP2 (18.5 %)

-0.04 -0.02 0.00 0.02 0.04 0.06 0.08

-0.06

S. fuscicollis

L. chrysomelas ® ¢, goeldi

S. midas

5. MYSIAX e ® S, picolor
C. penicillatag, M. ergentatus

C. jacchus ®
L ® O M. humeralifer

M. chrysoleucus

CI 'r . ' - - -
aurita A, 5 Callithrichinae

L. rosalia ®

C. pygmaea ®

A. vociferans g
C. personatus @,

Gallicebinae

L] P
° C. c;o..nacophtlus
A. nigriceps

S. sciureus
@ o

C. moloch ®

AOtlnae a ® C. brunneus
A. azarae ®
o A macconnelli o* * Cebinae
Alouattinae " cabirons 2
A, quariba P pithect: C. robustis o8 —w ® C. apelia

, ) i
° P. irorata g @ LI o C. capucinus
*® o Acama P. mona . lagotricha ® A marginatus
® A. paliata =
A. pigra A Ul e Atellnae
A belzebul . seniculus B. arachnoides .

B. hypoxanthus b c
- VEC Relativo +

-0.20 -0.15 -0.10 -0.05 0.00 0.05 0.10

CP1 (42.3 %)

114

S. boliviensis



Figura 8.4 (pagina anterior) - a) Ordenamiento de las especies de platirrinos estudiadas en el
morfoespacio definido por los dos primeros Componentes Principales (CPs) de la variacion en la forma
cerebral, que explican en conjunto el 60,8 % de la varianza. Proyectada sobre el mismo se muestra la
filogenia del grupo, y se indican ademds los principales clados. El color de cada punto indica ademds el valor
de encefalizacion para cada especie. b) Cambios en la forma cerebral asociados con los principales ejes de
variacion. Los modelos se obtuvieron deformando una superficie 3D de la forma media de la muestra hacia

los extremos de los CPs.

Se observa una estructuracion filogenética fuerte, con una separacion general
entre subfamilias, aunque con una marcada cercania entre los atelinos, pitecinos y
cebinos que muestran valores altos y similares de encefalizacion (Ateles, Brachyteles y
Lagothrix; Cacajao y Chiropotes; y Cebus, respectivamente; Figura 8.4a), lo que sugiere la
existencia de convergencia en la forma cerebral entre estas especies. Los cambios en
forma representados por el CP1 (que explica el 42,3 % de la variacion) se corresponden
principalmente, hacia scores positivos, con un mayor tamano relativo de la regién del
neocortex con respecto a las areas del cerebelo y el tallo encefdlico, el cual a su vez se
posiciona mas ventralmente en Saimiri respecto a la posicion mas posterior en Alouatta
(Figura 8.4b). Los cambios en la region del neocortex se concentran particularmente en
los 1obulos frontal, parietal y occipital, siendo este ultimo el que presenta mayor
variacion, expandiéndose posteriormente y en una direccion dorso-ventral. Estos
cambios contribuyen a una forma general del cerebro mas globular, que se asocia
ademads a una mayor flexion dorso-ventral de la base (Figura 8.4b). E1 CP2 (18,5 % de la
variacion) se relaciona principalmente a cambios de forma en el drea prefontal, que se
muestra, hacia scores positivos, menos expandida, particularmente en la linea media de
la base cerebral, y con una mayor globularidad de la zona hacia scores negativos (Figura
8.4b).

Por otra parte, Alouatta y Saimiri, extremos en la escala de encefalizacién,
aparecen también como extremos en el morfoespacio, lo que podria sugerir que la forma
y el tamario cerebral relativo (encefalizacion) describen la misma propiedad morfologica
del cerebro. Sin embargo, aunque los resultados indican que el CP1 esta fuertemente
asociado a la encefalizacion (77 %; Figura 8.5 y Tabla 8.3), solo una fracciéon de la

variacion total en la forma cerebral es explicada por estos cambios (11 %; Tabla 8.3).
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Figura 8.5 — Regresion filogenética (PGLS) de la encefalizacion sobre el principal eje de variacion
(CP1) en la forma cerebral (Tabla 8.3). Los colores en el modelo 3D indican las regiones en donde se

concentra el cambio en la forma cerebral en relacién al VEC relativo (rojo mds cambio, azul menos).

Por otro lado, los resultados indican que si bien existe una asociacion significativa
entre los cambios evolutivos en el tamafio y la forma cerebral (representada por los
primeros 9 CPs), la varianza explicada es baja (15 %), indicando que los cambios
alométricos no pueden dar cuenta de la mayor parte de la diversidad cerebral observada
(Tabla 8.3).

Tabla 8.3 — Analisis de regresion filogenética (PGLS) de la forma cerebral sobre el log (TC cerebro). Los
CPs 1 a 9 explican el 90% de la variacion.
Variables A R? P
CP1-9 vs. rVEC 074 011 <0,01
CP1 vs. rVEC 087 077 <0,01
CP1-9 vs. log TC 069 015 <0,03
CP2 vs. log TC 092 025 <0,01
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El analisis de sefial filogenética indicé una asociacion de la forma cerebral con la
estructura filogenética algo menor que la expectativa Browniana (Kmult = 0,63; p =
0,001), aunque tanto para el CP1 (K = 1,30; p = 0,001) como para el CP2 (K =2,32; p =
0,001), los resultados indicaron, aunque en distinta medida, un patron de variacion
donde existe mayor similitud que la esperada entre especies cercanas, acorde a una
diversificacion temprana de la forma cerebral. Congruente con estos resultados, el
grafico de DTT (Figura 8.6) muestra una caida temprana de la disparidad relativa en los
aspectos morfoldgicos asociados al CP2, mientras que para el CP1 se observa que la
disparidad sigue la expectativa Browniana hasta los 17 Ma aproximadamente, donde se
produce una caida que puede asociarse al origen de las subfamilias, seguida, hasta el
presente, por un patréon de alta varianza entre clados respecto a la varianza intraclado.
Estos resultados sugieren la existencia de distintos pulsos de evolucion de la forma
cerebral durante la radiacion de los platirrinos, asociado cada uno con distintos aspectos

de su morfologia.
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Figura 8.6 - Disparidad relativa a través del tiempo observada para los CPs 1y 2 de la variacion en la
forma facial, la encefalizacién (VEC Rel.) y la masa corporal (MC) (lineas sdlidas). La linea punteada
muestra la mediana de la disparidad relativa esperada bajo la hipdtesis nula de evolucion aleatoria (MB)
de un rasgo, obtenida mediante 1000 simulaciones de la evolucion a lo largo de la filogenia. EI drea

