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v. RESUMEN.

En esta tésis se estudiaron las relaciones de psrentesco de la 42
nuestras poblscionales que corresponden a 20 de las 5% especiss reconocidss, y
s otrss 4 que los resultados de ests tesis indiesn que debersn asignarse s
nuevas especics. Bl oclodont ido Oetodontomys gliroides fué inclujdo eomo grupo
externo tars fecilitar las  interencias cladisticas. Las relaciones e«
parentesco ftueron estudiadas sobre la base de informacién eromosdmica, de
morfologia craneana, alozimas y morfologia espermatics. Para 14 OTUs se obtuvo
informacion de los cuatro tipos mientras que del resto de solo 1, 2 6 3 tipos.
Los datos morfométricos cromosdmicoss y alozimicos se analizaron utilizando
diferentes aproximaciones cusntitativas (JEGHA, méxima parsimonia,
compatibilidad, méxima verosimilitud, Fitch & Margoliash, Vecino mis proximo)
y con los datos de morlologia crueana se ntilizd un método descerito squi,
bassrdo en sucesivos anilisis discriminantes. Cada uno de los procedimientos
multivariados, fenéticos y cladisticos utilizados fue expuesto y discutido en
cuanto a su aplicabilidad para cada uno de los canrscteres snalizsrdos.

En el snilisis de las relaciones de parentesco se portio de la
consideracion de la morfologia espermatica, que divide al géiiero en dos
grandes drupns de especies, las que poseen el tipo denominado simétrico,
considerado primitivo, y las que poseen el tipo llsmado asimétrico, derivado.
Tomando como referencia extra grupal a Octodontomys, y utilizando datos de
bandas G cromosdmicsas, se establecid que, de las especies andlizadsas con este
tipc de datos, C. occultus es la que posee mis caractéres en estado
plesiomérfico. El tipo de espermio del extragrupo utilizedo fue el simétrico,
al igual que el de (. occultus. Utilizando 1la informacién de todas lss
topologias obtenidas con los diferentes andlisis realizados sobre los
diferentes tipos de datos, se construyé un drbol udnico, el que tuvo como
tronco principal, el obtenido con el andlisis cladistico de los cromosomas con
bandas G. El grupo de especies compuesto por C. opimus, C. fulvus y C.
robustus, es 8l mis relacionado con el antecesor de las especies de espermio
asimétrico. Las restantes especies derivadas se vinculan entre si a través de
diversos s&grupamientos, que pueden servir de base a 1la clssificacidn
intragenérica de Ctenomys en distintos grupos de especies.

Ademds, se estudiaron los pcosibles mecanismos de especiacién que
pudieron haber intervenido en la diversificacién del género. Como criterio
metodoldégico, se tomaron en cuentsa aguellos grupos, encontrados en el andlisis
filogenético, en Jns que no pudiern haber ambigiiedades en la interpretacién de
las diferencias encontradas en las especies del mismo, en cusnto a que lss
mismas fueran pre- o postesp~ciacidon. Para el caso especifico de especiacién
cromosomica, se buscaron grupos que tuvieran lss siguientes caracteristicas:

1) que existieran diferencias cromosdmicas entre las especies en cuestion y
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que las mismas pudiesen actuar como barreras rvreproductivas; 2) que no
existieran entre dichas especies, diferencias respecto de algun otro caracter
que pudieran ser indicadoras de la existencia de algin otro mecanismo de
especiacién, previo a la diferenciacién cromosémica; 3) debido a que siempre
es posible encontrar diferencias (estadisticamente) significativas para
cualquier cardcter, se tomd como pardmetro, las diferencias méximas
encontradas entre cualquier par de poblaciones de una misms especie de
Ctenomys, esto significa que para cualquier caracter, ninguna diferencia que
se encuentre al mismo nivel o por debajo de las diferencias encontradas entre
poblaciones de una misma especie pueden ser considersdas como causantes o
indicsdoras de diferenciacion especifica.

Esta misma metodologia fue saplicable para la puesta s prueba de
otros tipos e especiucion de uns forma mas general: i no se tiene evidencia
directa o indirecta de aislamiento reproductivo, se consideraron especies
diferontes acpellas gque tuvieron diferencias mnyores quo las encontradas para
cualquier par de poblaciones de una misma especie de Ctenomys.

Dos grupos de especies fueron encontrados, en log que fue posible
analizar los mecsnismos de especiacion involucrados en los mismos.

El primer grupo fue el compuesto por 6 OI'Us estudiados mediante
bandeo G, que pertenecen a la Provincin de Corrientes, Argentina. En estos
O o0 mmero diploide varia de 42 a 7, y ol mimero fundamental de 80 a 84,
El sidlisis de bandas G permitié establecer 61 numero y tipo de
revrdcnamient.os involucrados en la diferenciaciéon cromosomica, llegandose a la
conclusion de que los mismos son suficientes para actuar como barreras
reproductivas entre todos estos OTUs. Cusndo se analizaron las diferencias en
morfologin craneanu, las mismas estuvieron en el nivel o, en la mayoria de los
casos, por debajo de aquellas encontradas entre poblaciones de C. australis,
. tuconax y C. talarum. E) sndlisis morfoldgico se realizé utilizando, o no,
técnicas estadisticas que eliminan el factor temaiio (Método de Burnsby). Las
distancias genéticas medidas por alozimas encontradas entre los OTUs de
Corrientes, fueron bajas. Estss distancias estuvieron también por debsajo de
las encontradas entre poblaciones de uns misma especic, como las halladas
entre poblaciones de C. mendocinus y C. australis. Estos resultsdos no
contradicen la prediccidn de Templeton (1980) de que las distuncias genéticas
medidas mediante alozimas, deberisn ser altss en aquellos grupos que
especiaron cromosdmicamente. Esto es asi porque la vsrisbilidad genética
existente en el antecesor comin a todo el grupo fué baja. El andlisis
cladistico de los datos alozimicos demostrd que la variabilidsd presente en
dicho antecesor fue como méximo, igual a la variabilidad méxima existente en
las especies- actuales. Por lo tanto se ecalcularon las distancias méaximas

teéricas posibles con los alelos presentes en los OTUs de Corrientes, y las
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mismas estén tembidn por debmio del nivel de poblaciones. Si bien no sersn
presentados en esta tésis, resnllados preliminares de hibridacidn de ADN ADN,
indican que no existen diferenciss en el ADN de copin uniecs de los O1ls de
Corrientes. Estos resuvltsdos nos 1levan s la conclusion gue, estando aislados
reproductivamente, como lo indicarian  las diferencias eariotipicas, vy oo
existiendo ninguna otra variable que los diferencie, log (s de Corrientes
habrian especisdo por algine mecanisme aue involnere Fexes ooy ey esoanieee Il
modolo exucto, no prelo s cctaldecide, pero on probab]e gue hayane setnsdo mas
de un tipo de mecsnismo,

El otro geopwr en cdonde ae powdo invesLipgary <) prabnbile mecapjomo e
especiancion, [ue el Jenominado “mendocinus™ (Massorint et al.. en prensa).
Este (trapo posee identico esrintipa, win on el nivel de bapdeo G, Por lo tanto
queds descartada 1o existencia de egpeciacion cromosdmica. Se snalizo entonces
si diferion en otros rasgos de menora suficiente como parn considerar los OTls
que Lo componen (7. mendocinus. . porteonsi. y . australis) especies
distintus. Salo ftueron snnlizados deste el panbko e vists e lus variablee
mnorfologicss, v demostearon Lener diferoneias mayores: one las encontradas pars
prob laciones  deogee misaey ocpecie g oaecnniome pessibh e de egpecineion pars
ecte grupo es el clisico salopitrico, padienvlo existir tsmbién en el osso
copeclifico de O, australis, un caso de especiacion ecologica (Nevo, 19485).

Se determinnron bambidn.,  parn bakas ng egpecies analizados por
bandco G, les tipos principales de reordenamientoss cromnsomicos involucrados
en la transtformucion de an esriotipo de 22 cromosomas, comn el de . occultus,
a otro de 70 como el de (. dorbignyi. Il principal reordenamiento hallado fue
la inversion pericéntrica oue geners nun brezo cromosdmico nuevo (26.37%),
luego le siguen la fusion céntrica (23.63%), aparicion de brazos no detectados
en algin antecesor (21.43%), fision céntrica (14.84%), dessparicién de brazos
cromosomicos present.es en el antecesor (6.04%), le siguen en wmenor medida
amplificaciones eucrcomaticss (2.752%), amplificaciones heterocromét.icas
(1.85%), y finslmente inversiones pericéutricas que no generan un brazo nuevo,
inversione:: paracéntricas y duplicaciones de brazos enteros (todas? con 1.10%).

Se analizaron tsmbién cudles varisbles craneométricas fueron las que
mias influyeron en 1la moditicacion de 1a Tormm & lo largn de la evolucion de
las  especies annlizadns. Lo variablen fueron clesifiensdas  en cuatro
categorias: mandibula, y el alto, sncho y largo del crsneo. De estas cuatro
categorias, la mandibula resultd la que mis veces estuvo relacionsda con ls
diferenciacion entre dos especies, siguiendole el ancho del créneo, el largo y
finalmente el alto. En cusnto a lss variables individunales, la longitud del
maxilar inferior y el ancho rostral, fuernn 1lss mis importantes, siguiendoles

el alto del maxilar inferior y la Jongitud nasal,
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1 Introduccion

1. INTRODUOCION

Uno de los problemas evolutivos més interesantes se refiere a log
mecanismos de origen de nusvas especies. La enorme diversidad organlsmica
actusl y pasada tiene como carisa a dichos mecanismos, 1lo que espoya 1la
afirmeoién anterior. Pero es tamhien un problema conflictivo, debido a la
miltiplicided de mecanismos propuestos y a las posturas no siempre
. conciliadoras de los especialistes.

Para el estudio de estos mecanismos, el modelo de orgenismo es muy
importante. El mismo debe ser un grupo politipico y sobre el que exista clerta
evidencia de que los procesos especiogénicos estdn activo o son recientes. El
géinero Ctenomys es un buen ejemplo.

Los roedores pertenecientes al género Ctcnoms (Caviomorphsa,
Octoxlontidas) comprenden mfAs de 50 especies roconocidas, caracterizendose,
especialmente, por una alta especificidad cariotipica (con ntmeros diploides
que van de 10 a 70, y mimeros fundamentales de 20 a 86) y vida subterrénea.
Estas dos cearacteristicas han 1llevado a coungiderar la existencla de una
relacién causal entre mecanismos de especiacidén cromosémica y la amplia
diversidad especifica del género (Reig & Kiblishy, 1889; Reig, 1889; Reig et
al., 1980). Sin embargo, como en muchos otros casos, esta relacidén, avn
pudiendo ser cierta, no ha sido justificada adecuadamente. Més aitn, existen en
ol género casos de diferenciacidn especifica nin evidencias de ceambios
cromogémices. Sumado a esto, las posibilidades reales de loa modelos ds
especiacidn cromosémica parscen ser escasns cuando se tienen en cuenta lss
restricciones biolégico-poblacionales a las que en teoria, los mismos dsoben
ajustarse (Patton & Sherwood, 1982; Sites & Moritz, 1987).

Por otra parte, las relaciones de parentssco entre las formas de
Ctenomys no son conocidas. Ademds de ser las mismas un conocimiento evolutivo
de por si importsnte, son imprescindibles para el estudio de los mecanismos de
especiacion. Esto ss asi porque la especiacién genera especies hermanas, y
estas son recorncibles solo mediante el sndlisis filogenético.

1.1. Fundementos
1.1.1. La especio, la especiaciin y su metodologia deo estudio.
1.1.1.1. Los corceptos de especie.

El principal libro da C. Darwin, "El Origen de la Especies”, trate
més bien sobre el origen de lag edaptacliones que sobre el de las espsecies.
Quizd un punto orucial de este problema importante y todavia en pleno debate,
radique en la falta de acuerdo scbre '"qué es”" una especie. Kl concepto de
especie mds tradicicnalmente aceptado es el bioldgico. Meyr (1883) lo define
como "un grupo de poblaciones naturales, efectiva o potencialmente
interfértiles que estén aislados de otros tales grupos". Dobzhansky (1970:357)
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dice que "las especies son sistemas de poblaciones, entre los cualesel
intercambio genético estd limitado o impedido por un mecanismo de aislamiento
reproductivo o quizd por una combinacién de varios de esos mecanismos”. Pero
lejos estamos de un total acuerdo.

No me propongo agui hacer una discusién exhaustiva del problema de
la definicién de especie. La discusién que sigue sdlo trata de proporcionar un
encuaddre tedrico bamado en las eportecionea més recientes, centrando sobre
todo en las aportacionss de Alan. R. Templeton.

Recientemante, Templeton (1989) haco una revigién de tres conceptos
en bodga de especis: el concepto svolutivo, el concepto del sislamisnto y el
concepto del reconocimiento y propone un cuarto, sl concepto ds cohesién de
lag especies. En esta rev isidn considera que las cuatro doefiniciones tratan a
las egpecies como entidades biolédgicas reales, por lo que, siguiendo a
Paterson (1985) utiliza el nombre de “concepto del aimlamiento” para ol
tradicional "concepto bioldégico” ds especlie, ya que éste define la especie en
términos de mecanismos de aislamiento. En la Tabla 1.1I. tomada de Templeton
(18989: 6) se resimen los distintos tipos de wmecanismos de slslamiento
reproductivo (MAR).

1. Hecsnismnse prempmreamiento que evitan crursmienton interpcblecionales

a. Ailslemiento ecolégico o de habitat: las poblaciones se arean en
diferentese habitats en la misma vreglén geneal o usan iferentes
polinizadores, etc. . .

b. Ahsllam%ento temporal: las poblaciones be aparean en diferentes épocas
el ailo.

c. Aislamientc etolddico. Las parejas interpoblacionales potenciales se
encuentran, psro no se aparean.

2. Aislmmiento postspsreammiento paro precigdtico.
a. Aislamiento mecdnico: el apareamiento interpoblscional se produce pero
no tiene lugar la transferencia de gametms.
b. Mortalidsed o incompatibilided gemética: se produce la transferencia de
gametos pero el haevo no es fertilizado.
4
3. Aislsmiento postcigético:
a. Inviabilidaed de la Fi: los cigotos hibridos tienen reducida viabilided.
b. Esterilidad de la Fi: los hibridos edultos tienen fertilidmd reducida.
¢. Debilitamiento del hibrido: la Fz2 o la retrooruza tiene viabilidad o
d fertilidad reducida,

Interacciones cit&?lasmétics o coevolutivasa: los individuwos .de una
poblacién infecteda For un endoparsdsito o con un determinado elemento
citoplagmdtico son fértiles entre ollos, pero la fertilidadag'/o la
viabl%ldgdadse ve disminuida cuando se spareen individuos infectados con
no infectados.

Tabla 1.I. Clesiticecitn de los mecaniszos da aislaaiento raprodurtivo, toaado do Templeton (1989).

El primer concepto -que Templeton analiza es el de “especie
evolutiva”. Bajo esta definicion, una especie consiste de una poblecién o
grupo de poblaciones que comparten un "destino evolutivo comin a través del
tiempo”. La decisién del status especifico se basa en los patrones de cohesidén
fenotipica dentro de un grupo de orgenismos versus la discontinuided ontre

grupos. Templeton seifiala dos objeciones importantes. Primero, es dificil
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juzgar que es un destino e.>lutivo "comin”, y ssgundo, éste no es un concepto
mocanicista, ya que s6lo se refiere a la manifentocién de la cohesién y no &
los mecenismos responzables de ella.

El segundo concepto, el de alslamiento, tiene el problemn de definir
£ la especie a través de los mecanismon de aislemiento reproductivo (MARs),
los que puedsn no estar relacionados con el proceso de espeoiacidén mismo. Por

. ejemplo, en el modelo alopdtrico (vease més adelente) que comienza con la
soparacidn en dos por una barrera externa de una poblacién, los mscanismos
seilalados en 1ln Tabla 1.1. nada tisnen que vor con el proceso ds especiacién.
Segin Templeton, esto no quisre decir que el aislamiento no sea algunas veces
el producto de la especiacién, pero el producto (aislemiento) no debe ser
confundido ocon el proceso (especiacién). Esta confusién puedo evitarse
utilizendo el tercer concepto de especie, el de “reconocimiento” (Paterson,
1985). Contrarismente al antsrior que dafine a la espscle en cuento a los
mecanismos que evitan la reproduceidén (funecién negativa), estos mismos
mecenismos pueden verse como funciones positivas. Por ejemplo los wmecanismos
precopulatorios complejos se hsn seleccionado porque msjoran el reconocimiento
de pareja, persuaden a la potencial pareja a copular, sincronizen las
actividades de la cépula, etc. Es decir, facilitan la reproduccién. Como
subproducto de estos comportamientos surgen los MARs (en este ejemplo,
preapareamiento). En consecuencia, los MARs son una forma errénea de pensar,
seffin Templeton, acerca del proceso de eepeciacidn.

Pero para Templeton estos dos conceptos (aislemiento vy
reconocimliento) pesdecen de dos problemas comines: no son aplicables cuando no
existe sexo ni cusndo hay “excesivo” intercambio de genes. El1 primer extremo
deja afuera a las especies partenogenéticas y a lag asexuales (Es cierto, sin
embsrgo, que existe intercambio de genes entre individuos. t{Pero por otro lado
a8 posible que los individuos que intercambian gdenes sean de “"especies”
diferentes!, como sucede en bacterias). Pero el problema parece ser ain mis
grave. Teniendo en cusenta sus propiags investigaciones sobre 1la cebada,
Tespleton sostiene que los modelos para analizar seleccidn en varios loci en
poblaciones que ss autofecunden, explican también la dindmica de squellas que
son autofscundantes en un 88.43X. Entonces 8i les especies que eon
sutofscundantes en un 99.43X caen fuera del dominio légico de los conceptos de
aislamiento y de reconocimiento Jque ocurre con los qus lo son en un 88X o en
un 95%7 SFEn que punto caen en el dominio de los dos conceptos anteriores?. La
respuesta no es clara, pero para Templeton el dominio de estos dos conceptos
es mds restringido de lo que generalmente se piensa.

Si los sistemas geneticomente cerrados tramen problemas pars los
conceptos de aislamiento y de reconocimiento, lo miemo sucede con los muy
abiertos, comn lo ejemplifican 1los denominados singameones (Grant, 1977,
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1981). Estos son grupcs de especies que sl blen estdn definidos morfolédica,
genética y comportsmentalmente, y que estas diferenias se han mantenido en
anlgunos casos por millones de safios, sedin lo prueba el registro fésil,
ocasionalmente hibridan en la naturaleza. Segin la definicién original de
Grant (1877:170): "Un conjunto de semiespecies simpédtrices o por lo menos sdlo
marginalmente alopdtrices, constituye un singamedn”. Este os el caso de las
semiespecies de plantas definidas por Grant (1881) o en animales el caso de
lobos y coyotes de América del Norte.

El concepto de especie que propone Templeton (1988) para evitar
todas estas contradicciones es denominado, como se dijo antes, de la cohesién.
Segin este, la especie es "la poblacién més inclusiva de individuos que poseen
la potencialidad de la cohesién fenotipica a través de mecanismos intrinsecos
de cohesidén” (Templeton, 1988:12) o también como “el conjunto mas inclusivo de
organismos que tienen o6l potenciel, geneticamente determinado, para la
intercambisbilidad genética y/o demogrifica” (Templeton, 1889:25). Los
mecanismos intrinsecos de cohesién son clasificados por Templeton en las dos
categorias mencionadas: mecaniesmos de intercambiasbilidad genética y mecanismos
;e intercambiabilidad demografica.

Por intercambiabilidad genética se entiende a los factores aque
defincn los limites de expansion de una nueva variante genética a través del
flujo dénico y "se reficre simplemente a la cspacided de intercambiar genos a
través de la reproduccién sexual” (Templeton, 19839: 14). Aqui g9e incluyen
tanto los mecanismos que¢ promieven e impiden el flujo dgendtico. Por
intercambiabilidad demografica se entiende a los factores que definen el nicho
fundamental y los limites de expansién de una nueva variante genéticse a trovés
de la deriva génica y la seleccién natural. El nicho fundamental es definido
por "la tolerancia intrinsea (genética) de los individuos a varios factores
ambientales que determinan el rango de ambientes en los cuanles los individuos
son potenclalmente capaces de sobrevivir y reproducirse” (Templeton, 1888:
14). Los factores son:

a) Reemplazabilidad por deriva génica: Cualquier individuo, en _una
poblacién intercambisble demogréficamente, es un santecesor comin
potencial de toda la poblacién en algin punto del futuro. De esta
mansra las relaciones ancestro-descendiente pueden ser definidas
tento para poblaciones gsexuales o asexunales.

L) Desplazubilidad por seleccidén natural. El oconcepto de seleccidn
natural no necesita de intercambiabilided genética porque pueden ser
formulados fdcilmente paras sistemss genéticos cerrados, necesitando
solo gqne se produzcan m#és descendientes que los necesarios para un
esctricto reemplazo y que el crecimiento ilimitado no puede ser

scstenido indefinidamente. Cuando estas condiciones se juntan con
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variacidén heredable en caraoteres qQue influyen en la supervivencia y
reprcduccién, los descendientes de algunos individuos desplazardn a
otros dentro de la poblecidén. Este proceso puede alterar directamente
los caracteres que determinan 1a‘extensidén de la intercsmbiabilidsd
demogridfica. Por lo tanto estas trangiciones sdsptativas Juegan un
pspel dilrecto en cuanto a la definicién de grupos de organismos
intercambisbles demogréfismente. Esta transioién wsdaptativa tiene
limites y estos estén dados por las mutacicnes que se produzean,
caracteristicas propies del proceso del desarrollo, constrefiimientos
debidos a la historia del grupo y genético-poblacionales.

Al igual que el concepto evolutivo de especie, 61 concepto de
coliesidén detfine a lam especies en términos de cohesidn genética y fenotipics,
con lo que al igual gue 6l primero es aplicable a lon taxones con reproduccion
asexusal (o ccu sistemas genéticos relativemente cerrados) y a taxories que
pertenecen s sindgameones. Pero al contrario del concepto evolutivo, define o
lass especies en términcs de los mecanismos que confieren la cohesidén mis que
en términos de la wmanifestaciéon de la cohesion a lo largo del tiempo
evolutivo. Es un punto de vista mecanistico al igual que ol del concepto de
aislamiento, pero enfocado sobre lcs mecenismos de colesidén méds que en los de
aislamiento. lLa espsciacién es vista entonces como la evolucién de los
mecanismos de cohesién. La tarea congiste en identificar aquellos necanismo:s
de cohesidén que ayudan a mantensr a un grupo como un linaje evolutivo.

J. Cracraft (1888) prefiere un oconcepto "“filogenético” de esgpecie:
“un grupo irreducible (basal) de organiemos, que es diegnosticable de manera
diferente ocon respecto a otros grupos equivalentes, y dentro del oudl, hay un
patrén parental de ancestralidsd y descendencia” (Cracraft, 1983: 34-35).
Busal implica, segin Craorsft, que los grupos mencionados no puedsn ser
subdivididos en subpoblaciones m#s pequefies, que sean ollas mismss unidedes
disgnosticables y dilscretas. Se agreda a oste °“concepto 1la oohssién
reproductiva. Esta restriccién debs ngregarse para evitar asignar ol estatus
do erpecies u ordenimmon Individuanlen, a soxon diferentes o a morfos, o
incluso a diferentes estedios del desarrollo.

Estos dos gltimos oonceptos (do la cohesidnn y filogenético) sin
embargo, son dificiles de aplicar a poblaclones en diferentes lugares, (lo que
no ocurre con sl concepto bioldgico da especie) y tienen el problema de que
pueden separar las espocies bioldgicas on unidades arbitrariemente pequefias
(Coyne & Barton, 1888).

Por otro lado, existen en la literatura discrepancias en cuanto al
“status” ontoldgico de la especie. Autores como Mayr (1968), Reig (1979),
Stent (19865) y muchos otros, proponen que la especliuo es una entided real de la
naturaleza. En un sentido difersnte opinan Bunge (1981), Raven (1886) y



Fundamentos 6

Rosenberg (1986), entre otros. Para ellos, las entidades “reales” de 1la
naturaleza que evolucionan son las poblaciones. Para Raven, por ejemplo, un
aspecto bésico del concepto bioldégico de especie, el flujo genético, es en
realidad totalmente desconocido para la mayoria de las especies y en las que
se conoce (aunque sus ejemplos son en general de plentas) existe muy poco o
ningin flujo genético ain entre pcblaciones cercanas, llegandose al extremo en
las plentas sutopolinizantes. Entonces, segin este antor, si una especie es
bésicamente una serie de poblaciones que estdn de facto gensticamente aisledes
unas de otras ¢Jque sentido tiene verlas como una unidad? Raven hace una
importante distinci’n conceptual y metodolégica. Para él, es la poblacién y no
la especie la unided evolutiva, y es hacia ella donde deben dirigirse los
estudios de los mecanismos evolutivos. Queda agi la especie como un concepto
sistemdtico, y la sistemética encargada, entonces, de desarrollar una
clasificacién de las distintas unidedes discontinuas (“espeoies bloldgices”)

existentes on la naturaleza.

1.1.1.2. Los modelos do especiacidn.
Si uno desea encarar el estudio de los mecanismos que dan origen a
+ng vnidades discontinuas (mecanismos de especiacidn) deberia centrarse, de
nea- o a8 lo anterior, en examinar a fondo la biologia poblacional (denética y
~.cologia) del grupo de interés.

Pero otro punto ineludible es el de establecer qué tipos de barreres
reproductivas podrian haber efectivamente actuado en el grupo de interés (por
ejemplo, en un grupo de especies homocariotipices se pueden descartar los
mecanismos cromogdmicos sin necesidad de estudiar s fondo 1la biologia
poblacional). Esto es asi ya que actualmente resulta imposible deducir a
partir del conocimiento de 1la biologia poblacional qué tipo de aislamiento
reproductivo surgira o podria surgir. Mas bien, los estudios poblacionales
tendrian el objetivo de convalidar o falsificar las distintas hipétesis
alternatives segin concuerden o no sus predicciones respecto a la biologia
poblacional, molecular o citogenética con los datos obtenidos y* en caso
afirmativo profundizar entonces en mecanismos mds detallados. Esto dltimo
puede aclararse de la siguiente manera. En un grupo donde existen diferencias
oariotipicas se puede especular que los cromosomass puedan hsber degempeiiadc un
papel en el aislamiento reproductivo. El segundo paso seria proponer un modelo
nuevo o uno de los muchos que existen, que explique cémo los cembios
cromosémicos observados pudieron hsber dado origen a nuevas especieos. Es aqui
donde hace su aparicién el estudio de la poblacidn: debemos averiguar si su
estructura biolégico-poblacional concuerda con lo esperado por el modelo, si
las diferencias cromosémicas son barreras reproductivas efectivas, si existen

O no mecanismos moleculares que aumenten la frecuencia de un determinado tipo
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de mutacion, etc.

Para poder continuar la discusién sera necesario hacer una breve
regeiia do los distintos modelos de espsciacion.

Templeton (180, 1981) propuso una clasificaoidn dendtioc
poblacional de los wmecenismos de especlacién, separdndolos en dos gdrandes
categorians: divergencia y transiliencia. IEn la diverdencia, lss barreras
reproductivas evolucionan de una manera continua (pero no necesarismente de
manera uniforme o 1lenta), con algin tipo de seleccién dirigiendo dirvectz o
indirectamente el camino hacia el aiclemiento. La trangiliencia involucra una
discontinuidad en la que surge un tipo de aislamiento s partir de algun tipo
de mecanismo evolutive que no involucra (necesarismente) a la seleccidn.

El modelo alcpdtrico de Mayr (1842) es el ejemplo més conocido de
diverdgencin y corresponde al de divergencia sadaptativan de Templeton. Sesin
este modelo, ouando una poblacién se separa on dos subpoblaciones por una
barrera externa, de tal manera que susgs sacervos gendticos contindan
evolucionando independientemante, el alslamiento reproductivo surde como
efecto pleiotrépico de 1la divergencia genética microsvolutiva. Esta
divergencia puede evidenciarse por distancias genéticas eltas o por grandes
cambios en la morfologia, etc.

Incluido como modelo de divergencia, el parspétrico (Murray, 1971;
Endler, 1877) plantea_, el aisleamiento reproductivo por distancia en una clina.
Corresponde al de diverdencia clinal de Templeton.

El modelo simpdtrico (Maynard Smith, 1966) o seleccidon de habitat de
Templeton, propone que en una poblacidon polimérfica se establece el
aislamiento reproductivo precigético entre dos o méds morfos, coxo consecuencia
de les seleccién de hsbitat y de parejs. En este caso las distancims genéticas
medidas por proteinas pueden ssr muy bajes, ya que pueden verse afectados en
el aiglamiento reproductivo muy pocos gencs.

Para los modelos de transiliencie, Templeton considers cuatro casos.
Primero, le transiliencia genética, csuseda por un evento fundader y que
provocae un répido cambio del sistema gonético estable unterior. Hayr (1954)
fue 6l primero en proponerlo.

El megundo y tercer tipo se refieren a especiacién por hibridacion
de dos especies incompatibles, una por mantenimiento del hibrido y otra por
estabilizacién del recombinante mediante seleccidén y endocruza.

El dltimo de los modelos por transiliencia es el eromosémico. Segin
este modelo, la deriva y la endocruza csusan la fijacién de mutaciones
crcmosémicas con fuerte heterosis negativa, que determinan el aislamiento
postcigdtico. Con posterioridad al trabajo do Templeton de 1980‘, han surgido
diversos mndelos de especiacién cromosdémica, algunos de los cuales no se
ajusten al deé transiliencia. Por este motivo y por tratarse de un tipo de
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especiacién muy controvertido y pertincnte a esta tesis lo trataremos aparte
de la anterior clasificacién.

Sites & Moritz (1987) clasifican & 1los modelos de especiacidn
cromosémica en 3 clases.

En la clase I, donde se incluyen la mayoria de los modelos, sparecen
los que &6 basan en los efectos 1individuales de 1los reordenemientos
cromosémicos, que alterando los patrones de segregaciéon en la meiosis,
disminuyen la fertilidad de los heterocidotaes. Esta clase la discutiremos mds
adelante co:. mayor profundidad una vez delineadas las dos clases restantes.

La clase 1I incluye un s6o0lo modelo, ol de fusiones céntricas
monobraquiales (Capanna, 1882; Baker & Bichkman, 1886). En el mismo, brazos
cromosdmicos iguales estén involucrados en distintos reordenamientos ro-
bertsonianos, es decir, distintos elementos bibraguisdos poseen un solo brezo
homélogo. En la profase meidtica del heterocigota so formsn dos tipos de
estructuras, cadenas lineales o anillos, constituidos por cromosomas spareadoe
por uno de sus brazos a un cromosoma y a otro cromosoma mediante el brazo
restante. Estas estructuras traen saparejadas la infertilidad del individuo
heterocigético por formacién do gsmetos ancuploides en el caso de formacién de
anillos, por mala sedregacion de los cromosomas o por el detenimiento de la
gametogéunesis, por algin mecanismo desconocido min, en el caso de estruoturaes
lineales (Gropp et al., 1982). Lo interesante de este modelo e3 que cada
rearroglo robertsonisno individual no es o es muy poco heterdtico negativo
dentro de cada poblacién lo que facilita su fijacidn.

En la clase III, la barrera al flujo génico deriva de la ruptura de
conplejos de genes coadaptados, por la alteracién de 1los patrones de
recombinacién de los hibridos heterocariotipicos Fl. El modelo establece que
cuando en las poblaciones se fijan cambios cromosdmicos que alteran los
patrones de reccmbinacién, en cada poblacién se desarrollan distintos grupos
de ligamiento adaptados a diferentes ambientes. Los hibrides formados por
contacto secundario tendran cambios en la localizacidén de los quiasmas en los
bivalentes heterocigotos estructurales, lo que rompe el balance interno de los
cromosomas. Esto se traduce en una severa reduccién en la viebilidad de la
progenie de los hibridos F1.

Retomando los modelos de la clase I, algunos de los mismos difieren
en el contexto deografico y en la manera que los nuevos reordensmientos se
esparcen una vez fijsdos.

Por ejemplo, r1l modelo estasipdtrico (White, 1888) puede ocurrir
dentro de la poblacion ancestral o de forma parapatrica, mientras que los
otros modelos son esencialmente alopalricos. Este modelo do White (1868) fue
ol primero de los modselos cromosémicos en ser planteados. En 61, el

aislamiento reproductivo surge porque en algina parte del édrea de distribucién
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de lz especie surgen uno o més reordensmientos (inversiones, fusiones, etc.)
hetersticos negativos, que al fijarse en alguna subpoblacidén, comienza a
expandirse, estsbleciendo contacto con la forme ancestral o invadiendo =zonas
no explotadas si la nueva forma se fija en la periferia.

El modelo deo espeoiscién por alopatria cromosémica primeria de King
(1881) esta basado en lo que el autor denomina "una situacién revolucionaria
. experimentada durante un proceso e rediacién y colonizacién™ o involucra
rearredlos robertsonianos. Una nueva forma cromosomica se establece en un demo
periférico en el limite dol rango de distribucidén de una raza oromcsdémica. Los
individuos de este demo luedgo toman parte de un proceso de colonizacién que
erplia la distribucidén de la nueva raza cromosdmica.

Lo modelos de cascada (llall, 1883) y procesos en cadena (White,
1979) sugieren que el aislamiento reproductivo surge de la acumulacién de
efuctcs de  varios rearreglos, siendo cada uno apenss inferiores
geloctivamente, al estado heterocigota.

Todos los modelos del grupo I psdocen del mismo problema: la
probabilided de fijacién de cualquier rearreglo cromosémico es inversemente
proporcional a la capacided de c¢se rearreglo para actuar como barrera
reproductiva. Los estudios tedricos de la denética de poblaciones de estos
modelos (Lande, 1879, 1984; Hedrick, 1981; Slatkin, 1981; Walsh, 1882; Chesser
& Baker, 1966) han demostrado qQue aquellos rearreglos con suficiente heterosis
negetiva como para actuar de barrera reproductiva solo pueden fijarse en demos
muy pequefios (n<10) y sin flujo gendtico. Chesser & Balier (1886) wuestran que
bajo estas condiciones la tasa de extincién de las poblaciones dsbe ser alta.

Existen sin embargo, diversas situaciones que permitirian relajar
estas condiciones tan restrictivas. Por ejemplo, la existencia de "conduccion”
peiética ("meiotic drive”) y fuerte endocruza permiten relajar levemente lss
condiciones de bajo tamailo poblacional y de flujo denético. Pero quizd, 1la
fuente més prometedora de distension de condiciones restrictivas provenga del
campn molecular. La teoria genético poblacional mencionada arriba presupone
que los rearreglos cromosomicos surgen por mutacidn una sola vez. Pero si
sldunos rearreglos surgen repetidas veces, la probabilidad de fijacidén sumenta
considerseblemente (Shaw et al., 1983). Varios estudios de hibridos (naturales
o experimentales) han moustrado que en los mismos se produce unc elevaria tesa
de mutacidén cromwosomicu que es. posiblemente debida al mismo proceso de
hioridacién (Shaw et al., 1983; Naveira & Fontdevila, 1965). Busch (1981)
sugirié que los elementos gendticos méviles eren los responsebles de los
fendmenos antsriores, lo que concuerda con les estudios de la bien conocida
disgénesis hibrida de lrosophila melanogaster (Breglisno & Kidwell, 1883). Sin
embardo, 8e desconoce la extensién de estos fendmenos en las poblaciones

naturales. Lewis (1982) sugirid que una fuerte endocruza asocisda con un
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evento de colonizacién puede inducir rearredlos cromosémicos. Esto es
interesante ya que las mismas condiciones que en cierta manera permitirian per
se la fijacién de una mutacién cromosémica, induciria a la formacién de las
nismas.

Templeton (19880, 19881, 1882) predijo que deberfan esperarse
distancias genéticas grandes (medidas medimnte electroforésis de proteinas) en
grupos qQue hayan especiado por mecsnismos cromosémicos basados en la fijacién
de rearreglos individuales con hetorosis negativa mediante deriva. El patrdn
de variecién genética dentro y entre razas cromosémicas serda afsectado por a)
la heterocigosidad y diversidad de las formas cromosémicas sncestrales, b)
cambios debidos a la deriva genética que acompaiian el establecimiento de los
cambios cromosémicos y c¢) divergencia gendtica después de la geparacién
(Templeton et al., 1881). El fundsmento de la prediccidén de grandes distanclas
es que durante el proceso de deriva (necesario para la fijacién de
reordensmientos cromosdmicos con heterosis negativa) se fijarén en diferentes
subpoblaciones distintos slelos. Es claro que si la variabllidad genética de
las formas ancestrales es baja, esta prediccién no se cumplird. Estas
distancias podrdén ser grandes tembién si ha transcurrido suficiente tiempo

despues de la especiacién cromosdédmica.

1.1.1.3. Pueuta a prusba de loa midelos do eapeciacidn.

lQue importancim relativa tilenen todos estos modelos en la
Loturanleza? Cada modelo al menos tiene un ejemplo concreto, y en general son
.obre estos ejemplog que se basan y originan los modelos respectivos.

La ospeciacién alopdtrica posee muchos ejemplos descritos en la
literatura. Uno de los casos mejor estudiados es el deacrito en log trabajos
realizados por elgrupo de F.J. Ayala (1875) con Drosophila willistoni donde se
muestra el grado de divergencia génica que se va alcanzando en cada estadio de
la diferenciacidn alopétrica. Muchos otros ejemplos existen en la literatura
que corroboran la existencia de este tipo de especiacidn.

La especiacién simpdtrica es una de las més controvertides desde las
épocas de Darwin (Teuber & Tauber, 19888). Posiblemente la principal causa de
esto €3 que al tener un fundemento poco "intultivo” como puede tenerlo el
modelo elopatrico, necesita de fundamentos tedricos muy precisos, lo gue la
hace muy 1dbil a 1las falsificaciones. Sin embargo existen ejemplos bien
fundamentados. Dentro del reino animal, una alta proporcién de ellos proviene
de los insectos (Kondrashov & Mina, 1836; Tauber & Tauber, 1888), peces y
noluscos (Echelle & Kornfield, 1984; Gittonberg, 1968; Wilaon, 1883) y pocos
de aves y mamiferos (Bush, 1981).

El concepto bioldgico de especie, en el que 1la individualidsd

(morfolégica, etoldgica, fisioldgica, etc.) de las especies se basa en el
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ainlamiento reproductivo que evita el flujo de genes entre las mismas, permite
postular un pspel importante de los cromosomas en la evolucién organismica.
Esto es asi, porque ellous estén directamente relacionados con la transmisién
de los denes de generacidn en generacion.

Existen en la literatura numerosos ejemplos de grupos taxondmicos en
los que el cariotipo es especie-cspecifico. Esto es caracteristico por ejcmplo
. de Primates y Roedores.

Sin embargo existen numerosos oejomplos contrarios, en los que las
especiacion ha ocurrido sin modificacién alguna del cariotipo. El caso més
tipico es el ds las drosé6filas homosecuenciales de Hawal (Carson et al.,
1867). En ellas no hay variacién en las secuencias de bendas de los cromosomas
politénicos y presentan aislamiento reproductivo etoldgico, siendo ademds
alomorficas. Existen también numerosos ejemplos de invariancia cariotipica
entre los mamiferos. Los marsupiales son mny variasbles en su morfologia,
fisiologia y comportamiento, pero existe poca diferenclacidn cromosémica (Rofe
& Hayman, 1885). Similures ejemplos se encusntran en cetdceos (Arnason, 1872),
pinipedos {Anbinder, 1880) y diversas femilias de fisipedos (Wayns et =al.,
1987).

A pessr de estos contraejemplos, se ha encontrado en dlversos grupos
de dran varisbilidad cariotipica, una buena correlacidn entre tasa de cambio
cromosémico y tasa de egpsciacion (Aguilera, 1880; Bush et al., 1977; Imai et
al., 1983; Wilson et al., 1975). Siguiendo esta linea, Reig (1888) sugirié que
la reorganizacién cromosémica puede actuar como un factor importante en el
aislamiento reproductivo en taxones de roedores involucrados en procesos de

especiacién explosiva.

Exiasten problemas metodoldégicos importantes en el estudio de 1la
especiacién que dificultan la falsificacidn o puesta s prueba de hipdtesis
alternativas. Esto o8 debido a gue ge tratan de eventas histdricos, hechos no
repetibles y en general no datables directsmente. Por lo tanto los datos
disponibles de las especi~s son posteriores a los eventos cladogenéticces.

Es también debido a eostas razones que el esquema metodoiégico de
falsificacién no es no solo el tnico sino tampoco quizd en algunos casos, el
més adecusdo. Las observaciones de los estudios evolutivos tlenen esa
caracteristica, la de pemmitir un amplio espectro de diferentes
interpretaciones, que derivan en dificultedes tedricas o técnices
infranqueables al momento de 1la falsificacién, lo que deja abierta lsa
discusioén.

Frente a un abanico tan grande de probabilidades de especiacién ¢en
que casos y con que datos podriamos estar en condiociones de discernir de entre
todos ellosg?