sombreada muestra el vango para el 95% de estas simulaciones.
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Finalmente, el ajuste de modelos evolutivos mostré que un modelo adaptativo
(OU MD+TG; Figura 8.7) basado en la hipdtesis ecomorfoldgica del nicho
multidimensional (ver Materiales y Métodos, modelo OU MD; Rosenberger, 1992) pero
en el cual el tamano del grupo social seria una dimensién adicional estructurando el
paisaje adaptativo (de acuerdo a la “Hipotesis del Cerebro Social”; Dunbar, 1998) y
generando convergencia fenotipica en los platirrinos que viven en grupos sociales
grandes (es decir, con 15 o mas individuos, Tabla 8.1), muestra el mayor soporte relativo
entre los modelos ajustados, particularmente respecto a un modelo neutral (MB; Tabla
8.4) y a uno donde el tamafio de grupo es la tinica variable estructurando el paisaje
adaptativo (OU TG, Figura 8.7). A su vez, el modelo OU con mayor soporte estadistico
absoluto encontrado por SURFACE resulta ampliamente similar a este modelo OU
basado en hipotesis bioldgicas seleccionado previamente (Figura 8.7). Entre las
diferencias, el régimen que se hipotetiza convergente en el modelo bioldgico es
considerado como ancestral en el modelo SURFACE. Esto no estaria de acuerdo con el
registro fosil de los platirrinos, que muestra que los representantes mas antiguos del
clado tenian probablemente un tamano cerebral pequenio y lébulos frontales reducidos
(Kay et al., 2012). Por otra parte, L. rosalia es asignado a este mismo régimen, lo que tiene
escaso sentido bioldgico dadas las amplias similitudes que esta especie presenta con su
especie hermana, tanto morfoldgica como ecoldégicamente. Finalmente, el modelo
SURFACE asigna a Saimiri un régimen propio, lo cual no resulta sorprendente dados los
resultados morfométricos (Figura 8.4a). Por esta razon, se incorpord este régimen
adicional al modelo OU MD+TG, respecto al modelo OU MD empleado en los capitulos

previos.

Tabla 8.4 - Soporte absoluto (AICc) y relativo (wAICc), y niimero de pardmetros (k) para los modelos

explorados de evolucién de la forma cerebral en platirrinos (CPs 1y 2), en orden de mayor a menor ajuste.

Modelo AICc wAICc k
OU MD+TG -571,64 0,99 18
OU TG -542,33 0,01 10
OU MD -532,41 0,00 16
BM -528,81 0,00
EB -528,17 0,00
ou1 -521,84 0,00
SURFACE -572,82 - 16
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Figura 8.7 (pagina anterior) — Modelos OU alternativos para la evolucion de la forma cerebral en los
platirrinos. Los drboles representan diferentes hipdtesis sobre los factores estructurando el paisaje
macroevolutivo: OU TG, el tamaiio de grupo (grande vs. chico) es la tinica variable relevante; OU MD+TG,
el tamario de grupo determina nuevos picos adaptativos de surgimiento posterior a la divergencia
ecomorfolégica basal (Rosenberger, 1992). El modelo OU recuperado por el andlisis SURFACE con alto
soporte estadistico absoluto resulta marcadamente similar al modelo biolégico OU MD+TG. Los colores de
los regimenes son arbitrarios y deben interpretarse independientemente en cada drbol. La asignacion de

Saimiri a un régimen propio en el modelo OU MD+TG se hizo en base al resultado del andlisis SURFACE.

8.3 Discusion

La evolucion de cerebros relativamente grandes y complejos es quizas uno de los
principales determinantes del éxito evolutivo de los primates. A pesar de esto y aunque
varios clados actuales y extintos de primates son considerados como el fruto de
radiaciones adaptativas (Fleagle, 2013), donde un resultado esperado del proceso es la
marcada diversificacion adaptativa de rasgos fenotipicos ecoldgicamente relevantes, la
morfologia cerebral ha recibido relativamente poca atencion en el estudio de estas
radiaciones. Por otro lado, la mayoria de los estudios comparativos previos de la
evoluciéon cerebral en primates se han limitado a explorar principalmente la
diversificacion del tamarfio relativo del cerebro, dejando de lado la variacion en su forma
(el tamafio y posicion relativos de los distintos mddulos cerebrales), rasgo de probable
importancia evolutiva y ecoldgica.

Los resultados presentados en este capitulo muestran que los platirrinos
presentan una amplia variacion en la forma cerebral y que, de manera importante, solo
una fraccion de esta variacion esta relacionada con el tamano absoluto o relativo del
cerebro. Esto indica, en concordancia con lo sefialado en trabajos previos (e.g. Healy y
Rowe, 2007), que una cantidad significativa de informacion respecto a la evolucién
cerebral no logra ser capturada por estas medidas. Especificamente, los cambios en el
tamano cerebral relativo estan principalmente asociados al crecimiento del neocortex,
con la mayor parte del cambio en forma localizado en las dreas frontal y occipital.
Ademas, en las especies que muestran este crecimiento relativo del neocortex, el tallo
encefalico cambia su posicion hacia una orientaciéon mas ventral (Figura 8.4b). Por lo
tanto, aunque la aproximacion aqui utilizada (basada en moldes endocraneanos
virtuales y métodos morfogeométricos) solo permitio la cuantificacion de la morfologia
cerebral externa, los resultados muestran que ésta puede aportar informacion valiosa
que de otra manera podria ser ignorada, ya que cambios correlacionados en el tamafio y
posicion relativa de las estructuras cerebrales, como los descriptos anteriormente, no
pueden ser cuantificados con facilidad apelando solo a mediciones de tamafio o volumen
(relativo o absoluto).

Los resultados revelaron también que, si bien existe una marcada estructuracion

filogenética en la variacion de la forma cerebral, varios clados de platirrinos presentan
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morfologias cerebrales convergentes, sugiriendo la existencia de factores ecoldgicos o de
procesos no neutrales estructurando esta variacion (Losos, 2011). Ademas, los resultados
de la selecciéon de modelos indicaron que mas alld de esta clara estructuracion
filogenética, la diversificacion de la forma cerebral en platirrinos puede ser explicada
mediante un modelo de cambios de pico adaptativo en un paisaje macroevolutivo a
Optimos unicos y compartidos, definidos principalmente por una hipdtesis ecologica
multifactorial. Particularmente, los resultados indicaron que la diversificacion fenotipica
de los platirrinos podria haber ocurrido en al menos dos etapas: una diferenciacion
temprana (e.g. entre familias) en un paisaje adaptativo definido principalmente por la
estrategia alimentaria (asociada a adaptaciones dietarias, comportamentales y
morfologicas; Rosenberger, 1992), seguida por varios cambios, a nivel de subfamilias, a
picos adaptativos compartidos definidos por el tamafio del grupo social, generando
convergencia en la forma cerebral. El primer estadio podria asociarse en parte a los
cambios en forma representados por el CP2, que muestra un fuerte patrén de
diversificacién temprana similar, por ejemplo, al de la masa corporal (Figura 8.6; ver
también Capitulo 6). La aparente asociacion entre esta parte de la variacion en la
morfologia cerebral y la ocupacién de nichos ecoldgicos podria deberse a la accién
directa de la seleccion sobre el rasgo o, alternativamente, a la existencia de constraints del
desarrollo, por ejemplo asociaciones alométricas. Sin embargo, solo se encontr6 un efecto
limitado de los cambios en tamafo sobre el CP2 (25 % de varianza explicada; Tabla 8.3),
por lo que los constraints podrian no jugar un papel significativo. No obstante, no se
puede descartar la existencia de otros cambios correlacionados afectando la forma
cerebral. Por ejemplo, la integracion con la morfologia del esqueleto facial, la cual podria
reflejar la accidon de factores ecologicos (ver Capitulo anterior), podria ser responsable
de la sefial ecoldgica observada en parte de la forma cerebral.

Como se menciono, los resultados sugieren que, luego de la divergencia inicial,
el cambio hacia picos adaptativos compartidos por parte de algunos clados al nivel de
subfamilias, generando convergencia fenotipica en ciertos aspectos de la forma cerebral
(e.g. la expansion del neocortex y el incremento correlacionado en el tamafo cerebral
relativo; Figura 8.5), podria ser una de las principales caracteristicas de la evolucion de
la forma cerebral en platirrinos. Particularmente, un modelo que incorpord
explicitamente la convergencia fenotipica en relacion a los multiples factores ecologicos
probablemente representados por el tamafio de grupo (e.g. la complejidad social; Dunbar
y Schultz, 2007) fue favorecido fuertemente por sobre otros modelos no convergentes.
En este sentido, trabajos recientes han sugerido que la convergencia fenotipica podria
ser frecuente en radiaciones macroevolutivas (Mahler et al., 2013; Moen et al., 2013;
Grundler y Rabosky, 2014), aunque este fenémeno se observaria tipicamente en
radiaciones donde las especies convergentes han evolucionado aisladas geograficamente
unas de otras. Aunque algunos modelos tedricos (Scheffer y van Nes, 2006) y ejemplos

empiricos (Muschick et al., 2012) describen la evolucion de fenotipos convergentes en la
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misma drea geografica, esto se produciria en general en comunidades donde el niimero
de especies excede ampliamente el nimero de nichos ecologicos disponibles.
Alternativamente, los resultados aqui presentados sugieren que la convergencia
en la forma del cerebro se produjo probablemente en un estadio tardio de la radiacion
(como se describid anteriormente), solo después de haberse producido divergencia en
otras dimensiones del espacio ecoldgico. Este escenario podria estar de acuerdo con
ciertos ejemplos y modelos generales de radiacion adaptativa en vertebrados (Losos,
2010; Streelman y Danley, 2003), en donde la diversificacion de los clados se produciria
por etapas, primero divergiendo, por ejemplo, en rasgos que facilitan la explotacién
diferencial del macrohabitat (e.g. la masa corporal en el caso de los platirrinos; ver
Capitulo 6), y luego dandose una particion secuencial mas fina de las dimensiones del
nicho (e.g. el microhdbitat, especializaciones dietarias, comportamentales, etcétera). En
el caso de los platirrinos, los resultados sugieren que una de estas dimensiones de
divergencia tardia podria estar representada por la complejidad de las interacciones
sociales, es decir, una dimension cognitiva del nicho. En relacién a esto, los fenotipos
convergentes muestran (aunque no exclusivamente) cambios en la forma cerebral que se
relacionan con un mayor grado de encefalizacion, particularmente un fuerte aumento
del tamano relativo del neocortex. Dado que en los primates el tamafio cerebral aumenta
isométricamente con el nimero de células (Herculano-Houzel et al., 2007), las estructuras
del cerebro que presentan un mayor tamafio relativo tendrian una mayor capacidad
computacional relativa (Smaers y Soligo, 2013), lo que indicaria un incremento en las
capacidades cognitivas asociadas al crecimiento del neocortex en las especies
convergentes. En este sentido, los resultados sugieren que la “Hipotesis del Cerebro
Social”, que sostiene que el neocortex grande de los primates evoluciond en respuesta a
las demandas cognitivas emanadas de vivir en grupos sociales complejos (Dunbar, 1992;
Dunbar y Schultz, 2007), puede ser de importancia para comprender, en un contexto
macroevolutivo y ecoldgico, el surgimiento de fenotipos altamente encefalizados, asi
como también los factores que generan convergencia en la forma cerebral entre especies
de primates. Por otra parte, en el caso de Saimiri, que resulta el género mas encefalizado
y que los resultados muestran que ocupa un pico adaptativo particular, factores
adicionales a los considerados anteriormente podrian estar impulsando su evolucion.
Resumiendo, en este capitulo se analiz6 el proceso de diversificacion de la
morfologia cerebral en los platirrinos. Los resultados mostraron que la forma cerebral
probablemente constituye un rasgo fenotipico ecoldgicamente relevante en la radiacién
adaptativa de este grupo de primates, y particularmente, que la evolucién de aspectos
especificos de la morfologia cerebral probablemente permitieron la explotacion de
dimensiones adicionales del espacio ecologico del clado. En conjunto, los resultados aqui
presentados indican que la evolucion de la forma cerebral podria ser de relevancia para
comprender otras radiaciones evolutivas tanto en primates como en vertebrados en

general.
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El objetivo general de estas tesis fue investigar el proceso de diversificacion
evolutiva de los primates platirrinos, una radiacion antigua ocurriendo durante los
ultimos 25-35 Ma de manera aislada en Centro y Sudamérica y que dio origen a una
notable diversidad bioldgica. Trabajos previos han sugerido que este proceso de
diversificacién puede atribuirse a una “radiaciéon adaptativa” ocurriendo en el tiempo
profundo, donde la principal diferenciacion ecomorfoldgica del clado se habria
originado rdpidamente al inicio de la radiacion, caracterizandose los estadios posteriores
por una marcada estasis evolutiva (la Hipodtesis de los Linajes Largos, Rosenberger et al.,
2009). Sin embargo, hasta la fecha la radiacién evolutiva de los platirrinos no fue
investigada de forma exhaustiva utilizando métodos cuantitativos que permitan
caracterizar la dindmica macroevolutiva del clado, particularmente en relacion a las dos
dimensiones principales de la diversidad bioldgica: la diversidad de especies y la
disparidad fenotipica.