Ante una cantidad muy grande de permutaciones entre diferentes
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esquemas de contrastacidén de unss hipotesis con otras, me concentraré en las
condiciones y datos que permitan inferir o euderir la existencia de
espsciacién cromosdémica. La prueba més obvia de falsificecién de 1la
especiecién cromosomica es que el grupo en estudio sea homocariotipico. De no
serlo Jcomo podemos inferir que el factor desencadenante del aislamiento
reproductivo hsn sido los reordenamientos cromosémicos? El punto clave a
demostrar es que las aspecies solo difieren en sus cariotipoa y que estos son
suficientemente diferentes como para actuar de barreras de aislamiento
reproductivo. Tradicionalmente se utilizan como medidas de divergencia
distancias genéticas, diferenciacién morfoldgica, distancias Inminoldégicas.
hibridacion ds ADN, etc. Pero es comin que al someter a un drupo de OTUs
(Operational Taxonomic Units; Sneath & Sokal, 1873) a ald@in tipo de endlisis
de los arriba mencionados, encontremos diferencias estadisticamente
significativas. Esto indica que los OTUs difserenciados pertenecen a taxones
diferentes, pero no nos dice necesariamente noda sobre la significacion
taxonomica de la diferenciacidén. Esto es, el andlisis nos indica que los OTUs
son diferentes pero no sabemos sl lo scn al nivel de poblacidén, reze o
subespecie, espocie, etc. En estudios de especiacidn es usual utilizar OTUs de
un mismo género, lo que reduce las posibilidades: los 0TUs diferenciados serén
o bien especies, razas o poblaciones diferentes. Como las diferencias
sbsolutas entre poblaciones, razas y especies, caracteristicas de cada tipo ds
rluto puede variar de género a género, se necesita tener un patrén de
roferencia. Debemos tener como parametro estimaciones de las diferenciass que
oxXistenn entre poblaciones o razas de una misma especie que pertenezca al
g#inero en estudio. La justificacién de este pardmetro es simple. Si el nivel
de divergencia paremetro no ha sido suficiente para aislar reproductivemente a
otros grupos del mismo género, no hay razén para pensar que si lo sea en el
grupo en estudio. Entonces si las diferencias encontradas entre les diferentes
especies con diferente cariotipo de nuestro grupo problema son menores o
iguales que las diferenciss “"pardmetro” paru poblacicries o rezes en otrss
empecies del género podemos inferir que los cromosomus aparecen ccmg unicos
responsables del aislamiento reproductivo, ya que <=olo difieren en sus
cromozomes Yy estas diferencias los aislan reprcductivamente. Si estas
diferencias fueran mayores a las de poblaciones o razas, nada podemos
esedqurar: na podemcs distinguir si las diferencias cromoadmicas fueron previes
o positeriores a la divergencia.

Este tipo de contrastacién tendria plena validez si demostrsmos
efectivamente que lo que estamos utilizsndo como pordmetro son poblaciones de
una especie y no especies diferentes. Esto requiere estudios muy profundos
donde se anelicen en la naturaleza y en el laboratorio todos los mecanismos de

aislamiento reproductivo conocidos solo para demostrar este punto. Y gi esto
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es a3{ para el parametro, el grupo problema deberia estudiarse con la misma
profundidad. Esta profundidad de estudio rara vez se alcanza, caracterizandose
la mayoria de las veces a las poblaciones de una especie como tales solo desde
ol punto do vista morf..l6dico tradicional y tombién el cromcadémico. Menos
traumdtico en este eentido es el grupo problema, ya que se puede afirmar 1la
distincién especifica sobre la base de log cariotipos (si estos son
suficientemente diferentes) por 8i solos.

El encontrar grupos de especles o especies que solo difieran en un
aspecto y que el mismo esté relacionado con algin mecanismo de aislamiento
reproductivo resulta un hecho dificil y més bien fortuito. Cabria esperar que
esto ocurra en aquellos grupos o especies que estén o muy recientemente hsn

estndo involucredos en procesos clasdogenéticos.

1.1.2. Reconstruccidn de drboles evolutivos

JE8 necesario en el estudio de los procesos de especiacién conocer
lss relaciones filogenétices de las especies que se estdn analizando?

Obvio es que para poder estudiar especiacién necesitsmos compsrar al
menos dos especies. Como se dijo en la seccién anterior debemos investigar en
qué y en cusnto difieren estas y en qué no, qué mecanismos de aislamiento
reproductivo estdén actuando entre ellas, etc. Pero ¢tiene sentido comparar
oualquier par de especies? LEvidontemente no. Un evento de especiacion produce
dos especies hermanas; entonces en estudios concretos de especiacién deberemos
utilizar especles hermanas. Concluimos asi que ol conocimiento de la filogenia
de un grupo es necessario porque es medisnte ogte conocimiento que podemos
establecer qué especies sgon hermanas. Viendolo desde otro punio, comparar
egpecies que pertenecen a grupos parafiléticos carece de sentido porque cada
una de ellas se puede haber originado por mecanismos de espeoiacidn
diferentes.

Claro estd también que la reconstruccién nunca serd completa (y
exacta) por problemss de muestrec y también por procesos de extincién que
seguramente harén imposible o extremadamente dificil el hallar verdaderas
especlies hermsnas. Podemos, a pesar de esto utilizar las especies quo aparecen
como hermanes en la filogenia obtenida, como si efectivemente lo fueran. Méds
aiin, 8i en un grupo monofilético de esvecies ha actuedo un solo mecanismo de
especiscién, es probable que solo difieran on caracteristicas ligades a este,
pudiendose analizar a8l drupo monofilético como un todo, sin importer que
especies son hermanas dentro del mismo.

Pero independientemente del estudio de la especiecidon, el
conocimiento de la filogenia de un grupo es de por si muy importente. He
referiré brevemente en los siguientes parrafos a los aspectos generales de las
distintes escuelus metodoldégicas existentes respecto de la reconstruccién de

filogenias.
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En la reconstruccién de filogenias se deben estimasr tres aspectos,
a) la topologia del #rbol, b) la longitud de las rasmas y c¢) los estedos
asocisdos & los ancestros hipotéticos (deneralmente denominados HTU, de
“Hypothetical Taxonomic Univi", Farris, 1870). No profundizeré en la discusién
gobre la terminologia (cledograma, dendrogrema, red, érbol, filograma) que e
emplean para roferirse & los disgramas que esquematizan el curso de 1la
evolucién de un grupo de OTUs. En general mo referiréd a ellos como filogenias
o arboles filogenéticos. Sin embargo definiré de forma mds precisa dos de ssos
términos. Un dendrograma es una representacién en forma ramificada que conecta
entidades unidas por algin criterio (Wiley, 1981). Entonces los fenogramas los
definimoss como dendrogremas donde el criterio de unién os la similitud global
de los UIUs smnalizados. Loy cladogramss son representaciones de la topologia
basados en ceracterss derivedos compartidos (sinapomorfiss). FEn estos, los
eatados de los HTUs pueden ser establecidos mediante algin criterio.

A continuacidén describiré de forma suscinta los diferentes métodos

de reconstruccion de filogénias basandome en el trabajo de Felsestein (1988).

1.1.2.1. Métodos de mixima parsimonia (HP) y de compatibilided (MC).

El método de wmiAxima parsimonia se justifica, sefin 1la escuela
cladista o de la sistemdtica filogenética, equiparando la cantidad de cambios
de estado extra de un &arbol con la cantidad de hipdtesis extra que se
nocesitan para explicar la evolucidén del grupo. Bajo el principio de méxima
parsimonia se elije la hipotesis que explique los datos de msnera msas
econdmica. Simplicidad, economia y parsimonia, se refieren a un mismo concepto
general (Wiley, 1981). Para el cledismo entonces, el mejor drbol es el que
menor numero de pasos tiene.

Existen distintns variantes bejo ol mismo rétulo de parsimonia, que
difieren en cuanto a los supuestos evolutivos Qque conaideran:

Camin-Sokal (Camin & Sokal, 1985): se conoce o se supone el estedo
primitivo y s6lo se permiten cambios al estedo derivado.
Wagner (Kluge & Farris, 1989; Farris, 1970): similar al Camin-Sokal,
pero se permiten en este caso les reversiones. ‘
Dollo: bassdo en 1la ley de Dollo que supone que las estructuras
complejas 8e adquieren dificilmente y se pierden con facilided
durante la evolucion. Farris (1877) sugiere una aproximacidn donde
solo se permito la aparicidén del cardcter complejo derivedo una sola
vez en todo el arbol, pero la reversién al estado simple primitivo
puede ocurrir sin restriccion.

Compatibilided: tombién denominado método de "clique”. Originado en

el trabasjo de Le Quesne (1868), aunque los aldoritmos no fueron bien

definidos hssta los trabajos de Estabrook, Johnson & McMorris

(1876a,b). Es un criterio relacionado pero diferente al de la
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parsimonia, para resolver conflictos entre caracteres. Un caracter
es compatible con una filogenia si su evolucidn puede ser explicada
gin suponer que algin estado surja mis de une sola vez. Este método
obtiense el arbol que tiene el nimoro mdiximo de caracteres compatible
con el. Algunos autores como Wiley (1981) pienssn que éste no es un

método relacionado con la parsimonisa.

El término homoplasia define en general, a aguellos sucesos que
sumentan el nimero de explicaciones extras que ge necesitan para explicar un
drbol, por ejemplo paralalismna vy reversionas.

1.1.2.2. Métodos basmios en matrices de distancins (MD).

Métodoa basados _en bovdad de njusta.

Las filogenias inferidas, permiten realizar cdlculos de las
distancias entre cada par de OlUs sumando los largos do lus ramwes del camino
de una especie a otra. Se utiliza luego un modelo de bondad de sjuste entre
distencias observadss (de la matriz de distancias) y la predicha o espersda
por el drbol construido. Se elige el frbol que minimiza la discrepancia entre
la distencia observada y la esperada o inferida.

Fitch & Margoliash (1967): estos autores fueron los primeros en describir un
métudo basado en una matriz de distancias. Estd bassdo en minimos cuadredos.

Este método halla el arbol que minimiza
Z3n13(D13-d13)2?/D132
13

donde D es la distancia observada entre logs OTUs i yv j v d es la distancia
esperada.

Cavalli-Sforza & Edwards (1867): independientemente de los anteriores, estos
autores introdujeron otro método. Al igual que el anterior estd basado en
minimos cuedrados. Este método halla el Arbol que minimiza

gipia(Did-did)/Didz

donde los simbolos corresponden al snterior modelo.

HMétodos basados en algoritinos.

Existen muchos otros métodos basados en matrices de distencias como
el de Farris (1872) “"distance Wagner”, el método de distancias transformadas
de Li (1981), el método modificado de Farris de Tateno et al. (1882) y el
método del vecino més préximo de Saitou & Nei (1887), que no estén definidos
en términos de alguna medida de bondsd de ajuste, gino solo como el resultado
de aldgin algoritmo determinado que va uniendo especies y calculando los largos
de los brazos. Junto a ellos se puede sgrupar al método de distancias promedio
o UPGMA (Sneath & Sokal, 1973). Estos algoritmos estédn diseflados para dar un
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solo dérbol, con resultado exacto si hay un érbol que se ajusta exactamente a

los datos.
Método de distencias transformadas: el método tiene por objetivo
recelcular la matriz de distancias eliminando de cada distencia le
componente de distencia comin a un OIU sentecesor & todcs,
congtruyendose el drbol por UPGMA.
Método de "distance Wegner': se construye el &arbol affadiendo en cada
paso un OTU que soe coloca en la posicién que minimiza la longitud
total del &rbol. La distancia usada debe ser aditiva.
Hétodo de Farris modificado: las modificaciones corrigen el efscto de
acortamiento de las ramas interiores. Faith (1985) introduio otre
modif lcacion que ocorrige el ofecto que ostos acortamientos producen
en la topolodia del érbol.
Método del veecino mds proximo: a partir de una topologia en estrella
de todos los UTUs se obticnen relaciones de vecinded entre ellos
(mediante un algoritmo) y los mismos se van uniendo de a pares.
Método de UPGMA: este bien conocido slgoritmo funciona correctamente
en la reconstruccion de filogenias si la velocidad de evolucidén de
los caracteres utilizados para construir la matriz de distencias fue
constante e igual pnra todoa los linajes. Si esto es nsi, entonces la
sgignacién de valores a los largos de lus ramas estd en estrecha
relacion con loa métodos de minimos cuarados (Felsesitein, 1988).
Redes de Prim: tienen relacién con las denominedas redes de Wegner,
que son a su vez equivalentes a los drboles de Wegner sin raiz
definida. La diferencia con les redes de Wagner, es que en la red de
Prim, no eximten HTUs, es decir, hay tantos nodos como OlUs. El
primer paso es unir los dos OTUs més cercanos y luego so van

incorporando logs que pc ieen la monor distancia a ellos.

1.1.2.3. Método de miiximn verosimilitod (MV).

Es un método general para derivar estimacidnes estadisticas. Dado un
modelo M y los datos D, la maxima verosimilitud T de un &rbol es igual a la
probabilidad de los datos, dados un arbol y un modelo P(D;T,H), consideredcs
como funcién del #drbol. El método de maxima verosimilitud elige aquel arbol
que maximiza la verosimilitud, maximizando entonces la probabilided de que los
datos observados pudieran tmber ocurrido. Ldwards & Cavalli-Sforza (1964)
fueron los primeros en proponer un método aplicsdo a datos de frecuencias
génicas. Uno de 1los modelos utilizados para caracteres cuantitativos vy
frecuencias génicas es el movimiento Browniano (Edwards & Cavalli-Sforza,
1964; Felsestein, 1981a,b). En el cada cordcter evoluciona independientemente

de acuerdo a un proceso de movimientos Brownianos. Existen dos tipos de
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procésos bioldégicos que pueden aproximarse al movimiento Browniano
(Felesestein, 188la,b), la deriva genética y la variacién aleatoria de los
coeficientes de seleccién. Otro modelo es el que supone que la probabilidad de
cambios de estado a lo largo de los segmentos del arbol constituyen un proceso
ds Markov (Felsestein, 1973 y otrogs). Los métodos basados en 1ls méxima
verogimilitud utilizan este criterio para encontrar el mejor &arbol en cada
. paso. Las londitudes de las romas egtén dedas en términos de nimero esperado
de sustituciones, permitiendo cstablecer limites de confianza para las mismas.

1.1.2.4. Comparacion entre los distintos métodos.

l.a reconstruccion de #arboles evolutivos ha sido origen de largas
controversias en lo que respecta a la mejor metodologia de inferencia, en
deneral, o para un tipo particular de datos. Como Felsestein (1984) wspuntd,
muchos de los métodos se basan en datos consistentes ¢n una serie do variables
medidas a través de una serie de taxones. Otros se basan en la informacidn
provista por una matriz de distancias entre todos log pares de OTUs. Los datos
de hibridacién de ADN y distancias inmunolégicss son medidos directamente cn
ésta ultima forma. Otros (genéticos, secuencias de ADN y proteinss,
cromosdmicos, morfoldégicos) responden al primer esquema, pero pueden ser
transformorfus a una malriz de distencias con pérdida de informacion original
(Penny, 19832). Dentro de estos altimos, los morfoldgicos son cujetos mis
frecuentemente a analisis netamente tenéticos, principalmente por desconocerse
en la mayorin de los casos la base hoereditaria de los mismos y por ende el
origen principal de' la variscion; log otros tratsn directamente c¢on  loa
productos genéticos directos (proteinas), el proplo material genético (ADN) o
con grupos de denes (cromosomes) y por lo tanto nos permiten acceder
directamente a la informacion que liga y diferencia a los distintos linajes en
la historia evolutiva. La medicidn de estos ultimos tipos de datos es
netamente discreta: el andlisis eletroforético de proteinas de un individuo
nos dice que alelos posee y cuales no; la secuenciacién del ADN o de proteinas
nos dice qué nucledtido o aminodcido estd presente en tal posicion, o los
nétudos de bandeo cromosémico nos indican la presencia o no, en una éspecie de
un brazo cromesomico, cromowoma o reordenamiento.

La informacion asi obtenida puede transformarse. Asi, la seccuencia
de nucledlidos do varing oopecien puede utilizarse como informacidén bfdsica
para algun indice de distancia, o los datos alozimicos expresarse mediante
frecuenciass, y estas a su vez usarsie para construir una matriz de distancias
entre pares de OTUs.

'l  cléasico andlisis Henningesno o cladista de Dbisqueda de
sinapomorfias utiliza los datos sin transformacién, en estado discreto. La
transformacion a matriz de distancias ya no nos permite el reconocimiento de
sinapomorfias, bassndo la recoustruccién del drbol en una similitud global de
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caracteres entre pares de OTUs.
La discusidon general radica en establecer si es baséndose en una

matriz de distancias que se obtendrd la mejor estimacion del &rbol o por el
contrario, bssandose en la informacidn directa de los caracteres discretos
(cuando es posible) y por lo tanto, utilizando el principio de parsimonia (o
de compatibilidad, si no lo consideramos afin a cste). La antinomia no es
parsimonia vesus distanciss, ya que el principio de parsimonia puede aplicarse
también a los métodos de distanciss (Rogoras, 1886; Swofford & Berlocher,
1887), sino caructeres discretos versus distancias. Ultimomente se han unido a
esta confrontacidn los métodos de MV que hebian sido relegados simplemente por
la. complejidad de los cédlculos y por supuesto porque dificilmente uno puede
estar seguro que el modelo aplicedo sea 6l correcto o el adecusado,
espocialmente con datos morfoldficos.

Jlero cémo averiguar si un método es mejor que okro i no conocemon
con ceguridad cudl es el vordadero érbol [ilogenético de ningun dqrupo, ya quo
son consaecuoncia de eventos historicos dnicos?

Existen dos métodos, el estudio de la légica del método Yy su
rolucion con los datos a los que ge splica y lom estudios de simulecidn en los
que se suponen un tipo determinado (o varios) de evolucién, se establecen una
(o més) topologias y se generan medisnte simulacién los datos que se nos
presentarian en las especies uctuales. La mayor parte de la disousidén y de las
pusstas a8 prueba de los dirtintos métodos estén basados en dos tipos de datos,
los de electroforésis de proteinas y los de secuencias de ADN. Especialmente
en  los estudios de simlacion, la pogibilidad de extrapolacion de los
cesultades e eficiencia de los métodos usando un tipo de datos a otros tipos
do duic.s ito resulta clara, pero al menos, ©u conocimiento permite cierto grado
de estimacion. Expondré por 1lo tanto, los resultados obtenidos para
electroforésis y ADN de forma separada, sunque en esta tesis no utilicemos el
dltimo tipo de datos.

Una excepcidn, ain embargo es el método do UPGMA. Todos los autores
(Felsestein, 1983; Saitou & Nei, 1887; Sourdis & Krimbas, 1887; Rohlf &
Wooten, 1988; Kim & Burgman, 1988) concuerdnn en que el mismo, como se dijo
antes, da buenos resultados siempre que la tasa de evolucién de los caracteres
gue se utilizan para construir la matriz de distancias sea baja e igual en

todas las ramas.

Eatimacidon A partir da datos elactroforédticos: Este método ha llegado
a ser uno de los mds confusos por 1la forma en que se ha desarrollado
la discusidn. Esta confusion se basa en que los datos
electroforéticos pueden sufrir doble transformacidn: de caracteres
discretos a frecuencias, y de frecuencias a distancias, o caracteres

discretos a distancias directamente. Entonces, conforme con un mismo
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principio, el de parsimonia, se denera la discusién entre los
adscriptos a la utilizacidén de caracteres discretos contra los que
estdn a favor do las frecuencias-distancias. Luego, desde otro punto
de vists, aparecen los que confrontan parsimonia versus otro método,
pero el rendimiento del método de parsimonia lo estiman u partir de
frecuencias, cuando podria hacerse basando en carateres discretos. A
esta situacion cadtica se agregan las confrontaciones entre los que
utilizan caracteres discretos pero codificados de diferente manera.
La utilizacidén de caracteres codificados en oposicidén a una matriz de
distancias, en ambos casos bajo el principio de parsimonia ha sido
discutida principalmente por Farris (1981), Michevich & Mitter (1981,
1983), en favor de la primera alternativa y por Swofford & Berlocher
(1987) en favor do la segunds. Los argumentos en favor de una u otra
pectura son de diversa indole. Farris (1981) critica la utilizaciodn
de distancias argumentundo en contra do log métodos de ajuste de los
largoc do los brazos sobre la base de que, en general, las unidades
de longitud de los brazos de los drboles que se intentan construir no
g0 corresponden con 1lns unidsdes de las distancias originales
medides. Swofford & Berlocher (1887) por su parte dessrrollan un
método que permite asignar frecuencias aldlicas a log ancestros
hipotéticos (HTU) de forma exacta. Esto y la interpretacién de las
longitudes de 1los brazos como distencias espsradas en lugar de
distancias evolutivas remles hecha por Felsestein (1984) quitan toda
fuerza al argumento de Farris. Otros argumentos menos metodolégicos
hechos por Farris en contra del uso de frecuencias son desbaratados
por Swofford & Berlocher (1987). Lstos por su parte utilizan todo su
arsenal 1l6dico en contra de la codificacién sobre la base de que esta
iltima es mds propensa s errores debidos a bajos numeros muestreles.
Es en definitiva debido unicamente a este argumento, que estos
autnres basan la superiorided de 1a utilizacidn de frecuenciass.

En un trabsjo independiente de esta tésis intentaré demostrar que
6sos argumentos son falsos, psro me remitiréd aqui solo a mostrar que
independientemente del problema de muestreo, la utilizacién de los
datos de frecuencia pueden en muchos casos, derivar en topologias
incorrectes. Supongamos tres poblaciones (A, B y C), dos de 1las
cuales (A y B) poseen un alelo comin (x) no compartido por C,
existiendo solo un alelo alternatvo (y). La utilizacién de caracteres
codificados nos ubicard mis estrochamente A y B respecto de C. Pero
supongamos que la frecuencia de los alelos sea la siguiente:A, x=0.8,
y=0.1; B, x=0.1, y=0.9; C, x=0, y=1. La utilizacién de cualquier

indice de distancia unira de forma incorrecta mis estrechamente a B y
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C. Esto es debido a que las freuencias alélicas pueden tener
variaciones a escala ecolégica que no tienen influencia en la
codificacidn pero si en una matriz de distancia. Si s6 da el caso que
ge pierda un alelo raro (por ej. x en B) ambos métodos fallardn.
Queda claro que sin errores de muestreo los datos de frecuencias
pueden derivar en topologias incorrectas; y como el cdlculo de los
lergos de brazos y estados de los HIU queda supeditedo a la
topologia, el uwo de frecuencias no es recomendsble. Mas ain, es
posible que tricotomias no resueltas por los motodos de codificacidén
sean resueltos utilizsando informacion de frecuencias (Swofford &
Berlocher, 1987). Poro ests rosolucién puede ger debida a
adaptaciones convergentes o a efectos estocigsticos de deriva que
ssemejen a algunas poblaciones o especies més que a otras respecto de

sus frecuencias, en cuyo caso no se aporta informacién de p:arentasca

relevante. L
Una de las controversias entre los que A Taxones  |B "?émg_—
prefieren utilizar caracteres codifi- “'g“" g z ,1, | Z] (l)
cados es la utilizacion de tres b "" zg (l)} ?
C o .
posibles modelos (Figura 1.1.1.): d 0 0.5 0 0 1
a) Alelos independientes: Presentario € lanones D Taromes
por primera vez por Mickevich & {);’_){ ; I ‘
Johnson (1978). El fundsmento es el I SRR
piguiente. No hay razones a priori Figura 1,1.1. A. Frecuencias aldlicas
) ] hipotéticas para 3  taxomes, B,
para doscartar la existencia de Codificacitn bajo el adtodo de alelos
ningina combinacién de aleleos. La indopendientes, C. Coditicacion bajo
. .. . ge ¢l sdtodo de alelos cospertidos. D,
aparicion y desaparicion de los alelos Codificacién bajo el edtodo del
individualmente son eventos andlsis de transforsacidin dn series,

. . Toaado de Mickevich & Mitter, 1981).
indepeudientes, por 1o tento, cada ( ! !

alelo es un cardcter diferente (Figura 1.1.1.B.)

b) Modelo de los alelos compartidos: Presentado por Mickievich &
Mitter (1Y81). Esteo mudelo supone que ol locus es el cardcter que
evoluciona, por lo tanto, cada locus es un cardcter cuyos estados son
combinaciones de aleloua. Cusndo aparecen mis de dos de tales estados,
el ordenamiento de loas mismos se pude resolver con un método endlogo
al de la parsimonia. Entonces, dos eatsdos relacionados (squellos que
comparten alelon) estan conetados de tal manora de minimizar la
cantidad total de evolucidon alélica. Esta serie puede luego
codificarse para el uso en la construccién de cladogramns (Figura
1.1.I1.C.).

c) Modselo de andlisis de transformacion de series: Presentado tembién

por Mickievich & Mitter (1981). Cada combinacién de alelos es tomaddo
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como un estsdo del cardcter, el loci, y la transformacién de estos
estados de caracteres de unos a otros no es posible a priori sino a
partir del cladodrama mediante el andlisis de transformacién de

geries (Figura 1.1.1.D.).

Mickievich & Mitter (1981) objetsn al modelo de alelos independientes
porque permite ls existencia de ancestros HTUs que no poseen alelos
en un locun. La Figura 1.1.II. muestra el ejemplo dado por los

asutores.

1000 010 Es claroc que la falta de alelos en el
-_—].110()0__0000{F ancestro hipotético es 3dlo falta de

0100 L__ 0001

L

alelos detectables en la actualidad. En

Figura 1.1.11. Ejesplo dado por la Figura 1.1.1II1. muestro que B8i se

Mickievich & Nitter (1981) como

prueba au ia faloncia del sétodo do agrega un  quinto cardcter (alelo) sl

los alelos independientes. esquema snterior, el modelo de alelos
= === independientes se mantiene tan realista
16000 ~00100 i
]-000(!1-_400001_[_O como los demds.

01000- . 001}_’ Por dGltimo aparcecen en la confrontacion,
Figura L1111, Contraejesplo del los modelos de mixima verogimilitud (MV).
fﬂ%ﬂtﬁ"cmfiﬁ:mﬁ&: mt};; Dos trabajos compararon, utilizendo
alelos indspendientes. Var texto. modelog do simulacién, uno con tasos de

cambio iguales en todes las rsmas (Rohlf
& Wooten, 19H8) y otro utilizondo tasas dogigusles (Kim & Burgman,
1998) pero ambos utilizando el modelo de deriva aleatoria 3 métodos,
UPGMA, paraimonia (MP) y MV con los siguinntes resultados. Con Lofss
de evolucién iguales MV no se comporta mejor que UPGHMA o MP a monos
que el namero dr loci (tomados como cardcter) sea muy grande. La
disminucién de lao precisién con la disminucidén del ndmero de loci fue
menor para UPGMA. La tendencia de los resultados indicé que
aumentando el numero de loci MV dard los mejores resultados. Con
tasas de evolucidn desigusl el MY fue el que mejor se comportds.
Ademés Felsestein (1983) predijo que bajo estas condiciones\todos los
métodos fallarén (la adicién de més informacidén no incrementarsa la
precisién de la estimacidén). Los métodos fenéticos fallarén primero,
luego los de MP y los de MV tendrdn la mayor estabilided.
El problema con loa trabajos de similacién anteriores es que
utilizaron frecuencias alélicas en el MP, 1lo que pudo haber
perjudicado, segin hemos visto, la actuacidn del mismo.
Estimacidn a_partir de dastos do_seccuencias de ADN: Utilizando el
método de distancias modificadas de Li, las actuaciones del UPGHA son
mejoradas bajo ciertas condiciones (Sourdis & Nei, 1988). Por encima
de oste método se encuentra el de Fitch & Margoliash. Saitou & Nei
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(1887) y Sourdis & Nel (1988) muestran que los métwlos de “"distance-
Wagner” y los de Fari.s modificados dan mejcres resultados que log
anteriores. El método del vecino mis proximo rinde resnltados
similares pero algo mejores si la topologia correcta del arbol esg
oquilibrada (Saitou & Nei, 1987). Todos ostos trobajos muestran a
partir de sus simulaciones, que los métodos de distancia mon
superiores a los de parsimonia, especialmente cuando lss tasas de
evolucion son muy s8ltas (lo que lleva aparnjado slta tasa de
convergencia y reversiones). Pero es muy necesario aclarar que lag
condiciones que e imponen en osos trabajos a las simulaciones pueden
estar dissifiades para que alcancen mejor rendimiento -los métodos
novedosos de turno que se presontsn en cada uno de ellos o el
preferido de los sautores.

Los métcdos de MV alcanzan resultedos tan buenos como los anteriorss,
pero como en el caso de electroforesis, mimtiene buenas prestaciones

con tasao evolutivas altas.

1.1.2.5. Confiabilided de los Arboles obtenidos.

Una descripciion completa de los métodos disponibles para la
estimacién de la fiabilided de los arboles evolutivos obtenidos se encuentra
en Felsestein (1988). Aqui describiré algunos que serdn utilizedos en esta
tésis.

Un método que permite estimar intervalos de confianza para los
lardos de logs brazos es el de MV. El método se describe detallsdamente en
Falsestein (19881lb) al que derivo para una explicacidén mas profunda debido a la
complejidad del aldoritmo. Para dar una idea del método diré que la matriz de
coverianzas de los largos da brazos es igual a la inversa negativa de 1lam
matriz cuyos elementos son -621nL/6vi-bvs, donde los wu son los largos de
brazos estimados y L es la MV del drbol verdadero. Esto quire decir que
tenemos suficiente cantidad de datos como para saber cudl os la topologia
correcta. La megunda derivada enterior se calcula numéricamente ussndo una
aproximacién de segundo orden.

Més generales y mds fecuentemente utilizedos on log dltimos tiempos
son los métcdos estadisticos de rvemuestreo denominados “bootstrap” y
“"Jackknife”.

En la técnica del "bootstrap”, 3¢ remuestrean los datos eligiendo un
subgrupo de los mismos de forma aleatoria y con reomplezo, hasta que se
obtiene un conjunto de datos de tamafio igunl al original. Con cada uno de
estos subgrupos do datos se construye un arbol. Se pueden obtener limites de
confianza de cualquier variable, por ejemplo, desechando el 2.5% superior e

inferior de la distribucion de dicha variable, para obtener el 99% “"bootstrap™
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limite de confianza. Por ejemplo, en el casoc que nos ocupa, se puede obtener
un drbol consenso de todos los obtenidos con la informacién del porcentaje de
ocurrencia de cada grupo monofilético del mismo.

El otro método de remuestreo el “jackknife” o el método de "dejar
uno afuera”™, tiene una lédica similar. En este caso, en cada remuestreo, un
dato (un locus por ejemplo) es dejado afuera. Excluir un dato a la vez tiene
.efecto muy pequeiio, mis pegueifo incluso que la varishilidad muestral
(Felsestein, 1988), y ademds ssbemos cudn pequeiio es ese efecto. Si hay n
datos, la perturbacién de dejar uno afuera es 1/n. Usando el "“jackknife”, se
calculan "seudovalores” de la variable que se esta estimando tomando el cambio
en la estimaciéon y extrapolandola multiplicando por n. Por ejemplo, si
queremos egtimar los limites de los largos de los breszos de un érbol,
simplemente se calculan n Arboles y sus respectivos largos de brazo. Si B es
el largo de brazo con todos los datos y B® es la estimacion después de arrojar

un dato, el sandovalor serd (Felsostein, 18988):
S=nB-(n 1)B°

quo es o] rosultado de n extrapolnciéon del efecto de orrojar un dato. EFl test
de simificoicin pueda ser una t de Student. sobre la media do  los
sendovalores;. Easta ténica hn sido utilizadn por Mueller & Ayala (1982) para

datos electroforétic

1.2. Antecedertes sobre el género Ctenomys

l.os roedores sudamoricanos caviomorios del género Ctenocmys denominados
coloquialmente "tuco-tucos”, "tinduques’”, “"tojos”, "ocultos” o “"anguyd-tutus’ en
distintas regiones de su distribucidén, son los mis numerosos en especies de los
roedores subterrdneos, representando con sus 56 especies (Reig et al., 1980) el
44% de log mismos. El resto ests distribuido en otros 18 génercs, teniendo 11
especies el més diverso.

Fste género ha sufrido una cladogénesis- explosiva, durante el
Pleistoceno, solo equiparable en velocidad y oxtensidén por el género de roedor
arvicdlido Microtus (Reig, 1989).

Los tuco-tucos poseen una combinacién de caracteristicas, relacionadas
con su modo de vida subterrédneo, que pueden ser claves para explicar ests
extraordinaria tasa de diversificacién: territorialidad, estructura poblacional
compuesta por demos semiaislados de tamaiio poblacional a veces muy pequeiio y con
una distribucién "en parches” en dependencia con las caracteristicas del suelo,
vagilidad 1limitada, a.ca varisbilidad cromosomica, diferentes grasdos de
diferenciacion morfolégica. Esta informacién estd disponible sin embargo para
miy pocas especies del género siendo necesario extenderla y profundizarla para

un mejor entendimiento de la svolucién del mismo.
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1.2.1. Distribucidon gecgriafica.
La distribucién del género Ctenomys cubre una gran érea de Sudamérica
desde los 15° a los 5405 y desde los Andes hasta el Atlantico, incluyendo, el

gur de Brasil y Peri, gran parte del Paraguay y Bollvia, Argentina, Uruguay,

Ardentina y Chile.

1.2.2. Ubicacion sistomdtica.

Log tuco-tucos pertenecen a la familia Octoduntidae (Caviomorpha). Los
cotoddéntidos tienen su distribucidén geografica en el cono sur de Sudsmerica.
Entre las formss vivientes se distinguen dos wsubfemiliss, Octodontinae vy
Ctenomyinac. A 18 primera de ollas pertenecen génerost mis generalistas como
Octomys, Tympanoctemys y el choz-chori  Octodontomys, y coavedores y
senisubterrdneos como el defu, Octodon y Pithanotomys (=Aconaemys). Incluye
también el mis especializerddo a 1ln vida mbterrinoa de  los  roedores
rpudeamericanos, el coruro Spalacupus (Reig, 1970). lLa subfamilin Ctenomyinse
incluye un solo género viviente, Ctenomys, sl que pertenecen todos los tuco-
tucos. Los ctenominos estén caracterizados por poseer molarea hipsodontes
simplificados en forma de rifion y por sus adaptaciones a un modo de vida
herbivoro y subtorréneo. listas adaptaciones son sorprendentemente similares a
ln; nlosnendas por loa Geomyidae de Horte Amorica (Pearson, 1958).

Siguiendo a Tate (193L), varlos mautoress modernos (Simpson, 1945;
CalLrora, 1901; UHonacki et al., 1982; Woods, 1984) preficren asignarle el status
do familiss pionas a las dos subfumilies mencionades. Reilg et al. (1880) no
encuentran sin embargo razones de peso para esto ya que las caracteristicas de
Ctenomyinae se encuentran presentes en algunos géneros de Octodontinse: vida
subterrdnen (Lithanotomys, Spalacopus) y molares simples y  arrifionados
(UJetodontomys). Por lo tanto aqui las trataré como dos subfamilias siguiondo a
estos 4ltimos y a otros autores (Patterson & Pascual, 1868).

1.2.3. Registro tésil. .
Tipicos octoddéntidos, respecto de la estructura de los tholares,
aparecen en el Mioceno medio Santacrucense de la Patagonia y en los depésitos
del Mioceno superior Chasiquense de la Prov. de Buenos Aires, en Argentins,
representados por Sciamys Acaremys y Chasicomys respectivemento. Sin embargo hay
evidencia de que un animal con tipico patron ctenomino de los molares os
contemporuneo a Chasicomys (Reig & Quiuntina, en prep.). Estos dientes tambidn
son muy similares a los descritos para Xenodontomys simpsoni Kraglievich 1961,
el cual fue la base del género frocteinomys (Pascual et al., 1965). Sin embargo
este Gltimo parece ser un sindnimo de otro género, Faleoctodon descrito por
Rovereto (1914) para el Mioceno tardio de Mendoza. Por lo tanto, los ctenominos

estaban presentes en el Mioceno superior. Dursnte todo ol Mioceno superior los
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ctenominos estaban representados solo por Paleoctodon, pudiendose distinguir
solo dos especies. Una de estss especies es probable que haya sido el linaje
ancestral del cuél partié una modersda diversificacién cladodenética en el
Plioceno temprano, que durd todo cl Plioceno y el Pleistoceno temprano,
cladogénesis representada por los gdéneros Xenodontomys, Eucoelophorus,
Actenomys, Praectenomys y Megactenomys (ver bibliografia en Reig et al., 19490).
. La carécteristica principal de ests cladogénesis o3 que si bien hubo una
diversificocion en varios géneros, csda uno de ellos fue o monoespecifico o
pauciespecifico, y explorando distintas modalidades del mismo tipo de vida. Por
ejemplo Aucoelophorus utilizaba 1los incisivos para cavaer (Agrawaval, 1867),
mientras que Actenomys lo hacia probablemente con las patas delanteras. (Reid et
al., 1990). Ni Bucoelophorus ni Actenomys parecen gser los linajes que dieron
origen a Ctenomys. Més bien parece corresponderle este papel al género
Neoodoatomyss quo on un ostudo mds avanzado haoia Ctonomys derivarin en el géuero
que puede considerarsie predecesior del mismo: Praectenomys (Villarroel, 1975). L
mayor radiecion de los ctenominos comienza en el Pleigtoceno tempreno con
Paractenonys, un subgénero de Ctenomys, derivado probablemente de FPraectenomys.
fin el Pleistoceno Medic ya se conocen alrededor de 10 especies verdaderas de
Ctenomys en depdsitos fésiles de Aredentina, Uruguay y Bolivia (ver bibliografia
en Reig et al., 1990), llegando a la actualidad, como hemos dicho enteriormente
a alrededor de 56. Por lo tanto, Ctenomys, representa una rediacidén muy amplia
en un solo género comenzd hace 1.8 millones de afios, precedida por una fase de
radiacidén de los Ctenomyinse que involucréd cuatro géneros principales que durd
de 2 a 6 millones de aiios con muy poca diferenciacién especifica.

1.2.4. Rassgion morfoldgicos generales.

Los tuco-tucos poseen una dran cantidad de les eadaptaciones
morfoldgicus caracteristicas do los roedores subterrdéneos indicadas por Dubost
(1968) y Nevo (1979). La morfologf{n externa e interna es muy uniforme entre
todags las especies, difiriendo en tamaiio, color, algunas diferencias en el
créneo y otros 6rganog. ’

El temafio varia entre 220 mm de tamafio total y 100 gramos de peso (C.
pundti) a 430 mm y 1100 dramos (C. conoveri). La forma externa del cuerpo eatd
adaptada a la vida subterrénea, con cuerpo pessdo, pelaje corto, cabeza corta,
drande y robusta, cuello corto, ojos modersdos ubicados casi dorsalmente, cola
corta pero no vestigial y moderademente cubierta de pelo, usualmente con una
longitud que alcanza la mitad del lardo del cuerpo. Las patas delanteras poseen
uiias largas, especialmente lss del tercer dedo. In las patas delanterss vy
traseras poseen una serie de poloss en forms de peine que le da el nombre al
género (del griego ctenvs-peine) y que tendrian funcion tactil (Pearson, 1953).

La piel es generalmente de coloracidon uniforme, més clara en el vientre y de
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tonalidad semejasnte al suelo donde habitan. El crédneo es robusto, ancho y
dorsalmente achatado, arcos cigomaticos fuertes, rostro encho, forémea
infraorbital grande, cresta lamboidea desarrollada. Es tipicamente trunco en la
psrte trasera, con ampolles suditivas grandag vy en forma de pera. Los incisivos
aon fuertes, levemente proodontes a ortolontes. Molares de crecimiento continno
de forma simplificada, los inferiores de forma arrifionada y los superiores de

forma semilunar.

1.2.5. Morfolodgia empermitica.

Feito y Gallardo (1882), han mostrado que s posible dividir a
Ctenomys en dos grandes grupos, segin el tipo de espermio. Estos autores
encuentrsn que en Ctenomys existen dos tipos de morfologia espermitica, una
simétrica (S), descripta originalmente por Jonas (1875) y otro asimétrico (A),
descrita en dotalle por Foito & Barron (1982). Basandose en la presencia del
Lipo & de espermio en olros caviomorfon e incluso en otro OUctodontido, Octadon
(Berrios et al.,1978; Herrera et al. 1978), Vitullo et al. (1988) proponen gque
esta morfologin espermatica es la primitiva para el género. Aun mis, bassandose
en la baja verisbilidad intragrupal, proponen que la diferenciacion espormatica
ocurrid en estados tempranos de la evolucidn de Ctenomys. Existe también una
correlacion entre la distribucion geografica de las especies y su tipo de
espermio (Feito & Gallardo, 1982). Las egpecies coin espermio S poseen una
distribucidon septentrional: norte de Chile y Argentina, Paraguay y Bolivia
(Feito & Gallardo, 1982; Vitullo et al., 1988) y corresponde una distribucion
meridional para lss formas "A" (Feito & Gallardo, 1982; Vitullo et al., 1868).
Existe sin embargo, un sarea mis bien pequeila (en relacién al area de
digtribucidn del génerv) do superposicidon en la costa Atlsntica de la Pcia de

al

Buenos Aires (Arg.) donde cohabitan C. talarum (S) y C. australis (A).

1.2.6. Diversidad especifica.

Log tuco-tucos son conocidos desde 1802 cuando Azara se refiridé a
ellog en sus "Apuntamientos”. [ero fue Blainville (1826) el primero en proponer
el binomio Ctenomys bras.i!iens.is a una especie de tuco-tucos. Fue gracias a los
trabajos de Thomes entre 1896 y 1929 que s6 comenzdé a comprender la diversidad
de Ctenomys. En la primer revision bibliografica de Ctenomys, Rusconi (1928)
listé 60 nombres que correspoudian a 49 euspecies y 9 subespecies. Posteriormente
Tate (1935) informdé 62 nombres distribuidos on 53 eoepocies. Actualmente existen
77 nombres de especies vivientes disponibles. FEn 1961 Cabrera intenté un
reordenamiento de la taoxonomia de C(tenomys, y mediante una revisidén de
fundamento bibliogrifico redujo a 27 especies y 52 subespecies el nimero de
formas reconocidas para este género. Vuriovs trebajos posteriores (Reig &

Kiblisky, 1969; Roig & Reig, 1969) mostraron la invalidez de muchas de las
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ginonimias hechas por Cebrera. Sin embardo, autores posteriores siguieron el
criterio de Cabrera, reconociendo, por ejemplo Honacki et al. (1882) solo 33
especies. El dltimo trabajo de revisién (Reig et al., 1890) elevé nuevamente el
nimero de especies a un minimo de 53. La lista de estas especies aparcce en el

Apendice.

1.2.7. Interrelacion entre las especies.

Se han realizado algunos intentos de sgrupsmiento de las especies de
Ctenomys. Ellerman (1940) dividié varias especies de Ctenomys en diferentes
secciones, reconociendo seis: magellanicus, torquatus, opimus, boliviensis,
leucodon y lewisi. Estas mecciones estaban basadas en el tamsafio, grado de
prodoncia de los incisivos y el ancho dsl créneo y el rostro. Este ordenamiento
probd ser artificial ya que unia especies muy distantes en distribucién y en
patrén cromosdmico. 0Otros intentos posteriores pusden considerarse preliminares
o inconclusos debido al) nimero limitado de especies incluidas. Este es el ceso
del trabajo morfométrico de Reig et al. (1965) sobre C. talarum y algunag
poblaciones de Entre Rios (Argentina), Uruguay y Brasil, que actualmente estan

al

pearsoni, C.