De acuerdo al modelo clasico de radiacidon adaptativa, se espera una acumulacion
rapida de especies al inicio de la radiacion, seguida de una caida en las tasas de
originacion de linajes. Trabajos previos sugirieron que los platirrinos se ajustan a esta
expectativa. Sin embargo, los resultados presentados en esta Tesis a partir de una
aproximacion basada en el modelado matematico del proceso de acumulacion de linajes
y en el andlisis del registro fdsil muestran que los platirrinos no presentan un patrén de
diversificacion de especies inicialmente rapida. Contrariamente, se encontr6 una
dindmica macroevolutiva compleja caracterizada por procesos clado-especificos, donde
algunos linajes presentan elevadas tasas de extincion y de recambio de especies. Si bien
se obtuvo una filogenia molecular que muestra la existencia de ramas cortas dando
origen a los principales linajes (familias y subfamilias), similarmente a otros trabajos y
sugiriendo una invasion rapida de los nichos vacios, los resultados apuntan a que tanto
la extension temporal como geografica de la radiacion podrian ser factores moldeando
el patron complejo observado. Esto sugiere que la diversificacion del clado en cuanto al
numero de linajes no puede ser entendida como resultado de un tinico evento o proceso
ocurriendo en el pasado remoto, si no como resultado de una combinacién de procesos
temporal y filogenéticamente variados.

Por otra parte, el modelo de radiacion adaptativa predice la diversificacion
temprana de caracteres fenotipicos ecoldgicamente relevantes asociados a la ocupacion
de nichos ecoldgicos novedosos. En esta Tesis se analizaron una serie de rasgos que
tienen una potencial relevancia ecoldgica en los primates: la masa corporal, la morfologia
craneana y la morfologia cerebral. Los resultados aqui presentados muestran, de manera
general, un patron comun para estos rasgos caracterizado por una marcada
diversificacion rapida al inicio de la radiacion, seguida de estasis. Este patron se ajusta
notoriamente a la expectativa del modelo de radiacion adaptativa y al escenario de
estasis ecomorfologica prolongada planteada por algunos autores (e.g. Rosenberger,
1992). Particularmente, la masa corporal muestra un patron de diversificacion temprana

muy fuerte, y que el andlisis de modelos evolutivos mostré que podria asociarse, de
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acuerdo al modelo ecomorfologico y filogenético de Rosenbergerg, a la ocupacion de
nichos ecoldgicos asociados a diversas “estrategias alimentarias”, donde la dieta (su
composicion) y la locomocion serian, entre otras, las principales variables definiendo
estos nichos. Este resultado se contrapone con otras hipotesis que sugirieron que la dieta
es el principal factor ecoldgico impulsando la diversificacion adaptativa de la masa
corporal de los platirrinos (Marroig y Cheverud, 2001, 2005).

Estos autores plantearon a su vez que estos cambios en la masa corporal
asociados a la dieta habrian impulsado la diversificacion alométrica de la morfologia
craneana. En este sentido, los resultados de esta Tesis contradicen fuertemente esta
interpretacion, ya que muestran que el patron de diversificacion temprana de la forma
craneana no se asocia a variables ecoldgicas particulares (especialmente la dieta), ni
tampoco puede ser explicado exclusivamente por cambios alométricos, los cuales juegan
un rol menor. Particularmente, se mostré que la forma craneana presenta un patrén de
diversificaciéon complejo, donde sus distintas regiones (e.g. cara y neurocraneo)
presentan dindmicas propias que podrian responder a combinaciones especificas de
factores tanto ecoldgicos como del desarrollo (e.g. constraints, alometria, etcétera). A su
vez, la forma cerebral, rasgo que influye sobre la morfologia neurocraneana, muestra
también una dindmica propia. Notablemente, los resultados de esta Tesis sugieren que
este rasgo se habria diversificado en etapas, primero de forma acoplada a la
diversificacion ecomorfoldgica inicial del clado y posteriormente respondiendo a
factores ecoldgicos especificos (e.g. 1a socialidad) generando convergencia morfoldgica.

En conjunto, los resultados de esta Tesis indican que los rasgos fenotipicos aqui
estudiados presentan un patréon comdn de diversificacion temprana, probablemente
impulsada por la presencia de una oportunidad ecolédgica al inicio de la radiacién. Sin
embargo, se muestra también que existen dindmicas propias para cada rasgo, donde una
multiplicidad de factores parecen haber interactuado a lo largo del tiempo para dar
forma a la diversidad observada hoy en dia. Particularmente, a diferencia de algunos
trabajos previos, se muestra que no existe un factor inico o preponderante que pueda
dar cuenta de la diversificacion fenotipica en el clado (e.g. la dieta o factores alométricos).

Este trabajo es el primero en abordar, en un mismo marco y de manera
integradora, el estudio simultaneo de numerosas caracteristicas del proceso de
diversificaciéon de los platirrinos. Especificamente, a través de una aproximacion
cuantitativa basada en métodos comparativos filogenéticos y de la morfometria
geométrica, se obtuvieron resultados que resaltan la notable complejidad de este
proceso. Tomando los resultados en conjunto, esta Tesis presenta una imagen ampliada
y novedosa de la diversificacion evolutiva de los platirrinos respecto al conocimiento
existente previamente. Particularmente, mientras que se observa un patrén de elevado
recambio de linajes junto a una acumulacion constante de diversidad especifica, la
diversificacion fenotipica se caracteriza por un patron de evolucion inicialmente rapida

seguida de estasis, indicando que la divergencia ecomorfologica y de especies se
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encuentran desacopladas en los platirrinos. Ademads, como se menciond anteriormente,
cada rasgo fenotipico analizado muestra particularidades de una dindmica propia.

Los resultados presentados en este trabajo de Tesis ademds de resaltar las
caracteristicas excepcionales de la evolucion de los platirrinos, apuntan a una serie de
perspectivas futuras para el estudio del origen y mantenimiento de la diversidad en el
clado. Por un lado, la dindmica compleja y clado-especifica en la originacion de linajes
encontrada en este trabajo sefiala posibles nuevas direcciones de investigacion en donde
se evalue el rol que diversos factores tanto bidticos como abidticos podrian tener en el
proceso de especiacién-extincion del clado. Por ejemplo, ciertas caracteristicas
comportamentales podrian impactar en la tasa de especiacion de determinados linajes,
mientras que el grado de especializacion ecologica podria aumentar la susceptibilidad a
la extincidon en otros. Ademas, factores abioticos como la dinamica de formacion de rios
en la cuenca amazonica o el cambio climatico podrian afectar diferencialmente las tasas
de diversificaciéon. Nuevos desarrollos conceptuales y metodologicos prometen abrir
una nueva era de estudios en este sentido.

Por otro lado, las diferentes historias evolutivas descriptas para cada rasgo
fenotipico analizado apuntan a la necesidad de profundizar en el estudio de los factores
impulsando o limitando la diversificacion de rasgos morfoldgicos a escala
macroevolutiva. En este sentido, la integraciéon evolutiva entre rasgos fenotipicos es un
aspecto que no fue abordado en profundidad en este trabajo pero que podria tener
impacto en la diversificacion fenotipica. Futuros estudios permitirdn caracterizar y
evaluar el rol que la integracion morfoldgica podria tener sobre este proceso. A la vez, el
desarrollo de modelos evolutivos mas sofisticados permitird en futuros estudios un
analisis mdas detallado de la asociacion entre diversificacion fenotipica y factores

ecologicos.
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Tabla A1 - Lista de ejemplares craneanos incluidos en los capitulos 7 y 8 de esta Tesis. Se indica la

coleccion de proveniencia, el niimero de individuo, la asignacion taxondmica, el sexo y la estructura

medida.
Museo Ejemplar Especie Sexo Craneo Endocraneo
MNR] 2695 Aotus nigriceps F X X
MNR] 2697 Aotus nigriceps M X X
MNRJ 30181 Callicebus personatus M X X
MNR] 21051 Callicebus personatus F X X
MNRJ 5764 Callithrix jacchus F X X
MNR] 5692 Callithrix jacchus M X X
MNRJ 30219 Leontophitecus rosalia ND X X
MNR] 30220 Leontophitecus rosalia F X X
MNRJ 5937 Saguinus fuscicollis M X X
MNR]J 5934 Saguinus fuscicollis F X X
MNR]J 20563 Saimiri sciureus M X X
MNR]J 20592 Saimiri sciureus M X X
MNRJ 24104 Brachyteles hypoxantus ND X X
MNR] 30188 Brachyteles arachnoides M X X
MNRJ 2445 Cacajao calvus M X X
MNR] 2444 Cacajao calvus F X X
MNRJ 23108 Chiropotes satanas ND X X
MNR] 5974 Pithecia pithecia M X X
MNRJ 2699 Aotus vociferans F X X
MNR] 2698 Aotus nigriceps M X X
MNRJ 2479 Callicebus personatus M X X
MNR] 5694 Callithrix jacchus M X X
MNR]J 10195 Callithrix aurita F X X
MNR] 3963 Leontophitecus rosalia M X X
MNRJ 188 Leontophitecus rosalia F X X
MNR]J 24797 Saguinus fuscicollis F X X
MNR]J 5939 Saguinus fuscicollis M X X
MNR]J 20564 Saimiri sciureus M X X
MNR]J 20562 Saimiri sciureus F X X
MNR] 30189 Brachyteles arachnoides M X X
MNRJ 24115 Brachyteles arachnoides M X X
MNR] 2447 Cacajao calvus calvus F X X
MNRJ 2441 Cacajao calvus calvus F X
MNR] 21509 Chiropotes chiropotes M X X
MNRJ 2909 Chiropotes chiropotes M X X
MNR] 20573 Pithecia pithecia M X X
MNR] 3310 Pithecia pithecia F X X
MNR] 2696 Aotus nigriceps F X X
MNRJ 21052 Callicebus personatus F X X
MNR] 21054 Callicebus personatus F X X
MNRJ 10202 Callithrix jacchus F X X
MNR] 5760 Callithrix jacchus F X X
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Tabla A1 cont. — Lista de ejemplares craneanos incluidos en los capitulos 7 y 8 de esta Tesis. Se indica la

coleccion de proveniencia, el niimero de individuo, la asignacion taxondmica, el sexo y la estructura

medida.

Museo Ejemplar Especie Sexo Craneo Endocraneo
MNR]J 3965 Leontophitecus rosalia F X X
MNR]J 5940 Saguinus fuscicollis M X X
MNRJ 23729 Brachyteles hypoxanthus ND X X
MNR] 30191 Brachyteles arachnoides ND X X
MNRJ 5975 Pithecia pithecia M X X
MNR] 33607 Ateles marginatus M X X
MNR]J 33606 Ateles marginatus M X X
MNR] 33608 Ateles marginatus ND X X
MNR]J 11593 Callicebus moloch M X X
MNR]J 133718 Callicebus moloch ND X X
MNRJ 2437 Cacajao melanocephalus M X X
MNR] 2946 Cacajao melanocephalus F X X
MNR]J 3324 Pithecia irrorata ND X X
MNR]J 31192 Pithecia irrorata F X X
MNRJ 23722 Ateles marginatus M X X
MNR]J 21063 Callicebus moloch F X X
MNR]J 21062 Callicebus moloch M X X
MNR]J 8589 Callitrhix kuhlii F X X
MNR] 8581 Callitrhix kuhlii M X X
MNR] 4260 Callithrix penicillata F X X
MNRJ 4265 Callithrix penicillata M X X
MNR] 8518 Leonthopithecus chrysomelas M X X
MNRJ 24573 Leonthopithecus chrysomelas F X X
MNR] 23859 Saguinus bicolor ND X X
MNRJ 23862 Saguinus bicolor ND X X
MNR] 20554 Saguinus midas F X X
MNRJ 2843 Saguinus midas M X X
MNR] 23727 Ateles paniscus F X X
MNRJ 23726 Ateles paniscus F X X
MNR]J 23213 Alouatta belzebul F X X
MNRJ 59684 Cacajao melanocephalus ND X

MNR] 2438 Cacajao melanocephalus M X X
MNR]J 3314 Pithecia irrorata F X X
MNR]J 23867 Callicebus moloch F X X
MNR]J 8575 Callithrix kuhlii M X X
MNR]J 8584 Callithrix kuhlii M X X
MNRJ 4264 Callithrix penicillata M X X
MNR] 4266 Callithrix penicillata M X X
MNRJ 311 Callithrix penicillata ND X X
MNR] 24572 Leonthopithecus chrysomelas ND X

MNRJ 24576 Leonthopithecus chrysomelas ND X X
MNR] 24575 Leonthopithecus chrysomelas ND X
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Tabla A1 cont. — Lista de ejemplares craneanos incluidos en los capitulos 7 y 8 de esta Tesis. Se indica la

coleccion de proveniencia, el niimero de individuo, la asignacion taxondmica, el sexo y la estructura

medida.