-

clasificades como (. rionegrensis y €. minutus. Un trabsjo
posterior de Roig & Reig (1868) sobre 1la afinidad inmunolégica entre C.
tucumuus, . tuconax, C. latro, C. mendocinus, C. talarum, C. australis y C.
porteoust, solo ayudé para conf'irmar la distincién do las tres primerus especios
(Pe Tucuman) respecto de mendocinus y la mayor afinidad de la dltima con el
dgrupo do especies pampesnas, en acuerdo con estudios cromosémicos paralelos
(Reig & Kiblisky, 1969). El dltimo estudio comparativo publicado ez el de Sage
et al. (1986) basado en la variacién en 34 loci proteinicos en 11 poblaciones de
Ctenomys de Argentiina. Fn el 5o roeconocen 4 grupos separados por distancias de
Nei (1972, 197/8) mayores a U.14. El néds separado es . sociabilis de Los Lagos,
Neuquén, Avgentina (D=0.35), 1luego 1le siguen C. argentinus (D=0.20) y C.
dorbignyl (D=0.14). EL cuarto gdrupo osta formado por 8 poblaciones, 6
corresponden a C. mendocinus y las dos restantes a C. haigi y C. bonettoi. La
baja representatividad en el nimero de espeocies y el bajo nimero de esipecimenes
estudiados obliga a considerar a este estudio también como tentativo y sus

resultados provisionales.
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OBJETIVOS.
Los objetivos generales de este tésia son los siguientes:
a) Establecer una hipdtesis de 1las relaciones filogenéticas en el
género Ctenomys, utilizando informacién cromosémica, morfolddica,
alozimica y espermatica.
b) Estudiar los mecsnismos de esgpecincion en Ctenomys, en aquellos
grupos de este género que cean aptos para dicho analisis.
Ademds se tienen los sgiguientes objetivos méds especificos, que se
alcanzardn en algunos casos, como subproductos de los dos més
genorales (a y b) ya enumsrados:
¢) Realizar un relevemiento de posibles nuevas formas y cariotipos de
Ctenomys.
d) Estimar el nimero y tipo de reordenasmientos cromosdmicos
involucrados en la evolucion de los cariotipos del género.
o) Analizar los patrdnes de distribucién de la heterocromatina en los
diferentes cariotipos.
f) Estimar el patrones do evolucién de caractéres craneométricos.
g) Estimar las distencias gdenéticas y patrones de evolucidn de
diferentes loci.
h) Estimar la varisbilidsd alozimica intrapoblacional o

intrespecifica.
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<. MATERIALES Y HETUDOS
2.1. Materinlos
2.1.2. Bquipou
2.1.2.1. Compulaciin.

Todos los programas utilizsdos {ueron ejecutsdos en uns compntsdora
personnl  Everex System 18I0 Al con 1 Mb «de RAM corriendo a 1) MHz,
coprocesnior matem ico v ocon un disceo dnvo de 40 Hb oy otro de 30 Hb. Log
programass utilizselos se  describen separadamente para cada  seccidn

correspondiente en HETODIS (2.2.).

2.1.2.2. Material oplico.
Las  mic.ofotogralias de cromesomas  fusron  tomadas

fotomicroscopio Zeiss Phomi 11.

2.1.2.3. Malerial de medicion.
Twdas:s  Ing medidea fueron tomadas cen un ealibre digital Etalon

Cultronic 2.

212040 Cenbrilns y Puent.es de Poder.

larn ¢l centrifugado a 80D rpm s0 utilizé una centrifuga Rolco de
nesa. Para 11000 rpm una microcentrifugn Sorvall Microspin 24S.

Para las corridas electroloréticas se utilizo un fuente de poder

Chemar Moslelo F1-4.

2.1.3. Especinenes

La Tabla 2.1.1. resume la intormacidn de las especies de les cusles
se obtuvo informacion original, poblaciones muestreadas de las mismas y el
tipo de andlisis (morfoldgico, cromosidmico, alozimico y/o espermdtico)
efectuado con ellss. Los nombres de los autores de las especies y lam fechas

respectivas se muestran en el apéndice.

2.1.3.1. Especimenes analizados morfolodicamente

2.1.3.1.2. Kjesplures macho.

Fueron medidos 286 ejemplares de C(tenamys macho distribuidos en 27
OUs. A continuacién se detalla el tamaiio muestral de cada OTU y lss
identificacidnes de cada ejemplar. Las siglas que se anteponen a los numeros
indican la coleccién mastozoolégica a la que pertenece el mismo, scgin el
siguiente cddigo: CFA: Coleccidon Félix de Azara, Corrientes; CRICYI= Centro
regional de Investigaciones cientificas y tecnolddicas, Mendoza; FCEN:-
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires; MHACN=
Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires;
HMPHA=FR- Museo Municipal de Ciencias Naturales “Lorenzo Sceglia”, Mar del
Plata; I= Naimero de ingreso de animales del Grupo de Investigacidn en Biologia
Evolutiva (GIBE), Departamento de Biologia, Facultad de Ciencias Exactas vy

Naturales, Universidad de Buenos Aires.
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I TR Ty P YT T Fr A IET
o Espacie Cédigo Localided Coordanada Provincia LT { N |C | A]E
1 |C. argentinus [ARGENTIN]|Colonia Benitez|27°19°S, §9°02M|Chaco ah| nb| phl ¢
2 |C. australis AUSTCLAR|Claromecd 38°36°5, 40°02 H|Buenos Alres (]
3 |C. sustralis  JAUSTMHER|Monte tiermoso |[38742°6, 60v45'W|Buenos Aires (]
4 |C. sustralis |AUGTNECO({Necochea 38°33'S, 5845 N{Buenos Nires| & | sh| nb
3 |C. australis  |AUSTORIE|Oriente 36°40°5, 6019 M[Buenos Aires (]
¢ |C. bonettoi BONETT0I |Colonia Elisa [26°48°5, 5933'W[Chaco oh| |
.1 |C. conaveri Colon.Fernheia {22°15°S, 60°10°H|Boguerdn? ' n
8 (C. dorbignyi  |DORBIGNY[Mbariqui 27°33'G, 57°31°W|Corrientes | ¢ | sh| nb| ph]| ¢
9 (C. daordignyi  |DORBINOR{Lowa Alta 20°03°S, 38”10yW{Corrientes zh
10 |C. dorbignyi  |UORDISUR|Esquina 30°14°8, 39°34°W|Corrientes ah} n
11 |C. fodax FOD Lagoe Blance 43°34°5, 7145 W|Chubut L} nb
12 |C. hnightii KNIGHTI!{Los Cardones  {26°38'S, 63°49 W|Tucuadn a | nb] ghi 8
13 |C. latro LATRO  [Tapia 26735°5, 63°16" W[ Tucurdn $ | ah{ nb{ ph] 8
t4 |C, latro LAIRD Ticucho 26"21°5, 6513 W]l Tucumin LI h
13 |C. magellanicus|MRDELLAN|Rio Grande 53°45°G, 644101, drl Fueyo eh! nb| h{ ¢
16 |£, sagellanicus|MAGELLAN|Tres Arroyos  [34°13°S, 64°29°W{T. del Fuego nh
L7 |C. aandocinus [NENDOCIN|Mendoza 32°33°S, 48749 W{Hendo1a $ | ah{ nb
18 [, occultus OCCULIUS|MNo. teaqudo 27¢31°'S, 6317 W[ Tucumin ¢ | ah{nbjp|?
19 |C. opiaus OPIMUS |Trer Cruces 22°34°5, 6333 WlJuluy eh| nh{ h{ ¢
20 {C, op:iaus OPINUS |Co. Lagunita  23°37°6, 6324 WiJujuy h| nb| ph
28 (C. perrensi PERRENS] |Goya 29°08°5, 39°16'W|Currientes [ ¥ | ah! nb| ph| ¢
22 |C. porteousy  |PORTEQUS|Benifacio J6749°S, 42°13'¥{Ruenos Alres| & | eh) nb
23 |C. roigi ROIGI  |Costa Mansidn [28°02°G, 58”49 W{Corrientes | & | sh{ nb} ph|
74 (C. sp. Concordia 31°25°5, 5803 W|Entre Rios n
23 |C. sp. CURUZY  {Curuzu Laurel [27°47°§, 37°38'W{Corrientcs ghj nb| ph| ¢
2 {C, sp. Parand 31947°S, 6029 W|Entre Rios n
27 [c. sp. Saladas 28°1%°5, 3037 K|Carrientes nbj ph| ¢
% |C. sp. Saladas ka 7  |28°12°5, 38"32'M{Corrientes nb{ ph] ¢
29 |C. sp. Saladas & 14 |28°13°S, 5634 H|Corrientes nb| ph| ¢
30 |C. sp. SANROQUE {San Rogque 2834’5, 58~42'W|Corrientes sh| nb| ph] ¢
38, sp. SANROQUE| *, NF Mantilla]26943°G, 5840 W{Corrientes a | nb| phi ¢
32 ic. sp. Ubajay 314455, 5804 ¥|Corrientes h| n
33 IC. sp. YATAYT] |Yataiti-Calle [2900'S, 58734°W|Corrientes ah| nbj ph{
34 |C. talarua TALANARC [Camet Norte 37¢38°3, 57°34 WiBuenus Aires sh| nb ]
33 |C. talerus TALAMAGD [Hagdalena 3432°S, 37°53'W|Duenos Aires| § | ah
36 |C. tuconax TUCONAXC {Concepcidn 27°20°5, 6333 K| Tucumdn $|a
37 |C. tucanax TUCONAXT(EL Inflernillo [2640°S, 6549 H[Tucumdn ah ph| 8
38 |C. tucumanus TUCUNARU|Canino Ticucho |26°37°S, 6513 ¥|Tucumdn shf nbj p |}
39 |C. turusanus  |[TUCUMANU|E] Cadillal 26°47°5, 63°14 " W}Tucundn shi nb[ p | 8
40 [C, tucusanus  [TUCUNANU|Tucundn 26°49°5, 43°13°W|Tucuadn $ | oh{ nb
4t [C, yolandae YOLANULP|Las Palmas 29°23°S, 33°40°W[5anta Fe $]ah|n .
42 (Octodentosys  |OCT Tilcara 23°34°S, 63°22'N|Jujuy ab{ h| ¥

Tabla 2,11, Restaen de la inforeacion de las especies enalizadas Espectes nosbres de especies| Codigos codigos utilizados
durante el texto para referirse a les OTUs, en alqunos casos se utilizan dos cddigos, uno de 8 letras y otro de que estd
indicado con letra negritsj Localidade localidades de euestreoy Coordenada= Latitud, Longitudy Provincia= Provincias
correspondiente a las Jocalidades; L1> indica con "8* s! la localidad es tipica para la especie; M+ andlisls sorfoldqicos o
Indica que fueron analizados ejesplares macho, b indica que fueron analizados ejeaplares heabra) C= ardlisis citogenéticor n
sin bandzo, b1 con bandeoy A= andlisis alozieicos p indica que amaliz6 plases, h indice que se analizd higado) E= andlisis
espermaticor § indica que el OIU ee analizd. Todas lag Provincias corresponden a Argentina, salvo (') que pertenece a Paraguay

qggu;: gigag‘lsﬂ¥i[uuv " « «-:5atién aproxissda de las localidwles enuseradas en la Tabla 2.1.1, Los nineros corresponden a
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Cooangentinus, Colonin Benitoz: 18

CFA-237, CFA-702, CFA-782, CFA-1195, CFA-708, CFA-1274, CFA-1194,
CFA-1262, CEFA-1585, CFA-688, CFA-701, CFA-716, CFA-787, CFA-783, CFA-1275,
CFA-868, MMPMA-2451, C-686.

C. australis, Claromecd, Buenos Aires: O

I-1u48, 1-1047, 1-1050, L1-1051, 1-1043.

C. australis, Monte Herunso, Buenos Aires: 8

1-1066, 1-1073, I-1055, FN-85-5, [N-85-29, FN-85-31, MMPHA-1797,
MMPMA-1803.

C. australis, Necochen, Buenos Aires: 16

FN-1530, FN-86-72, EN-86-73, FN-15186, FN-86-71, FN-82-238, FN-86-70,
FN-82-67, FN-82-uv8, FN-82-71, FN-1524, FN-1527, FN,1531, FN-82-8%, FN--2370,
MMPMA-2540.

C. asustralis, Orientoe, DBuenos Aires: 2

1-1080, 1-1061.

<o banettol, Colonin Elisa, Chaco: 15

CFA-1667, CFA-0770, CFKA-1195, CFA-0728, CFA 0771, CEA-0765, CFA-
0727, CFA-1Y/65, CFA-LL71, CFA-0720, CFA- 3013, CFA 301L, CFA 3018, CEFA-3020,
CEA-10L69.

. dorbignyi, Mbarigui, Corrientes: 21

ClA- 1211, CFA-1444, CFA-1884, CPFA--1U75, CFA-1183, CFA-1822, CFA-
1084, CFA-1298, CFA-14068, CIFA-1146, CFA-2662, CFA-1923, CFA-1416, CFA-1119,
CFA-1883, CFA-1457, CFA-1108, 1--1233,,1--1235 [-1261, 1-1234.

C. dorbignyi, Loma Alta, Tres Bocas y Mburucuy:d, Corrientes: 9

CEFA-1011,  CPFA- 1512, CPA 1522, CPFA-1526, CFA-1484, CFA-1550, CFA-
1489, CFA-1479, CFA- 1477,

Uoodorbigny, Esinn, Corvientes: 6

CFA-1320, CFA-1310, CI'A-1312, CFA-1313, CFA-1322, CFA-1326

C. knightil, Los Cardones, Dto. Amaicha, Tucumdn: 2°

MMPMA--2926, HHPMA-2924.

C. latro, Tapia, Tucuman: 8 .

IFCEN-3042, FCEN-3180, FCEN-3185, FCEN-3197, HMPMA-2428, I-997, 1I-
993, MACN-26143.
. magellanicus, vur_ius locnlidades de Tierra del Fuego: 6

FCEN-F1, MACN- 10605, MACN-15606, FCEN-D4, IFCEN 2008, [-307

C. mendocinus, Hendozna, Mendoza: 12

CRICYT-1583, CRICYT-1445, CRICYT-155%0, CRICYT-1447, CRICYT-1570,
CRICYT-1531, RICYT-1520, CRICYT 1548, CRICYT-1448, CRICYL- 1446, CRICYI-1450,
CRICYT-1521.

C. occultus, Honteagudo, Tucumsan: 3

1991, 1994, IFCEN-3655.
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. oplmus, T'res Cruces, Jujuy: 3

MMPMA-3103- 1911, MMPMA-3105, HACN-36372.

(. perrensi, Goya, Corriontes: 17

CFA-01368, CFA--01470, CFA-02140, CFA-01468, CFA-01463, CFA-01386,
CFA-0138Y, CFA-01169, CFA-01331, CFA 01189, CFA-01149, CFA-01467, CFA-01461,
CFA-U14B0, CFA-02681, CEFA-02603, CEFA-028L65.

C. porteousi, Bonifacio, Buenos Aires: 18

FN-82-161, FN 82-172, VFN-82-173, FCEN-3264, FCEN-2868, FCM, 1991,
FCEN-2863, VFCEN--1993, 1-223, 1-222, 1-221, 1-237, 1-1027, 1-1028, I-1030, I-
1033, I-1024, MMPMA-2297.

C. roigi, Cos u Mansion, Corrientes: 21

CFA-1864, CFA-1861, CFA-1811, CFA-1669, CFA-1892, CFA-1951, CFA-
1663, CFA--1667, CFA-1874, CFA-1897, CFA-1666, CFA-1671, CFA-1855, CFA-18686,
CFA-1867, CFA-1871, CFA-1870, CFA-1912, MMPHA-2413, MMFMA-2410, MMPMA-2411.

C. sp., Curuzu Laurel, Corrientes: 6

CFA--20477, CFA-2996, CFA-2876, CFA-1302, CFA-1302, MMPHMA-2474.
C. sp., San Roque, Corrientes: 3
MMPMA-2440, MMPMA-2435, MHFMA-2442.
C. sp., Yatayti-Calle, Corrientes: 4
CFA-1353, CFA--1350, CFA-1347, MMPMA-2437.
C. talarom, Cnamet. Norte, Buenos Aires: 21

FN-76-422, FN 73-230, IN 85-75, FN-85-73, IFN-85-72, FN-85-78, IN-85-
89, FN-8L-67, FN-8L-8z, FN-8L-05, FN-8L-113, IFN-85-108, FN-85-101, FN-85-93,
FN UL 98(32), FN-8H 105, FN 8L 116, N 85H-117, FN-85-119, FN-86-138, FN-85-
118.

. talarum, Hogdalena, Buenos Aires: 22

FCEN-G14, FCEN-2678, FCEN-2648, FCEN-2716, FCEN-2652, FCEN-2649,
FCEN-27562, FCEN-2706, FCEN-2708, FCEN-1NB, FCEN-11NB, FCEN-2939, FCEN-P5S,
FCEN-P7, FCEN-SNB, FCEN-G11, FCEN-2938, FCEN-L6, FCEN-2937, FCEN-2663, FCEN-
2720, FCEN-2650.

C. tuconax, Concepciodn, Tucuman: 5

FCEN-3214, FCEN-3343, FCEN-3344, FCEN-3342, FCEN-3891.

C. tuconax, EL Infiernillo, Tucum#n: 5

FCEN-3311, FCEN-3304, FCEN-3695, FCEN-3305, FCEN-3309.

C. tucumanus, Tucuman, Camino Ticucho y El Cadillal, Tucuman: 12

FCEN-3044, FCEN-3849, FCEN-3203, FCEN-3183, FCEN-3194, FCEN-3054,
FCM, 3204, FCEN-3639, FCEN-3165, FCEN-3053, MMPMA--2288, 1-988.

(. yolandae, Las Palmas, Santa [é: 18

CFA-2489, CFA-2289, CFA-2471, CFA-2482, CFA-2480, CFA-2487, CFA-
23u8, CFA-2472, CFA-2481, CFA-2476, CFA-z494, CFA-2492, CFA,2484, CFA-2473,
CFA-2425, CFA-2486, CFA-2420, CFA-2417.
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2.1.3.1.2. Ejesplares hembra.

Fueron medidos 3041 ejemplares do Ctenomys hewbra distribuidos en 22
UTUs. A continuacion se detalla el tamafio muestral de cada OIU y las
identificaciones de cada ojemplar.

C. argentinus, Colonia Benitez, Chaco: 21

CFA-703, CFA-304, CFA-750, CFA-698, CFA-1269, CFA-1636, CFA-1639,
CFA-1266, CFA-664, CFA-709, CFA-1637, CkA-1414, CFA-1276, CFA-1638, CFA-665,
CFA-1270

C. australis, Necochea, Buenos Aires: 23

FN-82-69, FN-82-239, IN-82-240, FN-82-243, [N-832-243, FN-82-241, FN-
82-244, FCEN-1515A, FCEN-1415, FCEN-2369, FCEN-2357, FCEN-1414, FCEN-1520,
I'CEN-1525, FCEN-1413, FCEN-1028, 1-193, I-186, I-200, I-185, I-196, [-199,
HMPMA~-20L4b .

C. bonettoi, Colonia LIlisa, Chaco: 17

CFA-718, CFA-768, CFA-671, CFA-16/8, CFA-891, CFA-729, CFA-717, CFA-
722, CFA-724, CFA-1572, CFA-3019, CFA-3017, CFA-3014, CFA-3016, CFA-772, CFA-
1578, CFA-719.

C. dorbignyi, Mbarigui, Corrientes: 19

CFA-1204, CFA-1070, CFA-1185, CFA-1274, CFA-1069, CFA-1083, CFA-
1077, CFA-1102, CFA-1145, CFA-1060, CFA-1282, CFA-1076, CFA-1079, CFA-1952,
CFa-1418, CFA-2681, CKFA-2664, CFA-20665, 112865

C. dorbignyi, Loma Alta, Tres Bocas y Mburucuy:, Corrientes: 14

CFA-1524, CFA-1519, CFA-1486, CFA-1498, CFA-1510, CFA-1514, CFA-
1538, CFA-1549, CFA-153b, CFA--1487, CFA-1486, CFA-1485, CFA-1491, CFA-1476.

C. dorbignyi, ksquina, Corrientes: 12

CFA-1319, CFA-1321, CFA-1316, CFA-1314, CFA--1311, CFA-1309, CFA-
1324, CFA-1317, CFA-1318, CFA-1327, CFA-1556, CFA-1363.

C. latro, Tapia, Tucuman: 21

FCEN-3033, FCEN-3035, FCEN-3037, FCEN-3038, FCEN-3040, FCEN-3043,
FCEN-3172, FCEN-3182, FCEN-3187, FCEN--3186, FCEN-3195, FCEN—Z‘3196, FCEN-3328,
FCEN-3329, FCEN-3330, FCEN-3331, FCEN-3333, FCEN-3334, MMPMA-2428, I-995, I-
996.

C. magellanicus, varias localidsdes de Tierra del Fuego: 7

FCEN-C(6), FCEN-B(S5), , FCEN-2963, FCEN-2960, FCEN-29G2, FCEN-2461,
FCEN-51D.

C. mendocinus, Mendozu, Hendona: 16

FCEN-1561, FCEN-1568, VFCEN-1588, FCEN-1584, FCEN-1449, FCEN-1459,
FFCEN-1518, FCEN-1589, FCEN-15G2, FCEN-1512, FCEN-1611, FCEN-1554, FCEN-1555,
FCEN-1441, FCEN-1879, LFCEN-1444.

C. occultus, Montesgudo, ‘Tucumin: 4

FCEN-3659, FCEN -3345, 1 992, 1-993.



C. opimus, Tres Cruces, Jujuy: 4

MMPMA-3102, MMPHA-2202, MMPMA-3104, HACN-36358.

C. perrensi, Goya, Corrientes: 15

CFA-1180, CFA-1168, CFA-1462, CFA-1626, CFA-1627, CFA-1473, CEA-
1878, CFA-2142, CFA-2130, CFA-1344, CFA-1345, CFA-1450, CFA-2074, CFA-2684, 1-
1232.

C. porteousi, Bonifacio, Buenos Aires: 20

FN-82-168, FN-82-170, FN-82-156, FN-82-169, FN-82-162, FN-82-167,
FN-82-171, FCEN-2876, FCEN-3255, FCEN-3139, FCEN-2862, FCEN-2869, 1-231, I-
220, I-1021, I1-1022, 1-1023, I-1032, I-1028, MMPMA-2296.

(7. roigi, Costa Mansion, Corrientes: 21

CFA-1670, Cra-1863, CFA-1677,  CFA-1915, CFA-1858, CFA-1674,
CI'A, 1873, CFA-1875, CFA-1868, CFA 1668, CFA-2496, CFA-2855, CFA,1672, CFA-
1753, CFA--2895, CFA-1907, CFA 1513, CFA-1838, MMPMA-2414, MMPMA-2412, MMPMA-
2443.
¢. sp., Curuzu Laurel, Corrientes: §

CFA--1301, CFA-20674, CFA-2857, 1-1241, MMPMA-2476.

C. sp., San Ruque, Corrientes: 2

MHPMA- 2436, «ME'MA-2441.

C. sp., YatayLi-Calle, Corrientes: 3

CFA-1343, CFA- 1bDYH, MII’'MA-2438.

C. talarum, Camet Norte, Buenos Aires: 23

FN-85-76, FN-85-74, FN-85-77, FN-85-87, FN-85-80, FN-85-83, FN-B85-
69, FN-8B5-68, FN--85-87, FN-85-80, FN-85-86, FN-85-91, FN-85-84, FN-85-88, FN-
85-100, FN-85-104, [IFN-85-108, FN-85-111, FN-85-110, FN-85-107, FN-85,92, FN-
8b-114, FN-85-99.

C. talarum, Hegdalena, Buenos Aires: 22

FCN-2947, FCN-10NB, [CN-2950, FCN--2846, FCN-1.9, FCN-2856, FCN-2948,
FCN-C6, FCN-2940, FCN-GY, FCN-P7, FCN-2948, FCN-PALO, -FCN-2670, FCN-2758, FCN-
2695, IFCN-2953, FCN-2721, FCN-2730, FCN-2744, FCN-2888, FCN-2853

¢. tuconax, El Infiernillo, Tucumén: 3

FCEN-331-, FCEN-3303, MMPMA-2429.

C. tucumanus, Tucumén, Tucuman: 14

FCN-3169, FCN-3192, FCN-3647, FCN-3167, FCN-3642, FCN-3207, FCN-
3050, ICN- 3049, FCN-3051, FCN-304%5H, FCN-3190, MMPMA-2300, I-989, MACN-2761.

C. yolandae, lLas Palmas, Santa Fé: 18

CEA-2410,  CFA- 2491,  CEA 2475, CFA-2457, CIFA- 2422, CFA-2459, CFA-
2477, CFA-2301, CFA-248L, CFA-2409, CFA-2483, CFA-2488, CFA-2418, CFA-2311,
CFA-2404, CFA-2419, CFA-24U8, CFA-2493.

2.1.3.2. Espocimenes analizados cromosdmicamente

Fueron analizulos cromosomicamente 102 ejemplares de ('tenomys
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distribuidos en 14 especies identificadas y a 9 poblaciones de . sp., y 3
ejemplares de Octodontomys gliroides. A continuacidn se detalla el temafio
muestral de cada OTU y las identificaciines de cada ejemplar indicando primero
el nimero de entrada interno al laboratorio (I) y el luego el numero interno
do citogenéltioa (C). Tados los ejenplares fueron depogitados on la coleccidn
del Mugeo Municipal de Civncias Naturales “"Lorenzo Scaglia™ de Mar del Plata.

LEspecie: Ctenomys argentinus

Localidad: Colonis Benitez, poblacién aislada Chaco

Hembras

1-484, C-700; I[-486, C-702; I-487, C-703;

Machos

1-485, C-701

Total por especie: 4

Especie: Ctenomys conover.’

Localidmi: Colonia Foernheim, Departmento do Bogquerdn, Parsguay

Machos

S/N, procesado en el laboratorio de la Dra. $. Merani, Catedra de
Microbiologia, Facultad de Medicina, UBA.

Total por especie: 1

Euspocie: Ctenomys dorbigmyi

Localided: Mbarigui, Berdn de Astrads Corrientes

Hembras

1-730, C-1236; 1-731, C-1237; 1-142, C-12865; 1-743, C-1266; 1-749,
C-1272; 1-750, C-1273

Machos

1-727, C-1233; 1-728, C-1234; [-729, C-1235; 1-732, C-1238; 1-741,
C-1264

Total por localidad: 11

Localidad: Paraje Sarandicito, Esquina, Corrientes

Hembras

S/N; S/N; procesarias en el laboratorio de la Dra. S. Merani;'Cdtedra
de Microbiologia, Facultad de Hedicina, UBA.

Total por localidad: 2

Total por especie: 13

Especie: (tenomys fodax
Localidad: Lago Blanco Chubut
Hembras

1097, C 914

Total por especie: 1
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Especie: Ctenomys knightii

Localidad: Los Cardones camino a Amaicha del Valle, Tucumén
Hembras

[-513, C-832

Hachos

I1-514, C-833; 1-575, C-831

lotal por especie: 3

Especie: (tenomys latro
Localidaed: Tapia, Tucuman
Hembras

1-812, C-89H; 1-613, C-996
Hachos

[-614, C-997; 1-61H, C-988
Total por localidad: 4
Localidad: Ticucho, Tucumdin
Hembras

1-467, C-877;, 1-468, C-878
Machos

1468, C-676

Total por localidad: 3

Total por especie: 7

Especie: Ctenomys magellanicus

Localidud: Rio grande 71Km N Tierra del Fuego
Hembras

1-480, C-696

Machos

1-479, C-695

Total por localidad: 2

Total por especie: 4

Especie: C(tenomys occultus

Localidad: Plaza de Monteagudo, Monteagudo, Tucumdn
Hembras

I-609, C-992

Total por localidad: 1

Localidad: Rula 157 Monteagudo, Tucuman

Hembras

1-810, C-993

Machos
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1-611, C-994
Total por localidad: 2
Total por especie: 3

Especie: Ctenomys opimus

Loculidad: 10 km antes Tres Cruces, Jujuy
Hembras

1-357, C-454; 1-568, C-0U8; 1-570, C-9ug; I[-571, C-810; I-573, C-912
Machos

I-322, C-465; 1-572, C-811; 1-574, C-913
Total por localidad: 8

lLocalidxi: Cerro de la Lagunita, Jujuy
Hembras

I1-923, C-1477

Total por localidad: 1

Total por especie: 9

Especie: (tenomys perrensi
Localidad: Goya, Corrientes

Hembras
I-721, C-1227, 1-722, C-1228; 1-724, C-1230; I-726, C-1232
fachos

1-120, C-1226; 1-723, C-1229; 1-725, C-1231; [-739, C-1262; I1-740,
C-1262

Totu! por especie: 9

Especie: Ctenamys roigi

Localided: Costa Mansion, Empedrsado Corrientes

Hembras

I-455, C-682; 1-457, C-684; 1-747, C-1270; I-748, C-1271
Machos

I-453, C-660; 1-454, C-661; I-458, C-663

Total por especie: 7

Especie: Ctenomys sp.

Localidad: Concordia, Entre Rios.

Hembras:

I-219, C-219;

Machos:

I-217, C-189; I-218, C-185;

Localidad: Curuzu laurel, Sen Miguel, Corrientes
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Hembras

1-508, C-726; 1-733, C-1239; 1-734, C-1240; 1-735, C-1241; I-738, C-
1242; 1-74%, C-1268; 1-751, C-1274; [-752, C-1275

Machos

1-505, C-725; 1-507, C-727; 1-744, C-1287; 1-746, C-126S

Total por localidad: 12

iocalidad: Parana, Entre Rios

Huchos

S/N, procesado en el laboratorio de la Dra. S. Merani, Catedra de
Microbiologia, Facultad de Medicina, UBA.

Total por localidad: 1

Localidad: El Palmar (Ubajay), Entre Rios

Machos

S/N, procesado en el laboratorio de la Dra. S. Merani, Cdtedra de
Microbiologia, Facultad de Medicina, UBA.

Total por localidad: 1

Localidad: Saludas, Corrientes

Hembras

1-482, C-898

Hachos

1-483, C-6Y9; 1-489, C-705

Total por localidad: 3

Localidad: Salsdas, Km 14 a Mburucuya, Corrientes

Hembras

1-488, C-704

Machos

1-481, C-698

Total por Machos: 1

Localidad: Saladas, Km 7 a Mburucuya, Corrientes

Hembras

I1-753, C-1276; 1-755, C-1278; 1-756, C-12/39

Machosg

1-754, C-1277

lTotal por localidad: 4

Localidmi: San Roque, Dto. San Roque, 5 km € Corrientes

Hembras

1-471, C-687; 1-476, C-692

Machos

1-470, C-886; 1-475, C-691

Total por localidad: 4

Localidad: San Rogque M.F. Mantilla, Corrientes
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Machos

1-477, C-693

Total por localidad: 1

Loculidmi: Yatayti-Calle ruta 16 a Perugorria, Corrientes
Hembras

1-473, C-689

Hachos

1-472, C-688; 1-474, C-BY0

Total por localidad: 3

Total por especie: 31

Especie: Ctenomys tucumanus
Localidid: Camino a Ticucho borde embalse, Tucuméan
Hembras

1-607, €-989

Hachos

1-805, C-987; 1-806, C-988
Total por localidad: 3
Localidad: E1 Cadillal Tucuman
Hembiras

I-392, C-550

Machos

I-387, C-548; 1-398, C-549
Total por localidad: 3

lTotaul por especie: 6

Especie: Ctenomys yolandae

Localidad: Lss Palmas, Santa Fe

Hembrasg

S/N, procesada en el lahoratorio de la Drs. S. Merani, Cdtedra de
Microbiologia, Facultad de Medicina, UBA.

Machos

S/N, procesado en el laboratorio de la Dra. S. Merani, Cdtedra de
Hicrobiologia, Facultad de Medicina, UBA.

Total por especie : 2

Especie: Octodontomys gliroides
Localidad: Tilcara, Jujuy
Hembras

1-822, C-1388

Machos
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I-823, C-1367; 1-824, C-1368

Total por especie: 3

2.1.3.3. Especimones analizmdos eloctroforéticammte
Fueron analizedos electroforéticamente 73 ejemplares de Ctenamys
distribuidos en 11 especies identificedas y a 6 poblaciones de C. sp. vy 3 de
. Qctodontonys gliroides. A coutinuacién se detalla el tamaiio muestral de cada
OTU y las identificacidnes de cada ejemplar indicando el numero de entrada
interno al laboratorio (l). Todos los ejemplares fueron depositados en 1la
coleccion del Museo Munici al de Ciencias Naturales “Lorenzo Sceglia” de Mar
del Plata.

C. argentinus, Colonia Benitez, Chaco.
I-700, I1-701, 1-7V2, I-7703
Total: 4

C. dorbignyi, Hbarigui, Corrientes.

1-1273, 1-1233, I1-123%5, 1-1238, 1-1236, I1-1272, 1-1265, I-1234, I-
1266, 1-1237, I- 1264

Total: 11

hnnight 11, Los Cardones, Tucuman.
1-832, 1-833, 1-831, 1-1485
Total: 4

latro, Ticucho y Tapia, ‘Tucumén.
1-676, I-996, 1-997, 1-998, I-995
Total: b

C. magellanicus, Rio Grande, Tierra del Fuego.
1-6395
Total: 1

C. occultus, Monteagudo, Tucuman.
1-993, 1-992, I-994
Total: 3

opimus, ‘I'vres Cruces y Cerro de la Legunita, Jujuy.
I-465, 1-913, 1-1477
Total: 3

C. perrensi, Goya, Corrientes.
1-1231, 1-1228, 1-1227, 1-1232, 1-1229, 1-1226, 1-1263, 1-1262, I-
1230,
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Total: 9

C. roigi, Costa Mansion, Corrientes.
I-1271, 1-1270, I-661, 1I-682, 1I-663, I1-664
Total: 6

C. sp., Curuzi Lsurel, Corrientes.
1-1275, I-1207, 1-1242, 1-1268, [-1240, 1-1269
Total: 6

C. sp., Saladas, Corrientes.
I-698, 1-699, 1-705
Total: 3

C. sp., Saladas, Km 7, Corrientes.
1-1278, 1-1278, 1-1279, 1-1277
Total: 4

sp., Saladas Km 14, Corrientea.
1-704
Total: 1

C.sp., Ssn Roque, Corrientes
I-691, 1I-692, 1-687, I-688, 1-693
Total: S

C. sp., Yatayti-Calle, Corrientes.
I-683, 1I-6838, 1-890
Total: 3

C. tuconax, El1 Infiernillo, Tucumén.
I-552, 1-887, I-888, I--870
Total: 4

C. tucumanus, El Csdillal, Tucumén.
1-987, 1-949, 1-988, 1-548
Total: 4

Octodontomys gliroides, Tilcara, Jujuy.
1-1367, 1-1368, 1-1369
Total: 3

2.1.3.4. Especimwmes analizados espermiticamente

Se analizaron todos los machos analizados citogenéticaments.
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2.2. METODOS
2.2.1. Analisis Horfoldgico

Los estudios morfoldégicos previos sobre las espeies de Ctyenomys se
han basado en caracteres tales como coloracidn del pelaje, tamsfio del cuerpo y
algunos rasgos créneo-dentales;, gque fueron las bases originales para la
descripcién de las nuevas especies de U(tenomys. Si bien en C(tenomys lses
varisbles morfométricas han sido tradicionalmente las mas utilizadas para la
descripcion, diferenciacién y establecimiento de relaciones evolutivas entre
las distintas especies, una estandarizacién de las mismas no se logré sino
hesta micho tiempo después con los trabajos de Reig et al. (1965), Langguth &
Abella (1970) y Contreras & Contreras (1884). Con la excepcidén de Contreras &
Scolaro (1886), no se¢ ha realizado hasta el presente una comparacién global s
las diferentes especies de Ctenamys basada en criterios morfolddicos vy
utilizando metodologias multivariadas modernas.

La actitud de la sistemalica evolutiva moderna hacia les variasbles
morfoldgicas es la de considerarlas indicadoras de variabilidad génica. En
este aspecto, los caructeres morfoldgicos tionen sus dificultades y sus
ventajas. Las dificultades yacen en el hecho de que no se conoce (en general)
su modo de herencia. Laa ventajna se basen en gue estas vavisbles nos pueden
indicar variacion tanto en tamano como en forma. Esto ultimo, la variacién en
forma, es en principio, el resultado de la evoluciéon de la accién de denes
reguladores en los distintos programas de desarrollo.

Uno de los principales problemas que se afrontan en el andlisis
multivariasdo de caractéres mortoldégicos es la dificultad en diferenciar
variacion del tamaiio de la variacion de la forma. Si no se discrimina entre
estos dos ftactores se pueden inferir relaciones de parentesco equivocsdas. Por
ejemplo, supondamos que analizamos cuatro especies: dos, una de tamafio grande
y otra pequeiia, con morfologia craneana que podemos denominar arbitrariamente
tipo "A”; y las otras dos, también una de tamaiio dgrande y otrs pequefia, con
morfologia craneana que podemos denominar arbitrariemente tipo "B”. Un
andlisis de sagrupamiento tradicional utilizando variables morfométricas
sgruparg seguramente las especies grandes por un lado y las especies chicas
por otro. El problema radica en que es principalmente la forma lo que nos
sugerirda la existencia de distintos programas epigenéticos, que nos permitirsén
inferir diferencias de genes reguladores. El tamafio, varia aiin micho dentro de
cada especie y egtd altamente afectado por 1la influencia ambiental ro
heredable, por lo tanto esta informacion presenta dificultades para la
inferencia genética. Es cierto que dos especies pueden diferir solo en tamsfio,
Y Que ello es importasnte, pero lo esencial es saber distinguir eosta causa de
la de la forma.

La solucion tradicional es la utilizacidn de la técnica del andlisis
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de componentes principales (PCA), donde se ha demostrado que el primer
componente es una aproximecion multivariads al tamaiio general ('l'eir;.sier, 1860;
Jolicoeur, 1963); el resto de variaciodn residual seria por lo tanto variacidn
en forma. Pero se ha mostredo que el primer componente siempre incorpora
Lambidn varincién en formn (Mogsiman, 1970; llumphries et al., 1881), o que
existe siempre residuos Je tamsfio en el segundo y demds componentes (Bookstein
et al, .. 1985).

La metodologia que se utilizarda para enfrentar este problema se
presenta en la seccidén 2.2.1.3. de Procedimientos estadisticos.

Todos los andlisis se realizarén por separado para machos y hembras.
Los andlisis de estimacion de [ilogenias we realizaran con los especimenes

ancho por disponer do mag (UMUn con los mirmor,

2.2.1.1. Procensmmiento de los espocimmoes.

Para los especimencs que no fueron obtenidos ya prepsraslos de
distintos museos se siguié el siguilente tratamiento para los crdaneos. Se
hierven los craneos sin piel por 10 minutos. Con bisturi, tijeras y pinzes se
elimina la came gue rodea a losg huesos. Con una pinza o aguja se extrae la
masa encefélica. Finalmeute se sumerge el craneo en écido hipocloroso (clorato
1 de hidrdgono) para ealiminar los restos do carne mis peqgueiios y se lsva con

oefun conull .

2.2.1.2. Varinblea amalizizios y noseclalura.

El anadligis morfolégico estard basado en la medicidén de 24 variables
cranvomdtricas, las que se listan en 1ls Tabla 2.2.1., vy se ilustran en la
Figura 2.2.1.

No| Codigo Denoainacidn Noj Codigo Dencatnacidn
L{L_TOT_CRAN{Longitud Total del crineo 13|L_CON_PREM{Longitud condilo presolar
2|L_COND_BAS|Longitud condilo basilar 14{L_DIASTENA|Longitud del diastesa .
3|L_COND_NAS}Longitud condilo nasal 15|L_AKP_AUDI{Longitud de la eapolla auditiva
4{L_NASAL  (Longitud del nasal 16|A_ANP_AUDI (Ancho de la aspolla auditiva
J|A_NASAL  |Ancho del nesal 17]|A_INCISIVO|Ancho del incisivo
6|A_BINEATAL |[Ancho biseatal 18|LARBO_P4 [Longitud del P4
7|A_BIC18OMA{Ancho biciqoedtico 19|L_B_NOLAR {Longitud de la sarie solar superior
B{A_BIMABTO] {Ancho bimastoideo 20|A_NANDIBUL |Ancho de la sandibule
9|A_FRAONTAL |Ancho frontal 21{ALTO_CRANE[Alto del crénec

10{A_ROGTRAL [Ancho rostral 22|L_BASAL  |tongitud basal

14]A_CAJ_CERE|Ancho de la caja cerebral 23|L_NAX]I_INF|Longitud del maxilar inferior

12{A_FO_PREOR[Ancho del far&aen preorbitariof24|AL_NAX_INF{Altura de) maxilar inferjor

Tabla 2.2.1, Listado de las varlables utilizadas en el andlisis eortoléglco. Las variables estdn
nuseradas, y se indican los cddigos que se utilizardn en Resultados.
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2.2.1.3. Procedimientos estadisticos.

La meladnlogin 4 segutr pars resolver o1 probdems del tamsiio sers )=
tronsformecion logaritnics de Jos datos originales y la posbervior ubilizgeion
de ]l métado de Binshy 18656), atilizsndo el eje obitenicdo s partic del primer
sutovector  ("Eigenvector”, vector propio o t.smbién 1 Tsmnrlo ventor
caracteristico) del snalisis de componentes principales de le malriz de
variunza-covarisnza (var-cov) sgrupadas intragroupalmente. Ests altims makriz
es ls que se obtiene normelmente a partir de un andlisis discriminante o de un
andalisis mnltivarisdo de 1o variasnzs. Inego se utilizara el snslisis e
factores para intentar expresar los carsctéres originnles por medio de un

numero menor e variables funcionalmeute relacionsrlng .

-

Figura 2.2.1. Vistas a) ventral, b) dorsal y c) lateral de un crineo ; d) de uns nndibula de thnonrl, {lustrando las vambln
craneosétricas utilizadas, La nuneracion corresponde a la de la Tabla 2,2.1. No ee jlustran las veriables 3 y 20,

Respecto a la solucidn del problema de los "datos faltantes", se
utilizard regresién miltiple dentro de csda drupo para 1ls estimacién de los
mismos. Los "datos faltantes” en las medidsas craneales, suelen deberse a que
ciertas zonas tomsdas como referencia respeto a las variables atilizedas, son
particularmente fragiles, y suelen romperse en »slgunos especimenes. Los
programas estadisticos s nuestro alcance (SPSS-1C, STATGRAPHICS), 8l cealizar
el mndlisis multivariado de la varisnza, eliminan totalmente de los cdlenlos

aquellos especimenes que poseen al menos un dato taltante (procedimiento
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denominado "listwise'; en otros procedimientos, es posible realizar los
cdalculos necesarios con los datos disponibles solamente, y se denomina el
procedimiento “casewise” o “pairwise”). Al completar los datos faltentes con
syuellos predichos por 1la redresion miultiple dentro de cada grupo, permite
utilizar todos los ejemplares disponibles y la correlacién general entre las
variables dentro del mismo no es alterada.

A continuacidon se describen con mayor delalle los fundamentos de las

técnicas mencionsdas en el parrafo anterior.

2.2.1.3.1. Método de Bumaby.

Este método tiene por objetivo eliminar el efecto de una o més
variables de los datos. Luego se pueden realizar obro tipo de andlisis como
componentes principales, awnalisis discriminante, etc. sobre la matriz de datos
woditicuda o ajusteda. Los resultados de ostos andlisis eslardn basados
entonces eon la variacidon que es ortogonal a los vectores que corresponden a
las varisbles mantenidas constantes. Lo usual ea el oliminar el primer
componente principul (Fi1) obtenidc a partir de la matriz de var-cov
promodiadag dentro de grupo. Se espera que la principal variacion dentro de un
grupo sea el factor tamufio pero no la forma. La matriz

Lzlp-Fa(F1tF1)-1Ft
proyecta cualquier vector a un subsspacio complemeontario a Fi. L es una matriz
de orden p por p (p es el numero de variables), Fi1 es el factor de tamaiio de
dimension ppor 1 e Ip es la matriz identidad de orden p.

Utilizando la malriz . se pueden proyectar log datos originales a un
hiperospacio de una dimensién menor en la que estd ajustada para la
climinaciom del tamenio, FFa.

X =Xl
donde X; y X son las matrices de datos ajustados y originales respectivamente.
Esta matriz de datos sjustados puede usarse para posteriores anialisis:
asgrupaniento, componentes principales, discriminante, eotc.

Burnaby (1966) advierte que el vector Fi deberia estimarse de manera
independiente del resto de los datos. Esto quiere decir que el primer
autovector de la matriz de var-cov dentro de grupo no deberia usarse si se
desean realizar pruebas de significacion tradicionales. Una alternativa es el
uso de un vector tedrico isométrico relacionado con el tamafio y definido a
priori, como el propuesto por Scmers (1986). Esta técnica extrae un primer
componente “tedrico” de Lamanlo, que es aquel cuyos coeficientes tienen todos
el valor de p~©-5, con p igual al nimero de variables originales. Esto quiere
decir que todas las varisbles estan afectadas de igusl masnera por la variacion
en tasmano. Este dltimo método, asi como el denominsdo “shear” (llumphries et

al., 1981; Bookstein et al., 1985) o el analisis de componentes principales
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multigrupo (Thorpe, 1983) dardn a menudo rsultados similares, pero de ellos el
unico que extrae directa y simplemente los efectos de la varisble considerads
tamsafio es el de Burnaby (Rohlf & Bookstein, 1887).

2.2.1.3.2. Andlisis de compunentons principales.

Un conjunto de puntos (individuos) puede proyectarse en un espacio
multidimensional en el que cada dimensidén represeinta una de las p variebles
medidas para caeda individuo. El andlisis de componentes principales (ACP) es
un método que encuentra un nuevo grupo de ejes, mutuamente ortogonales, en las
dirscciones de maxima dispersidn entre los individuos. Esto se realiza por
medio de una rotacién rigida del sistema de coordensdas original. La
informacidén necesaria para realizar un ACP se puede obtener o bien de la
matriz S do var-cov (de los datos centredos), en cuyo caso el andlisis se
realiza en las unidades originales, o bien, ademis de centrando,
estandarizando log datos y usando en consecuencia la matriz de correlacién K,
en lugar do la de var-cov. lLos resultados obtenidos basandose en S o en R, no
son log mismos, y no pueden convertirse unos en otros medisnto una rotacion
ortogonal, es decir que el ACP no es invariante ante un cambio de escala.

Geométricamente, el ACP tiene como objetivo hallar los ejes del
elipsoide multidimensional que mejor se ajusta a la nube de puntos o
individuos. Estos ejes son los componentes principales, y se denuestra
(Morrison, 1976) que los mismos estan en la dirececidn de loz sutovectores de S
(o R). Los autovalores ssociados con cada autovector equivalen a la varianza
explicada por cada componente. Lo diferentes aulovectores son ordensdos de
mayor a menor, en funcién del tamafio de los correspondientes autovalores
asociados. De esta manera los componentes principales (CP) se definen como
primero, segundo, etc., de acuerdo al tamano del autovalor asociado 8l
auntovector que lo define, y asi hasta definir p componentes.

El primer componente principal es uns combinacién lineal de 1las
observaciones originales (bijy 's) ponderades por 1los elementos del primer
autovector (eii’'s)

z11=e11b11te2ibizt. . . tepibip
v para todos lo z,8 y b,
Z=BE
donde Z es la matriz de valores de los individuos en el nuevo sistema de
coordenadsas.

Los autovectores (de la matriz E) pueden ajustarse a diferentes
escalas:

1)$1i se dimensiona do tul monera que e jo03=1, entonces se dice que
los vectores asi normalizados tienen tamsfio 1 (la suma de los cuadrados de las

filas, que corresponden a las variables originales y los de las columnas, que
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corresponden a los componentes es 1). En este caso cada elemento de ey
representa, a) la proporcién que corresponde a cada variable original respecto
de la varianza explicada por ese componente y b) los cosenos de los angulos
entre ol componente que osta en la mismo direccion do ose autovector y la
variable original corrospondiento.

2)La otra forma de dimensionar los autovectores es, una vez
dimensionados a un tamafio 1, se multiplican por la raiz cuasdrada del valor
propio correspondiente y cada elemento se divide por ol desvio estandar de la
varisble original correspondiente (a menos que se hallan ya estandarizado los
datos). Cada elemento representa en este caso a)la correlacidon entre la
variable original correspondiente y el componente, b)los cosenos de los
dngulos entre los componentes y law variables, pero en este caso, en un
sistema de coordenadas para las variasbles originales, tal que los &dngulos
entre los ejes que representan a las wismas sean iguales a sus correlaciones,
y c)elevados al cusdrado, cada slemento representa la proporcion de la
varianza de cada variable original explicada por el componente.

En ambos casos, los valores de estos elementos pueden sor tanto
positivos como negativos. Sin embargo el hecho quo un elemento en particular
sea positivo o negalivo carece de relevancia, ya que la asignacion de los
gignos es arbitraria (por ejemplo es equivalente +e611,-e21 o -e11,+e21). Los
clemciitos de los autovectores reciben o menudo diferentes nombres, de acuerdo
al tipe de dimensionamiento. En el primer caso, reciben el nombre de “pesos” o
en ingleés, “"weights”. En el segundo caso, reciben el nombre de "cargas” o en
inglés, "loadings”. kEsta Gltima forma de dimensionar y nombrar los elementos
de los autovectores es mds comin en el andlisis de factores.

Essta téenica se utilizn mas generalmente en sistematics como medio
de reducir el nimero de dimensiones (Neff & Marcus, 1980). Esto se realiza
douscartando loa CP cuyus valores propios adjuntos soan pequeilog. Bookstein et
al. (1985) recomienda el uso de la matriz de varianzas-covarianzas obtenidas a
partir de datos logaritmizados sobre la de correlacién cuando se trata de
datos morfométricos, debido a su mejor interpretabilidad y debido a la mayor
complejidad tedrica del andlisis de los valores y vectores propios extraidos
de la matriz de correlacion. La transtformacién a logaritmos es recomenderda
también para eliminar problemas de escalwu;. Do iguanl wmanera, Morrison (1876)

<

recomiendu utilizar a S en lugar de R cusndo se dispone de datos en escalas
similares.

2.2.1.3.3. Analisis de fectores.
E)l andlisis de factores es una técnica similar al ACP pero con un
modelo matematico subyacente diferente (Neff & Marcus, 1980; Bookstein et al.,

1985), méAs adecuado a la reslidad biolégica por varias razones. Lo que se
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busca no es un nuevo marco de referencia donde la varianza sea maxima (como en
al ACP), sino que se buscan factores o variables latentes (inmedibles
directamente) que expliquen mds parsimoniosamente las covarianzas rxistentes
entre las varibles medidas. Estas variables latentes serian entonces lo que es
deseable estimar, a través de sus miltiples efectos: las variables medibles.
Segin Bookstein et al. (1985) el anidlisis de factores se interpreta mejor
.segun la metodologia de Sewall Wright (ver citas en Bookstein et al., 1885)
denominada “'path analysis" que este autor desarrolld como una alternativa para
obtener una visién méds gendtica de lou cumbios de forme. La segunda rezon, es
que los factores no son (como el método de ACP impone), necesariamente
ortogonuales, es decir que ellos a su vez pueden estar correlacionsacdos. Por
ejenplo, si encontramos dos complejos morfoldgicos funcionales en un tipo de
organismno, estos, dificilmente serdn indepondientes (=ortogonales).

El andlisis de factores comienza con la produccidén de una matriz de
asociacion como la de var-cov o de correlacién. Por lo general se utiliza la
corrulacion R para evitar problomas de eucnla. El modeloc puede representarse
de la siguiente manera (Neft & Marcus, 1980):

R=EQE " +U

donde Q es la matriz de covarianzas entre los factores, E e¢s la matriz de
"loadings” (ver ACP) o motriz de patrdn de factores y U es la natriz de
“uniqueness” o de  individualidad qixa  representa aguellas propiedades
(variabilidad) de lag virinblen originaleas quo no pueden seor explicndans por
los factores. La matriz Q, que aparece en el modelo, es una de las diferencias
con ACP. En ogte altimo todos; loa componontos son ortogonales, por definicidn
del medelo, por lo tanto no existe correlacion entre ellos. En el andlsis de
factores, esto no es una condicion (de ser los factores ortogonales, entonces
Q es la matriz identidad). Como se dijo en ACP, los es estén dimensionados a
un tamaiio igual a la raiz cuadrada del valor propio correspondiente. En este
ceso, la varisnza total de cada factor es igusl a 1, por lo que, como se dijo,
la diagonal de @ egtd compuesta de unos. La verianzas de las variasbles
originales no explicables por los factores comunes, son explicadas por las
propiedades que son unicas a ellas ("uniqueness” ). Estas propiedadés son, por
definicién del modelo, independientes unas de otras. Siendo esto asi, la
matriz U es ufia melriz disgonal. Cada elemento de la diagonal es la proporcioén
de varianza explicads por estas propiedades exclusivas de ceda variable. La
matriz de estructurn de los factores es la matriz de correlacion entre las
variables y los fattores y es el producto EQ.

Si en el analisis de factores se realizara la factorizacidn de la
matriz R como en el andlisis de componentes principales, daria como resultado
uga sola matriz de factores, ya que en ACP existe la restriccién de que la
varianza de los sucesivos componentss sea ceda vez menor y por lo tanto
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diferentes. Pero esto no es asi. Supongamos que multiplicamos la matriz E por

una matriz cuadrada ortogonal T de dimensién p x p, entonces (obviando a Q)
R=ET(ET) "+U
=ETT 'E"+U
R=EE "+U

Aunque los elementos de ET son diferentes de E, generan exactamente igual las
correlaciones entre las varisbles originales. Es decir, existen infinitas
natrices de factores, generadas por transformacion de unas en otras por
rotaciones ortogonales, que explican a R de igual manera. Incluidas en estas
infinitas matrices, pueden existir algunas de ellas que posean alguin patrén de
"loadings" mds interpretable respecto a las variables originales. Se denomina
a la blisqueda de estas matrices, por el método que se emplea para obtenerlas,
rotacion. Existen dos tipos de rotaciones, rigidas u ortogonales, cuando no
afectan la perpendicularidad de los factores, u oblicuas, cuando lo hacen. En
este ultimo caso, los factores quedan correlacionados.

En el caso de rotaciones ortogonales les matrices de patron de
estructura (E) y la de estructura de factores (LQ) son iguales ya que Q es la
matriz identidad. En el csso de una rotacién oblicua los elementos de E no son
mis co>sficientes de correlacion: pueden eer considerados como coeficientes de
regrosion entre los factores y las variables origdinales (Neft & Marcus, 1980;
y referencias ahi citadas). La rotacion mds useda o citeda se basa en el
criterio de estructura simple de Thurstone (1845, citado en Morrison, 1876).
‘ste criterio consiste en rotar los factores ortogonales originales de tal
munera que en la nueva confliguracion (no necesariamente ortogonal) las
variables originales caigun en grupos da factores mutuamente excluyentes,
dondo tengan “"loading” altos en un factor, moderados o bajos en unos pocos, y
cercanos a cero en el resto.

Existen varias técnicas de rotacién. La mds usada es ls varimax que
es una rotacién ortogonal que tiende a minimizar el numero de varisbles con
"losdings” altos en cada factor. Esto ayuda en la interpretacién de los
factores. La rotacion que utilizaremos es la denominada oblicum que tiene el
mismo objetivo que varimax pero permite la correlacién entre factores, lo que
tiene mayor significacion bioldgica, como se explicd mids arriba.

Un factor muy importante es la adecuacion de los datos al modelo
factorial. Un indicador es el coeficiente de correlacién parcial ds cada
variable. Este es un estimador de las corrclacionec entre los factores de
individualidad o unicos de cada variable y deben ser cercsnos a cero (ver mas
arriba). El negativo de la correlacién parcial es llamadala correlacién anti-
imagen. Si la proporciéon de coeficientes altos es grande, no es recomendsble
el uso del andlisis de factores. Otra medida es la medida de adecuacidn de los
datos de Kaiser-Heyer-Olhin (SPSS/PC+, Advanced Statistic’'s User Manual) que

es un indice que compara las magnitudes de los coeficientes de correlacién
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respecto ds los coeficientes de correlacidn parcial

Ri0=3 Fi2ya/3 Foages ¥,
donde ris son los coeficientes de correlacién entre las varisbles i y 3 y a3
es el coeficiente de correlacidén parcial entre las varisbles iy j. Si la suu.»
de los coeficiontes de correlmscion parcial es chica en relacidén s la suma de
los coeficientes de correlacidén, entonces RMO serd cercano a 1. Valores
pequenos para KMG indican que no deberia utilizarse el andlisis de factores.
53 recomienda no wvsarlo con KMO por debajo de 0.5.

Otro factor importante es la estimacién de la bondad de sjuste del
modelo factorial a los datos. Cuando los factores se obtienen por el método de
minimos cuedrados o de mAxima verosimilitud (y se supone multinormalidad de
los datos) es posible realizar el test de bondad de sjuste. Para tamaiios
misstrales grandes, el eostadistico de bondad de ajuste tiende a una chi2. En
dsneral el nimero de factores reales no es conocido. Por lo tanto es necesario

ir aumentandolos haule que re produzen un buen ajuste.

2.2.1.3.4. Analisis discriminente.

A diferencia del andlisis de componentes principales o del andlisis
de factores cuyos objetivos son encontrar una nueva estructura sn los datos,
el objetivo generai del andlisis discriminante (AD) es encontrar una
combinacidén lineal de las variables originales que maximice las diferencias
entre grupos definidos a priori.

be acuerdo  con Neff & HMarcus (19680:145) ol término anidlisis
discriminante se refiere u una variedad de técnicas que tienen on comun la
particion de una matriz de datog en diversos grupos de especimenes sobre la
base do una clasificacion a priori.

Existen tresa tipos de técnicas cuyo modelo matemitico subyscente es
similar, y que solo se diferencian en el énfasis que ponen en uno u otro
aspecto del andligii. Estos son, el undlisis discriminsnte propiamente dicho
(AD), el andlisis canénico de las variables (ACV) y el andlisis multivariado
de la varianza (cuysas siglas mis comunmente conocidas son leg derivedas del
inglés, MANOVA). '

El modelo general es el siguiente. Se divide la matriz de datos
compuesta por ¥ individuos a los que se les midieron p variables, en A grupos
definidos a priori. En el primer grupo hay ni individuos, en el grupo 2 nz ...
Yy ni en ol grupo k. lLas nuevas variables (denominedas variables candnicas),
que maximizan las diferencias entre los k grupos, estdn en la direccion de los
vectores propios de la matriz

SaSw—1
donde Sa es la matriz de varianza entre grupos v Sw es la matriz promediada de

las varianzas dentro de cada grupo. Los elementos de estos vectores propios
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son cosenos de los déngulos entre los ejes de las variables origdinales y los
ajes condnicos.

Las coordenadas o valores (V) de los individuus en el nuevo espacio
(espacio candnico) es determinada por

V=Bo+B1X1+B2X2+. . . +BpXe

donde los Xi corresponden a los valores de las variables originales y los Bi a
los coeficientes de la funcién discriminante. La constante Bo desaparece si se
estandarizan los Bi. Un problema que surde al querer interpretar los Bi comc
estimadores de la importancia de cada variable original en 1las funciones
discriminantes, es la correlacién que puede existir entre las variables
originales. Menos influenciados por esta correlacién son los denominados
coeficientes de estructnra, que son coeficientes de correlacién entre las
variables originales (basados en ls matriz var-cov agrupada dentro de grupo) y
los ejes candnicos (SPSS/P’C+, Advanced Statisiic’s User Manual).

Las distancias euclidoas entre los centroides, en el espacio de los
ejes cundnicos, se denominan distancias de Mahalanobis (D).

Para visualizar mejor el objetivo del Al en general, supongamos lo
siguiente. 5i se realizan diferentes transformaciones del espacio original de
tal menera que los elipsoides que representan las nubes de puntos de cada
grupo sie vuelvan esferoides, entonces la maxima dispersion entre los drupos
pucde ser obtenida por un analigis de componentes principales de  los
cvilroidos: el primer CP equivale al primer ojo canonico (Neff & MHarcus,
1480).

Log objetivos principales de los tres diferentes snalisis que se
buswn en el mismo modelo deneral discriminante son:

#)Andlisis discriminante propismente dicho (AD): tiene como objetivo
encontrar, utilizando los ejes candnicogs, funciones clasificatorias, que
permitan asignar un individuo no incluido entre aquellos medidos para derivar
el nuevo espacio, a uno de los grupos definidos a priori.

b)Andlisis candnico de lag variables (ACV): el objetivo principal es
el de poder representar los individuus medidos en un espacio de menores
dimensiones (los ejes candnicos), que maxice la variacién entrc los grupos.

c)Andlisis miltivariado de la varianza (MANOVA): busca
principalmente, la puesta a prueba de las hipdtesis de gimilitud y diferencias
entre los centroides de los k grupos formados & priori.

K] moxdelo gonoral Liono variag limilncionoog, Primoro, nolo oo punden
hallar combinaciones lineales de lss variables originales, las que deben ser
continus. Segundo, supone que las matrices de var-cov de los k grupos son
iguales (homogéneas) y que lss p varisbles forman una distribucién
multinormal.



2.2.1.3.5. Regresion miltiple.

El sndlisis de regresion miltiple es una técnica que busca predecir
los valores de uns variable (dependiente) medida en una serie de UTUs, a
partir de una combinacién lineal de un grupo de variables indepsendientes,
tumbien medidas pars los mismos OTUs. Puede ser uswada para la predicceidn de
valores o describir o hallar relaciones fuucionsles.

Un modelo de la formu

yi=gotPixa1+Baxizh. . +BpXx1ptra
se ajusta a los datos, en general por el método de los minimos cuadrados (las
estimaciones by de los parsmetros B, sie realizan minimizando la suma de los
cuadrados de los ri); vi es el valor deo la varisble dependicnte o predicha
para csda OTU 1i; Xi1 a Xip son los valores observados para las variables
independientes para el mismo OIU; Bo es la ordenada al orige y Bi1i,B=z,...,Bp
son Jlos coeficientes de redgresion usados para predecir los yi como
combinaciones lineales de los m x1's; vi es el error o variabilided residual,
es decir, la parte de yi1 no explicada por la dependencia sobrs los xi1's. En
forma matricial el modelo se puede escribir como
Y-XB3tR

Y es un vector columna de los n valores para la variable dependiente; X es una
matrix de dimensidn n por p+l de valores para las variasbles independientes. La
misma tiene wuna dimensién (columna) mads que el total de varisbles
independientes, en dicha columna hay unas para "Xo". B es el vector columne
de los ptl coeficientes de regresion, micntras que R es otro vector columna,
el correspondiente a los residuos.

El modelo es similar al de eandlisias de factores, ya que se busca
predecir el valor de una variable, en funcidén de otras. Pero en el andlisis de
factores solo el andlogo a Y es medido. Los andlogos de X yv B son est imados,
mientras que en el andlisis de regresion solo los P son estimados.

Una med.ida de la bondad de ajuste estd dada' por R2, el coeficiente
de correlacién maltiple al cunadrado. R es la correlacién entre los yi
observados y los predichos (y~1) h

y =botbixi1+.. . +bpxip

R2=1 indica guo la dependencin es total. R2=0 significa que y no
esta correlacionada con ninguno de los x°s, ni con ninguna funcién lineal de
los mismos y por lo tanto no predicen mejor log valores ¢a y que la media de
¥.

Como son estimedos ptl B's, un ajuste perfecto se obtendrd con p+l
OlU’'s. Menos OTU’'s deriva en una solucién indeterminada y més OTU s permite
una estimacion dol error y la inferencia estsdistica (si los supuestos de
multinormalidad y otros se cumplen).

Un problema que surgle con esta técnica es el de encontrar las
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mejores varisbles que predigan la variable dependiente, cuando se tienen uns
gran cantidad de variables independientes posibles. Ls solucién mids comin s
este problema es el método “stepwisce’' (dz a pasos). En cada paso de este
método se ngregan o se sscan (o ambas cosws) variables, y se estima ls
sdecuacién del modelo a los datos. Esto se repile hasita que se encuentra un
optimo con un grupo elegido de variables. Este dptimo es local, lo que quiere

decir gue este método no halla “la” mejor combinacién.

2.2.1.4. Estimmcion general de 1la divergencia basada sobre wmorfologia

Cranouna.
2.2.1.4.1. Estimacién cuantitativa.

Se realizard un andlisis de agrupamiento utilizando una matriz de
distancias basada en los centroides de 1los OTUs en los distintos ejes
candnicos obtenidos en un =mndlisis discriminante, parsa obtener una medida de
las similitudes de forma enlre los UlUs. Se realizard tembién ests mismo
procedimientu a partir de log datos originales wmin eliminacién del factor

teoafio para ostimar qué especies no se diferencian en forma pero si en tamaiio.

L2.03.4.2. Estimancion cualitativa.

Para obLener una estimacion del tipa de diferenciacion craneal que
ha  ocurrido  dJdurmnte In {ilogenin, roe  ulilizerin siucosivos anilisis
discriminantes forzando la obtencion do solo 2 ejes discriminantes por
andlisis, que, segun pruebas previas, suelen alcanzar a explicar la mayoria de
la variabilidad. Sobre la base de log valores de los centroides de los
distintos grupos sobre este eje se construira uns red de Prim por endlisis
discriminante. En la red correspondiente se identificardin los dos grupos més
conspicuos a partir de la dicotomia evidenclada por la distancia mayor entre
dos OTUs en la red. Entonces a partir de las correlaciones entre las varisebles
y los ejes candnicos (rotados bajo el aldoritmo wvarimax) de la funcidn
discriminante (de la matriz de estructura, ver més sbajo en Analisis
Disriminante) se estimarén qué variables (originales) han divergido més entre
los dos grupos. Este procedimiento se repite separadamente para los dos grupos
formados. Este iteracidon termina cuando se hsn completado todss las
comparaciones dicotomican posibles que revistan interés. E1 fundsmento de este
procedimiento es que los ejes candnicos que maximizan la varianza entre todos
los grupos al mismo tiempo poco pueden tener que ver (sslvo el primero) con el
proceso evolulivo que, segin las teorias filogenéticas mis en boda, es
principalmente dicotdémico. A partir de un hipotético antecesor comin, todas
las especies analizadas pueden separarse en dos grupos. A partir de este
evento cada grupo evoluciona independientemente, por lo que las variables que

P

més se diferencian en la siguiente dicotomizacion en csda drupo no
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necesariamente son las mismas, lo que fundamenta el andlisis separsdo. Es
importante aclarar que la dicotomizacién evidenciada por el primer mndlisis
discriminante no es neceseriamente la primera dicotomizacién evolutiva o
primer evento cladegendtico, sino que representa a  los  drupos mas
diferenciados aclualmente, quiza por efectos de una evolucién muy répida de
alguna linea evolutiva. Esta estimacion tendrd sentido si los grupos {ormados
. por el proceso de dicotomizacidn tiensn alguna relacion con los drupos
dicotémicos formados por otros métodos de estimacion de arboles filodenéticos.
Alternativamente este método podria utilizarse para construir un &arbol sin
raiz, si unimos los grupos formados mediante loa OlUs mAs cercanns en el cje
discriminente pertenecientes a grupos distintos.

Solo e realizara este unalisis en machos, ya que se dispone de

msyor centidad de OlUs representados por ese sexo.

2.2.1.5. Estimacion do In filglenin baswedn sobro morfologia craneana.
2.2.1.5.1. Aproximmcidn fendotica.

Una primera aproximacion sera la topologin obtenida del fenogrema
bausado en distancins de centroides a partir do datos en log cualog se ha

eliminado el factor tamaiio.

2.2.1.5.2. Aproximsciin por Fitch & Mardolinsh.

También se cbtendran arboles filogendticos con el método de LFitch &
Margoliash (1987). Este método es sensible a la secuencia de entrade de los
OlUs por lo que s reordenuri la matriz de dimtancias 10 veceg (segin lo
aconsaejacdo por J. Felsestein en ol masnual del paquete de progrsmas PHYLIP), de
nasiora quo Jn socuencia Jde entrada varie y permila rastrear un mayor mimero de

arboles.

2.2.1.5.3. Aproximacién por Maxima verosimilitud.

También se utilizard el método de maxima verosimilitud de Felsestein
(1981b). Si bien este método no es aconsejado por su autor péara datos
morfoldgicos lo utilizaré ya que es el unico a disposicién que permite hacer

estimacidnes de la confienza de las longitudes de las ramas.

2.2.1.5.4. Aproximacidn por el Método del vecino_mis préximo.

Por dltimo se utilizsrda el métoudo del Vecino mis Proximo (Saitou &
Nei, 1987). Este método puede utilizarse segun sus autores para realizar
estimaciones de filogenias a partir de cualquiser matriz de distancias.

2.2.1.8. Progromas de compulacidn utilizados.

Los programss utilizados para el chdlculo do los distintos
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procedimientos fueron lus siguientes:
SPSS/PC+, 1986: Chlculo de la matriz de varianzas-covarisnzas agrupadas dentro
de grupo con el procedimient.o MANOVA. Andlisis disriminante con el
procedimionto DSCRIMANT modisnte el métado "slopwlse” y lng opcione Mahal que
meximiza la distancia de Mahalanobis entre centroides. Andlisis de factores
con el procedimiento FACIOR modiante el método de méxims verosimilitud.
NTSYS-pc, ver. 1.4: Calculo del primer componente principal de la
matriz de varisnzas-covesrianzas sgrupadas dentro de grupo con el
procedimiento E1GEN. Transformacion de los datos a logaritmos con el
procedimiento  TRANSF. Eliminacion del componente de tamafio
proyectando los datoss sl espacio ortogonal 8l primer componente
principal snterior con ol procedimiento PROJ (PI=ORTH). Calculo de
lan matricos do distsncias enclideass con el procedimiento SIMINT,
Cilenlo do tog feanogrames UPOHA oo ol procedimbento SAHN . Chleulo
de los coeficientes de corrolacion cofenética (CCC) mediante los
procedimientos COPH y HXCOMP.
NJ: Cilculo de los drbolos medimnte el método del vecino mas
proximo. Programa fuemte FORTRAN version de enero de 1990, escrito
por Naruya Saitou compilado con Microsofl Fortrsn 77 ver.3.31.
FITCH: Calculo de los sirbolen basndos oen ol mdlado de Fitehh &
Murgoliush. Progruma perteneciente al paguete PHYLIE (Phylogenetic
Inforence Packege) escrito por J. Felsestein. Programa fuente ['ASCAL
version 2.9 compilado con Turboluascal ver. 3.01A.
SHUKFLE: Reordenamiento de matrices de distancias necesario para que
el programa Fitch realice distintas estimacicnes filogenéticas.
Programa perteneciente al paguete PHYLIP.
OGNTML: Célculo de los darboles basados en el método de méaxima
verogimilitud. Programa perteneciente al paquete PHYLIP.
2.2.2. Andlisis Electroforético
Lewontin (1874) propone que cualquier técnica encaminada a

-

identificar los genotipos, cxistentes en poblaciones o especies, debe cumplir
los siguientes requisitos:
(1) Las diferencias fenotipicas causadas por la sustitucién do un
alelo (formes alternativas de un gen) por otro en un solo locus
deben detectarse en cualquier individuo.
(2) Las sustituciones nldlicas en un locus deben poder distinguirse
en sus efectos de lag sustituciones alélicss en otros loci.
(3) Tadas, o al menos una fraccion considerable de las sustituciones
en un  leocus, deben ser detectables y  distinguibles entre si,

independientemente de la intensidad o la categoria de sus efectos
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fisioldogicos.
(4) Los loci estudiados debon sor una muestrs de genes al azar con
respecto a los efectos fisioldégicos que determinen los genes y a la

cant.idad de vaeriacion genética que existe en el locus.

De las técnicas moleculares convencionales utilizsdas, la
electroforesis en gal, que se fundamenta en el comportamiento fisico-quimico
de las proteinas, os la que satisface el mayor nimero de requisitos, pero no
cumple totalmente con (3) puesto gque algunas sustituciones pueden no
datectarse. Ayala (1982), muestra que utilizando técnicas tales como
electroforésis secuencial, calentamiento o urea, se puede encontrar mayor
variabilidad (un 20% més de] nimero de alélos y entre 0.07 y 0.1 mnés de
heterocigosidad), pero también concluye que la electroforésis estandar detecta
la mayoria de 1las variantes proteicas presentes en las poblaciones. Los
polipéptidos migran a través de un campo eléctrico a distintas velocidades de
wcuerdo a su carga neta, tsmerio y forma. Las proteinas que migren a diferentes
distancias, diferirén al menos en un aminodcido. La colinealidei de 1la
secuencia de nucledtidos en el ADN implica que estas proteinas fueron
codificadas por segmentos de ADN que se diferencian 8l menos en un par de
bases. Entonces, la movilidad de las proteinas proporciona informacién sobre
los productos inmediatos de 1la accién de los genes, que constituyen una
evidencia indirecta de la diferenciacién del ADN. Hunter y Markert (1957)
combinaron la electroforésis con métodos de tinciones histoguimicas
especificas que permiten localizar e identificar enzimas en extractos acuosos
de tejidus y liquidos corporales. Estos anutores propusieron el término
zimograma, para referirse al conjunto de bandes coloresdas que sparecen sobre
el medio de separncidon elsctroforética nl revelar actividad enzimAtica. Esta
técnica fue incorporada, entonces, par los bidlogoz evolutivos y genetistas
poblacionales s partir de los trabajos de Harris (1966) y Lewontin & Hubby
(1966) quienes independientemente estimaron la variscién genética en
poblacinnes naturales con muestras de proteinas tomades al azar. Las técnices
electroforéticas permitieron disponer de una herramienta f{értil para
cuantificar y evaluar la variacién génica y la diferenciacion genética a nivel
de genes estructurales entre poblaciones que pueden o no estar aisladas
reproductivamente (Harris, 1966; Hubby & Lewontin, 1866; Lewontin & Hubby,
1966). Con esta técnica, no =dlo se pueden distinguir proteinas que fusrecn
codificadas por distintos loci sino taubién alozimas (Prakssh, Lewontin &
Hubby, 1969): productos proteicos de un mismo locus que difieren en la
movilidad electroforética y cuyo comportamiento segregacional en las
poblaciones sigue un patron mendeliano. Debe evitarse la confusién de los
términos alozimas e isozimas. Estas Gltimas son formas alternativas de una
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misma enzima, que catalizan una misma reaccidén, pero son producidas por loci
distintos, de manera tal que una isozima puede existir en un nimero
determinado de formas alozimicas. Despues de la corrida electroforética, en un
aicmo gel, pueden aparocor “anto variontos igozimicas como alozimican, las que
50 difervncian porgque cn general lag dilcerencias de movilidades entre alozimas
es mucho menor respecto & las de diferentes isozimas. Asi, cada grupo (uno o
mis) de bandas que se revela a una distancia similar, se asigna
presuntivemente & una isozima diferente, es decir, a loci diferentes.-Dentro
de cada grupo, si existen diferencias de movilidad en las bandas reveladas, se
asigna cada una a alelos digtintos.

Debe tenerse en cuenta, ain embargo, que la electroforesis presenta,
ademdy de las ventajas que la lwcen una técnica de uso corriente, ciertsas
desventajas. A este respecto se hace oportuno citar un estudio de Avise (1975)

en el que considera el valor de log datus electroforéticos en sistemitica y en

dondo concluyo quo oslo meétalo prosenta las giguicenlog ventngas y dosventajuos:
Ventajas:
"l. La enumeracion de los alelos y suw frecuencias son

determinaciones objotivas basadas unicamente en la movilidad de las
bandas en los geles. Puede incorporarse ocasionalmente subjetivided
en los datos morfoldgicos (forma del cuerpo) o de comportamiento.

2. Constancia de los caracteres denéticos. Si bien se conocen
muchos ejemplos de loci que se activan o desactivan durante el
desarrollo o que 56 expresan diferencialmente en los sexos, la
mayoria de los loci que se estudian (incluyendo casi todos los loci
que metabolizon glucosa) muestran poca o0 ninguna variacion
especifica en funcidon de la edad o el sexo..."

"3. Cantidad de informacién genética. Los datos alozimicos incluyen
necesariamente el mimero de loci examinsdos. Por lo tanto,
conociendo el mimero y tipos de loci estudiados, se& pueden obtener
los grados de confidencia relativos de los diferentes estudios. En
contreste, la base denética de los caractéres morfolégicos,
comportamentales o f{imioldgicos son rara vez conocidos, y algunas
conclusiones pueden ostar basadas en una cantided de informacién
gondtica, desconocida, mayor que otras, .. "

"4. Precision. Las técnicas electroforéticas dun informacidn precisa
sobre el contenido genético de los organismos y hasta el momento
solo la secuenciacion de proteinas o de ADN garantizan mayor
precision”

Desventajas::

“1. Restriccidén a orgunismos vivientes. Las comparaiones enzimdticas

estan restringidas a especies actuales, restriccién que no comparten
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los estudios morfolégicos del registro fosil disponible.’
"2 Movilidad de las bandss gimilar debida al azar.”

“q4. Diferencias proteinicas no detectables. Pueden ocurrir machos
cumbios nucleotidicos sin necesided de que se altere la secuencia de
aminodcidos y también pueden ocurrir cambios en la secuencia de
aminodcidos sin ultersr la carga neta del polipéptido. Shaw (1970)
estimd que solo un 3U% de las sustituciones nucleotidicas codifican
para aminoacidos con cardas diferentes. Lste desvio, junto con la
identidad de bandas debida al azar, conduce a una subustimacidon de
la varisbilidad genética interpoblacional. Los estimaciones de
Jistancias genélticns deben considerarse como minimas.”

"5, El muestreo de gones no es al azar., Los métodos
clectrotforéticos muestrean principalmente proteinas solubles
codificades por genes estructurales. Ya qle se tiene pora
informscion del porcentaje de los genes que codificen proteinss
solubles, entonces no se puede svaluar el grado de error que se
comete en la nuestra del genoma, pero puede ser considerable.”

"6. Mas de un svento mutacional. Los datos electroforéticus no dan

informacién sobre el namero de sminoacidos diferentes entre las

proteinas. Dos aleleos pueden estar separados por uno o muchos
eventos malacionales . ”

El problema principal con respecto u c¢sla téenica es que no ofrece
ningan tipo dJdc¢ informacidn sobre la variacion de los genes reguladores,
entendiéndose por estos, squellos que regulsn o modifican la actividsd de
otros genes (Ayala & Kiger, 1980). Los genes estructurales que codifican
proteinas, parecen consitituir loci relativamente neutrales con respecto a1 los
fendmenos de especiacidn y en general a los procesos macroevolutivos
(Templeton, 1980), fendmenos en los que tendrisn mayor importancia los genes
reguladores (Wilson, 1976). Sin embardo, es poco lo que se sabe sohre la
naturaleza y forma de actuar de dichos genes.

Estas observaciones criticas no constituyen una objecién imsupersble
a la utilizacién de loa datos electroforéticos para la estimacién vy
cuantificacion de la varisbilidad genética, los cuales pueden seguir siendo
utilizados como sproximacién valida y eficaz para la estimacion de dicha
vuriabilidud.

2.2.2.1. Procesamnicnto de los especinenes.

A cada animal se le extrajo sproximadsmente 2 ml de ssangre. Ello se
logré tanto por puncion cardfiaca con jeringas heparinizadas como con pipetas
Pasteur aplicadas al seno infraorbital. Con las técnicas convencionales se

separdé el plasma y sangre total.
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Posteriormente se smcrificd al animal por medio de inhalaciones con
éter. Se extrajo higado para el procesamiento electroforético. El material se
conservo en termos de nitrédeno liquido hasta el momento de la preparacién de
los homogeneizeados.

Los homogeneizados de higado se llevaron a cabo segun Apfelbaum &
Blanco (1884). Un trozo pequeiio de higado por animal se homogeneizdé junto con
0.8 ml.de sgua destilada y luego se centrifugdé a 11000 rpm. Se ulilizd para
la siembra el sobrenadante.

e utilizo electroforesis en gel de almiddén (lilectrostarch) al 14%,
mediante el dispositivo vertical de Smithies (1959), segin la modificacidon de
Boyer & Hincr (1983). Los loci asnalizados y sus sistemos buffers se indican en
la Tabla 2.2.11. También se indicsn los tejidos en donde se snalizaron los
loci.

Para las tiuciones especificas se utilizen las siguientes técnicas:
Allen et al. (1963), Blanco et al. (1964), Blanco & Zinkham (1866), De Lorenzo
& Ruddle (1970), Selander et al. (1971) y Harris & Hopkinson (1978).

2.2.2.2. Sigtemns snalizados y nomenclatura.

Los loci presuntos que controlan la sintesis de las distintas
proteinas fueron designados por la sigla correspondiente al nombre de cada
proteina, con la primera letra en mayusculas. Las isozimas (formas
alternativas de una misma enzima) controladas por mas dco un locus se numeraron
u ymando el nimero 1 a la de mayor desplazamiento hacia el anodo y asi
«« vugivamente en orden decreciente de movilidad. Un punto a aclarar es el de
i+ esterasas. Cemo se vera en RESULTADOS, fue necesario identificar de maners
dil'ercoate las reveladas en higado y plasma, porque demostraron ser, debido a
sus putrones diferenciales de corrida (se repitieron la experienciess més de
diez veces para la mayoria de los especimcnes) pertenecientes a diferentes
loci. Al no tener un patrén comin de referencia para la movilidad de los
sistemas de higado y plasma debido & la utilizacién de diferentes "buffers" en
cada uno, no fueron numeradas de manera consecutiva todas ellas,‘sino de
manera independiente para ceda tejido. La existencia de diferencias en la
expresién de las esterasas en diferentes tejidos es conocida en otros
organismos (Richardson et al., 1886).

Los genotipos se designaron mediante el simbolo de csda locus,
seguido de dos letras mintsculas que indican los alelos. Se denomind slelo a,
al que controla la sintesis do la proteina de mayor desplazamiento hacia el
anodo.

Los fenotipos se denominaron igual que log genotipous, pero con ls
sigla en letras mayusculas.



. 2.2.3. Procedimientos estadisticos.

Para cada indiv.duo hey dos situaciones posiblez: que cecdi. uno de
los alelos sean idénticos, que se denomina situacidn homccigotica, o que cads.
alelo soa distinto, que rocibe ¢l nombre de situacion heterocigotica. De esta
manera, en ausencia de dominencia y dentro do las limitaciones doel método
electroforético, se presupone que el fenotipo es equivalente al genotipo. Asi,
. la variacidn alozimica en una pcblacion es considerada como un indicador de la
variacion genética.
2.2.2.3.1. Frecuencias alélicas.

l.a frecuencia de un alelo determinado dentro de un locus, para la
muestra de individuos en estudio, es igual a doys veces el narero de
homocigotas para ese alolo mas el nidmero de heterocigotas para ese mismo
alelo, dividido por dos veces el ndmero de individuos de la muestra.

Frecuencia del alelo i: x1=(2 . HotHec)/(2.N)
siendo N= namero de individuos do la maestra

Ho=numero deo individuos homocigotns para el alelo i

Hev=Nimero de individuos heterocigotas para ol alelo i

Proteinas Locus |Tejido]c.E] 2-2.2.3.2. Medidas de la varinbilided
Aspartato asinotransferass fat-1 | 1 Henéticn.
Asfarmo asinotransferasa Aat-g l} é S esbLimaron luos siguientes
E:t:::::: S: :i:::: E:-ép 11 |2 medidas de varisbilidad genética.
E:::::::: g: :}:::: E:'i; “ g a)Nimero promedio de alelos
Esterasas solubles Es-IN I 1 por locus (A).
Eslerasas solubles Es-20 1 11 . . .
tsterasas solubles E£8-3H b )i b)Porcentaje de loci polimor-
g:t:;:::: :g}gg}:: E:_:ﬂ { i ficos (P’). Se utilizaron los criterios
Enzisa sdlica E» 1 11 del 95%, 99% y sin criterio (que
blucosa-b fosfato dehidrogenasa|b-bpdh I (1
Hexosa-b fosfato dehidrogenasa |H-&pdh 111 corresponden a los casos en que la
’L,::ﬁg:':linopcpudua PIE;EI “ f frecuencia del alélo més comin es menor
;:g%;g::: ;:g:g ” i que 957%, 899% vy 100% respectivamente).
Peptidasa Pep-d | 11 |1 c)lleterocigosidad media (H):
g:g{:{::: {gm:”l g}’% ” 3 calculada por el recuento directo de
Proteinas totales 111 PT-3 12 heterocigotas y de acuerdo a 1lo
Proteinas totales 1V P1-4 112 R
l;rgtclnﬂ tota}gs v P}-s l} 'f esperado por Hardy-Weinberg.
etrasolius onidasa 0 . . . i1ibrd
Xantina dehidrogenasa Xdh 11 2.2.2.3.3. Eguilibrio Hardy-Weinberd.