Museo Ejemplar Especie Sexo Craneo Endocraneo
MNRJ 2864 Saguinus bicolor ND X X
MNR] 20552 Saguinus midas F X X
MNRJ 20547 Saguinus midas M X X
MNR] 20544 Saguinus midas F X X
MNRJ 2715 Ateles paniscus M X X
MNR]J 33616 Ateles chamek M X X
MNR]J 31325 Alouatta belzebul M X X
MNR]J 23136 Alouatta belzebul M X X
MNR]J 23137 Alouatta belzebul M X

MNR]J 3329 Pithecia irrorata ND X X
MNR]J 3318 Pithecia irrorata M X X
MNRJ 2839 Mico humeralifer M X X
MNR] 2845 Mico argentatus F X X
MNR] 5537 Callicebus donacophilus M X X
MNRJ 5948 Mico chrysoleucus M X

MNR] 5949 Mico chrysoleucus M X X
MNR]J 5950 Mico chrysoleucus F X X
MNR] 5952 Mico chrysoleucus F X X
MNR] 11574 Mico argentatus M X X
MNR] 11577 Mico argentatus M X X
MNRJ 11910 Cebuella pygmaea M X
MNR] 21059 Callicebus donacophilus M X X
MNRJ 21060 Callicebus donacophilus F X X
MNR]J 21206 Cebus robustus F X X
MNR] 21207 Cebus robustus M X X
MNR] 23826 Mico argentatus M X X
MNR] 23846 Saguinus mystax F X X
MNR] 23853 Saguinus mystax F X X
MNR] 23854 Saguinus mystax M X X
MNR] 2732 Alouatta caraya M X X
MNRJ 2762 Alouatta caraya F X X
MNR] 2783 Cebuella pygmaea ND X X
MNR] 2947 Alouatta macconelli M X X
MNR]J 3010 Saimiri ustus ND X
MNR]J 5550 Callicebus donacophilus M X X
MNR] 5935 Saguinus mystax M X X
MNR] 5941 Saguinus mystax M X

MNR]J 6040 Alouatta seniculus M X X
MNR] 7650 Aotus nigriceps ND X X
MNR] 11918 Aotus nigriceps F X

MNR]J 21046 Aotus azarae F X X
MNR]J 21209 Cebus robustus F X
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Tabla A1 cont. — Lista de ejemplares craneanos incluidos en los capitulos 7 y 8 de esta Tesis. Se indica la

coleccion de proveniencia, el niimero de individuo, la asignacion taxondmica, el sexo y la estructura

medida.
Museo Ejemplar Especie Sexo Craneo Endocraneo
MNR]J 23215 Cebus robustus M X X
MNR]J 23719 Saimiri boliviensis ND X X
MNR]J 28487 Callicebus brunneus F X X
MNR]J 28488 Callicebus brunneus F X X
MNR]J 28489 Callicebus brunneus M X X
MNR]J 11943 Saimiri sciureus M X X
MNR]J 11944 Saimiri sciureus M X X
MNR]J 11948 Saimiri sciureus F X X
MNR]J 11949 Saimiri sciureus F X X
MNR]J 23720 Saimiri boliviensis F X
MNR]J 28491 Saimiri ustus M X
MzUSP 5506 Saimiri boliviensis F X
MZUSP 8912 Chiropotes satanas F X
MzUSP 11518 Aotus azarae M X
MzUSP 11523 Aotus azarae M X
MzUSP 1867 Callithrix aurita F X
MZUSP 5280 Ateles chamek M X
MzUSP 11355 Callimico goeldii ND X X
USNM 79400 Alouatta palliata F X X
USNM 177545 Alouatta pigra M X X
USNM 240407 Alouatta palliata M X
USNM 257404 Alouatta palliata F X X
USNM 281665 Alouatta seniculus M X X
USNM 281667 Alouatta seniculus F X X
USNM 290565 Alouatta palliata F X X
USNM 292172 Alouatta pigra F X X
USNM 518252 Alouatta guariba F X X
USNM 518256 Alouatta guariba M X X
USNM 546243 Alouatta macconnelli F X X
USNM 546248 Alouatta macconnelli M X X
USNM 281571 Cebus albifrons M X X
USNM 338956 Cebus apella F X X
USNM 338957 Cebus apella F X X
USNM 338958 Cebus apella M X X
USNM 291064 Ateles geofroyii F X X
USNM 337702 Ateles geofroyii M X X
USNM 406593 Chiropotes chiropotes F X X
USNM 518225 Chiropotes satanas M X X
USNM 461931 Lagothrix lagotricha F X X
USNM 545880 Lagothrix lagotricha M X X
USNM 284940 Cebus capucinus F X X
USNM 291224 Cebus capucinus M X X
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Tabla A1 cont. — Lista de ejemplares craneanos incluidos en los capitulos 7 y 8 de esta Tesis. Se indica la

coleccion de proveniencia, el niimero de coleccién, la asignacion taxondmica, el sexo y la estructura

medida.