Se probard en csda loci
Tabla 2.2,11. Proteinas, locus y tejldos estudiados com sus .. . .. . :
o.'xrrﬁipmhg?mzd:;uﬂeu oC.E- cu;gnc;?utllf;trr:rfmuim polimdriico 81 las frecuencias
1- Tris co Edta 0., corrida durente (19 ] - : e :
V12 oy 2 Hidronids do. Titio, solucion stock A, st 6.1, denotivicas se sjustan a lo esperado
solucitn etock B, ﬂl 0.4 cm!dl durante 13 horas a 1MW y por Hardy-Weinberg utilizando el test

9 :
12 6. 1. Higado, 11.Plassa de bondad de sjuste de J2 (chi2). Si
las frecuencias de algunas clases son muy bajas, el test de J2 no es adecuado

(S50kal & Rohlf, 1258). En este caso se agrupardan todos los alélos, menos el



Métodos 62
nds comin, como si fuesen uno solo, con lo que las frecuenciss genotipicas
quedadn compuestas por tres clases: homocigotas para el alelo mas comin,
heterocigotas para el alelo més comin y alguno de los otros alelos y el resto
e los genotipos. Entonces se procedera a utilizar de nuevo J2 con un grasdo de
libertad.

Por dltimo se calculara el indice de fijacidn F (Wright, 1969), que
estima . la desviucidén (exceso o deficiencia) respeto de los heterocidotas

esperados.

2.2.2.3.4. BEstimacidn de distancias gendticas.

Para comparar genéticamente las especies se estimarén a partir de
1lss frecuencias alélicas los indices de identidad genética (I) y de distancia
genética (D) de Nei (1972), con la modificacién del propio Nei (1978) pars
nuestras de tamafio pequefic y las modificaciones hechas por Hueller & Ayala
(1882). Ll cooficionle 1 var{ia desde =0 (las poblaciones no Lienen alelos en
comun) lwmata 1=1 (las poblaciones tienen los mismon nlelon a idénticon
frecuencias). Si el numero de sustituciones por locus sigue una distribucion
de Poisson y asi las sustituciones para un locus won indopendientes de las qua
ocurran en otros loci, D puede ser interpretado como una medida del namero
promedio de sustitucicnes por locus, detectables electroforéticemente, las
cuales han tenido ludar desde que las poblaciones o especies se separaron de
un ancestro comiti. El coeficiente D toma los valores D=0 cuando Izl y D-w
cuando I=0 ya que dos o mas sustituciones coddnicas pueden ocurrir en un mismo
locus.

Las modificaciones realizadas por Mueller y Ayala consisten en
realizar estimaciones de Ds “promedios” mediante el método de "jackknife". El
proceso consiste en calcular, para cada par de OlUs, el promedio de n valores
de D (con n=n° de loci), cada uno de ellos realizado con n-1 loci, siendo
eliminado en cada una de las n itersciones un locus diferente.' De esta maners,
no solo resulta facil el cdlculo de la varianza sino que tembién se pueden
calcular varimnzas y covarianzas cde D entre 2 grupos de poblaciones o especies
lo que permite estimar si estos 2 grupos son significativamente difefentes o]
no genéticamente. Egte tiabsjo también se propone para el calculo de los
intervalos de confisnza de D la utilizacién de la distribucidon gamma cuando
los valores de D caen en el orden de 10-2 o mds bajos. Esto estd justificado
porque en este rango los valores de D alrededor del D medio no se distribuyen
normalmente debido a que no pueden existir valores de D menores que cero.

Se eligira el D de "jackknife"” por ser un estimador que, entre otros
atributos, es menos secsge lo que otros. Todos los D corresponderdn, por lo
tanto, al estimador de “"jackknife”.

Se calculara también el indice de similitud de Rogers (1972), ya que
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este, junto con versiones modificadas de los indices de Cavalli-Sforza &
Edwards (1987) son los mds adecuados para la construccidén de saArboles
filogenéticos de méxima parsimonia basados en matrices de distancias (Rodgers,
1986) .

¢.2.2.4. Estimacion gencral de la divergencia basmla sobre alozimas.

El andlisis fenético interespecifico se realizard mediante un
andlisis de sgrupamiento utilizandose el método de UPGMA (Sneath & Sokal,
1973) a partir de las distancias genéticas de Nei (D) y Rogers (1972).

2.2.2.5. Estimacidn de las relaciones de parentesco sobre la base de alozimas.
2.2.2.5.1. MAproximacidn fenética.

Como primera aproximacion de la filogenia de las especies de
Ctonomys estudisdas electroforéticamente se utilizaran los fenogramas UPGMA de

la seccidn 2.2.2.4.

£.2.2.5.2. Aproximncidn cladisticn.
2.2.2.5.2.1. Malisis bassxlo en mixien parsimomin

El andlisis de mixima parsimonia se basara en la construccidén de una
matriz de pressencias y ausencias por OTU, de todos los alelos detectados en
todos los loeci. Se asignd el nimero 1 6 U cuando el slelo estsba presente o
ausente, respectivamente. El modelo a utilizar scera entonces el de alélos
independientes (ver secidn 1.1.2.4.). Cuando un sistema no fue revelado para
algun OIU, se considera como duto faltunte la presencia o ausencia de los
alelos de ese locusi en ese OTU. Tordos los caractéres son considersidos sin
peolarided conocida. Se utilizara a la especic Uctodontomys gliroides como
extragrupo con el objeto de establecer una raiz para el o los é&rboles =a
obtener e inferir 1la polaridad del resto de los cardcteres. En cnso de
cbtenerse mis de un &rbol igualmente parsimonioso‘ se estimard un 4&rbol
consenso.
2.2.2.5.2.2. Anilisis besado en compatibilided (Cligue)

Se utilizard la misma matriz que en el andlisis snterior pero por
incapacidad del programa a utilizar de manejar datos faltantes, los mismos

serdn considerados ausentes.

2.2.2.5.3. Aproximncidn por Miaxima verosimilitixi.
Se utilizara el método de maximu verosimilitud de Felsestein
(1981b). Este método utiliza en el caso de frecuencias alélicas, la frecuencisa

de un solo ulelo (el mis comin) como informacién para cnda locus.
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2.2.2.6. Programns de computacion utilizados.

BIOSYS-1, rel. 1.6: Este prograsma se utilizard para el cdlculo de

frecuencias alélicas y denotipicas, heterocigosis cesperada vy

observada media y por locus, calculo de bondad de sjuste entre
observada y esperada, estimacion de loci polimérficos, cadlculo de
bondad de ajuste a Hardy-Wainberg y de indices de fijacién.

CLIQUE: Programs. para sanalisis de compatibilidad. Prodrama

perteneciente al paquete PHYLIP (Ver seccidn 2.2.1.8.)

CONTML: Cdlculo de los s&rboles basados en el método de méxima

verosimilitud. Progroma portoneciente sl paquoto PHYLIP.

CONTREE ver. 3/1/86: Cdlculo de darboles de consenso. Progroma

acompariante del PAUP.

NISYS-pe, ver. 1.4: liste programa se utilizarda para el cdlculo de

los fenogramas UPGMA con el procedimiento SAlN, cdlculo de los

coeficientes de correlacion cofenética (CCC) mediante los
procedimientos CUOFH y MXCOMP.

PAUP, ver. 2.4.1: Calculo de los arboles de mixima parsimonia

realizado por Swcfford (1985). Programa ya compilado por D.

Swofford. Se utilizaron las opciones:

ADDSEQ-CIOSEST: la secuencia de agregndos de OllUs, se remliza
sgregundo cwda (NI o Lodasg las posiciones posibles y eligiendo el
UlU que minimize el tamario del arbol.

HOLD=5: el numero méximo de drboles mantenidos en memoria en cadsa
paso para ser usadog en el siguiente paso.

SWAP=GLOBAL: cada subarbol posible es separado del drbol vy
reinsortado en twlun lais olras posiciones posiibles.

HULPARS: indica que deben ser buscedos todos los drboles igualmente
parsimoniosos.

MAXTREE=10U: el nimero méximo de arboles igualmente parsimoniosos s
ser retenidos conr MULPARS

ROOT=0OUTGROUP: el OUIU designado como extragrupo (outgroup) forms un
grupo hermano respecto al resto.

SIDGENDZ: Cdlculo de los valores de D y sus varianzas por el método

de jackknife y calculo estadistico de diferencias entre grupos.

Programa fuente BASIC .escrito por Sattler & Hilburn (1985) y

compilado con QUICKBASIC ver. 2.

STATGRAFICS ver. 2.6.: Se calrulara los intervalos de confisnza o

distribucién gamma, de ser necesario.

2.2.3. Analisis Cromosdmico

Como se vié en 1la seccion 1.1.2.4., los cromosémas brindan
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informacién directamente relacioneda con los denes, o wds bien con drupos de
genes ligados. Las ventajas del estudio cromosdémico en los aspectos evolutivos
pueden resumirse asi:

1) Estén directamente relacionados con el aislamiento reproductivo. Grandes
diferencias de cariotipos permiten suponer en aldunos casos aislamiento
reproductivo, independientemente de si fueron o no la causa de la especiacidn.
.2) Las técnicas de bandeo cromosémico permiten en muchos casos establecer
homologias, no solo de cada par de cromosomas en los organismos diploides,
sino también entre cromosomas de diferentes individuos pertenecientes a
diferentes aspecies. Esta s una cualidad importante, porque permite
establecer estedos discretos diferentes de cada caracter y por ende realizsar
un tratesmiento cualitalivo. Estos estados discretos pueden ser presencia o
ausencia de un determinado cromosoma ¢ brazo cromosémico, © reordenamientos
cromosomicos. Estos datos también permiten estas técnicas inferir que tipo de

reordenamientos ha tenido lugar.
El punto 1) estd evidentemente relacionado directamente con el

estudio do la especiacion y el 2) con especiacidén y relaciones filogenéticas.

2.2.3.1. Processmiento de los especimenes y prepurados.

Se utilizard una modificacion de la técnica de Ford and Hamerton
(1956) en médula oOsea: colchicinado in vivo, tratamiento hipotdnico de la
médula oses, fijacién con Carnoy (metmnol:acético 3 a 1), siembra y tincion
Giemsa.

Los especimenes son inyectodos 48 y/o 24 horas entes de sacrificar
con solucion de levadura (10g/10ml) con el objeto de infectarlos e incrementar
ol indics mitético (Lee & Elder, 1980). Posteriormente son inyectados
intruporitonoslmento con noluclon do colchicina (hyiy/g do peao) y secrif Llesdos
con éter eulfarico 49 minutos después. Se cortun luego las opifisis de los
témuros y tibilag  y con unn joringa conteniendo 4 ml de solucidn hipotdnica
(KCl 0.075H) se extrae la médula dsea, y se la vierte en un tubo de Kshn. La
médula se disuelve pipeteando suavemente con una pipeta Pasteur y <e masntiene
en estufa & 37¢ por 20U minutos. Se agregan posteriormente un par de gotitas de
Carnoy, se homogeneiza suavemente y se centrifuga el tubo a 800 rpm durante 12
minutos. Luego se extrane el sobrenadante y se agregan suavemente 4 ml de
Carnoy, resuspendiendose inmediatamente. Se deja en heladera a 4° por 20
minutos fijéndoss. Luego se centrifuga por S minutos a 800 rpm, se descarta el
sobrenadante y se sgregan 4 ml de fijador nuevo. Lste ultimo peso se repite 2
veces mis. Finalmente se procede a 1la siembra de los portaobjetos. Es
importante que el fijsdor esté recién preparado y mantenido en heladera. La
siembra de laminas se realiza sobre portuobjetos mny bien lavedos con

detergente y esponja, enjuagados suficiente tiempo parz eliminar el
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detergente, mantenidos durante 1 hora al menos en una mezcla de metancl y eter
en partes iguales, lavados fuertemente con sgua corriente al ser sacados de la
mezcla anterior y sumergidos en agua destilada hasta el momento de la siembra.
Esta se realiza dejando caer 3 6 4 gotas de suspencion de médula fijada
(diluida suficientemente con fijs:lor hasta que quede casi transparente; puede
usarse en caso de excesivo materisl una alicuota del tubo original y dilucidn
en otro tubo) sobre diferentes partes de un portaobjeto recién sacado del agua
destilada y mantenido en forma horizontal. Inmediatamente se lava con un
chorro de fijador nuevo y se deja secar al sire puesto de forma vertical. En
el momento de preparar las laminas el fijador de 1la suspencién celular de
médula debe ser recién hecho, por lo tanto debe cambiarse de ser necesario.

2.2.3.1.1. Tincion normal.
Los preparados destinados a la determinacién de ndmero diploide
(2N), numero fundamental (NF) y morfologia cromosémica se tifien en una

solucion 3% de Giemsa durante 3 minutos.

2.2.3.1.2. Bandas G.

La técnica de bandeo G es5 basicsmente la desrita por Seabright
(1971). Los preparados previamcnte envejecidos por 7 a 30 diss se sumergen por
1U minuLtos en sdua comin. Posteriormente se log sumergen en una solucién de
tripsina al 0.2% en PBS ("buffer” fosfato salino). El tiempo en tripsina
varia, dependiendo del envejecimiento de la léimina, el animal usado, etec. En
goenmal se realizan diferentes pruchas hasla establecer el tiempo correcto.
Finalmente se tifen con Giemsa 3% por 3 a 5 minutos.

2.2.3.1.3. Bandas C.

La técnica de banden C es similar a la descrita por iBarros & Fatton
(1885). Los preparados sin envejecer se sumergen en Ba(OH) saturado por 3 a 20
ninutos (en algunos casos por varias horas), se lavan fuertemente con agua
corriente y se los sumergen por 1 hora en solucién salina concentrada al 200%
(2XSSC). Luego se lavan con agua corriente, se enjusgan con asgua destilada y
finalmente so tifien con Giemsa 3% por 3 a 5 minutos.

2.2.3.1.4. Fotografiado.

Todos las melafsses de interés tanto las tratadas con tincion normal
o bandeaduss se fotografiaron a 1U0UUX. Se realizaron copias ampliadas de lus
mismus, en papel, para posteriormente armar los cariotipos, realizar lss

mediciones cromosomicas o ilustrar.
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.2.3.2. Deucripeidn de eariotipos novedosos y nomenclatura.

Ds cada snimal procesado se obtiene el 2n y el NF por observacidn y
recuento  directo al microscopio ¥y en  alginns  casos  medisnte  copilas
fotografcaes. Se define el HF como el namero de brazos uwutosémicos. ElL
porcentaje de csda cremosoma de cada cariotipo se calcularéa como porcentaje de
la longitud total del cowplemento hsploide femenino utilizando al menos 10
cariotipos armados. Para la clasificacion de los cromosomas segin la posicidn
del centrdmero se siguid a Levan et al. (1864) y segin su tamano s Reig &
Kiblisky (1969), pero agrupando los cromosomas pequeiios y los microcromosomas.
Los cromosomas ser ordenan en dos drupos. Un primner grupo de cromosomas acro o
telocéntricos y un segundo grupo de cromosomus bibragquiados. Dentro e cads
grupo sc¢ los ordena por tameiio. El primer par de cromosomas del primer grupo
(si lo hubiere) seré designado como el primer par del cariotipo y el resto se
numorsara  conoecutivemente hasta el ultimo par del pegundo grupo. Los

croposomas del par sexual seran denominados de la manera usual X e Y.

3.3. Bstimncion general do 1a divontoneia basnda sobre cromosomns.

RS2 W)
YOI
'f_.; .

.3.1. Aproximncida bammdn on cioriof.ipos normalon.

$i bien e! bandeo G permite una compsracién  rigurosa de  leg
diferentes eariotipos, esla informacion e osensa on I literatura y o la
rnayoria de los cariotipos bsndesslos serin presenluados originalmente en ests
tesis. Existe por otra parte, gran cantidad de informacidén publicada de
carictipos normales (no bandeados) de Ctenomys que es importante incluir en un
analisis global. El andlisis a realizar para cariotipos normales sera la
construccion de 3 fenogramas aplicendo el método de UPGMA (Sneath & Sokal,
1973). Se elaborara una matriz de distancias euclideas basada en 4 varisbles
medidas de todos los cariotipos disponibles en la literatura. Estas varisbles
son: Vl= n¢ de brazos cromosémicos que miden de 0 8 2% del set hsploide
femenino; V2= idem V1 pero con rando de mis de 2 y menos de 4%; V3= idem V1
con rango de 4% o mas; V4= ne de pares de cromosomas tolo o acrocéntricos. Es
de inotar que el Zn y NF son combinaciones lineales de estes v.tiriables
(NF=V1+V2+V3; 2n=V4+NF/2). Los valores de estas variables fueron extraidos
directamente de la literatura, a través de su medicién a partir de les figuras
cuando en el trabajo orlginal no existian mediciones directas o de dsatos
propios presentados en esta tesis basados en cariotipos armados a partir de
copias fotograficas. En un fenograma se incluirdn todas las especies y en
otros dos fenogramas solo las de espermio asimétrico y simétrico

respectivamenle (ver 2.2.4.).

2.2.3.3.2. Mproximaciin basnda en cariotipos bamdowdos.

o8 construirda una malriz de presencing y asusencias de carscteres
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definidos de la siguiente manera. Siguiendo a MHodi (1987), se definiran dos
tipoa de caractéres, brazos cromosémicos y reordenamientos cromosdmicos. El
reconocimiento de brazos y reordensmientos estard basado en Bandas G, por lo
que el numero de OTUs incluidos serd menor que en el tratamiento de cariotipos
normales. A los OTUs que posenn un brazo cromnsdmico determinado (y definido
como se dijo recién como cardcter) se les ssignard para ese cardcter un 1, a
aquellos que no lo posean un 0. A los (TUs que posesn un reordenamiento
cromosdomico determinado (y definido como se dijo recién como cardcter) se les
asignaréd para ege cardcter un 1, a squellos que no lo posean un 0. Cusndo un
OU tenga un U para un caricter definido por un brazo cromosdmico, la
presencia o susencia de los reordenamientos correspondientes a ese brezo se
consideraran indeterminadas (dato no disponible: “imigsing data”). Ls
identificacion de los caractéres se realizara de la siguiente manera. Los
caractéres basadoss en brazos rnromosdémicos seran identificsdos numéricamente
conenzando en 1 y hasta la cantidad de brazos diferentes que se identifiquen
en Ltodos los cariotipos. Lo coractéres basados en roarcreglos cromosdmicos
soran considerados subyrupos do cuda cardclar..da _ brazo y seran designados
alfabéticumonte a partir de la letra a y siguiendo el anbecedario hansta nombrar
el altimo rearregle del brazo correspondiente. 7Todos los caractéres de
raar-denamienta  serdn designados por el mismo criterio en c¢ada grupo,
correspondiente a cada caracter de brazo. A partir de esta matriz se calculara
unz natviz de ristancias Manhattan. Cuando existan datos no disponibles se
calcularan diferencias promedio. A partir de esta wmatriz se realizara un
analisis do agrupamiento UPGHA.

Se calcularan también las frecuencias de los distintos
reordenamicentos que difercunciun los distintos cariotipos (ver 1la seccidn
2.2.3.4.2.1. para el establecimiento de polaridades).

2.2.3.4. Bstimacion de la filogenia beswia en datos cromuosomicos.
2.2.3.4.1. Aproximacion fenética. .

Como primera y més global aproximacion de la Filogenia de Ctenomys
se utilizardn los fenogramas UPGMA de 1a anterior seccién basados en

cariotipos normales.

2.2.3.4.2. Aproximncién cladistica.
2.2.3.4.2.1. Analisis basado en mfiximn parsioonia.

El andlisis de muximmn parsimonia se basars en la construccién de una
malriz de presencias y ausencias por OIU, utilizando ls matriz de caractéres
discretos derivada de cromosomas con bandes Gy descrita en la seccién
2.2.3.3.2. Todus los carsctéres seran considerados sin polaridad conocida,

salvo aquellos que se refieran a inversiones pericéntricas en las que
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iutervengan un cromosoma telocéntrico y otro con la misma secuencia de bandas
& pero con una ipversion gue involucre el centrdmero. En este caso se
considerargd que el estado ancestral es el del cromosoma telocéntrico, bsjo el
supuesto de ls bsja probabilidsdi de que se produzca una inversién que
exactsmente involucre telomero y centrémero en relacidén o una inversidn que
involucre centromero con cualquier otra parte del cromosoma. Se utilizard a la
cepecie Octodontomys gliroides como extragrupo con el objeio de establecer una
raiz para el o los drboles a obtener y como consiecunencia inferir la polaridad
del resto de los caracteres. En csso de obtenerse mis de un arbol igualmente
pursimonioso se estimara un arbol consenso.

Asimismos se calcularén los intervalos de confisnza para lss rsmas
de los arboles obtenidas.
2.2.3.4.2.2. Andlisis bowmxilo en cospatibilidmd (Cligque).

Se utilizard la misms matriz que en ol andlisis snterior pero por
incapucidod del programa a utilizar de msnejar datos taltantes, los mismos
soran congsidersdog ausenters.
7.2.3.9. Progirnmss do compuitncion utilizxlios.

BT : Programn para onalisnis do “bootstinping” para ostimacidn do

intervalos de confianze mediante el método de mixima parsimonia psra

caractéres dinscrotos. Programa perteneciente al prguete PHYLIP (Ver
seeceion 2.4.1.6.)

CLIGUE: Programa  para osnalisis  de  compatibilided. Frograom:

perteneciente al paquete PHYL1P (Ver scccion 2.2.1.8.)

CONTREE ver. 3/1/66: Calculo de arboles de consenso. rogrsma

acompafiante del PAUP.

PAUP, ver. 2.4.1: Cdlculo de los arboles de méxima par=imonia

realizndo por  Swofford (198L). Progrsmn ya compilado por D.

Swofford. Se utilizaron mismas opciones que se detamllan para cste

programa en la sceccion 2.2.2.6.

2.2.4. Andlisis Espermbtlico
2.2.4.1. Procesamicnto de log especimenes y preparados.

Los animales fueron sacrificados cor éter sulfurico. Se utilizaron
los mismos analizasdos citogenéticamente. Se extrajeron ambos epididimos
medianle tijera y los mismos fueron fijados en formol 10% (Vitullo et al.,
1988). Posteriormente los epididimos fueron cortados con tijera varias veces
pura permitir la sslida de espermatozoides y su mantenimiento como suspensidn.
los preparados se realizaron sobre portaobjetos bien limpioss (ver seccidn
2.2.3.1.) realizando un frotis de suspensidn espermdtica y dejandolos secar al
aire. Posteriormente se lo tifio con Giemsa. De cads preparado se analizé por

uliimal el tipo de espermio.
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Como primer

RESULTADOS Y DISCUSION PARCIAL.

Resmiltaxioes de morfoloytin ersncnna.

les  individuos srelizsdos las 24 varisbles craneomelricss, c©uyss
sritmeticas y desvios esthndar se muesirun en lo Tablas 3.1 .1.1.
ity L 70T CRIL COND BIL COND N{L HnSAL A NASAL | BINEAT A RICIGS D BIHAST
ARGENTINJAT, 44X33 |41, 02272141,39056[15.936871 7.10000]25.96036129.44036(258.12000
2.206131 2.26756) 1.7318b] 1.06987( 0.66733) 1.06862] 1.76870] 0.5G14]
AUSTCLARESS.71800]49,70200192,23600121.96200] 7,.7680013},40800]34.77200(29.93000
3930331 3.369711 2.77428( 1,21913] 0,64831] 1.74002] 2.39173| 1.20767
AUSTAHER]90.36250146,49623]149,78230119.78073 7.49123{31.936000}125.77378|29.43300
2.96063] 2.691351 2.37201| 1.269371 0.82476) 3.242371 1.49227} 1.19&09
AUSTHEC0Y32.69123]48.61673{90.52290120,07373] 0.16438(31.39938130.67053]29. 64460
4,16240( 3.930011 3.890191 1.64704] 0.86239] 1.07933| 2.37%971 1.67995
AUSTORIE]34,73300]34,96500(34.08000{22.200001 8,§8000134,20900]33.17900]31.68900
0.08143) 1.56290] 0.943901 0.63381| 0.28950] 0.53825| 0.809641 0.44474
DONETTOIJ44.18567140.74667|41.46667119.48000) 7.33333123.74000]26.74547124,37333
1.310421 1,77295] 1.145648] 0.70113] 0.48663) 1.413937] 1.84592] 1.47314
CURUIU §47.60167]143.83500144,15833115.620331 7.44667127.54333129.40333126.43300
1,20696) 1.22713] 1.14012) 0.44712] 0.39210] 0.61734] 0,84243{ 0.8023)
DORBIGNY| 30, 44143149, 44333{43.42903]117,14048| 0,29093129,740810(32.17333{20.29143
2.04783] 1.50664{ 1.33413) 0,77907| 0.93411] 1.00374} 1,38187] 1.01242
DORBINOR]4B.68689143.90396(44.41111]16.67778] 7,79338{28.36667130.22222(25.83333
1.06392] 1.44971) 1.40380] 0.331346( 0.48888] 0.98336| 0.90277] 0.54772
DORBIBURYAY.38333144,16333140,30667117.10000] 7.33000]20,73000129.089000/27.4G000
1.90466) 1,763411 1,4173B] 1,23494] C.47749] 1.14990] 1.13934) 0.80000
KNIGHTI1843.21000{39.14000140.78000{14.11300] 3,92300{27.03000(26.00000124,57000
. 3,20741| 2.68413] 2.48527| 1.00624] 0.60373( 1.689961] 2.14160] 1.62045
LATRO  40.A3000134.,76000137.64900]112,73429] 6.23423]29,07123]26.13128123.83000
2.77273| 1.69848| 2.1309¢| 0.82420] 0.09944] 1.1900¢( 2.070181 1.1738)
HAGELLAMYR0.60033(44.02147147.39333148,11833] 7.19333127.40333(27.96000]26.00300
0.948707 0.60923 1.47784| 2.16713] 0.37242{ 1.85937] 1.77570] 1.9223%
MZNDOCINE43.12300]140,73417142,48333!113,25417] 6.14750(27.44417127.3491712%.6371)
0.99323] 1.09712] 1.31627] 0.80003| 0.49564( 0.38366] 0.61183] 0.69977
OCCULTUBYA40.43467]3b.61667137,07647113.70000] 4.93333124,53060|23.95687|23.32333
2,733641 2.243421 1.976%6] 0.831211 0,714331 1.32481) 1.60B48} 1,09249
OPIHUS  J47,634667143,47333[45.87667115,70333 7 30000130,40333130,59000(25, 21cb]
1.33933] 1.62229) 1.45390] 0.9:062] 0.49329| 0.91240] 1.00862 l 03083
fERRENIIR49 70000{43,36471146.041108117.31178] 7.92383129,20235]31.49412]127.2774}
B 3.0b187) 3,20602] 3.07839| 1.39474) 0.76079] 1.4353%1 2.550531 0.,83291
PORTEOUSHAZ. 23867139, 31111140,82081119.26001 ] £.67354]26.74278]2%.43222(|26,271b7
1.60680] 1.4B8563| 1.80424] 0.75102 0.33938| 0.058¢7| 0.83%21] 0.70632
ROIGI 47.81296 42.91352 43.36;3; 17.32987 7.:5296 27.48893 30.:6143 26.0009%7
. . . . 0.42099( }.2 L44a14f 1.33)
SANRODUE 4&.?&28; 45.1?333 4*.08333 16.8366% 7.68000 2’.1362’ 29.23000 26.04627
2,333471 2,34614] 2.04089| 0,76034] 0.50120] 1.44882) 1.31643] 0.94776
TALANABD 4], 43909139.0004339.97909(15.34227] 7.03344124.62971126.104585123,17227]
1.936781 1.403071 1.147101 0,39728) 0,47679] [.96B6&1 1.31996] 1.328%%
TALANARC}42.17381136.48476139. 13143114, 511431 &,92429123.91619126.04048122,4890)
0.949801 1.23764} 0.97029) 0.49613] 0.39742] 0.78732| 0.49112] 0.77344
TUCONAXC}3,03800{40.21000140,13400(18,21600{ 0,26200{32,03400]32,97200]31.42400
4,29093| 3.80134} 3.93170| 1.08117] 0,93393] 2.39912| 2.20262] 1.74221
TUCOHAXEES7,44400]91,26800152.32200{20,43000] 9.09200}34.45000]34.35400]31.80800
6.12840] 5.34482] 3.90423) 2.07611f 1.07644| 2.31910] 4.30810| 2.41073
TUCUMANUR44,03300148.330833(41.13833119.33447) 4.37917127,66583129.29081]23.9030)
3.98309| 2.49812) 2.19029| 1.23938] 0.93100| 1.33893] 2.78704| 1.32747
YATAYT] H§47.30730142.66300]43.52300]156.482301 7.41230]28.03750]30.13730]26.04000
8.33000] 7.93374] 7.04278] 2.82136] 1.49200] 4.48306) 3.93i51| 3.232¢9
YOLANDLPRAA,97222140.76867141.71667]16.39334( 6.53000]26.10869]26,33333|24.67444
{ 1L:‘ .30303] 3.04763] 2.8705%| 1.01823] 0.72123] 2.24133] 2.48902{ 1.28493

Tabla

L

Medias arilméticas y desvios estdndar de las 24 variables
craneoadtricas medidas en machos para 27 0IUs,

paso en ol snglisis morfoldgico fueron melidas en todos

neddias
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Tabla 3.4,1.1, Continuacion,

-

Otu  Jn FRONTA[A ROBTRAA CAJ CE[A FO PRE|L CON PR|L DIASTE|L BUL TI|A BUL TI
ARGENTINY ¥.73889(1T. 40722117, 98867 (10, 1151]27.81867{13,59222| 17, 34009] &.51778
0.74013] 0.86003| 0.99713] 0.58913| 1.43814( 1.05148] 0.66347] 0.50440
AUSTCLAR]10,30400]12,75400117,82200]10.30600|34,46400(15.76400{19.68600] 9.45200
0.49846) 0.76383) 0.%4924| 0.87888] 1.62559] 2.27259] 0.47783) 0,26902

AUSTHNER| 9.3967912.692%0118.96625]10.07125132,64300{13.942%0]18,39750] 9.692%0
0.60115] 0.61623( 0.74963] 0.73717] 1.63412] 1.34641) 0.946860} 0,40735
AUSTNECD]10.18%63113.00623(18.50063(10,69125|34.08750]14.65379{19.18063] 9.44083
0.64032] 1.14001| 0.68164] 0.81330] 2.55142| 1.67097] 1.14668] 0.68646
AUSTORTERLL.03%00]14.03300]18.95500110.90000]35.90500116.33000(21,20500{10, 31060
0,445931 0.3%494] 0.5%661] 0.91573 0.46940| 0,68313] 0.60340] 0.19%67

BONETTOI| 8.58000{11.06000{16.18867] 9.02000120.26667)12.54667(14.88467( 7.9600¢
1,236861 0.77133] 0.71871] 0.38378| 0.54444| 0.51075] 0.62290] 0.45453

CURUIU | 9.47300{12.13300110.79300] 9.48000(30.37033112.62333{13.44000] B,01833
0.6%673] 0.30327] 0.63289| 0.48618| 1.29433) 0.64827] 0.60354| 0.%96759
DORBIONYL10,93381]13,46190{20,0%67]10,90429)31,53190]14,12333]17,26238} 8.%1619
0.41368] 0.79913] 0.50247] 0.73635 1.13444) 0.03815] 0.61847] 0.37786
DORBINDR|L0.31481]12.90011119.10000] 9,93333130,27778]13.34667(14.00060] 7,64444
0.60823] 0.80230{ 0.71391] 0.32409| 1.22216] 0.7348%| 0.66458] 0.21370
DORRISURE10.$1667112.00000|18.98333}10,03333)31.01667{13.70000116.61467| 7.58333
0,48249} 0.44723 0.30179] 0.92624) 1.05393] 0.87711] 0.30242{ 0.3535%

KNICHTEI] 9.71000(10.26300{17.98000] 8.72500|27.93000]11.64%00(13.87300] 7.92000
0.79271] 1.09767} 0,80429] 0.66503) 1.99133] 1.46535] 0,88358] 0.47724

LATRD 8.702%0] 9.20375116.44730] 8.64123/29.76730111.29675]14.21300] 7.43500
0.49%68| 0.63343) 0.68121) 0.99403] 1.14838] 0.93639| 0.7%142| 0.4%582

MAGELLAN? 9,37000(10.70833{18.74187110,15667(31.23667|14.94333|10,34300] 9.66533
0.53725] 0.71459] 0.23180{ 0.31765] 0.79185) 0.171%] 1,36057{ 0.91882

KENDUCIN] B.45983110.12917[17.18500] 8,491£7}29,25083]12.03730017,14147| 9,%54]7
0.41818] 0,3983¢4| 0,63437] 0.37992] 0.71198] 0.47897| 0.52385] 0.72208

OCCULTUSE 8.72000] 9.65667[16.0%47| 8.74000]24.89667]12,22333114, 14333} 7.35333
0.341531 0.66634] 0.71640] 0.52060] 1.37907] 1.0574b| 1.19814] 0.62713

OPIMUS 110.79333{11.58467]20,01333]10.14000130,565687|12.97667[19.51667] 9.64333
0.43183} 0.52482] 0.72079] 0.56392] 0.99426( 0.64840] 0.44627] 0.51799
FERRENB1]10.48824]13,33929(19.83829]10.90%88{31,42353]14,37647]16.70000 8.43294
1.09490] 1.10666] 0.47353| 0.85187) 1.43%21) 1.96959] 0.78233] 0.22517

FORTEOUS] 8.21333]10.04167]16.46000] B.%4034(27.80000{11.82167]16.72089| 8.67147
0.334%9( 0.40224] 0.56739] 0.43257} 0.97439] 0.65393| 0.44385| 0,2778%

ROICS 9.99619]12.46714]19,33714]10.43361]29.73238}13,32333| 1%, 69619] 7.92897
0.47293] 0,48274] 0.99105] 0.42850) 1.07486| 0.06267| 0.63686] 0.4929%
ShivLudE[10.68000|11.464000119.05687] 9.53667(29.24000112,70000]16.07667| 8,0300¢
0.72227] 0.78%02; 0.45641| 0.80408] 1.36230| £.00067] 0.746408] 0.3747s

TALANAGD] 6.89318110.07816/13.09682| 8,4840927.93000]12.47091{13.29433} 7.2809}
0.5407) 0.33531| 1,03886] 0.79831| 0.47000] 1.21834f 1,00353{ 0.38678

TALANARC] 8.38371) 9.38571]1%.15067| 6.22619)27.12150{12.10447]14,53952] 7.49095
0.51399] 0.30%¢3] 0.42%49| 0.433061 0.79832} 0.58734] 0.44707] 0.43285
TUCONAXC]13.47500]13,904.9{20.84200{11. 56500]33,11600(19.0720014.42000( 9.28400
1.13599] 0.93444] 0,32987] 0.93671] 2,23243| 1.84422) 1.45742] 0.623)7
TUCOMAXTF13.09000]14,30000]21.85400(12,08600{34.90800(16.56000117.87000] 9.35000
2.022271 1.92744] t.04234] 1.82438] 3.31277| 2.19828] 1.00357] 0.59294

TUCUNAKU] 9,36667(10.64083117,54333! 9,46333)28.09083{13.73083(13.97230] 8.62333
1.07806] 1.23122f 1.13642] 1.30216) 1.1981%] 1.38686| 0.95527] 0.90388

YATAYTI { 9.98000112.29300(19.98250]10.21250]29.41300]13,94750]154.31000] 7.52000
2.20617| 2.32638| 1.24451) 1.40%13| 4.49276] 3.50018] 2.26961] 1.03238

YOLANDLP] 8.72222|11.26111(16.27778] 9.00934]28.43333112,97222114.58111] 7.89444
1.02530] 1.12430} 0,23333] 1.04632| 1,33037| 1.92333] 1.50614} 0.19795
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Otu lA 1kC161] LARGOPA|L B MOLA[A nANDIR]ALTD CRA|L BASAL L MAX] I AL HAA ]
ARGENTING 5.77167 3.44309| 7.310%¢)35,69278115.67389|48.33500{3.05778|137630%6
0.77618] 0,238431 0.49344) 2.14342] 0.89947] 2.147931 2.03300% 1,00806
AUSTCLARY 8.88200} 4.07400/11.03400142.93000118.03600133.14200(41.33200114.1B80¢0
0.67939] 0.16319] 0,41902] 2.90824| 1.24817| 3.43043} 2.964431 1.19440
AUSTNHERE 7.99000] 4.10230111.06623140.42500{17.26630149,70300{30.04125114.26125
. 0.93326] 0.18668| 0.60226( 3.43041) L. 41773] 3,04336( 2.642111 0.76439
AUSINECOY 6.49373] 4,20629111.16313144.18375(18.42373194.93230139,87750(13.92939
0.90062| 0,24808] 0,821381 4,16707( 1,31246) 4.32294] 3.203821 1.}isl2
RUSTORIE] 0.45000] 4.13000)11,32500(46.00000{19.23500155.76000142.77000113. 49500
0.62103 0,18848) 0.43039} 1.35478} 0.41960] 1.015301 0.80704{ 0.33378
BONETTOIY &.966670 3.28667{ 9.06647]34.74000119,84000(43,34667131.06847(41,98000
0,500311 0,139101 0,22004f 2,33398) 0,939301 1.42003) 1.32124} 1,29214
CURUIU | 6.R7833[ J3.53500110.75033|346.16167116.63333146.09667133.71667113.32833
0.36137] 0.13649] 0.36998] 1.63076} 0.63803] 1.22901] 0.936311 0,99734
DORBIGNYZ 7,73667| 3.99762]10,63190138,60324(16,53619148,63762]35.33810]14,94000
0.91980) 0.12247) 0,346001 1.23493| 1.26203( 2.13101] 1.330631 0.00932
DORBINORY 7.13358} J.890000110.64444]36.86667(16,95356146.65356134.57770113,40600
0,476101 0,20000( 0,29344] 1.69041) 0.864411 1.92215] 1.,24097 0.6504¢
DCRDISURY 7.43333] 3.70000110.68333137.28333117.36667147.46647|34.86000114.36667
0,430301 0,230331 0.39747| 1.443911 0.53054] 1.90638} 1.6%950] 0.49529
KNIGHTITY 6.11000( 3.24000{ 0.41000133.69500114,98000142.3490013£,34000(10.,5750¢
0.71:33] 0.17810] 0.44672] 2.61091] 0.98837) 3.G£4791 2.47893 0.8337¢
LATRO 3.72878] 3.34123| 8.30975)32.76000114,27250(39.37500]30.2)62%{1v, 53500
0.722¢41 0,01000] 0,110131 2.354241 0.36043] 2.46110| 2.00266] 0.03404
MAGELLANE 6.93833: 3.93633110.27167135.39333116.62333146.56333)37.87300{12,03000
0.30182]1 0.14012F 0.330G3| 2.23214] 1.02063] 0.98338) 0.922611 0.6%83¢
ENDOCING 7.66167) 3.363331 9.44B33133.01230114.50750143.76250133.57517111,563750
0.443901 0.18085] 0.33901| 0.99779] 0.42294) 1.04330] 0,71234] 0.3%199
GCCULTUEY 3.706671 3.190001 U,20333132,17333113,41000(39.20333130.30667110.06000
0.392241 0,20733] 0.362201 1.39642] 0.715671 2.36084] 2.12132) 0.76867
{CFINUS § 8.843331 3,77667]10.03338136,97667{17.03333144,43667133,61000(11.79667
' 0.700311 0.14748] 0.51730 1.569107 0,30396] 1.67243] 1.19492] 0.5844%
PCRRENSIY 7.94118) 3.60508110,96471130,50368]16.15294143.94708|36.33862]14.44706
0.91334; 0.09613] C.72843] 3.008231 1.136971 3,49298) 2,30063] 0.64779
FORTENUSY 6.844441 3.438331 5.87500({33.47444114,73309]42.04500132.02300{11,373%¢
? 0.42437% 0,17278] 0.34854) 1.36727] 0.34832] 1.c64931 1.23338] 0.54154
baC16] 7.222861 3.70361110.44714136.23000117.21476(43.81333134.08010{12.37000
: 0.37384] 0.18648( 0.27193] 1,70083] 0.70938] 1.57196( 1.46498] 0.3307%
. SANRODUEY 6,79000] 3.85333110.17667]36.38000]16.97000144.,99533134.09333/12,27333
0.967791 0.281127 0.53304 3,131371 1.13963] 2.63352( 1.83307] 0.,70047
IALGHRGD‘ 7.623b41 3.33182{ 98.03364131.99810]14,92045[42.82273132.36344110.088909
i 0.83094] 0.17802} 0.47673 2,36787) 0.77300] 1.71807] 1.45268] 1.37334
TALRMARCY 7.307141 35,4609 B,32714131,92037114,36190141,43617932,34742110,75000
0.38337] 0.19174] 0.31387} 1.37712] 0.36823] 1.14224) 0.83993] 0.32324
inbLIﬁR.L 0.99600{ 4.52400112.00400}142.37400119.05200]51.29600140,78000]13.97200
: 0.62598] 0,34351} 0.66104) 4.13671) 1.704711 4,32963| 3.33119( 1.1227}
PThiCET Tl 9.66600] 4,72000111.90400145,82200/20,18400}53.32600143.44200115.01200
g P oao023491 0,02996) 1.67602] 3.19913) 2.89778 6.01743] 9.062%9| 2.22197
I Al’d 7 417501 3,47500) 9.12333134.06750[15.75383144,51750)34.70%4711:.48750
5 T LI 0.400881 0.894361 4.431381 1.09194) 3,220721 2.93694| 1.32331
ROIRAS j 6.94300| 3.0230110.28730{36,7875G|17.087%0143,71500|34,13000113.70000

» 1,682911 0,2¢8701 1.34330( 8.02366| 2.63072| 0.80126) 6.30338] 2.21324
CLONDLE] 5.¢9444 3.316671 9.37222(34.700000115.40536143,76667131.97778112,39844
L i ),806101 0,127268| 0.08344] 3,091L47] 0,89803| 3.33169) 3.76181] 1,13236

Tetla 3.1.1.1. Continuacion.
3.1.1.1. Métalo de Bumabsy .

j
i
3
iy
l

.

El sndlists de Burnaby (ver Seceion 2.72.1.3.1.) sc baso en 1o metriz
de var-cov agrupadas dentro de grnjo. cuyo sandlisis de componentes principales
arrojd un primer componente que represent.d an 67 43% de 1o variacion. Esto
significa que en promexdlio, In voriacion debidn o diferencias de Lamano dentra

de cada grupo Tue del 67 43%.
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En la Tabla 3.1.1.1]. se muestra el autovecior correspondiente sl
primer componente principal. L1 valor esperado para csiia elemenlo del vector
$5i el mismo fuera isométrico (vector tedrico que representa tamafio) es e
.204124. La media de todos elementos del sutovector es de 0.1Y7625
(u=0.051098) que se aproxima 8l tedrico. La dnica variable c¢on un valor muy

bajo es el ancho de la csja cerebral.

L_TOT CR | 0.2027281 | A_FRONTA | 0.21¢ 2572 A_INC1G] 8.2953576
L:trg":nﬁ 0.1;;';?}42 gfthgTRh 0.23411 93 LNngPfA J341060
LRk | B A0610h | A0’ ahE | B:OSO0EAL 1 kit | O:HIRNLE
ATHASAL ! 0.2707473 § LTON PR | 0.1623898 1 ACTO CRA 1 0.1974471
ATRINEAT | 0.1496103 § L DIASTE | 0.3070798 Y L BASAL | 0.2120943
ARICISO | 0,2023111 } L7BUL T} 0.1424609 { L MARI | 0.%148657
ABINAST § 0.1445046 ) ATBULTTI | 0.1319669 § AC_RAXTT ) 0.2181491

Tabla 3.1.1.11. Autovector del prieer componente principal basado en la eatriz de
var-cov pronediada dontro de grupo.

Se aplicé el métwdo de Burnaby proyectsndo log logaritmos de las
medidas originales sobre el espacio ortogonal a8l vector obtenido
anteriormente, obleniemwlose valores oo lon que el tomiio fue eliminado para

nlteriores analisis.

3.1.1.2, Analisis de Factoros

Ser utilizaron loss datos originsles y Lratados con el método (e
Suriicby en un sndlisis de factores con el objeto de reducir el nimero de
variables a unes pocas, los factores, que representen sistemss de variables
originu;es funcionalmente relacionndas.

Como se vid en la seccion 2.2.1.3.3. existen estimadores de la
adecuacion de los datos. E1l  valor obtenido para el estimedor de Ksiser-Meyer-
Olkin es de 0.07956.

Este valor esta my lejos de lo aceptesble. Ls correlscidon existente
entre las varisbles no permite su reduccidén a un nimero razonablemente pedqueiio
de factores interpretables, objelivo de ese sndalisis en este trabsajo, por lo

que no se continuara con el andlisis de factores.

3.1.1.3. Estimncion general de 1la divergencia basmda sobre morfologia
craneana.
3.1.1.3.1. Estimacion cuantitativa.

Utilizsndo los valores originales de las varisbles y los resultantes
del métwdo de Burnaby, se realizsron sendos anslisis discriminantes, segin se
describe en la szecinn 2.2.1.3.4. Posleriormente se ntilizeron leos centroides
Jde: los diferventess OTHG oy ditos pera 1o eslimscion de s divergencia
genwral. Ly Talila 2.1.1. 1), aueslra los valores de los centroides de los 27
CTUs analizwldos yers los 22 Funciones diseriminsules one quedaron en el
andlisis cusndo se atilizsron  los valores  gin el componente  tsmsiio. Las
estimacidn de la divergencia general se realizd sobre las base de sendas

matrices de dislanciss enclideas (basalas en los dos tipos de sndlisis, con y
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muestran en la Figura 3.1.1.I11.

3.1.1

5.1

En

s Tabls

3.1.1 1V.

74

y 3.1.1.1V.

o miestran

obtenidas psra los dos Lipos de analiuis.

ARGENTIN

] -0.33335 0.38327
! -0.17809 230077
AUSTCLAR  ~1.48742 -0.97087
3.88047 -0, 91643
AUSTEHER  0.143%60 0.81104
2.25318 0,48711
AUSTHECD  -0,30334 -0.50009
; 1.63619 1.16638
i
| AUSTORIE -1.32070 0.40185
! 3.137% 0.26453
W EONETION -2.40339 0.94600
|; 0.25796 0,12879
CURUIU  1.400%) 1,62128
0.418%6 0.63157
It
DORSIGNY  2.0B144 1.86789
-1.26931 1.71709
DORBINOR  1.47288 2.8%881
-0.43707 0.33232
| DOKBISUR  1.038%8 1.97431
I -0.21470 1.£2102
KNIGKTIT  2,40223 0.104%7
! -1.29825 -1,62083
LATRO  -0.36083 -2,32604
-3.31049 -0,83515
|| MAGELLAN  2.30809 -2.73363
, 1,25843 -1.23243
MENDOCIN =0.19978 -2.32153
-0.98739 -0.46203
W occuLtus ~<0.96273 -0,20423
-0.6432% -1.27319
0PINUS  3,00305 -0.34023
-2.74968 -2.29227
PERRENSI  2.23430 2,3337%
-0.43679 0.9993%
PORTEDUS -1.42878 -1.2153)
0.13288 -0.49348
| ROIGI 2.2296% 2,047
{ 048221 -1.13802

-2,74087
1.62697

3.30409
-1.93888

1,983681
-1.37438

2.32291
-0.38617

4,26039
-2.24432

~1,09307
-0.50428

-0.93444
-0.389359

0.2°038
1.04033

-0,38362
-0.02763

0,233
-0.30839

1.13914
0.94286

-1,29202
155873

3.00711
1,34023

2.29761

-1,30449
-1.07368

1.6938%

5,01197
1.89819

'0027002
0.76372

2.18389
-0.72733

l;;i;pl.l.l.lll. Valor;; de los centroides
andlisis cuando se utilizaron los valores sin la coasponente tanasa,

0.43626
-0.56422

2.93302
-1.23003

1.43820
-1.01242

131176
-0,17109

1.36416
-0.50358

-3, 38468
-0, 95340

-1.6740%
1.06939

<1.,40092
1.90492

-1,%6037
0.83267

-2,12237
0.03310

0.99941
0,23099

0.60963
0.17388

2,67148
-0.26353

1.29919
-2.4367%

0.80283
-1,08350
1,35988
0.83881

-0.84309
1.43198

0.31444
-0.97370

173670
-0,3346¢

0.39089
0.76619

1.271%21
2.47329

0.71863
1.03121
1,16309
7. 08743

-1.,02733
-0.72076

0.46686
-0.14731

0.73219
-0,35650

0.42483
-0.09166

0,74313
=0.09612

0, 19344

2.80933

0,027086
0.79608

1.27113
1.36891

-0.61360

1,07668
0.42623
0.27683

3.22899
2.14471

-0.73447
-0, 44817

2.01341
1,29223

210
445

A
16

-1,26005 -1,32909 3.97446 1.18378 0.757%3
0.90994 0.47534 -1.32693

-0,07908

~2,0363)
-0.97617

-2,95314
-0.98317

-2.,2184¢
-0.14228

<1922
-1, 46871

—0l82248
-0.31807

-0.4794}1
-0.63149

-0,10219
1.70262

1.83743
0.17873

1.97934
0.21609

-L13969

0.06173

1,34364
0.74100

-1,29912
-1,39076

-0.79922
-0.34387

0.13304

Kosubbados y disceusion pareinl

l.as

y son

1.73743
0. 04649

-1.65178

-2,37188
-1.76414

-2.66139
-1.18624

0.57189

~2,18%40

-0, 52099
1,70897

0.33032
0.35636

0.92951
0. 35411

0.73179
0.71297

-0.43033
-0.80234

-0.91438
-1:21417

2.25936
1,00384

=2.31647
-0,43320

-0.21990
-2.18428

1.63079
1,82703

1,12630
-0.22282

0.92082
-0.40977

-2.13173 -0.20346 -0.80389 1.53391

las

fonogramns

discutidas 2n

mutrices

-1,53177 -0.260% -2.44637
0.40685 -0.76940 -0. 47659

4,02730 196409 1,77680
0.70405 1.30862 -1.59085

2.30094 0,95759
1,72181 1.35622
T 2.98159 0.81276
1,25285 0.32791
-0.12640 -1.39745
1.02007 -1. 5355

'0:95683 0:765?8
-1.27612 0,26243

-0.13831 1.26688
0.01998 0.27184

0.32762 1.20693
-0.43488 -0.50713

T 0.99972 -2.39649
0.94060 -0.4407€

-0.83774 -0.89794
1.69909 0.4734s

2.7%021 0.9867 2.3

-1.3686% 1.59343

1.09272 0.11433
-1.53221 0.02093

~2,12562 -1,54119
167108 -0.34539

2.40712 120781 1.96368

-1.03660 0.94957

=0.12868 1.3660]
-0.78330 -0.30137

-0.220358 0,32408 0.29336 -0,295%7

-0,36037
-1.03438

l‘q'
0.77

SRS

obtenidos e
l= seccidn

diatuncissy

-1.09956 !
0.37211

SENI)
-0,28177
-1.43%7
022805
-0.66510
0.57797

SRS
0.53570

-0.06483 ||

1.40968 |
1.00285
0.1087%

0.53760

0.40188

!
i
1.22612'q
|
!
-0.18623 !

2.75708 |
-0.14688 ({

izl
-0,39033 ||

-0,1096%
0.72857

-0.36970

1.66794
-0.70570

2.95536
008654 |

0.32063
0.05987
-1.A3616
-0.18997

-0.20009
-0,23160

te los 27 OTUs analizados paré'ias 77 funrinnee dierriainantez que Juedaron en_él
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TALAMARC

| TUCONAXC
TUCONAX]
l TUCUNANY

YATAYTI

! yoLanoLp

Tabla 3.1.1.

7

0.67256 -0,56062 -0.01018 1.49648 -0.63461

TALAMAGD -2.11785 -1.87937 0.33288 0.61893 -2.712%2

0,11898 -1.64791 -0,97983 -0.65816 -1,50770

-2,92552 -3.16110 -0.98128 2.11360 -3.01889

-0.,6584% -1,00663 -1,73539 -1.00722 -1.79312

13.39003 -0,29220 -2.06938 1.88387 1.
-0.14580 -1,23807 0,10183 0.4 1

271778
-0.48280

-2.00139
1.49637

2.40180 057789 -2.91297
-1.45072 -1.57792 0.71228

"0.17306 -1,84314 -0.19628

-0.91918 -0.93377 0.07294

1,30323 -2.36209
0.82261 -0.97772

111, Continuacidn.

41282

229992 4.24492
0.09403 1.04218

1.38621 0.67031
-0.56989 089334

82 -1,29928 -0.43%91
1 144674 -0, 24569

-1,83438 -0.76403
-0.12873 -0.01049

5

-0.3454!

0.94654
1.74831

1.39730
1.41931

-2.1918]
-2.73570
-2.92983
~2.04489

2.22908
1.23798

0.43370
-0.92226

0.60243
1.12411

|| SANAORUE ~ Z.14780 042917 0.08938 -0.03839 -0.20092 -1.14143 0,738 ~0.24291
1.086%6 0.653572

-0,51270 -1.42989
1,09082 -1.20551

1.02420 -0.83041
0.43908 -0.17952

-0,%00%9 -0.27962
-1.38931 -0, 19453
0.88170 1,07873
-1.08946 0,29591

1,90740 -2,20429
-1.86072 -0, 39826

1,07898 -0.,11044
0.04253 0.32972

~1,67984 -0,25023 -0.48218 0.17858 -0.87790
0.39532 0.71356 -1.62088 0,22742 -0.05308

-1, 74960 -1.60099 -0,13723 I
-0,18035 -0,52464 0.22188

-1,99036 -0.66203 -0.62%83
006444 -0,85444 0.0637
204739 1.01673 4.36149
213649 -0.55098 0.1016]

0.89057 0.4194 2.28399
2.4973 0.65253 -0.42667

~1,99785 -0.33382  0.79899
0.83709 0.22079 -0.4513]

0.72919 -1,00307 -0.1600
0.90867 0.2189% 0.06218

101181 6.09419-'2.4907é=ﬂ
086073 -0.32858 0,21373 !

s

ARGENT IN
AUSTCLAR
AUSTHHER
FUSTNECO
, PUSTORIE
. RONETYOI
WL
DUKBIGNY
DUSETHOR |
DORBISUR
KNIGHT1]
LATRO
NAGELLAN
NENDOCIN
0CCULTUS
OPINUS
PERRENS]
PORTEQUS
RO16]
SANROQUE
TALANAGD
TALAMARC
TUCONAXC
TUCONAX]
TUCUNANU
YATAYTI
YOLANDLP

- —

ARGENTIN
L]
12,67363
12.33238
11.47183
12,3013
7.94617
7.81493
7.84372
7.19630
7.26344
9.45312
6.32254
12.40189
11,36791
6.03339
13.04866
7.48911
9.50580
7.96683
7.93813
8.95978
9.33644
10,73447
9,75386
6.39904
7.34349
1.3499%

13.43339
L

4,8973%

9.02320

4.18231
11,38315
10,48941
12,23388
11.36300
10.36788
10.50618
12,7106

0.365%8

7.60490
12.80413
11.4710%
10.91338

7.40081
13.73737
10.10381
10.48348
10.56337
13.04727
10.50730
11.06110
11,23890
10,41320

AUSTCLAR

12.684320
A.78164
I
3.73980
3.24767
11.75122
9.39972
10.73843
10,1931}
9.27896
10.10854
12.77233
8.49028
7.86764
13,4553
10.51834
9. 50916
1.31790
10.90363
9.73738
12,23318
12.90479
11,36199
9.40633
11.76626
10,126%0
10.1718%

AUSTNHER

AUSTNECO
12.15901
3,83646
4,34924
[ |
5,33324
10.57394
0.57219
9,54464
9.33381
8.32601
9.42173
11.42870
8.91204
7.41796
12.53010
10.3533)
8.73852
6.40141
10.02837
8.47279
10,6214
15.39873
11.366%
9.15741
10.76868
8.91719
9,32094

AUBTORIE
13.83%07
3.09424
6.63601
6.37995
]
11.49011
9.34837
10.92022
10.26834
9.34474
9.87094
12.42767
9.38723
7.34703
12.93940
10.39230
10.11541
7.92691
11.22749
9.64906
1148924
12,0127
1289233
10,42964
10.8513)
10,30197
1049119

O

BONETTOI
7.43426
12.39920
12.18937
11.39633
13.03634
I
7,18962
9.03694
7.45030
7.,23041
10.058%0
8.63486
12,59332
10.268781
7.75018
1431335
8.19179
7,72483
8.12916
8.83009
6.73823
8.15237
14.21775
12.38016
9.0339¢6
8.24439
3.62832

CURVLU

7.76443
11,693%8
10,01283

9.59478
11,22322

7.00094
sEm—

4,61670

3.14400

J.81948

8.72402

8.97907
10.,60900

9.37849

9.71507
10,79930

3.77627

8.18002

4,36169

§,9432%

9.49312
1078886

9.87488

9,03934

9,07244

4.98042

6,37381

DORBIGNY
8.34119
13.92183
11.49724
10.31106
12.36353
9.40464
3,18633
L
3.63267
4,24232
8.57224
B.640862
11.03234
9.92477
10.00412
9.39694
3.3514)
8.93478
4,74710
£,98117
10.28068
11.70794
9.29292
7.72349
8.88057
3.82953
8.66088

DORBINOR
7.4178%
12.38302
10.81103
10,3542/
11.86268
7.38463
3.2785%
4,12387
S
3,24278
7.99230
8.39444
11.04039
10.06332
8.97524
10.27033
J.61808
8.73818
4.14487
4,38389
9.41610
10.95493
9.23852
7.48434
8.5685%
3.97886
7.13912

Tabla 3.1.1.1V. Matrices de distanciss euclideas para machos, basadas en los centroides del andlisis discrimfnante de los datos
originales {(arrlba de la diagonal) y en los centroides del andlisis discriminanle de los datus transformados a logaritmos y luego

procesados para la eliainacion de la cosponente tamsio (abajo de la diagonal)
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DORBISUR | KNIGHTIT | LATRO HAGELLAN | NENDOCIN [ OCcuLTus | OPIMUS PERRENSi | PORTEOUS
ARGENTIN Y 7.53744 | 8.78779 | 6.19640 | 12,10321 | 10.91073 | §.76245 | 13.10999 | 7.89393 | 68,8939
AUSTCLAR | 11,79936 | 11.92594 | 13.9%18! | 9,25152 | 9.3%704 | 13.9671t | 12.80318 | 12.03760 | 9.31706
AUSTNHER | 9.93562 | 10,86913 | 13.26300 | B.83983 | 8.73976 | 13,94331 | 11.10396 | 10,20027 { 8.59842
RUSTHECO § 9.23178 | 10,398530 | £2.49637 | 9.29065 { 6.84893 | 13.33478 | 11.31193 | 9.71393 | B.09113
AUSTORIE | 11.07113 | 12.04320 | 14,39930 | 10,83914 | 9,93431 | 14.77630 | £1.99877 | 11.30193 | 10.08646
pONET1Ol | 7.39497 | 9.1%393 | 7.97104 | 12.39954 | 9.8%376 | 7.09113 | 14,33580 | 8.47341 | 7.28906
CuRuY 4,10696 | B8.49189 | 06.86260 | 10.48383 | 9,35339 | 9.53999 | 11.10623 | 4.24227 | 6.15197
GORRIGNY | 4.36924 | 9.10807 | 9.39734 | §1.40937 | 10,49939 | 10,7418 | 9.79946 { 3.68372 ! 9.56144
DORGINOR ) 3.92659 | 8.,0270% | 8.70810 | 11,14728 | 10,23286 | 9,16302 | 10,64239 | 3.89135 | 8.846938
DORBISUR | Wewwwmwm | B,1991) | 9.42891 ( 10.74211 | 9.66262 | 10.09704 | 10,98139 [ 4,43603 | B.30913
KNIGHTI) § 8,27350 | SEEwwemmm | 4,52276 | 9.23242 | 6.21678 | 7.88698 ( 9.13081 | B.29432 | 7.44900
LATRO 9,19952 | 7.,42214 | OEERYSRE | §1,00092 | 9.04934 | 4.37448 | 11,2356 | 9.49931 | 7.81429
NAGELLAN § 10,54208 | 9.74204 | 10.913%7 | wewessamen | 7,98219 | 14.9%416 | 9.03399 | 10.79629 | 6.01860
MENDOCIN {§ 9.3296b6 | 8.47121 | 9.45872  7.36128 | Ocwmmcewd | J0,29499 | 9,96402 | 9.69335 | 95.68521
OCCULTUB ] 9.83846 | 8,63719 | 3.02478 | J1.43494 | 10.97303 13.01482 | 10,04194 | 7,93394
Qrimgs 10,6399 | 8,31224 | 10.56320  B8.6432 | 9.70606 | 12,37490 | wwwwmmm | }0,40407 | 10,2303
PERRENGT ! 4,09233 | 7.89836 | B8.776% | 10,49846 | 9.22008 | 9.44143 | 9,96820 | Cemmczmm | 9,21893
PORTEQUS | 7.94548 | 0.04903 | B8.34%43 [ 7.62%38 | 5.80804 | 0.73790 { 9.964676 [ 0,49492 | EEummES
ROIGI 3.32697 | B.74378 | 0.60309 | 10.73710 | 10.41430 | ©.92483 | 10,436%6 | 3.84337 | 9.415¢7
SANROGUE | 9.91133 | 7.10872 | 7.,67346 | 9.68283 | 9.30832 | B.39032 [ 9.08073 | 4.31623 | 0.426})
TALANAGD | 9.43376 | 9.38@23 | 0.47942 | 11,12421 | B.68462 | 7.70715 | 13.31841 | 9.22003 | 7.983006
TALAMARC { 15,03013 | 10.54899 | 68.10314 | 12,00724 | 8.74068 | B8.04219 | 14.58795 { 10,6238 | 6,69005
TUCONAXC § 10,24338 | 10,16433 | 10,4791 | 11,70330 | 11,93093 | 12,23229 | 9.69833 | 9.63493 | 11,33043
TUCONAXT | B.434%6 | 7,73977  8,98260 | 9.77184 | 9.42971 | 11,07431 | B.74989 [ 7.84419 [ 9.92184
TUCUMANU | 8.67730 | 6,83384 | 3,36320 | 9.63684 | 7,82344 | 3,74483 | 10,83083 | B.41983 | 7.53904
YATAYT! 4,24%97 | 7.97693 | 8.13756 | 10,18204 | 9.71711 | 6.8840) { 9.83790 | 3.29763 | 6.73879
YOLANDLP | 6.42913 | 9.33827 | 9.3978% | 11.83321 | 9.70698 | 6.41008 { 14.29392 | 7.31793 | 7.23939

== 5 T === T T T

Tabla 3.1.1.1V. Continuacitn
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RO1GI SANROGUE | TALAMAGD | TALAMARC | TUCONAXC | TUCONAXT | TUCUMANU | YATAYTI YOLANDLP?
ARGENTIN | 7.95737 | 7.73490 | B.48237 ( 8,82931 | 11.9813% | 11.19745 | 6.34786 | 7.40788 { 7,17984
AUSTCLAR § 12,88849 | 11,30007 | 11.560105 | 12.09782 | 14.61745 | 12.42608 | 12.12767 | 12.42059 | 11,43355
AUSTMHER § 11.46100 | 10.35648 | 12,68313 | 13.30979 | 12.614863 | 10.74326 | 12.33114 | 10.72797 | 10.46919%
AUSTNECD | 11.00340 9.87605 | 11.53090 | 12.32935 | 12.70407 | 10,30799 | 11.73¢08 9.89676 | 10.23303
AUSTORIE ¢ 12.76185 | 11.38480 [ 13.12337 | 13.71938 | 14,77500 | £2.09250 | 12.54109 | 11.89329 | 12.10220
BONETTO) 7.93359 8.3%104 §.36309 7.60%8% | 13,27878 | 13.70134 8.37306 8.17711 3.40512
CURLIY 4,00624 | 5.00718 | 9.37738 | 10.98407 | 11.40990 | 9.83650 | 9.12135 | 35.10709 ( &,3404%
DORPIGNY | 9.2311% | 9.68928 | 10.83s41 | 12,21321 | 10,%3088 | 9.06727 | 9.93261 | 4.28032 | 9.14402
DORBINOR | 4.20086 | 4.40889 | 9.52373 | 10,99200 | 10.76227 | 9.12874 | B.85491 | 4.13543 | 7.21212
DORBISUR | 9.76342 | 6.23909 | 9,63389 | 11.19013 | 11.54437 | 9.99693 | 9.07020 | 4,48976 | 6.89837
KNIGHTI] | B.74786 | 6.89726 | B.5%692 | 9.38189 { 11,65832 | 10.27848 | 6.68626 | 7.87073 | B.48737
LATRO 8.73827 | /.5%iwi | 7.61136 1 7.16067 | 12.36044 | 11,5035% | 9.27139 | 8.26372 | 8,52159
NAGELLAN | 10.81029 | 9.69%49 | £1.13172 { 11,95149 ( 12.7464% | 11,09533 | 9.74844 | 10.1841) | 11.87759
KENDOCIN | 10,3763 9.23734 8.23394 8.19478 | 13.35773 | 11.64173 7.4652%7 9.70964 9.32850
occuLTYS | 9.02938 | 8,37363 | 7.0248% | 7.17160 | 13.83873 | 13,0797%5 | 5.39429 | 9.01731 | 7.48533
0PINUG 10,85368 | 9.46392 | 13.67999 | 14.460773 | 10,77138 | 10.33939 | 11.22100 | 10.05680 | 14.30834
PERRENS] y,16178 5,08580 9.68539 | 11,03746 | 11.04582 9.27907 8.95264 J.65143 7.74769
PORTEOUS 9.37634 8.19606 7.31367 8.20224 | 12.93042 | 11.9280% 7.18730 6.73897 6.8364%
ROIGI DUNDS 4,94354 9.91821 [ 10.8%38) | 11.78600 9.62637 9.01643 4.2072% 7.88719
SANROGUE 4,78703 | NS 8.31416 9.94627 9.95127 B.22625 7.77989 4,98926 7.92120
TALANAGD | 9.32172 | B,%8662 | wwmesemm | 3,43096 | 15.05120 | 13.47783 | 6.47043 | 9.,40930 | 5.82535
TALANARC | 10.99734 | 9.87393 | 3,7420) | wewwmmm | 19,50392 | 13,93296 | 4.94317 | 10,4819 | 7.91604
TUCONAXC [ 10.22624 8.35645 | 13.94330 | 14,45370 | SEmEEER $.27931 | 12.23255 [ 12.01729 | 14,17124
TUCONAX] 0.02184 6.20321 | 11.95952 | 12.34214 5.074693 | wEmweEINR | [0,54795 9.79192 | 12.72497
TUCUMANU 8.93731 7.89047 6,92343 7.02304 | 10.82030 6.92024 | R B.20690 8.43060
YATAYT] 4,11584 4,87032 9,39224 | 10.76236 | 10,81622 8.20078 8.09403 | rmmwE B.21475
YOLANDLP 7.96b10 8.22! 7.27093 8.53303 | 12.88734 | 11,16442 8.81301 8.2108%
"
Tabla L1 LIV, Conticeacidn.
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3.1.1.3.2. Estimaciin cualitativa.

En esta seccidn se presentan los resultados del andalisis explicaclo
en la seccién 2.2.1.4.2. de Métodos. Se muesitran para cada especie o poblacidn
los centroides de los diferentes snilisis discriminantes (AD, 26 pasos o AD en
total) que se realizsren paru reconstruir la filogenia y sl mismo tiempo
estimar las principsles diferencias respecto a las variables crasneométricss
utilizadas que existen entre los grupos que surgen de ecada dicotomizacidn. La
Tabls 3.1.1.V. mestra Jos porcentajes de 1la varianza total explicedas por
cads funcion discriminante en cada psso. Las dos funcinnes explican desde un
58.29 al 100 de la vsriasnza. La Tabla 3.1.1.Vl. mueslra .5 valores de los
centroides para las dos funciones discriminantes remsnentes de cada AD y para
cada 01U, y 8! mismo tiempo losi grupos formados por cseds paso o AD. Cada grupo
eg estimado en coda paso, como ya se dijo en Mélodos, dividiendo en dos uns
red de Prim basada en las distancias euclideas, a psriir de los ceniroides de
cada OTU psra las dos foncioness discriminentes =snslizadsas. E1 pninto de
sepuracién correspondde a la rama que conecte dos OTUs que tengs la distancia
maxima poara ecss red. La Tablos 3.1.1.V1I. muestra Ias correlaciones existentes
entre lss variables originsles y los ejes csninicos en corda psse o AD. Para
facilitar la vismslizacion de las varishles importsnles se muestrsn los

tores ode nquellas gue alconzaron mas de un 30% de correlscidn con algan e

A
caonicu. La Figura 3.1.0.1. miestra 1a topologis de 1o [ilogenia estimodas »
psrtic de los 26 proceses de dicotomizacion. A conlinuac:iodn se analizerdan los
26 pasos Lenlende en enenta parn sieplificar lo ionterpretacidn, las dos
variables con rmds alta correlacion con cecdda uno de los ejes:

Paso 1. La primer dicotomizacion (que corresponde s un 958.29% e 1a varianza
Ltotal entre toxdns 1lss especies, Tabls 3.1.1.V.) produce ls siguiente
conposicion de los dos grupos (Tabla 3.1.1.V1.): l)occuitus, latro,
tucumanus, argentinus, talarum (las dos poblaciones), bonettoi vy
yolandae; 2)el grupo de Corrientes (las tres ‘poblaciones de
dorbignyi., perrensi, roigi, sp. San Roque, sp. Yatayti-Calle y sp.
Curuza Laurel), Anigthii, tuconax (las dos poblaciones), opimus y el
grupo de especies con espermio asimétrico (las cuntro poblaciones de
australis, magellanicus, porteousi, y mendocinus, (ver Gallardo,
1979; Vitullo et al., 1988; para una lista total de los tipons de
espermios de cada especie, incluidas las aqui estudisdas, véase la
seccion S.4.). El grupo 1 posoe valores negativos de log centraicde::,
sualvo en un caso positivo cercano a cero, para smbos ejes canonicos.
v el grapo 2 knightii, tuconsx y  opimus posicen valores pnsitivos
para ambos ejes, kL resto se divide on dogs o pmiposs. Poeoane Lasdo e
grupo de Corrientes que posec valores pogilivos: psrs el primer eje y

negativos pars el scpguirdo, y o por otro el jrupo de especies de



l Exml?x_ﬂummm__!ndmumme ,E,umiﬁ_iium_.&mma__fercmim l
a%0 asg '
| 13.09167 .16 316 | 3.30449  40.28 40.28 !
2 1.%787 2712 59,29 2 342 2%.% 66,62
|y Paso 2 Paso 1§
| 1 13999 43,93 43.93 i 3.30449  40.28 10,28
| 2 1163406 35,83 80.5% | ? 3R 2.4 bb.82
Paso 3 i Paso 16
1 20.40804  §1.12 51,42 | 1 18.24631  59.77 59.77
2 4,98022 12,44 AR) 2 52390  20.42 80.19
Paso 4 Paso 17
1 16,9628 43,01 48.01 1 2866963 100,00 100,00
2 4.00383 16,04 04.0%
Paso 3 Paso 16
i 6.8532  100.00 100,00 i 3.08406  40.76 48,76
2 2.18492  20.93 #9.71
Paso 6 Paso §9
1 10.1384¢  59.54 59.54 i 2962,73577  100.00 100,00
2 3.5%32¢ 1187 71.18
Paso 7 Paso 20
1 13.20831 46,13 46,49 | 47,3689  $3.26 43,26
2 o128t 2 68,44 2 20,9382  28.8% 94,10
Paso 8 Paso 21
8.64708  52.86 62.86 1 . M3.82870 100,00 100,00
3.50843  29.31 88.37
Paso ¢ Paso 22
1 3.67816 100,00 100,00 | 8.09888 49.% 49.%
2 2.434% 20.% %0.48
Paso 10 Paso 23
1 3.90139  48.4¢ 48,44 | 243109  74.9% 74.96
2 9192 22.%2 71.38 2 8.83074  25.04 100,00
Paso 11 Paso 24
1 J047,50915  69.93 89.95 1 8.16212 7191 N9
2 336.63993 9.94 99.69 2 3.18903  28.09 100.00
Paso 12 Pasa 2%
| 17.11182 61,47 41,487 ' | 8359,73994 100,00 100,00
2 5.06397  21.8) 83.%2
Paso 13 Paso 26
1 J41.46089 86,09 86.09 1 4.81277 100,00 100.00
ll 2 NAN0 13,98 100,00

78 RasulLudos y discagidn parcio)

espermio agimétrico que poser valores negdativos o cercenos a cero
pora el primer eje y valores positivos altos neare el gegundo. El
primer eje estd correlscionado positivamente crn el ancho de la esin
cerebral (0.557) y el oncho rostral (0.452) F1 segundo lo ests,
también positivumente, con la longitud de la sempolla suditiva
(0.514) y el ancho de ly. aapolla suditiva (0.38). La formacién del
grupo 1 ests bssada principalmente entonces, en un menor tsemario
relativo de estss cuantro variables. Dentro del grupce 2 las especies
hnightii, tuconax y opimus, que poseen valores siempre positivos, se
caracterizan por un mayor tamaiio relativo de las mismas variables.
En situacién intermedia se encuentran el grupo de Corrientes que se
diferencia del grupo 1 solo por su mayor tamsiio relativo del ancho
de 1la caja cerebral y ancho rostral y el grupo de especies de
espermio ssimétrico que lo hacen por las otrss dos varibles, el

ancho y largo de la smpollse auditiva.

Tabla 3.1.1.V. Porcentajes de la verianza total esplicadas por cada funcidn discriminante en cada paso (1 al 24),
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Pasol Paso 273 | Paso 4/3/4/7 |Paso 879/10711/12fPaso 13714718715
especle =7 71 f ] f2 (| Ff 77 [ R 1]
OCCULTUS[-2.09839]-3.90663 | 1.8%013]-2.88559]-2, 48671 [-1,99298) -.68966( i.68508) 41.6353]12., 50663
LATRO | -.80937{-2.97137 | 3.86807|-3.343300-2.40918)-3.861670-1.09814] 3.20077) 13,1209 3.7789
TUCUMANU]-2.09828{-1.42447 | 4.04340]-2,53014]-1.44849]-3.111248-3,54329{-1.93776} -1.6590]-6.97799
ARGENTIN] .69712[-4.05016 § .19014{-3.3064B{-9.99787} 1.07792 2.96431] -.65779 =7
TALANAGD]-4.53180]-2,04710 § 1.31429{ 3.87802] 3.3933s] 1.98778] Z.27252]%i88813
TALAMARC|-6,389971-2.10213 | 2.93488] 3.40097] 3.60684 ,32158]-2.38073|s38s808
BONETTOI|-2.02764[-3.0342% [-4.96493| 45213 2.78010] #3338
YOLANDLP{-1,36844]-1.76113 |-5.77284] -.13193]-2.31673| sss0es
Curuzy  § 3.29752( -.37777 {-2.31406[-1,77990] -.75130] .BabtB[-2.000iA| 1.40884Y .62405{ 2.86243
DORBINORY 3.86237(-1.48149 §-2.8%066)-2.61961) -.18162] .303170-2.16402( .38388) 2.21034] 62994
DORBIGNY] 4.73232]-1,03363 1-3.20172{-2,78423¢-1.93793-1.51009) .25611[-2.93582)-1.,6265]-2.2223%
YATAYT] | 3,549971-1.03169 [-2.74080]-2,02911§-2,21723| .31184] .50832( .45224% -.481681 -, 46549
SANROQUE] 2,72428| -.27539 | -.72747[-2,32770} .91637| 1.141930-1,28308( 1.90425]-1.64220{ 3,65123
FERRENSIY 3.66415( -.83609 [-2.76333]-1,92302]-1.06173] -.65783| -.98406| -.41763] -.87167| 1.14807
DORBISUR| 3.23944] -.4%09 ]-2,22538|-1.30428] -.73335{-1,578304-3.27513| -.54633] 5.352086] -.79725
ROIES 3.66262{-1.83%02 §-3.57883]-2,95174]-2,83637| 3.62676( 3.06165] 2.41604
ANIEETIIE L00B99] 1.23099 | 1.16860| .267%0f 4.38521]-2.33507)-33.309i [-33.0495]-44.0912] 4,0313V
TUCONAXC| 3.31163] 2.0301% | 3.46304]-4.54%06]11.73318]-2.%6203} 52.6811(19.87213) 35.4372] 1.80728
TUCONAKI | 4.00710] 2.26649 | 2.27882-3.09732] 9.04470] -,763250 4.7373-10,6007] -7.9807-3,4198!
OPLNUS [ 3.97944) 4,99740 | 1.86246(-1,34026) 4.81032]-3.034360-73. 4213 6.58075] ~ [ |
AUSTCLAR]-2.483%8( 4.98710 [ 6.14372] 4.34001] 3.83700] -.19427]-3.17598( -.52692[ 3.13465[ 3.35575)
AUBTHHER] .83494] 7,48242 | 5.70932] 2.03748) 3.96002| .619601-4.07419 .49367f 3.80467] -.58372
AUSTRECO] .16892{ 6.13843 | 9.11616] 1.89789] 3.02879| 2.00480)-2.84033| 1.83612) -.11271(-2.51842
AUSTORIE] -.49620] 6.664%0 | 4.15443] 3.59598] 2.94190 -.30084}-3.13259] .62405] -.47488( -.53433
MAGELLAN] -.46062] 5.67922 § 4.03387} 2,236228-1.19650| 2.18642{ 1.30897{-6.56975]-7.24438] 4.85172
PORTEOUSY-2,13382| 3.10373 | 1.63781] 4.718660-3.40237] 1.16190] 5.12943] 41401
NENDOCIN|-2.53616| 4.40:86 | 26739} &.31121[-2.49500(-5. 76644 ‘imf:’=‘=

Tabla 3.1.1.V1,

Se euestran para cada especie o poblacion los centroides de los diferentes
andlisls discriminantes (AD, 26 en total) que se realizaron para reconstruir la filogenis y al
nisao tiespo estiser las principales diferencias. Ver explicacion en la seccién 2.2,1.4 de
Hétodos. Las lineas dobles separan cada AD o paso y las simples wmarcan el punto de eayor
dicotoala creado en cada paso por una.red de Priw utilizando los centroides,



‘ 9336“177157757201] Paso 21/22/23 | Paso 247129 Paso 26
Especie | — = :
C Fl F2 3 F2 Fi F2 Fl
CCULIUS

LATRO | 4.22126] t8asdE
TUCUMARUR-4.14730( sanese
ARGENT IN
TALANAGD
TALANARC
BONETTOI|
YOLANDLP
CURUZU | 3.43750(-1.71190f-24.0748] sates |
DORBINORY .86702{-2.88627] 16.0495[ $38818
DORBIGNY[-2.39108) .28670]-2.72721] -.60387]-1.18370] -.99044)-.07937]
YATAYTI | -.92318| 1.236007 -.16803( 3.00196§ 1.29831] 4.9264644.61667
SANRODUEY 3.63825 1.57068f 1.76936) 4.14071] 6.56884] .36844
PERRENS1{ .78396) 1.20526] 3.09267| -.58981
DORBIBU: ’

ROI6)
KNIGHTI]
TUCONAXC| 48.5843
TUCOMAXT]-18.6845) 818
opImus |

i

AUSTCLARY 1.21B4]-6.85127| 2.38282| 6,39396]-92.86356] 168413
AUSTMHER) B.3458) .66397) 5.780671-1,38308] 38.0397[ ssssns
AUSTNECOY -2.6932] 3.17121f-4.13497}-1.308%8

AUSTORIE[-15.6678]-11.3973
MAGELLAN]
PORTEOUS
MENDOCIN

==

Tobla 3.1.1.V1. Continuacidn,
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Paso | Peeo 3 Paso 4 'Paso ]

Yariable

=

Fi

F2

p- o —

F1

2

F2

PO —— o

Fl

T

L 167 CR
LTOND 8
L TOND'N
L NASAC

A"NASAL

A BINEAT
ATRICIBO0
AZBIMAST
ATFRONTA
ATROSTRA
ATA) CE
ATFO FRE
L COR PR
L DIABTE
LTBUL 11
ATBULT]
ATINCTS)
LARGOP4

L § NOLA
ANANDIR
ACT0 CRA
L _BASAL

LAX] I
AC_MAXT]

-0103‘

0.23¢
0.452°
0.337*

-0.3673
-0.094
-01083
-0 0 338’

0.324¢

~0.340*

0.354*

0,339
-0.238
0.038

‘0-32]’
0,14
0.3847

-0.044

0.107

0,183

-0.005
-0.032

-0. 4478
0,048

0.097

0.3332
-0.211

-0.318°
-0, 433

-0.230
'0031“

0.33%

0.089
-0,307°

0,317

0.306°

0.03)
=0.229
'01076

0.130
0,140
-0.433

0.318"

0.091

-anla

-0.3234
-0.335*
-0.409*

0.4067
0.342°
0.324°

0,206

0.006
0,203
-0.371°%
-0.348°

0.219
0.332*

0.353*
-0.400*
-0.24b

0,348°

-0.418'
0.058

-0.393¢
L

0.35%"

0.277

0.303*

0.037

Tabla 3.1.1.VIL. Correlaciones existentes entre las variables criginales v los ejes canénicos en cada paso
o AD. Para facsiitar 1a visualizacitn de las variables iaportantes solo se mavstran Jos valores de aquelles
que alcanzarcn mds de wn JOX de correlacidn con algin eje cantnlco. Los supraindices Indicen el orden, de
#ayor a eenor, de Jas varfables sobre 1a base de su correlacidn con los ejes candnices, Ver punto 2.2.1.4

de Bétodos,

Variable!

Paso 7

Paso B

Troso 9

Paso 10

Paso 11

™ Paso 12

Paso-fi—_w

F1

F2 F1 F2

Fi F1

F2

Fi

F2

Fi

F2

Fi

F2

A FRONTA
A ROSTRA
AT CE
A0 FRE
L COR PR
L DIASTE
L RL_T)
A BLTI
A INCTST
LARGGP4
L_6 HRA
A HARNDIR
ACT0 CRA
FASAL

L
LI
AC Xl

0,33y
0.419

-0.377%

-0‘20‘

—o'w
0.130

00713

~0. 3

0.355°

<0.497¢
-0.403*

0.“2

0.37%°
0.401"

0,243

0.3177
0.430

-0.024

-0.416*

-0.158

0.%%
0. 422!

-0.038

0.02t

'0‘307'

-0.339°

0,29
0,343
0.2
<0.410

-0.33%

0.0%

-0.613

0521
-0.476*
049"

0.298

-0.42¢°

0.3z

-0.070

0,250

0.0

-0.176

-0.263

0.%7°

~0.473

0.37%*

~0.37¢°
0.45¥

~0.25%

0.023

Tabla 3.1.1.VIl. Continuacidn,

IR




Resnltados y diconsidn pare

42
Paso 14 Paso 13 Paso 16 [Paso |7 Pawn I8 Paso 19 Paso 20
Variablell=— A == =
F1 F2 Fl F2 Fl F2 Fi Fl F2 Fl il F2
L 70T CR{ 0,249 | 0,013 § 0.034 | 0,681 0.0%4 [-0,347
LTOND B
LTONDN
L wnsaC 0.3417{-0,549*
A NABAL -0,183 {-0.310%
A BINEAT
ABICIGO 0,3974; 0,323
A BINAST
A FRONTA -0.680%[-0,210
A ROSTRA 0.335¢1-0.616°
A TA CE 0,393 0.224
ATFO PRE
1. CON PR 0.317'|-6.077
L DIASTE -0.215 | 0.934']-0.223
L7RUL T]
A_RUL Y1
ATINCTSI
LARGCPY 0,4442 (.052
L S HOLA
A HAMDID
AﬁO_CRA 0.322'] 0,037 §-0.993'8-0.141 | 0.351"
L BAaAL
L HAxl | 0.033 | 0.603°]-0.068 | 0.369
AC_mAx’l 0.058 }-0.329
Terla 3.1.1.VI], Continuacion,
Paso 2! Paso 22 Paso 21 l Pasp 24 Paso 23|Paso 26
LT 1@ T 1] 1] o, Semm— e —— e va=
Fi F1 F2 Fl F2 Fi F2 F1 Fl
L_T0T CR
LTOND R
LTOND Nj-0.374°
L NASAC 0.367*} 0,064
A NASAL
A RINEATY 0.453!
ARICIGO
A BIHAST -0,233 [-0,085
A FRONTA
AR o 0.08
080 1-0,347¢
AFO PRE
i
0.3552f 0.30%°
L BUL_TI
ADBULYI
ATINCTSI
LARGOPA
L_§ f0LA
A NANDIB
kg
-0,310° 0,323
LNAXT |
AC max’l 0,033 1-0,399* -0.43%%!