Museo Ejemplar Especie Sexo Craneo Endocraneo
USNM 291227 Cebus capucinus F X X
USNM 291228 Cebus capucinus M X X
KUPRI 7127 Ateles geoffroyi M X

KUPRI 1500 Pithecia monachus M X X
KUPRI 681 Lagothrix lagotricha M X X
KUPRI 982 Pithecia monachus ND X X
KUPRI 4646 Pithecia monachus ND X X
KUPRI 8145 Ateles geoffroyi F X X
KUPRI 683 Lagothrix lagotricha F X

KUPRI 4690 Brachyteles arachnoides ND X X
KUPRI 1712 Ateles paniscus ND X X
KUPRI 1766 Ateles geoffroyi M X
KUPRI 4689 Brachyteles arachnoides ND X X
KUPRI 690 Alouatta palliata F X X
KUPRI 640 Alouatta caraya F X X
KUPRI 4733 Alouatta guariba M X X
KUPRI 2579 Alouatta caraya M X

KUPRI 686 Lagothrix lagotricha F X X
KUPRI 673 Cebus albifrons F X X
KUPRI 674 Cebus albifrons M X X
KUPRI 8196 Cebus albifrons F X X
KUPRI 688 Pithecia monachus ND X X
MACN 25.205 Aotus azarae ND X X
MACN 45.24 Aotus azarae ND X
MACN 50.167 Ateles chamek ND X
MACN 50.163 Ateles chamek ND X
MACN 13.228 Saimiri boliviensis ND X
MACN 14210 Saimiri boliviensis M X X
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Tabla A2 - Lista de taxa considerados como potenciales especies para incluirlas en el andlisis filogenético

y las claves de acceso a Genbank para cada secuencia utilizada en el mismo. También se indican los taxa

para los que se usaron datos de Perelman et al., (2011) y Wildman et al., (2009). Subrayadas se indican

los 26 taxa excluidos del andlisis debido a la baja distancia molecular en CytB que presentaban. Se retuvo

un solo representante por cada grupo de taxa que presentd bajas distancias moleculares intragenéricas.

Otro cuatro taxa fueron excluidos por la gran cantidad de datos faltantes (en negrita).
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Perelman Wildman
Taxa CytB 12s 16s COxXII IRBP RAG1 E-Globin etal., etal.,
2011 2009
Alouatta belzebul AY374354.2 U18602.1 HM759097.1 1.25370.1 X
Alouatta caraya DQ350636.1 AF181086.1 HM?759098.1 X X
Alouatta fusca AF289987.1 X
Alouatta palliata
AY065883.1 AF069964.1 1227741 A. palliata
aequatorialis
Alouatta palliata
AY065881.1 AY065910.1
coibensis
Alouatta palliata
AY065880.1 U38997.1 HM759099.1
palliata
Alouatta palliata
AY065882.1
trabeata
Alouatta pigra AY065885.1 AY065909.1
Alouatta sara AY065887.1 HM759100.1 X
Alouatta macconnelli AJ489759.1
Alouatta seniculus
AF289982.1 AF069975.1 AF054299.1 AY065911.1 1.25367.1
seniculus
Aotus azarae DQO098863.1 AF420045.1 AF420045.1 DQ321670.1 U18601.1 HM759102.1 1.25371.1 X
Aotus azarae
HM759103.1 X
boliviensis
Aotus azarae
HQO005494.1 DQ321668.1 HM759101.1 X
infulatus
Aotus griseimembra DQO098872.1 DQ321661.1 HM759104.1 X
Aotus lemurinus HQO005506.1 FJ785421.1 X
Aotus nancymaae AJ489745.1 AF352254.1 U18604.1 HM759105.1 X
Aotus nigriceps HQO005498.1 AF352258.1
Aotus trivirgatus HQO005499.1 AF069977.1 AB107211.1 HQ005480.1 HM759106.1 X
Aotus vociferans HQO005502.1 AF352259.1
Ateles belzebuth FJ785422.1 FJ785422.1 U18603.1 HM759107.1 1.25369.1 X X
Ateles geoffroyi
HM222708.1 AB116026.1 AF216234.1 1.25368.1 X
frontatus
Ateles geoffroyi
AY065903.1 AF216233.1 AY065917.1
ornatus
Ateles geoffroyi
AY065900.1 AY065918.1
vellerosus
Ateles hybridus HM759111.1 X



Tabla A2 — Continuacion.

Perelman Wildman
Taxa CytB 12s 16s COxXII IRBP RAG1 E-Globin etal, etal,
2011 2009
Ateles fusciceps AY012132.1 AY011164.1 AF216232.1 JN414808.1 JN414940.1 X
Ateles chamek AF216242.1 HM?759108.1 X
Ateles paniscus AF216250.1 AJ313474.1 HM759112.1 X
Brachyteles arachnoides ~ AF289989.1  AF069979.1 DQ078115.1 U18605.1 HM759083.1 1.25366.1 X X
Brachyteles hypoxanthus DQ118291.2 HM759084.1 X
Cacajao ayresi EU560410.1
C. calvus
Cacajao calvus calvus ~ FJ531658.1 U19748.1 HM759113.1 L25365.1 X
rubicundus
Cacajao calvus
FJ531666.1
novaesi
Cacajao calvus
FJ531653.1
rubicundus
Cacajao calvus
FJ531662.1
ucayalii
Cacajao hosomi EU560412.1
Cacajao melanocephalus ~ FJ531649.1 HM759114.1 X
Callicebus donacophilus ~ FJ785423.1 FJ785423.1 JN161056.1 HM759135.1 X
Callicebus hoffmannsi ~ AF524885.1
Callicebus moloch AF524887.1 AF069980.1 1U38999.1 U18609.1 HM759136.1 L25362.1 X
Callicebus personatus
AF524884.1 HM759137.1 X
nigrifrons
Callicebus personatus
AF289988.1 HM759138.1 X X
personatus
Callicebus torquatus
DQ337712.1
lugens
Calliccbus torquatus  \ p5» 1890.2 U18613.1 1.25359.1 X
torquatus
Callicebus brunneus HM759132.1 X
Callicebus caligatus HM759133.1 X
Callicebus cupreus X
Callicebus coimbrai HM759134.1 X
Callimico goeldii AF245089.1 AF069981.1 FJ769144.1 AY118175.1 U19749.1 HM759087.1 1.25364.1 X X
Callithrix geoffroyi HM368005.1 AY118192.1 U70996.1 HM759089.1 U97029.1 X
Callithrix penicillata AF245047.1 AY118195.1 HM759092.1 X
Callithrix jacchus AF295586.1 AF069982.1 AB107213.1 AY434078.1 U18606.1 HM759090.1 L125363.1 X
Callithrix kuhlii AF245048.1 AY118193.1 HM759091.1 X
Callithrix aurita AF245049.1 AY118188.1 X
Mico argentatus AF245050.1 AY118179.1 U70995.1 HM759088.1 U97025.1 X
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Tabla A2 — Continuacion.