Tabla 3.4.1.VII. Continuacién,
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OCCULTUE Paso 2. El segundo paso genera, » partir del
LATRO grupo 1l del Puso 1, los grupos 1.1 con
TUCUMANY oceultus, latro, tucumanus, argentinus
ARGENTIN y talarum, y 1.2 con yolandase vy
| TALANAGD ! bonettor. Pora la primera funecion, el
TAL ANARC grupe 1.1 tiene centroides  todos
BONETTOI positivos, mientras que 1.2 los tiene
—{:VOLAMDLP negativos. Para 1s segunda funcinn no
CLRUTU existen tendencias netas que contrasten

DORBINGR ambos grupos. Con la primera funcién
DORRIGHY estén correlacionados el sncho rostral,
nedal.ivament.e, y la longitud del

YATAYT] . . . A
moxilar inferior, pogitivamente. Por lo
SANROUUE tanto el grupn 1 1 estd caracterizaio
PERRENS] por tener menor sncho rostral y menor
! DORBISUR longitud del maxilar inferior respecto

—— ROIGI del grupo 1.2.

KNIGHTI] Paso 3. El tercer paso se basa en ¢l grupo 2 clel
r-[‘_IUCUNMC Paso 1. Aqui los grmpas formsdos son
TUCONAX] 2.1 (grupo de Corrientes mis knightii,

L — DPIMUS tuconax y opimus) y 2.2 (drupo de
AUSTCLAR cspecies con espermio ssimétrico). Fara
AUGTMHER la primer funcion discriminante, el
AUSTNECD grupo  de  Corrientes posee valores
AUSTORIE negativos de centroides, mientras que
MAGELLAN on el resto de 2.1 son positives, con
PORTEOUS valor méximo de 3.4634 en tuconax. En

Figwra 3.1.1.

dicotomizacion

el grapo 2.7 los valmes pars egls
mmm eeran . funcidn son positivos todos, la mayoria
1. Topalogia de la filogenia mayores que los valores posiltivos de

L MENGOCIN

es?i-ada a partir de los 26 procesos de

2.1, salvo los valores de porteousi y

mendocinus. La segnnda funcidn, si bien
explice solo une 12.44% de 1a varisbilidad, es mis contrastante
respecto e los dos grupos. En ¢l grmupo 2.1 los vglr’mes son
negativos salvo el de knightii e es cercano a r:erb. Por el
contrario en el 2.2 los valores son todos positivos y mayores & 1.
Las varishles caorvelacionwdas ¢~ 1o primer funcion discrimantes son
la longitud del maxilar inferior y 1o longituad condilo nasal, ogmbas
positivamente. Con la segunds funcidi, el nncho de la csjn cerebral
y la longitue deo ls swpolla sudilive, [sa primers negnliva y Ia

sedunda pos;iitivamente. El grupo 2.1 se caracteriza entonces por un
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nener tansiio relativo de ls longitud el maxilar inferior y de 1a
longitud condilo nasal, respecto del 2.2, principalmente el grupo de
Corrientes. Tambisn poseen menor ancho e caja cerebral v longitud
de anpolla suditive.

laso 4. Este paso se bega en los OTHs incluidos en el grupo 1.1 del Paso 2,
occultus, Iatre, tucumsnus, argentinus y talarum. La dicotomizacion
separa talarum (1.1.2) del resto (1.1.1.). El primer eje casndnico
explican un 68% de la variabilidad y el sepundo un 16%. Para el
primer eje ¢l grupo 1.1.1 Liene valores netamente negativos,
mientras qua 1.1.2 los posee positivos. El segundo eje no es tan
distintivo en sus valores. El snicho bimastoideo y la saltura del
maxilar inferior estan correlacionados negativamente con la primera
funciodn, por lo tanto el dgrupo 1.1.1 posee valores msyores que 1.1.2
del tamsniio relativo de esass variables.

Puso b. Aqui €l andlisis discriminante no es seguido por uns bisqueda de
ngxima sepuracidn parn la dicolomizaciin ya que son solo dos
especies las que hay que analizar, yolandae y bonettol, de) grupo
1.2 del lPuso 2. Por esta mismn rnzdn solo hay ung sola funcion
diceriminante que explica, obviamente, ¢l 100% cde las diferencias.
ksta correlacionsdo positivements con ests funcion el sucho de los
ussnles, con an vator de solo 0.277. 1a especie con msyor veslor de
cautroide para ests funcion es bonettoi, diferenciandose initonces
esta especie por su mesyor ancho de los nasales con respecto s
yolmidae.

Paso 6. Comprende los (FIUs del grapo 2.1 del Paso 3. La dicotomizacion {orms
los wsiguientes pgrupos. El 2.1.1 con las egpecies del grupo de
Corrientes y el 2.1.2 con knightii, tuconax y opimus. Lz primers
funcion, que explica el 59.51% de 12 vsaricbilidad, esta
correlacionads positivumente con solo unp variahle que supers el
0%, la longitud del maxilar inferior. Para esta funcion los
centroides del grupn 2.1.1 estén netamente diferenciados de los del
grupo 2.1.2, con valores negativos o cercancs a cero, cbntra sltos
valores positivos del grupo 2.1.2. La segunda funcidén explica un
11.87%, no poses ninguna variable con una correlscién alta, y los
centroides de ambos drupos no estén netamente diferencisdos. De
acuerdo 8 lo expuesto, el drupo 2.1.1 se diferencia del 2.1.2 por
poseer valores relativos de tsamajio menores para 1s longitud del
maxilar inferior.

Pago 7. lncluye los UlUg del grupo 2.2 del Paso 3, que se corresponden con las
especles de espermio asimétrico. La dicntomizacion separa mendocinus

dr:l resto. D¢ esta manera, quedan incluidos en nan mismo grupo
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(2.2.1) parte de los miembros del grupo mendocinus (Massarini et al.
en prensa) que comparten todos el mismo cariotipo, eon uns especie
de cariotipo totalmemte diferente, magellanicus. La primera funciodn
aporta el 44.15%Z y la segunda el 22.517% de la varianza, por lo e
el segundo eje es importante en la ecaracterizacidén de los grupo::. El
primer eje diferel. ria netamente mendocinus (valor de centroide igual
a -2.499) de asustralis principalmente (el menor vslor de centroide
para una poblacidn de estes especie es de 2.9419) vy en menor medida
de magellanicus (centroide igusl a -1.1965). No sucede asi con
porteousi, Qque posee una tendencia opuesta a la de su drupo,
respecto a mendocinus con un centroide de -3.60237. La segunda
funcién posee centroides bien distintivos entre los dos grupos,
siendo porteousi uno de los mas discriminados respecto a mendocinus,
lo que habria determinado 1la inclusiin del primero en el grupo
2.2.1. Para esta funcidn, mendocinus posee an velor mucho mas bsjo
de centroide que los corraspondientes al grupo 2.72.1.
Correlancionsdos enn e} primer eje candnico estsn, positivamentle, el
larggo nasal, y negutivemente la Jongitud del diastema. Con el
segundo eije, solo estd correlacionasdo de: monera ingportante el sncho
de los 1incisivos. negativamente. El grupo 2.2.1 entonces :+%
diferencia de 2.2.2, mendocinus, por una combinacion de caracteres:
mayor longitud del nssal, menor longitud del disstema y menor sncho
de los ineisivos, siempre en relacidn sl tamsito relativo con otras

varisbles.

Passo 8. Incluve el grupo 1.1.1 del Peso 4. Se separsn squi, occultus, latro y

tucumanus, por un lsdo (1.1.1.1) y argentinus por otro (1.1.1.2). Lsa
primera funcidn explice nn 62.8B6% y  la segunda un  25.51%,
totalizando smbas un 88.37%. Los centroides del grupo 1.1.1.1 psra
la primers funcidén son negativos y positivos para 'argentinus. Los
centroides de la segunda funcidn no tienen uns tendencia neta en la
diferenciacién de los grupos. La distincidn de los grupos esta
basada en el menor tamsilo relativo en argentinus, del ancho y largo
de la sapolla auditiva, pues estns variables oastdn eorrelacionsadsas

negativamente con el primer eje candnico.

Psso 9. Eu este paso se comparan solo las dos poblaciones de talsrum, y en

consecuencia hay un unico eje discriminante. Estan correlacionados
el ancho mandibular, negat ivsemente y el sncho rostral,
positivamente. La poblacidn de Msgdalena posee un valor de centroide
mayor que la de Csmet Norte, por 1o que 1s primera esta
caracterizada por un menor toamafic relativo del ancho mandibulsr y

mayor del ancho rostral.



Paso 10.

Paso 11.

Paso 12.

Paso 13.

Puso 14.
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Les OTUs que inlervienen en este amilisis son les del drupo de
Corrientes (grupo 2.1.1 dol Paso 6). Se separa agui del resto
(2.1.1.1), roigi (2.1.1.2). En ambss funciones, easta especie posee
valores mis altos y positivos de centroides que lss demas. Lss
varisbles correlascionadas con los ejes eandnicos son el ancho del
foramen preorbitario y ancho bicigomstico, c¢on el primero, y la
longitud nasal y la longitud condilo nasal con el segundo, en todos
los casos positivamente. Por lo tanto roigi posee temarios relativos
mids gdrandes que el resto del gripo para 1ss cuakro varishles
mencionadas.

Se comparan Anighlii, tuconax 'y opimius (2.1.2., Paso 6). EsLs ltima
ospecie (2.1.2.72) quexin separarda del rosto (2.1.2.1). En este caso,
el primer eje explica 89.95% mmientras que el segundo practicamente
explice muy poco, sole 9.94%. Psra el primero, opimus tiene el valor
nds bajo. Este eje, ostd positivamente correlscionado con el ancho
nesal y negalivamente con el ancho msndibular, indicando un wenor y
un mayor tamsiio relativo de estas variasbles, respectivamente, pars
opimus, en relacion a knightii y tuconax.

Incluidos aqui estsn australis. magellanicus y porteousi (2.2.1). Los
grupos resultuntes incluyen o sustralis y magellanicus por un laro
(2.2.1.1) y a porteousi (2.2.1.2) por otro. Se evidencia zqui que es
australis, la especie del grupo merdocinus cosonte de la formacion
de un goapo comin con megel lanicus. Bl primee eje explicas un 61 .687%
y es el inico que express clarvamente Ins difoerencias entre smbos
grupos. El genga 2.2.1.1 posee valores acho mbs bajios e porteoust
paracl  cje. Uns aola verisble  alesnzg s supersr el 0% de
correlneiion, 1o longitawl eondilo nosnl, que 1o hace de  Corms
negantiva. Do esls manera se indica que porteousi posee valores
relutivos mas bajos que el grupo 2.2.1.1 para’ esa variable.

Se snalizsn occultus, latro y tucumanus (grupo 1.1.1.1 del Paso 8).
Claramente occultus se secpara de 1ss olras dos especies, con valores
mucho mass altos para ambas {unciones que las otras dos. Sin embargo,
una sovla varisble, el largo total, se correlacions relativamente
bien (-0.28) con alguna de ellss: 1s primera funcidn. Esto
indicaria que las diferencias no son debidas principslmente s alguna
variable, y gue la mayor diferencia reside en un largo totsl]l menor
para occultus, eslo es, ests especie tiene ls relscidn largo/ancho
del eraneo, raelativameotc an poco menor .

Andlisis hecho sobre 21 grupo 2.1.1.1 el Pyseo 100 Al igual que en
esle paso, uno de los grupos (2.1.1.1.2) posee un solo 0OTU,

dorbignyi de Esmina, una de las Ltres poblaciones de esta especie
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Paso 15.

Paso 16.

Fuso 17.

analizarlus. Quedan de esita msnera separsdas en grupos diferentes dos
poblacinnes de la misma especie que tienen el misme cariotipo de
2n=70, Esquina y Mbarigui. Se desconoce el csariotipn de la tercera,
de Loma Alta (ver Seccidm 3.2.). Psrs la primera funcion (40.28% de
la varisnza), dorbignyi de Esquina posee el valor mas alto. Para la
segunda (26.54%), el mis bajo. Exactsmente el mismo caso que en el
Paso 13 ocurre aqui, en cuanto a 1la correlacion de los ejes
canonicos con lss variables originales, aunque agui la correlacion
del 1largo total del ecraneo es positiva. Entonces la relacidn
largo/encho es relativa y escasamente mayor psra dorbigny: de
Esquina. _

Se contrastan los 0OTUs del grupo 2.1.2.1, Paso 11, Aknightii
(2.1.2.1.1) y las dos poblaciones de tuconax (2.1.2.1.2). Queria
nelamente separado Anightii de lss dos poblaciones do tuvconax por
ambes funciones, especialmente la primera. Para ésta, Anightii posee
valores muy bsjos en relacion a tuconax. Psra la segunda, posee un
valore de centroide mias alto. Con el primer eje se correlacionan,
negativamento, el ancho frontal y positivemente, ol largo del 4.
von el sequndo, mencionaréd a tres, el largo total del créneo, de
fiwa positiva, el sncho rostral, negativamene, y la longitud del
muanilar  inferior, pwosiltivamente. Entonees, hknightii posee, en
tamaiios relativos y reaspecto 8o tuconax: wwyor ancho frontal, menor
largo del P4, mayor longitud totsl, menor ancho rostral y mayor
longitud del maxilar inferior.

Se comparan entre si  las cualro poblsciones de australis vy
magellanicus (grupo 2.2.1.1, Paso 12). La dicotomizncidén sepsra las
poblaciones de australis (2.2.1.1.1) de magellanicus (2.2.1.1.2).
Para la primera funcién (59.77%) magellanicus posee el valor de
centroide mis bajo y para la segunda (20.42%) el més slto. Ls
longitud ecdndilo premolar se correlaciona pnsitivemente con el
primer eje, mientras que la longitud de ls disstema y ls altuta del
maxilar inferior lo hacen con el segundo eje, de forme positiva v
negativa respectivamente. Por lo tanto magellsnicus se diferencia de
australis por poseer menor longitud relativa de 1la distencia
cindilo-premolar, mayor longitud de la diastema y menor sliura del
maxilar inferior.

En este paso se comparan latro y tucumsnus. Ninguns varisble se
correlaciona preponderantemente con ls unica funcién diseriminsnte.
La de mayor correlacion es la longitud de 1la diastema, que lo hace
negativamente con wun valor de -0.223. Como latro posee un mayor

valor de centroide «que tucumanus, la primera posee menor tamsiio
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Paso 19.
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relativo que la segunda respecto de la varisble mencionada, siendo
esta la unica diferencia.

Se snaliza aqui el grupo 2.1.1.1.1 del Paso 14. Los nuevos grupos
formados estin compuestos por sp. de Curuzu lLaurel y dorbignyri de
Loma Alta por an lado (grupo 2.1.1.1.1.1), y por el otro dorbignyi
(Hbarigui), perrensi, y sp. de San Royue y de YataylLi-Calle (grupo
2.1.1.1.1.2). El primer eje (48.76% de la variabilided) no reflejia
una tendencia neta en la diferencincion de los dos grupos. Mas clsro
aparece en lo distincion el segundc eje, con valores de centroides
negativoy psara el grupo 2.1.1.1.1.1 y vositivos para 2.1.1.1.1.2. La
unica variable con vslor allo de correlacion con el segundo eje es
el largo total del craneo, que lo hace negativamene. Por lo tanto el
grupo 2.1.1.1.1.1 se diferecnia del 2.1.1.1.1.2 por una mayor
longitud total relativa del craneo.

Se comparan las dos poblsciones de tuconax (2.1.2.1.2, del psso 15).
La dnica varisble correlacioneda con la funcidn discriminante es el
alto del craéneo, que lo hace negativemente. Esto indice que 1a
poblacion de Concepcién por tener valor de centroide mis slto en el
ejs canonico, posee menor alto del eordneco relativo que ls pablacion
de Kl Infiemillo.

La comparncion se realiza entre las cuatro poblaciones de sasiralis
(2.2.1.1.1 daol pasgso 16). La dicolomizacidn separs una  de  Ing
peblaciones de lss demss, 1la poblacidon de Oriente (2.2.1.1.1.2). In
athos ejes esta poblacion Liene valores de centroide mis bajos gque
el resgto (2.2.1.1.1.1), perno es solo en la semunda funcidn que
clersmehte o distingue una varisble original importante en la
discriminaci-n, el alto del créneo, con correlacidn negativa. Por 1o
tanto la poblacion de Oriente se distingue por un mayor tsmsafio
relativo del slto del créneo. )

Se contrestsn sp. de Curuzd Leurel y dorbignyi de Loma Alta (grupo
2.1.1.1.1.1 del Pago 18). El ancho bimeatal y la longi.‘tud eondilo-
nagal, se corre€lacionsn con 1a funcién discriminante, la primers
positiva y la segunda negativamente. El mayor valor de centroide le
corresponde & dorbignyi; poir lo que s infiere que esta especie se
difereiicia prihcipalmente de sp. de Curuzd Lanrel por el muyor ancho
bBimeatal ¥ su mehoni lungitud céndilo-nasal relativas.

Sk rponpsiran el goupn 2.1.1.1.1.2 del Paso 18, dorbignyi, perrensi y
sp. de San Roque y Yatayti-Calle. Se formé un grupo (2.1.1.1.1.2. 1)
con dorbignyi y las dos sp. por un lado y perrensi (2.1.1.1.1.2.2)
por oltro. Esita especie tuvo el vslor de centroide mis alto para la

primera funcidon y el més bajo para la segunda. Con ninguna de estss
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dos funciones lbo alts correlscion con algina varisble. Solo el
ancho bimastoideo aleanzé una correlacidén negativa de -0.233 con la
primer funcién. Por lo tanto, perrensi se distinguiria del grupo
2.1.1.1.1.2.1 por un menor valor relativo para la variable sefialada.

Paso 23. Se compara aqui uno de los grupos del Paso 20, que estd formado por
tres poblaciones de australis (2.2.1.1.1.1). Ls poblacién que queda
separada en este andlisis es la de Necochea (2.2.1.1.1.1.2.). Las
dos funciones discriminantes suman el 100% de 1s varianza, con
74.96% la primera de ellas. Si bien australis de Necochea posee los
valores mas negativos para smbss funcionnes, es la primera ls que mais
claramente posee valores distintivos. Sin embargo no hay ninguna
variesbl= fuertemente correlacionsrda con ella, siendo el alto del
craneo, el que mis lo hace, y de forma negativa. Con la segunda heoy
dos variasbles correlacionadas en mas de un 30%, ls altura del
moxilar inferior y el ancho de la caia crsneana, ambas
negalivamente. La poblacién de Necochea, entonces, se sepsra de las
otras dos (2.2.1.1.1.1.1.) por tener un mis sltos tamafios relativos
para las tres variables mencionadas.

L'sso 24. Comprende el grupo 2.1.1.1.1.2.1 del Psso 22. Inclnidos estsn los
siguientes OTlUs, dorbignyi, sr. de Yatayti-Calle, y sp. de San
Roque. Este nltimo OTY (2.1.1.1.1.2.1.2) es el (e se separa de los
otros dos (2.1.1.1.1.2.1.1), en este analisiz. La primera funcidén
(71.91%) es 1o que mas evidencin  las diferencing entre los
centroides de smbost grupos, teniendo spr. de San Rogque el valor mas
alto. La segunds funcion explica mucha menos variabilidad y los
centroides de smbos grupos no ostan diferencimdos. Una sola variable
estid correlacionada {fuertemente, la longitud nasal, de maners
positivi; de esta manera sp. de San Roque se caracteriza por un
mayor tamsfio relativo de esta variable. '

Paso 25. Se contrastan las dllimus dos poblaciones de sustralis, Claromecd y
Monte Hermoso. [a primera poblacidn posee un valor de eontroide
menor, para una funcién discriminante que estd correlacionada
negativamente con la altura del maxilsr inferior y positivamente con
la longitnd de la disstema. Por lo tanto Claromecd se diferencia de
Monte Hermoso por una mayor alturs relstiva del moxilar inferior y

menor longitud relativa de la diastema.

[\
G

Paso Por dltimo se comparsn dJdorbignyi y sp. de Yatayti-Calle. La primera
especie con valor de centroide menor que ls segunda. Dos varisbles
estan  correlacionadas posit ivamente fon la dniea funcion
discriminante, ls longitud basal y 1la longitud de 1la diastema,

separandose entonces morfolégiamente ambos (V1Us, por un menor tsmano
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relat.ive de ambas veriab:les en dorbignyi.

Para dar uns idua de 18 ioportancis de cuods vurisble en el total de
las discriminaciones, se sumaron todas las oportunidedes en que una variable
participé con 3U%4 o mads de correlscidn con algan eje esndnico. Si una veriable
participdé en los dos ejes de un andlisis e considerd como una sols
perticipaciéon. La Figura 3.1.1.11. mestra estos resultados. En la misma, las
verisbles fueron sepsaradas en custro seciones: (1)mendibnla, y varinsbles que
miden (2)alLuras, (3)anchos y (Dlargos del ersnoo,

Ls media, por variamble, de el total de participaciones de todas lss
variables eg de 3.83x1 Un test de ChiZ, suponicudo como velor esperado la
media de 3.83, dido como resnltado el valor 31.8492 con 22 grados de libertad,
y una p=0.0854123. Este valor de p estd en el limite de 1a aceptshle pars que
‘& distribneion de valores: observados sea explicsdn por el azar.

De las cuatro secciones en que fueron separsdas las varisbles, 1a
fibula parece aportar mayor variabilidsed entre los grmpooss formsdos. La
ia para mandibula es de 6.33, el Chi2 incluyendo solo sus tres variables

10 significativo (7.17146, p=0.0277164). Otra seccion cuyo Chi2 resultno
wegitlficativeo fué el largo del crinen. Eu este cnso, si bien ls medis de este
grupo (3.1) ronda el valor esperado (3.88) aparecen variables que superan o
estin por debajo 2 o mas unidades de la media general (o valor esperad).

Las variables gue més sportaron a las 26 discriminaciones fueron, en
el asiguiente orden de importanci

1)Longitud del maxilar inferior

D Ancho rostral

Z2)Ancho de la mandibula

2)Longitud del nasal

3)Longitud condilo-nasal

3)Longitud de la diastema

.

3.1.1.4. Bstimacidn de la filogenia sobre la base de la morfologia cranmesna.
Todos los métodos se basaron en 1ss mstrices de distancias euclidess
obtenidas a partir de los centronides. La Tsble 3.1.1.iv. muestra lss matrices
de distancias utilizadus en el andlisis con y sin la componente tamafio. Ls
excepcion en la utilizacidn de matriz de distancias es el método de méxima
verosimilitud, que psarls directamente de loa centroides. Este método no es
econsejado para datos morfdlégicos (Felsestein, 1931a). Segursmente las
funciones discriminantey no hsn evolucionado segin un modelo de movimiento
Browniano, perp al menos ticnen ls particularidad de «er inderendientes entre

si, que es una condicidén del modelo psra las variables a utilizar.

3.1.1.5.1. Aproximcién del anidlisis cualitativo.

Como resultsdo de los 26 pasos de dicotomizseién, es posible la



Horfologia craneana 91

construccion de una f[ilogenin, pero cuyas longitudes de brazos no son
determinables, debido a que tienen csda, una diferenle escalu, por hsher sido

,. madas de forms independiente unas de otres (Figurs 3.1.1.1.). Existen
cuatro grupo claramente distingibles. El primerc lo forman occultus, latro.
tucumanus, argentinus, talarum, bonettoi y yolandae. lste es el grupo mas
sepurado, que forms un grupo hermano con el resto de lus espreies. Un sepgundo
grupo lo forman todas las espenies de Corrientes. El tercer grupo, que s5e une
ul de Corrientes, esta formado por knightii, tuconax y opimus. E1l cusrto grupo
lo componen las especies de espermio asimétrico, que forma un grupo hermano 5

los dns anteriores.
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Figura 3.1.1.11. Sums de las participaciones de cada variable en los 26 Pasos discrininantes. Be consideraron solo aquellos ratos
en la varasble tuvo un 30X o eds de correlation con algln eje diccriminante, Si una variable participd en los dos ejes de un
andlisis se considerd como una sola participacidn, Lay variables fueron separadas en cuatro seciones: sandibula, variables que
alden alturas, anchos y larges del crineoj se indican @ la izquierds de cada rétulo la media por secccidn.
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3.1.1.5.2. Aproximacion femética.

A partir de lss matrices de distancias euclideas que se muestrsn en
la Tabla 3.1.1.IV. se construyeron sendos fenogramas utilizando el método de
agrupamiento UPGMA. Debido a que existieron diferentes alternatives de unién
de los subgrupos, dursnte el proceso de elsboracion del fenogrsma, surgieron

des topologiss diferentes en cadu sndlisis, anngque con diferentes coeficientes

ARCGErNTIN
LAl RO

N =R =M SRS L e L 800 . 2.80 T
[

OIS NI T U
et = <
i e = LT Y OLANDLPR
T AL ANMAGD
e T ALAMARC
—_— CAORWIZL)
= T DOmEsirieIm
DB
, — QRBIGNY
| —{_: ERRREINSI
_ Y ATAYTI
RO
DAHROQUE
NI4T h
AT TLLAMT
 _ AUSTORIE

- - - |_ S B e 7
—

N

NAESR AN
PORTEQUS
— _— —_— NAAGEL L. AN
Or IS N
LT T LIC QRIA X
— TIUCONAXI

- -

228 1000 7.20 5.Q0 2.0
l ARGDENTIN

LT
__[———l:: QCTCUIL T'US
T TUS UMA RN
KNIGHT I

=1 r— BONET T
[ e Y QL ANOL P

T ALAMAGEL
L T ALAMARS |
—_— CURULIZV)

] L NG
{—— BSQEISUR
[ pppe— == =N
L ——SATaen
RIS

[ANPROQUIET
AU T CL AR

s I AUSTORE
- N =
] - L —aRHEES
C MoRTESuUs |
[ —_ MAGELL.AMN

?"'IM 3
e , LS SINA XS
—1 THCONA XI

!

3! xl;(a':l.l‘:_l.ll-jl.. Fenogra::;a i)btemdc:'s t. p.éc;rtlr de la lda!trﬁ deg;stanculs mcii'd:é.a';s; ba;adlabmflascenirzaldesbgiga fcad.a an F-gl
analisis discriminante ton datos idas s de ejeeplares sacho. Arriba rasa a, 8 enograsa b,
ficientes de corre. aci%n cofen&‘lca. a.=0.§35.£j, %@ oﬁfﬁi 1 e ' i



Morfologla craneang o 93

ARGEMNTIN
| LATMRO

_,——F OTCUL T U
‘ - — . TUIUCUMANLY

————— TALANMAGD
1t T AL AMARC

Ty
IUST
F\US TMHCR

IO PQR TEQUIS
MACELL AN

CUURWZWV
_CE DORDINDM

DoOMBISUIK
—  DORBIGNY

S | |
{ —_—CEREENT
et e e ROIWICAL
— SAMROQUE
| ) . FINICH T
TLISONA XS

e [ e T LICONAX
OPIMUS

{200 i0.06 .80 850 5.60 -
F ARSEMNTIN
LATMO

[ 7 ___L—l QT T
- TLICLIMANL
S *¢ N T~ o ]

— SURUZ
Dc::r:EnNLcJ:ra

DOARBISLIR
e e ORI O

=  — PFHRFN‘%I

[ ————- BONETTO]
[ - WOL ANDLP

TALAMAOGD
e T ALAMART

ALJ M R

1 ——AuRTNMEER
— M PICTIC N

1t ———— PORTEOUS
! MACGEI_L AN

¢ Or=iniL) = -
TUCONAXC
TICONA X

gl

Figura 3.1.1,IV, Fenograsa obtenides & partir de la matriz da distancias euclideas basada en los centroides para cada OTU del
andlisis discrisinante qlobal con dates procesads para la elisinacion del tamaso en ejeaplares macho. Arriba fenograsa a, abajo
fenograsa b, Cosficientes de correlacitn cofenstica, a.=0.75441, b.= 0.82916,

de correlacidn cofenética. Las Figuras 3.1.1.1II1. y 3.1.1.IV. muestran los
resultados obtenidos para datos con y sin el componente  tamaiio
respectivamente,

El resyjiado de los custro fenogrumss es muy similar dentro de csda
grupo, evidenciapde que dentro de cada uno de ellos no existe influencia del
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Ltamafio que enmascare diferenciss de forma. Debemos referirnos solo a los
resultados obtenidos dentro de csda grupo debido a gue si aparecen diferencisas
de relaciones entre los grupos por efectes del tamefio que cambian ls ubicacion
relativa de determinados grupo, pero guc no snn suficientes para alterar las
composiciones de 0TUs de cada grupo formadn. La excepecion en 1s relacién
dentro de grupo es el compuestu por Ing especies de espermio asimétrico: las 4
poblacioncs de eustralis, mendocinus, porteousi y miegellanicus.

Im el adlisis en el que el factor Lamafio permanecc, pori{ecousi vy
mendocinus forman un subgrupo con magellsnicus sieparsdo de las poblaciones de
australis. En el otro andlisis, por otro ledo, magellanicus sparece como el
nss apartado respecto & los demss dentro de este grupo. Massarini et al. (en
prensa) muestren que australis, mendocinus y porteousi compsrten el mismo
cariotipo, al menos 8l nivel de bandas G. Este cariotipn es bien diferente del
de mygellanicus. Esto pong de meniliesto que exitsle un efetn distorsionador
debido al mayor tamaiio general de australis en el prims. anslisis, que altera
ln reconstrcecion de lag rolaciones de parentozeao.

La topologia obtenids por ambos analisis define los mismos gripos,
sulvo lus difuerenciss recidén mencionadas, mis las debidng a las diferentes
relaciones e knightii y el subgrpo opimus-tuconax. Se pueden dilevenciar
cinco grupos permanentes on total. Un dgrupo estd formsrdo por 3 especies de la
Provinecia de Tucumdn, Argentins y por una relativamente slejads, de la
Provincia del Chaco, Argentine, latro, occultus y  tucumanus por mn lado
argentinus por otro. Un segundo esta compuesto por bonettol, yoisindae y lss
dos poblaciones de talarum. Los ocho OTU's de la Provincia de Corrientes,
oerrensi, dorbignyi (las tres poblaciones), roigi, sp. (Curuzi Laurel), sp.
(Yatayti-Calle) y sp. (Ssn Roque) forman otro grupo. El cuarto grupo lo forman
las dos poblaciones de tuconax y opimus. Por dltimo, estd el grupo cde especies
con egpermio asimétrico mencionado anteriormente.

Una diferencia entre las cuatro topologias de ambos andlisis surge
del agrupsmiento que se une al grupo de argentinus, latro, occultus vy
tucumanus. En el analisis que excluye el tamailo, Tenograma b, es el grupo de
Corrientes el que se une al mismo, mientras que en lss restantes tres
topologias es el grupo de talarum, bonettoi y yolandae el que lo hace. Por lo
tanto, estas diferenciss en las topologias no se deben 8 efectos del tamsiio,
sino a una débil estabilidad de los resultados de este algoritmo en
combinacion con egtos datos (vesss los resultados de of roa algoritmos).

La ubicacion de knightii, como se dijo sntes, es varisble. En dos
fenogramas, los "a" de log andlisis con vy sin tamafio, se une con el grupo
Corrientes, mientras que en los "b", lo hwmce coi. el grupo de Jlatro, ocoultus,
tucumanus y argentinus. LbEstes variacionez, enmo antes, no pueden deberse

entonces a problemas de tamafios relatiivos, sits: a8 ls forme de sgrupar del
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algoritmo.

Lo mismo ocurre con opimus-tuconax. que en tres fenogramss es el
2rupo que se une en ultimo término al resto de las especies, mientras aque en
un fenogruma se une, junto con Aknightii al grupo de Corrientes.

El fenograma “a” del nnalisis sin tamaiio tiene unz topologia similar

a la formada sen el andlisis cualitativo.

Si entrar en la descripcion méas cetallsda de 1las topologias es
importante resaltar agui algunos punlos de estos resultados. El primero, ys
sefialado, es que todas las especies de espermio asimétrico forman un grupo
homogéneo. Segundo, en todos los cesos las poblaciones de una misma especie
asparecen mas emparentadas entre si. Tercero y muy importante, el nivel al que
se diferencian pchlaciones iocsles de australis, tuconax y talarum es igusl o
mayor gue el nivei sl que se diferencian especies bien caracterizsdas, como es
¢l caso de las existentes en el grupo de Corrientes, y entre latro y occultus.
Debemos resaltar aqui los resultados obtenidos cen el sapecto cromosidmico,
detallados en la seccidn 3.2Z. El grupn de Corrientes comprende especies vy
pobluciones que poseen un rango del namero diploide de 42 o 70 y sin embargn
sus diferencias morfoldgicas esten por debajo de los de poblaciones de otras
cspucias del género. Mis aan, dou poblesciones de Ia misma especie, con o)

mismo curiotipo (ver seccion 3.2.) quedsn ubicndns en grupos diterentes.

5.1.1.5.3. Aproximmcion por Fiteh & Marptoliash.

A partir de la matriz de distancies euclideas basadas en el pnalisisa
Jonde se extrajo el componente de Lamafio, se realizaron 1) eslimaciones de ls
tilegenia que variasron en e) orden de entrada de los Ollls en el algoritmo. En
la Figurs 3.1.1.Y. se u&uestra el aArbol mias corto obtenido. La Tsbla
3.1.1.V1II. muestra los largos de los brazos entre QOTUs y ancestros
higotéticos (AH). )

El aspecto general e 1la topologia del 4rbol obtenido con este
método es similar al hallado con UPGMA. Sin embargo existen ciertas
discrepancias. En el grupo de éépecies asimétricas, que agni nuevamente forma
un solo grupo, un ancestro hipotético lidado s magellanicus aparece
intercelado entre australis y mendocinus + porteousi, indicando gue la primera
especie podria ser un derivsdo (siempre suponiendo que las especies de
espermio simélrico son primitivas) del grupo homneariotipico  denominsrdo
mwendocinus (Mussarinl et al. en prensa). Este mismo resultardo se obtuvo en el
andligis de la seccidn 3.1.1.5H.1., utilizsndo los rvesultados de laos 26 AD.
Aqui también, como en la seccion mencionada recién y en varios fenograms,
knightii, aparece intercalado en el grupo de apimus y tuconax. Fn el grupo de

Corrientes existen diferencias de relaciones intragrupsles. En este &rbol



l

|
!
]
?
|

a3

(consultese Tabla J.1.1.11).
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Tabla 3.1 1.VIII. Largo de los brazos del drbol obtenido con el sétodc de Fitch

I yoliash a partir de
o b fH=ancestro  hipotético.

C
t

mnoncote  taseso.
is)=81. 2911,

Dist.=distancia o

largo,

13 matriz de distancias bacada en el andlisis sin e

Largo

roigi se sitia de fForms

mas
perrensi, dorbigny v sp.

enparantasia 8

de Yatayti-Calle,
mientres que en el arbol
basado en UPGHA se
situsbha como sepund#
especie mas diferencirda
de! grupo, Yy en el

analisis cualitativo 1la
mas alejada. Aqui es el
grupo Corrientes el aue

nds se empsrenta sl
formedo por argentinus,
tucumanus, latro y
occultus.

Esta
aproximsecion coincide
con los resultados del
UbGMA en aque lys
diferencias  dentro  del
grupo  Corrientes  (con
rargln de 2n de 42 5 70))
son menores oue o loas e
poblaciones  locales  en
ol.ras ospoecies, Por

1ls.  distancia

mAavimn entre el ancestio

ejemplo,

hipntético de las cuali:
poblsciones e australis

Yy Io poeblacion nAS
alejada &a @61 es de
4.968431, mientras que 1s

miaxima distancia entre el
ancestro hipotétien’ comin
del grupo Corrientes y la

especie mis diferencisads
es 3.13424 (ver Figura
3.1.1.v. v Tabla
3.1.1.VIII.). También
aqui, lss dos poblaciones
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de dorbignyi con igual cariotipo de 70 se unbican cada una, m8s cerecsnas a

otras especiea que entre si.

3.1.1.5.4. Aproximncion por Mixion Verosimilitid.
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Figura 3.1.1,V1. Arbol obtenido por sdtodo de adxina verosiailitud & partir de los
ortogonn les valores de los centroides de cada OTU obtenidos del andlisis discrisinante basado en

. . los datos sin el factor tasafo. Las longitudes de las ramss no son proporcionles al
(independientes) qQue  larqo de las afsaas en la figura (consultese Tabla 3.1.1.1:?). propor

repressnlan los

refiaru a varibles

centroides de los UlUa en los diferentes ejes cenonicos.

Las diferencias son lss siguientes. Incluido en el grupo de especies
con espermio asimétrico sparece opimus, de espermio simétrico. Se mantiene la
existencia del grupo formmlo por latro, occultus y tucumanus, con argentinus
estrechamente ligedo s ellos. Tembién las especies de Corrientes se wmantienen
como un solo grupo, pero en este andlisis eparecen incluidos knigthii y las
dos poblaciones de tuconax. El grupo mAs cercsno sl formedo por latro,

occultus, tucumanus y argentinus es el de yolandase, bonettoi y talarum (dist
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Tabla 3.1.1.1X, Largos de las rasas y sus correspondientes intervalos de confianza del drbol obtenidn ¢ - el ettodo de
adnira verosyoblitud,

ARGENTIN|33]0.6362] 0.075,1.386

p— o

AU AHU1:1).39, con un intervalo de conlianzs e inclaye distancias)), oon
Corrientes un poco més alejordo (dist AHIO-AH34=1.02, con un intervalo de
confianza cuyo limite inferior es mayor a ().

Al il e en los anteriores arboles existe una dif ronciacion
muyor entre poblaciones loesles de una misnn especies que los diferenciss
exislentes entre especies plenas del grupo de Corrientes. Ls cistancia msyor
sl antecesor comin de lns poblaciones de australis es de (1.7860), micntras que
Ia distanein mdxims entre las poblaciones de Corrientes oo de N 974 entre
dorbignyi (poblacion norte) y sp. de San Rogue, quedsndo la mayoris de las
distancivs Jdel grupo Corrientes por debajo de Ina de australis. Nuevamente,
tanbién, las dos poblaciones de dorbignyi (Mbarigui y Esquina) con igusi

cariotipo 2n=70, se ssemojan mas n otras especies gque enbre si.

3.1.1.6.56. Aproximneidn por el Hélodo dol Vecino mis [)l"‘('))('ll'l().

tilizando s mabLriz de distancins bossdn en los datos sin s
compoonente tamafio, se obtuvo con el mélodo del vecino nds proximo el arbol gue
se muesira en la Figura 3.1.1.V1].

La topologia e este arbol se diferencia bastonte de las observadas
con obtros métodos. Una diferencia notable es aque el griupo de Corrientes quedda
como un grupo parafilético porque uno de sus UTUs, sp. de Ssn Roque, sparece
con un ancestro que da origen. a OTUs no incluidos al mismo. En el resto de los
drboles es siempre San Roque el que sparece como 2l mis diferenciado del resto
de las (IUs del grupc de Corrientes. En este cauo estsn mnyor diferenciscién
provoco gue quedsra exeluida del mismo.

Al ipusl que con el MV, opimus sparece incluido en el dgrupo de
especies con espermio sasimétrico, relscionado con magel lanicus.

Parece existir una situacidén intermedia para ls ubicacién de tuconax

y hknightii, ests dltima més ecc-ecana 8 San Rogue, que 1o primers  (ver
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longitudes de las ramas en la Figura 3.1.1.VI1.). En los fenogramas "b" del
UPGMA, Anightii esta relacicnado al grupo de occultus, tucumanus, latro y
argentinus, el que a su vez estd mas cercano nl de Corrientes en alginos
cusos. Mientras tanlo, tuconax forms un grupo con opimus. El comportemient.o
“erralico” de  hAnightii-tuconax puede obedecer a una  mayor o menor
preponderancia de la afinidad que existe entre Anightii-San Roque por un lado

contra ‘la existente entre tuconax-opimus.
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Figura 3.1.1.V1i, Arbol obtenido con el dtodo del vecino mds proximo, Las longitudes de las rases no son
proporcionales al largo ilustrado, indicandose law aismas srriba de tada una.

En este andlisis, otra vez son talarum y yolandas-bonettoi los més
cercunus a el grupo de argentinus, tucumanus, occultns y latro. FEl promedio de
distencias entre los Ol'Us de Corrientes (incluyendo San RXxjue) respecto de
argentinus es de 4.96, mientrag que los promedios de talarum y yolandae-
bonettol son 4.74 y 4.63 respectivamente.



100 Resultados y dize  "on parcilal

También pgui la méxima distoncin entre el snlecesor comin 8 las
pcblaciones de australis (3.05) es similar 8 la mixima distancia de un OTU del
grupo de Corrientes (inecluyvendo San Roque) al antecesor comin al mismo (3.12).
Al igual de lo que sucexle con todos 1na  anteriores metodos, las dos

pobleciones de dorbignyi se separan en diferentes grupos.