Perelman Wildman

Taxa CytB 12s 16s COXII IRBP RAG1 E-Globin etal., etal.,
2011 2009
Mico mauesi AF245051.1 FJ769147.1 AY118187.1 U97024.1
Mico humeralifer AF245052.1 FJ769147.2 AY118184.1 U70997.1 HM759096.1 U97024.1 X
Cebuella pygmaea AF245081.1 AF069983.1 U39002.1 AY118176.1 U19750.1 HM759093.1 L25361.1 X
Cebus apella FJ529104.1 JN400566.1 JN380205.1 AJ313473.1 HM?759116.1 X X
Cebus libidinosus
FJ529064.1 AF181089.1
paraguayanus
Cebus flavius JN835286.1
Cebus nigritus nigritus  JN409334.1  JN400578.1
Cebus nigritus robustus ~ JN409301.1  JN400584.1 AF181088.1 HM759118.1 X
Cebus olivaceus FJ529107.1 JN400580.1 U18611.1 HM759117.1 U18610.1 X
Cebus xanthosternos FJ460174.1 HM759119.1 X
Cebus capucinus JN409307.1  JN400568.1 JF735256.1 X
Cebus albifrons FJ529108.1 JN400561.1 NC_002763.1 EF999919.1 JN414809.1 M81409.1 X

Cebus libidinosus JN409300.1 JN400574.1

Cebus apella

macrocephalus
Chiropotes utahickae AY226185.1

FJ529103.1

Chiropotes chiropotes ~ FJ531667.1 HM759121.1 X
Chiropotes satanas AF069966.1 U18612.1 125360.1 X
Chiropotes israelita AY226189.1 HM?759120.1 X
Lagothrix lagotricha AY671799.1 AF069968.1 AF420049.1 AF216251.1 U18614.1 HM759086.1 L125358.1 X X
Lagothrix cana HMO057593.1 HM759085.1 X
Leontopithecus rosalia ~ AF245084.1 AF069969.1 U39006.1 AF362380.1 HM759095.1 L25357.1 X
LiZ’:;ZﬁZ}:;Z‘S AF362379.1 HM?759094.1 X X
Pithecia monachus F]531668.1
Pithecia irrorata AY226183.1 U18615.1 HM759139.1 L125356.1 X X
Pithecia pithecia AF069971.1 U39007.1 JN161058.1 HM?759140.1 X
Saguinus midas EU232712.1 EU497273.1 U19752.1 HM759126.1 125355.1 X X
Saguinus labiatus
HM367998.1 EU497289.1 HM?759125.1 X
labiatus
Saguinus oedipus HM368007.1 AF069973.1 F]J785424.1 HM759128.1 X
Saguinus imperator
HM368020.1 EU497288.1 S. imperator

subgrisecens
Saguinus graellsi HM368035.1
Saguinus weddelli HM368065.1
Saguinus fuscicollis
fuscicollis
Saguinus fuscicollis
leucogenys
Saguinus fuscicollis
nigrifrons

HM368072.1 EU497285.1 HM759123.1 X

HM368058.1

HM368008.1
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Tabla A2 — Continuacion.

Perelman Wildman

Taxa CytB 12s 16s COxXII IRBP RAG1 E-Globin etal, etal,
2011 2009
Sagmr{us fus‘czcollzs HM368004.1
illigeri
Saguinus fuscicollis
HM368049.1
lagonotus
Saguinus mystax
HM368073.1 EU497295.1 HM759127.1 X
mystax
Saguinus nigricollis
HM368075.1
nigricollis
Saguinus melanoleucus ~ HM368078.1
Saguinus tripartitus HM368077.1 EF999917.1
Saguinus geoffroyi AF001931.1  AF069972.1 U39008.1 HM759124.1 X
Saguinus bicolor EU497280.1 U19753.1 HM759122.1 X
Saguinus martinsi EU497277.1 X
Saimiri boliviensis
HQ644339.1 JN400589.1 HQ644339.1 AF181090.1 U18617.1 HM759129.1 U18616.1 X
boliviensis
Saimiri boliviensis
EU232697.1
peruviensis
Saimiri oerstedi
HQ644337.1 JN400591.1 HQ644337.1 HM759130.1 X
oerstedi
Saimiri oerstedi
HQ644336.1
citrinellus
Saimiri ustus EU232708.1 X
Saimiri sciureus
EU232710.1
collinsi
Saimiri sciureus
EU232694.1
cassiquiarensis
Saimiri sciureus
EU232700.1
albigena
Saimiri sciureus
EU232699.1
macrodon
Saimiri sciureus HQO005510.1 JN400592.1 HQ644334.1 JN161061.1 U18619.1 U18618.1 X X
P P.
an troglodiytes JF727217.3  JE7272174  JF727217.5 JF727217.6 HM759079.1 M81361.1 X
verus troglodytes
Homo sapiens GQ398489.2 G(Q398489.3 G(Q398489.4 GQ398489.5 J05253.1 HM759069.1 V00508.1 X X
Macaca mulatta JQ821843.1 JQ821843.2 ]JQ821843.3 JQ821843.4 AF057441.1 HM759037.1 M81364.1 X X
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Tabla A3 — Modelo de sustitucién para cada secuencia utilizada en el andlisis filogenético mediante
BEAST.

Secuencias no codificantes

Modelo de sustitucié
de Wildman et al. (2009) ocelo de sustitucion

Xq221 GTR+G
1p311 GTR
10g231 HKY
8q231 GTR+G
6p223 GTR+G
2p223 HKY+I+G
5p15 HKY+G
10p12 HKY
3q22 HKY+G
3p13 GTR+G
19313 GTR+G
Genes nucleares Modelo de sustitucion
IRBP GTR+G+I
E-Globin HKY+G
Genes mitocondriales Modelo de sustitucion
CytB HKY+G+I
COxII HKY+G
12s GTR+G
16s GTR+G

Genes seleccionados de

Perelman et al. (2011)

Modelo de sustitucion

AFF2 GTR+G
CNR1 HKY+I+G
FOXP1 GTR+G
MAPKAP1 GTIR+G
NEGR1 GTR+G
NPAS3 GTIR+G
NPAS3.2 GTR+G
RAG2 GTIR+G
RPGRIP1 HKY+I+G
SGMS1 HKY+G
SIM1 HKY+G
ZIC3 HKY
DCTN2 GTR+G
POLA1 GTIR+G
RAB6IP1 HKY+I+G
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