3.1.2. Hembros.

Como primer paso en el andlisis morfoldgico. sl imsl que con losg
machoes, fueron medidas en todos los individuoss analizados 1ss 24 veariables
craneométricas, cuyss medias aritmétices y desvios estandar se miuestran en 1
Tabla 3.1.2.1.

oty L TOT CRIL_CORD BIL COMD MIL _NASAL 1A HASAL |A BIHEATIA BICISC(A BIMAST
ARGENTINZAZ,30333137,78524)38. 4881017, 33932| £.2376212%.74238128.70905|27.3%619
1.390041 0,77910] 0.762401 0.423821 0.39847} 0.77333] 0.632921 0,39427
AUSTNECO}50.10174146.34563)48,06087]18.45470( 7.44870(29.69661|28.43737(28.46565
1,892331 179943 1.64732( 1.00938] 0.436811 0,96033| 1.130041 0.84709
BONETTO1§40,78233{37.61176(38.33294]14.44118] 4.33829/24.21176{24,30000(23,16233
0,362620 0.747401 0.74392] 0.676441 0.34810] 0,42261| 0.431391 0,50(30
CURUZU  146,07600{41,33000143.11600113,38000] 4.463600|27,44800129.20400{25,42400
A3126] 1.770791 2.384961 0.741431 0.43632| 0.76294} 1.520171 ©.20701
DORBIGNY{A8,11421143.67368143,78316]146,39789| 7.62789]27.90421]30.07664127.21379
1.018091 0,92053| 0.,907411 0.731421 0,38071] 0,33498] 0.61334 0.564400
DORBINORR43.00714/40,34429(41,42143113,36429] 7.0285726.97143{27.0842086(25.05714
0.84238] 0,792881 0.66730] 0.6311561 0,91434] 0,73183) 0.52728) 0.69361
DORBISURY46.48333141,40333142.23833113.36067| 4,70000(26,43333]27.92300123,27000
2,039031 1,78626( 1.33293] 0.838471 0.73237] 0.93359{ 1.10382( 0.84100
LATRD  §36.90190133,10143134.30048112,01714} 5.33093122,80837]23.58905)21.90524
0.885011 0,703611 0.98810] 0,63231| 0.34143} 0.63308] 0.35430] 0.37849
MAGELLANRA9.78714144,31371143.66414117.07143} 7.26857|29.87286(29.24571|20,17286
2,13692}1 1,73874] 1.97170] 0.930211 0.47904( 1.16992} 1.46433] 1.1710]
NENDOCINY42,32180(38.76449140.52560114.36494] 5.77594|26.33932]25.80541124.65978
L 101631 1.,03639) 0.824681 0.336111 0,261331 1.09337( 1.11974] 0.99608
OCCULTUSYIB.A6730134,49300133.47220]112.803001 6.14230|23.67250124.53250]22.76300
2,307 2,374171 2.48723] 1,399031 0.33272] 2.21069| 1.49431 1.48280
UFINUS  £46.90250{42.14750(44.51500117.40230( 7,08500(30.10250[29.91500]28.49750
: 1.418641 1,195431 0.995611 0.63434( 0.42008| 1.00871| 1.08214] 0.76172
"t IRENSI]47.32200143.09800143.63333116.33067| 7.29667|27.67600]29,64267(29.61733
. 2,25319] 1.81342] 2,09396] 1.25924] 0.%7223| 1.28185] 1.06335) 1,25733
_CRTEOUST40.89800137,58158139.31420114.53315) 6.01890]25.49300]24.36600(24.69380
. 0.90363] 0.92684| 0.82639| 0.503231 0.25823] 0.463284| 0.63479] 0.61994
'KOIGL  J44.73571140,23429(41.36952116.13048] 7.04048)25,.99857126,42333]24.43762
0.33941] 0.67173f 0.99702| 0,36062| 0.32326} 0.04950| 0,88368| 0.28284
SANRUGUEE43.44000140,77500:42.37300116.87300] 7,93000]27.03500128,58500(24.80000
1.931291 1.73534] 1.38438] 0.78199] 0.34277] 1.10700] 1.14770] 0.87329
TALANAGD]39.39071136.34200137.15350114.00114] 6.44105(22,94682123.94239/21,49093
1.183401 1.15491] §,17287] 0.66632] 0.22731] 0.30382{ 0.72134] 0.%0132
TALANAR J37.71087134.84370133.27204{12.084443| 5.88435]21.99115)23.49489120.%0261
2.692231 2.30784) 7,27098] 1.31218] 0.492431 1.76346] 1.92619( 1.14477
TUCONAX]§53.73333147.39333148.41667118,09000| B8,49467(32.51000)31.92333(30.462667
1.23969( 1.368181 1.33107} 1.07872] 0.63311 0.706061| 0.83942f 1.03014
TUCUMANUY41.16300137.35275137.35600113.743571 5,467825|25,18480]26.26857123.88993
0.760801 0.74792] 0.63822] 0.43691( 0.36119] 0.33921] 0.621431 0.43821
YATAYTT R46.99000141.86333143,01667]16.44333) 7,11667]27,54667|29.34333(25.46000
1,372961 1,870041 2.193721 1.25266] 0,45791) 1.,21082| {.47983] 1.0B8226
YOLANDLPY40.76667137.80336137.05356114.87222| 4.28609124.57222|23.90333123.1833]
2,204001 1,78374| 2,12731] 0.52374] 0.469616] 1.33974] 2.36003} 1.26889

Tabla 1.1,2.1, Hedias sriteéticas y desvios estindar de las 24 variables cranecaétricas
sedicas en heabras para 22 OTUs,
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oty A FRONTA|A_ROGTRA[A CAJ CE|A FO PRE[L CON PRIL DIASTE[L DUL T1]A RUL 11

ARGENTINY B.71476]10,03190|15.88897| 7,38932(28.09143|41,92429113.68048} &.42095
0.40952{ 0.29277] 0.35392( 0.41374] 0.32979| 0.78737| 0,38141| 0.37233

AUSTNECOY 9,31739112.03476110.073041 9.96694133.32926113.12913116.10870( 8.68391
0.42736] 0.48089] 0.46630( 0.44637] 1.12299] G.798931 0.50377} 0.2880}
BONETYOLY 7.04706( 9.93329{13.71763] B.,33294(26.32941111.02333114.02941] 7.24118
0.26310( 0.23964( 0.31669] 0.443171 0.5137L] 0.70669| 0.50592| 0,28297
CURUZIU § 9.36400(11,24000119.04800; 9.34200)29.07400112.74400]13,848G0| 8.03600
0.50377( 0.52134] 0.463097| 0.30186| 0.97687) 0.84034( 0.76379] 0.24833
DORBIGNYJ10.00000(11.99709119.27211120.17033130.30316113.108138116,395041 8.18790
0.31318] 0.36343] 0.30043] 0,36432] 0.73649f 0.38195{ 0.43330( 0.38029
DORBINOR] 9.197147111,26429116.32143] 9.24205(28.63000]11.97637119,18371] 7.17143
0.50340] 0.34534( 0.39637] 0.33239] 0.35968) 0.42640( 0.44089] 0.40464
DORBISURY 9.36467111.40833(18.25000] 9.34167128.90833112.86647(13.67300] 7.14167
0.3348%] 0.45409] 0.700001 0.65430] 1.16740( 1.01921] 0.63264] 0.26443
LATRO 7.850001 8,16857113.06478] 7.64667123,701901 9.68932{13.20762] 6.87000
0.25720] 0.33292] 0.43398 0.29428| 0.63310 0.43619] 0.209071 0.24174
NGSELLAND 9.96443140,03714119.09000110,01143130.43143114,12427116.94000] 9.07285
0.49361] 0.40475] 0.53933] 0.36988] 1.827901 0.86649] 0,98723] 0.3834)
MENDOCIN] 7.99688] 9.34931116.87930 7 94323127,7787911.07925]14.33394f 9,30231
0.30846| 0.38047{ 0.61674) 0.420661 0.61397 0.43362] 0.64820] 0.60296
QUCULTUBY 8,39230( 8,77730114.09300] B,02730124.38230111.01250}13,34300] 7.39230
0,63303] 0,372741 0.232261 0.36868] 1.47373 0.88379! 1.09710] 0.492%7
OPINUG  §10.19730]11,38000(19.44300] 9.92730129,76730|12.33730118,66300] 9.202%0
0.669131 0,606421 0.78963( 0.36276] 0.79676] 0.37470] 0.66263| 0.50362
PERRENGIY 9.66333711,76333 10.81067110,31600130,02133113,28000]113,968001 0.14933
0.3468G) 0.38364] 0.58027) 0.44151) L.13693| 0.07466] 0.744311 0,44490
PORTEOUSY 6.042001 9.20033116,217981 7.93873127.07108}110.€9310116.06890] 8,044
0.396151 0.34679] 0.939661 0.395251 0.31666( 0.46896) 0.31148| 0.43835
rolel 0.89333110.98467|48.03230| 9.84333128.13000112,22206(14.910799) 7.32333
0.862671 0.26870} 0,08483{ 0.09099| 0.36369( 0.41012] 0,27577] 0.31820
BANRUOUE] 9.94000110,89000{18.870001 9.26000128.71000]111.94000(43.62300] 7.76%00
0,53973| 0.48780| 0.36422{ 0.46019] 1.07128] 0.79718( 0.£2446] 0.43493
TALANABDY 7.93227| 08.97973113.33650| 7.96759126,11123110.84436]14.40634| 7.26364
0.27310] 0.31796] 0.33718( 0.39803 0.76703} 0.48368] 0.47418} 0,3903¢
TALANAR | 7.30000] 8.44083114.770371 7.34400124.81248{10.43391[13.93670] 7.1674)
0,488131 0.B4107( 0.90433) 0,72643] 1.46358( 1.09342{ 0.77047] 0.33479
TUCONAXT|10.39000(13,31333149.64333(11.16333[32.82087114.63687117.29333) 9.05000
0.329131 0.70834] 0.31575( 0.13278 1.10236] 0.247031 0,45039) 0,30402
TUCUNANU] 8.47071] 9.34600(15,04154]1 8, 41414123.90311111.82914114.72393] 7,66634
0.421031 0.4770%( 0.61048( 0.41302( 0.30586] 0.334701 0.35002| 0137138
YATAVTT | 9.40000111,73667118.97000{ 9.83333129,03667(13.23647115.83647] 7.63067
0.83287] 0.8908641 0.37010 0.214741 1.169311 0.66520) 1.50584( 0.85140

YOLANDLP] 7.98333110,20336(13.83089 8,30000127,07776110,63396]13.661111 7.34444
0.51809| 0.89540 0.47690| 0.82387| 1.69025| 0.38553| 0.32747] 0.35511

\w&l_bﬂ-- "y o

Tabla 3.1.2.1. Continuacion,




102 Resultados y discusidn parcial

oty A_INCIBI{LARBOP4 |L B MOLAIA MANDIBIALTO CRAIL BAGAL (L MAKI J1AL NAX |
ARGENTINY 5.81762| 3.30762| §.17857|32.29905114,57419(40,31667(30.12333112701574
0.42010( 0,20647] 0,322201 1,33612] 0.44187] 0,88739 1.10433| 0,31220
AUBTHECOY 7.11589] 4.45652]11.41826141.02652117.63626149,14130137.64937114.83087
0.48398) 0.32:68] 0,48321) 1.94132] 0.69029] 2.013601 1.70126| 0.77398
BONETTOIY 3.97059) 3.20000] 8.74118]31.75882(14.17647139.75662126.34706[11,27412
0.3860%1 0.15039| 0.46226] 1.44701] 0.39770] 0.64329] 0,72208] 0.34703
CURUZU |l 6.202001 3.47800110,00600]33.06200116.46000/44.24400(33.03800|12.92000
0.48001] 0,12014} 0.18323] 1.28776( 0.78187| 2.014141 1.61060] 0.94776
DORBIGNYY 4.748111 3.88368110,74421)36.80000(17.42789]146.35789)34.450895/13.94156
0.25213] 0.20042f 0.39104] 0.843461 0.424271 1.16260 0.67677] 0.62411
DORBINOR{ 6.342861 3.60714]10,32857]34.40714(15.97897143.28571]32.02143112.00000
0,206491 0.13281] 0.31483] 1,07930] 0.42501] 0.92724] i.38414] 0.47356
DORBISURY 6.60833]1 3.64167110.30833]134.14167116,59167[33.99167132.79167(13.05667
0.53179| 0.24664] 0.431611 1.49208] 0.96715] 1.09663) 1.693161 0.77616
LAIRD 3.00286] 3.063331 6.17048128,62143{12,71233133.34048(27.02333] 3.32000
0.31263] 0,140721 0,39773] 1.28113| 0.429311 0.93041] 0.96672| 0.42033
HABELLANY 7.264291 4.08571110.82143136.71571116.60714147,3128¢]37.56857112.06000
0.399891 0.1B6381 0,34118] 1.30333] 0.69135] 2.09686) 1.39316} 0.39663
iEHDOCINE 6.30830) 3.41023 9.12190134,24875{14.,01873{41.246B85]31.46250{1C. 42813
0.08963}1 0.13961| €.20243] 0.33833] 0.39233| 1.15286| 1,14304} 0.50744
OCCULTUSE 3.20500| 2.922501 7.89300126.72250(13.14750]37.15250128,71250] 9..975¢
0.30016] 0.16733| 0.33176] 2.82356| 0.8366B] 2.464241 3,26833{ 1,267
UPINUS % 6.39750] 3.7B000]10.02000(35.38000(16.868500(44,98250]34,62500]11,44500
0.46088] 0.16401| 0.418271 1.13602] 0.63220( 1.32868 1.08449) 0.72639
PERRENS1 6.92467( 3.68200110,59333135.98467117.14933{45.89600]33.92200/13.37267
0.37747) 0,17613| 0.36375] 1.823231 0.78312| 2.02333 1,52717] 0.64218
FORTEOUSE 6.113321 3.38776] B,63472131.67950114,02330140.02300130,27150/10. 56650
0,330871 0.15230] 0.30334] 0.938771 0.423431 0.86673f 0,85270] 0,.1808
RO1GI 6.39048} 3,58524140.06333133.92333116.05524[42.6B238]31.67048|11.362086
0.03338} 0.000001 0,26163| 0.94043] 0.10607{ 0.43962) 0.14142] 0.2065%4
SANRDDUE] 6.76300] 3.9100011C.32500]33.689300(17,43300/43.48500133.40000111.7550¢
0.36027] 0.230601 0.31949| 1.30400f 0.621041 1.933101 1.30839] 0.70267
TALANAGDY 6.642171 3,3B394| B8.31219128.76884113.71136]38.90682129.70737110.02620
0.320971 0.23086] 0.332%6] 1.22222( 0.43982] 1.26396) 0.82673] 0.34866
TALARAR § 6.0.524] 3.17113] B.05522|28.4896%(12.99348|37.1007¢128.836521 9.72409
0.813621 0.21718] 0.432231 2.33304] 0.79623( 2.64894] 2,04432]1 0,7077%
TUCONAXIR 7.046671 4.69333111.95000142.,23000118.25333150.88667140.76000]113.05667
0.63310] 0,05774] ©.07094[ 0,90974] 0.,48429] 1.204311 0.30013( 0.933668
TUCUMANUY 6.03384) 3.50250( 8.55441131,76339114,23714139.91714131,34929110,32429
0.42028} 0.11827] 0.37589( 1.032871 0,42168| 0.64426{ 0.719391 0.480806
YATAYTL | 7.05333) 3.76667110.15333135.082333(16.94667]144.81667]33.59333113.27333
0.33368] 0,11603] 0,39387| 2.04564] 0.40409] 1,71739] 0.94363| 0.49142
YOLANDLPY 6.06511( 3.18889] 9.07778)31.07222113.93089{40.07222128,36111111,10534
0.40583] 0,37899( 0.81062} 2,23229) 0.89334( 2,6123%f 1.30921} 0,80507

Tabla 3.1.2.1, Contimuacién.

3.1.2.1. Hétwdo de Bumaby.

Ll snélisis de Burnaby (ver Seccion 2.2.1.3.1.) se bnsd en ls matriz
de var-cov sgrupsdas dentro de grupo, cnyo andlisis de componentes principales
arrojo un primer componente que representd un 50 .09% de 1a variscidn. Fsto
significa que en promedio, la variacidn debidsa a diferenciss de- temsiio dentro
de cada grupo fue del H51).09%. El sepundo componente solo oxplicd el 6.55%.

En la Tsble 3.1.2.11. mne meslra al sutovector correspondiente sl
primer componente principal. 1 valor esperalo pars oyln elemento del vector
51 el mismn fuern isométriceo (vector tedrico que representa tsmalio) es de
204124, La media de Lodos elementos del autovector es de 0.1981554 que se
sproxima al tesrice. La unica veriable con un valor muy bsjo es, al igual que

en machos, el ancho de }a c¢ouja cerebral,
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L_TOT CR | 0.1984126 { A_FRONTA | 0.1847275 [ A_INCISI [ 0.2621703

L_COND_B | 0.1983473 | A_ROSTRA | 0.2246983 | LARGOP4 | 0,1366909
L_CONDN [ 0.1762740 { A_CAJ_CE [ 0.1028914 § L_5_MOLA [ 0.1300386
L_NASAL | 0,2338976 § A_FO_PRE | 0,2143887 | A_MANDIB | 0,2274768
A_NASAL | 0.2593903 § L_CON PR [ 0.1721470 § ALTO_CRA | 0,202310%
A_BINEAT | 0.1878388 | L_DIAGTE | 0.308063 | L_PASAL | 0,2083377
A_BICIGO { 0.184218% | L_BUL_T1 | 0.1667437 { L_KAXI_I | 0.221667%
A_BINAST | 0.1593348 ) A_BUL_TE | 0.1518531 | AL_MAX_I | 0.2273884

Tabla 3.1.2.11. Autovector del prieer cosponente principal basado en la matriz de
var—cov agrupada dentro de grupo,

Se aplicd el métxlo de Burnaby proyectando los logaritmos de las
medidas originales sobre el espacio ortogonal al vector obtenido
anteriormente, oblLeniendose valores en los que el tamsiio tue eliminaclo paras

ulteriores ungdlisis.

3.1.2.2. Analisis de Factores
Por las razones expuestas para machos, en la seccidn 3.1.1.2., nn s,

snalizera bujo el mxlelo factorial los datos de hembras,

$.1.2.68. Ratisncidm goneral do  In divonploncin basmdn aobro morfolostin
crnncuana. Byt isncion cusntitaliva.

Utilizando los valores originales de las variables y los resultanles

ol malodo do Burneby, se realizaron sendos snidlisis diseriminantes, segnn s
emibe en la seceidn 2.2.1.3.4. Posteriormenle se utilizaron log centroiddes

de  los diferentes OTUs cowo datoss para la estimacidn de 1a divergencia
generul. La Tably 3.1.2.111. muestra los valores de los centroides de los 22
UlUs analizadogs pera las 21 funciones discriminantes que quedaron en el
unalisis cuando se utilizaron los valores sin la componente tsmafio. La
estimacion de 1o divergencis general se realizd sobre la base de sendas
matrices de distsnciss euclidess (basadas en los dos tipos de andlisis, con y
3in el componente tamafio respectl.ivamente). Los fenogramas obtenidos se
muestran en la Figura 3.1.2.1. y 3.1.2.11. y son dismtidos en la seccidn
3.1.2.4. En la Tabla 3.1.2.1V. se muestran las msetrices de distanciss

obtenidas pura los dos Lipos dc‘muilisis.
)
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1,14796 0.49783 -1.48

-1.71400 -0.97335 -0.214609

0.69936 -0.61629
0,1730] !

AUSTNECO

' ARGENTIN -2.03412 -1.49938 -0,30003 2.2209 1.32892 -2.46088 0.1439"

4
i

§ -0.44274 -0,39949

1
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l:“a _3.1.2.1Jg. Vatqres de so- ct:]troides dra los 22 0TUs anglizadus para las 22 funciones discrieinantes que quedaron en el
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ARBENTIN|AUSTNECO|BOMETTO!ICURUZY | DORBIGNY|DORBINOR IDORBIBLRLATRO  MABELLANIMENDCCIN|OTCULTUS
ARGENT | N ] o 14, 762491 7.23334] 7.34332] 8,10842] 7.209891 7.06724] 6.98260112.26168112.64207] 7.2314)
AUSTHLCOJ12,92424 | Commmem 12, 40934111, 38944110, 368026111.07393111,13800(13.03142111.20882{11.27341}16.2509%
BOKETTOI] 7.33780]{10,248)0 | oammems] §,.4913( 6.93639] 7.25027{ 8.1343] 7.03095{13.23239[10.10316] 7,75429
CURUIU [ 0.93629] 9.81437] B8,%417) | Rusvaewnmm) 4,74903] 4.77373] 4.93280] 9.04332] 0.902391 9.98699| 9.33393
DURRIGNY] 6.78217) 9.10504] 7.42091] 4.0750¢ | cumsmeammm| 4,59915] 4.63772110.89823(10.45635|11.88781]11,36339
OCROINORf 6.83682] 9.29929| 6.96120| 4.51644 3.70379|oam=vBR] 4,0317)] 8.47237| 5.56696110.54765] 9.320%4
DORRISURY 6.52944| 9.676891 7.62793( 4.27902] 4.00231| 3.75299|cmmemmer| 9,47169/10.07149{11.13059(10. 38898
LATRO 6.,38383|11.05181( 7.146871 6.42982} 7,22287{ 6,53663] 7.310)9|eCEEYE| ||, 6636‘ 9.037261 3.73334
NAGELLANEL1.09985] 9.84115]11.97268] 7.89312] 9.38166] 8.87335) 9.17385] 7.8060) | veeerer®| §,54085]11,85097
HENGOCIN|12.98808] 8.78336110,54480] 9.37549(10.60258{10.25630}10.60931( 3.58418) 6. 86693 SREER| 9,78313
OCCULTUSE 7.34833113.56843] 6,28310| 8.33764| 9.24413| 8.87783] 9.43985( 4.01154( 9.57745{10.02795 w
GrIME  112,%9190010,57498112,73709( 8.18031| 9.64090| 9.0240-110,00924( 9.47330] 7.76962| 8.C3803151,43633
PERRENSI 6.40251110.13189] 7,08009] 3.76540) 3.468631 3,709391 3.450711 6.378701 9.26354(10.088601 8.53473
VPURTEQUSY 11, 42315] 7.33516] B.06324) 9.05629] 9.401111 9.26138] 9.77803| 7.38199( B.13454| 4,30063| 0.983283
tROIG] 6.084222112,09999{ B8.87980| 3.23087( 3.£6133] 4.53493] 5.03749| 7.08400( 9.63049111.72807] 8.91436
PSANRORUEY10,04920|11,33380150,344211 6.99369] 6.72429| 3.84343) 6.86128] B.18780] B8.51306111.19262]10,49895
i:mnnbc 9.07092(11,86302] 7.43627]10.32952| 9.52705] 9.10%68] 9.23772) 1.42257110.91443] §.28603] 7.9672¢
(TALAMAR 110,20333(12, 03627] 7.43621(10.72653(10:11721| 9.99689(10.07658| 7.33585]11.7%632| 9.30050 7.75943
STUCONAXTYL2,5779%) 9.56056[12.84072) 9.73427186.22705) 9.29426[10,33966(10.06030! 5.40727! 9.19177]12.35254
TUCUNAKUY 7.73997{11.41017 9637"3 7.072471 0.00202) 7.781181 8,03313) 3.863371 7.60230| 6.0644Z) 3.29037
YATAYTI } 6.19540)10.32004] 7.48187] 1.57624| 4.3122%) 3.82056] 2.91318] 6.,49060| 9.02137]110.24743] 8.50894
YOLANDLFY B.95314] 9,38405] 3.776971 8.72048] 8.13203) 7.22663| 8.12350{ 8.00402/10.61331] 9.38132| 8.92679

-2 A

Tatia 3.1.2.1V, Matrices de distanciss evclideas Tara henbras basadas en los centroides del andlisis discrintnante de los
datos originales (arrib: de la disgmal) y en los cenlroides del andlisis discriminanle de los dates transtormados a
fogariteos y luego procesados para )& elieinacidn de la componente tamsio (abajo de la disgunal)

OPINUS |FERRENS) [PORTEQUS|ROIG] ~ [SANRDQUE | TALAMAGD | TALAMAR 1 TUCONNK] | TUCUNANUTYATAYT] 1YOLANDLF
ARGENTINE13. 33761 7.44833110,95528) 7.20480110.73926| 9.44473] 9,62603143,73075] 7.43874f 7.10436| 8.65869
'AUSTHECOR1S 94364111,48084|10,26793113,827908|13.09971114,09436]18.0970411,46023113.79104115.£3036]10.91947
‘RONETTOINI3. 76804 8,32966! 7.68079| 9.20731]11.17628] 6.95054] 7.28626[16.12179| 8.16002| 8.45102] 3.39264
CURUIU 8 9.013237 4,230B0 9.70444| 3,62017) 7.60708110.98672(51.63361112,31906] 7.933041 3.90897| 9.32578
JORBIGHY R0, 581901 3.76232110.844061 6.49233] 7,31610]11.21160(12,23118]12.49738( 9.707%8] 4.70458] 9.44213
DORBINORY 9.8338G] 4.31702} 9.34261%| 4.73340) 6.32780] 9.49944(10.28836]12.26367} 6.16213| 4.34569( 7.38164
DORRIBUR]10.88132] 3.90132110.29461] 6.23904| 7.41380] 9.91492]11,04181{12,89129¢ B.73414| 3.27298| B.64261
LATRO  112.78078] 9.99549] 7.828B% 5.09709110.83989] 7.05780] 6.37616]15.07078| 4.£B264] 9.64541] 7.94214
AGELLANE 6.82043110,23225) 9.682393110,77975110.06319112.48906¢13.67411] 7.30991] 9.96653] 9.86971112.28714
IENDOCIN]10. 28300 | 4150461 4,48097112.13378112.05220) 9.04133) 9,39694112.80424| 7,93642]11.07867] 9.10497
OCCULTUS]13,37857110.415391 B.43753| 9.79371111.72366| 7.33769| 6.88200116.64844] 5.15188110,15366| 8.45915
OPINUS | wemem) {0, 734956110.33693110.52421110.18074114,35626115.51298|11.34513141,39375110.48173{43.29354
PERRENSIY 9.BB564 | wammreammm| §0,569782( 5.03900| 6.82636110.04930[11.21705}12,87877] 8.82119] 3.08862| B.74513
'ORTEQUS] 8,966311 9.34916 | Euumwemm| 1,41763]12,00247| 7.80912] 8.13362]13.64777] 7.23217]10,33783] 7.19617
1G] 9.386b6| 4.44576111,27400 | mewmETeR) §,2298710.70628]11.76026(13.56312] €.77506| 4.04456] 9.78948
ANROQUER 9.10563| 6.17469111,16897} 8,79504 | comemmess® (0,68637(12,50529(12,4496710.31105] 6.72369(11.22459
ALANAGD]13.019571 6.544321 8.13067]10,22342] 9.91413 A1743113.94972) 7.23106[10,17498( 7.45821
ALAHAR §13,973861 9.29496) 8,38543{13,41293111,31302( 3.37014 | wwemsmmam| 17,49361| 6.78312{11,29831( 8.40373
UCONAXIT 9.01779130.64082; 9.83422110.73324] 9.796208112.44841113.5337¢6 | consrmurnl 14,15503]12,36974(19.05179
TUCUNANUY 9.81898| 7.41173( 7.926814] B.24867] 9.33173| 7.73241] 7.25047110.23120| srewmmmm| 8,54009{ 8,72%73
YATAYTE 1 9.44619( 2.82931( 9.63739| 4.328201 6.171031 9.027911 9.77164[10,34761} 7.3422] | o] 9,03464
YOLANDLPYL2,13494] 7,32238[ 7.49229) 9.41319)10.46483| 7.91124] B8.6283111.48166] 9.18081( B.10879

Tabla 3,1,2.1V. Continuacin,

1.2.40 Estimacion de la filodenia boswla  sobre morfologia  craneana.
Aproximucion {enéticn. :

Le unica estimacidn de la filogenia basada en las hembras estudisdss
;e realizara wgcdisnte enogremas, basados en las meatrices «de disbsnciss
uclidess, obtenidus a partir de los centroides de los mndlisis diseriminantes
Jde los datos con y sin la componente tamsilo. Al igual que con los mechos, de

-

cada andlisis surgieron dos fonogramas (ver seccion 3.1.1.5.2.).
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Figura 3.1.2.1, Fenogramas obtenidos a partir de la matriz de distancies euclideas basada en los centroides
para cada OTU del andlisis discrisinante global con datos de medidas directas de ejeaplares heabras, Arriba
fenograna a, abajo fenogrema b. Coeficientes de correlacion cofenética, 2.=0,80971, b.= 0,66416

Lss VFiguras 3.1.2.1 y 3.1.2.1I1. miestran los resultsrdos obtenidos
para datos con y sin el componenle tamsiio respectivamente. Lsa topnlogiag
obtenidas con los fenngramas basardoss en los datos originales de las hembrss
son bastante diferentes 8 log de los machos. En el ftenograma a (ver Figura

3.1.2.1.) sae aprecin que talarum, yolandae y bonettol son 1as especies que
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mAs se aproximan al grupo latlro, occultus y tucumanus, lots que en machos
eataban firmemente ligados a argentinus, shora relacionads a todas ellas, pero
como la especie mas diferencisds (recuerdese que no se pudieron ineluir
ejemplares hembra de knightii en este analisis). A oeste grupo se une el
formado por las especies de Corrientes. La diferencia mis notable es la unién
cercuny, de tuconax y magellanicus, en un grupo, separado de los dos
anteriores, donde se mezclun especies de egpermio simétrico y asimétrico. Sin
embargo, este fenograsms a, que posee un coeficienle de correlacion colenética
(0.80971) wmas bsjo gue el b (11.86418) posee una topologia que todavia tiene
cierto parecido a lss obtenidas con los machos. Ll fenogrsma b se saleis mucho
nas de lo huasta shora obtenido. En este, argentinus y el grupo de Corrientes
estéan unidos en un grupo (véese el cladogrsma bassio en bendas (3 de la seccidn
3.2.). Como e¢n el asnterior fencgrema, a latro., occultus y tucumanus se le unen
talarum, primerc, y luego bLonettol-yolandae. Sorprendentemente, las especies
m3s ligadas s este dltimo grupe son, mendocinus y porteonsi, dos especles de
espermio asimetrico. In ni @in snalisis santerior se habian relaclonado smbos
grupns. Por al:imo gueda, como el més alejado, el mismo grupo que en el
lenograma a, ahora yin memfocinus ni porteoust.

Casndo se nnalizuan los fenogrames baswlos en los datos sin el
components tsmano, vemos que se corrigen las distorgicnes mis grandes, pero
quedan presentes ciertas diferenciss con las topolegias obtenidas con machos.
Los topulogius de los fenngramas a se corrosponden basicamente en los dos
winlisis, y lo mismo e paede decir de los b. s extraccidn del componente
Lemawio o ol f(.‘ll(.'{.",l'um;l u, provoes e obtrs vos oargentl e sen 1o ogpoecie mneg
ligada a occultus, tucumsnus y latro, quedando relacionsdas. pero como grupo
hermano, talavim, yolandse y lbonettoi. Como antes, a ellos se unen las
cspeciles de Corrientes en primer término. Queda intacto el regsto de  In
topologia, monteniendose incluso s union de  tuconax con msgellanicus. la
extraceion del tameiio en el Fenograma b solo produce una sols modificacion,
guiza la mss esperable, esto es, la reabicacion de mendocinus-porteonsi con
australis, en el mismo grupo mas diferencisdo que en l1los fenogramas
anteriores. Se mantiene. l1s kayor relacion de argentinus cou el grupo de

Corrientes.
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2. Resultados de electroforésis.
Z.1. Frecuencias alélicas.

3.

La Tabls 3.2.1. muestra las frecnencias alélicas oblenidas para los
26 laci presuntivos en 17 (TUs pertenecientes al género Ctenomys 'y 9
Octodontemys gliroides. A cods alelo encontrado (un total de 42) se le asignd
ure nimero serial vkilizsdo posteriormente en los anAlisis cledisticos. Dentro
de cada locus, se le asignd s esda alelo una letra, comn se explicd en la
secidn 2.2.2.2. de Métodos. In alguno de los loci, ls denominacidn de los
alelos comlienzua en la letra B, debido a que los OllUs estindiados squi, fueron
conparsdos con ejemplares de (lenomys porteousi, que on estos casos fue la
copecie que tuvo el alels mas rdpido. Algunos alelos eon diferentes loci, posee
la denominacion F. Le misma indica aguellos casos en que el sistemn o locus no
fue delLectardo. En la mayoria de los cssos esta situscion fue tija para el OTU
correspondiente, pero en otros se mostrd polimdrfics. Esto fue detectero en
dos eapecies, en argentinus (Pep-1 v Pep-4) v en latro (Est-20). Cariossmente,
eslos dos especies se mestran muy ligsrlas filogendticamente sobhre ls base de
los dabos morfologicos (seceion 3.1.) y cromosdmicos (seccion 3.3.). Los
ejemplares que mostraron esta partienlaridod, tueron analizados en mas de diez
corridas electroforéticas repetidas para diches loci. La existencis del
fenémeno de la falts de un sistema puede reberse s la deficiencia totsl o
parcial del segmerndo caditicsnte del corvespondiente locus. Como hemos visto,
en ciertos casos puede ocurrir en estsdo polimérfico, denominsndose alélos
nulos. OUtra explicacion de la susencia de expresion de un locus, puede
encontrarse en la exislencia de efectos eplstéaticos. Algimos loci se presentan
fijados en todos log OIUs pora este estsdo, debide tsmbién a que solo fueron
Jdetectudus  en Ctenomys porteousi. Bl fendmeno recién expuesito, reduce el
namero de alelos "sctivog™ a 38,

Algunos Ullls no pudieron ser estudisdos en slgunos sistemas debicdo a
la Falta, en dichos O1Us, de los tejidos en donde se revelan los loci
faltantes. Esto ocurrido en magellanicus, pars los sistemas -de plasma, y en
occultus y tucumanus, para los sistemas de higado. En Octodoritomys algunos de
los loci de plasma no fueron incluidos debido a que los resultados no fueron
satisfactorios (prubahlemente por no tener Ctenomys y lctodontomys las mismas
condiciones experimentales dptimas, por ejemplo, respecto s los "buffers” de
lus corridas) para en ninguna de sz repeticiones de las  corridas
clectretorélicus realizonas hests acabar el material tisular. Estos csesos se
indican con usleriscos en la Tabla 3.2.1. Lo recién expuesto, Lrajo aparejmlo
problemas  en  lss comparacioness inter-0OTU,  impidiendo s misms  entre
maggel lanicus y ovccultus-tucumanus. Por esta razon verios de los andalisis que
siguen en lss proximas secciones se reslizaron con dos grupos diferentes de
datos, incluyendo por un lado todos los (FlUs menos msgellanicus y todos los

UlVs menas occultus y tucumanus por otro. En otros casos, como en el cdlculo
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de distsncias genéticas, las mismas involucraron menor cantidad de  loci,

cuundo intervine alguns de las custro especies mencionadss.
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Tabla 3.2.1. Frecuencias alélicas obtenidas en 26 loci gnra 17 OTUs de Ctenorys (1-17) y para Gctodontomys gliroides
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que los valores de estos estimardores no sesn directsmente comparables con los
obtenidos en otros trabejos, en donde no se analizaron éste tipn de loci (ver
Selander, 1Y76).

—@g B Uon esterasas l Sin esterasas
el Peblacitn [ muestral }Tmero de ll"orcentaje freterocigusis redialWsero de Torcm@aie [Heterocigcsis aedia
por slélos poride loci po- alélos porfde loci po-
locus  Rlocus pre-flimdriicos fRecuento |Esperada tlocus pro-§limdrficos pRecuento [Esperada
Hnedm (.99,.59,sc)1 directo sedio ( 95,.9’9,sc)ﬂ directo

1§C. argentins 37 1.2 19.0 0,080 | 0.081 1.2 20,0 0.017 8'8"
(0. W0.1) 10:087) 1 (0.03%) | (0:1) (0.017) | (0.041)

¢, dorbigny 10,6 1! 12.5 0,09 | 0.0 1.1 5.9 2.059 | 0.031
1 | o) 0.1) {0.058) | (0.032) § (0.1) (0.059) | (0.031)
f‘mqm" kb &b | 8 | G b e 038, igigﬁl
- datro ( 31?1 (fwff) 1.4 (81&%) (8283%) (51{) 1.8 (81333) (82?32)
| sagellamees ( 523) (313) 0.0 (31%) (8%) (523) o0 (8%) (818%)
fff occults ( 338) u])if) 2.0 (81%% (82 20) (313) 67 (31}3;) (31]88)
(- opise ( 555) ulﬁf) 6.7 (813?3, (8%9) (311) > (81833) (85833)

. ferrensi 6.8 1.7 16,7 0.087 | 0.06) 1.} 5.9 0.05 | 0.031

( 0.2) (0.1 (0.047) { (0:0300 | (0.1) (0.059) | (0.031)

G- ros T T R xRN BT R I TR
wk' . F8 ( 32‘1’) (523) .7 (323?3) (313?‘3) (52{) > (32333) &:03)
o SRCRCAN B IR B (B0 S0 (S IR .7
e s 18 { 313) (H) {23 (83 3) (8:898) (M) ”3 (81323) (8183)
N E { 523) ((H) o3 (310 ) (813%5) (521) > (313@3) (313?3)
“IC' sp. P30 ( 315) (61{) 2.3 (526%31 (818357') (H) > (82833) (31@
15lc. sp. P33 ( 3:8) (3;], 12.3 (8:8?.3) (8Z8ﬂ) (M) > (81833) (8: 13)
116' tuconex ( o ulmif) «.8 (82598) (83525) (H) 1.8 (82813) (31339)
”]C' fucumans ( 318) (315) 2.0 ( Iﬂg) (32553) (325) .7 (8112;) (82833)
L“ fctodontosys ( 51?) (M) .1 (3185"2) (31 ) (H) 1.1 (813?3) (323?»1)

Tabla 3.2.11. Valores de los estisadores de variabilidad para los OUs estudiados de Ctenvays y Oclodontyosys. Se
svestran los valores calculados inclurendo 0 excluyendo los locl corrgsgmdientes 3 esterasas, Los valores de
porcententaje de loci polimériices resultaron los misacs utilizando los critérivs de 991 y de 951, o sin criterio.
Tonpoco e incluyeron en los cslenlos, los loci fe presentsaron el
"slelo” F o(de faltsnte), en los OI'ls en gue dictio caracter fue detectado. En

la Tabla 3.2.11). se muestra, por ULV, informacion de ios loci gne resmiltaron
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Tabla 3.2,111. Heterocigosidad observada y esperada por 0TU,

Especae Locus[Heterocigotas|Indice de | para aquellos loci donde efectivasente tulo variabi)idad, Se

Obs | ksp Fijacite FiChi® IR} P *l;xles;tran para cadla uno ddel ellost Sl {ndice gﬁ fijacién Flde

= | el valor de] estadistico i2 con los
Coargentines fEn 10 HLNO | LO0G 0001 41T correspondientes grados de Libertad (G) [ protabilisd

41 1 051 -4 |, NIE asociados, Se marcan con un asterisco (*) aquellos loci en

Fep-z 6 1. 1,&0 4,% l 04he ?ue el desvio de las frecuencias de heterocigotas observados
T TR T = TR ue signiticativo, Ver secidn 2.2.2.3 de Métodos,

. 00rol 1 L . “e » 0
™o k| 9 Lo | o6 et 1ol , _ B

PI-4 | 10 |3 -1,000  10.0001 1].002')  variables. Esta informacién consta

C. knmghti Es-2p| I |, -1.000  11.0001 11.317 del numero de helerocigntes
G 6 T R IO | €

Pep-s] 0 |1 1,000 14,000] 1].046) esperados y observsdos por  locus,
€. latro Es-Ml 2 1. -5 750] 1 822 ] indice de fijacion

B | 01 100 fe.000f 1) .M . _

Es-@| ¢ 1o 1.000 l4.000] 1].08f correspondiente 'y la  pruebs de

- : - . .
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bt g § (BN RS AR 1

ks- . . ' S0 ] .

Esp| 1 | .30 -noo0 |Liow| f|i3i7 | oo teda
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se limité la captura & unos pocos

. %00
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)
000
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A
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Es-2P| 4 [3.000 ] -.333 . o3
E?:gp g "(7;3(0’ 183 9'68(3) e | » los  resailtuados  ohtenidos  con
A 1 ) - ulgguno  de: los OlUs  estudiacdos  por
Cerongi ’52?39 55) g,% :}.3% g'% % '853: cliversas I'B20Nes; No polemos
':ﬂp" T Loorel 55‘3“ } 3398 9?8 iﬁﬁg 1?%. considerar comn dntos concluyentes y
P E::”ﬁ R IV l:l sobre  loss que se pueden generar
T41 8 14,000 | -1.000 18,0001 11.005') discusiones, a este respecto. s
‘Ea;’”' Saladas ﬁ:g? i {m _1%8 38& im aguellos basadus en pocos ejenplares
¢ : : : : y/0 en poens loci. El blems e
Eiﬁp': baladas K E"jﬁ % ;ﬁ -'§§ gié i '%’i tamaiio I:mlp tral e (’:mn -
; i ' - : 03 . atral es, en Ctenomys,
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SR Baladas K14 H:ﬁp } :% :i‘% {% }g{; Esto es debido 8 que, o la poblacion
Cosp. ban Roque  |Es-98] 2 |1.600 | -.2%0 EBED tiene un tsmanio exiguo, que impide
P30 F:?jp g i% :{% g% i WY obtener  un namero  elevado  de
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C,sp. Yatayt Es-H R\l - . J
Pﬁp v Es-2P 5 lgﬁ -.2.88 %8 i 3&2 reprosentar un relicto de urt
PT-4 § [0 | -1i000 {3.000] 1083 :
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7. Tuconex Bl 7 (Lo -am | | e ! e
E::’?’; ; i% :{% 3% l 833, que en ciertos Cas0Ss pueden
'I;HZ f 1.500 -1:00(% 3.0000 1|03 ] corresponder 8 especies plenas.
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C. tucumans Ea;gi; g :613 _1:800(.1 440 }(2”‘2, la existencia de este Gltimo caso,
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2

—
. -
B

[ S L]
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veces fue la dificultsd de capturs

y/0 la ultu mortulidad dursnte ol Lraslado al lsbornbLorio.
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Tenicndo en  enenta lo recién exmesto, consideraremos  como 1os
resultedos mes confisbles, en relacion s la varisbilidss] intraespecifica e
Ctenomys, squellos obLenidous en dorbignyi, perrensi. sp. (P25) vy en menor
mexiicdn, sp. (F3U).

Las heterocigosidades  observadas de  los custeo OlUs promediaron
.08 incluyendo esierssas y 0.059 sin ellss. Los valores esperados por sua
purbe promediaron U052 con y 0.032 sin esteresas. Considersndo  tedos  los
OlUs, exceptusndo Octadlontomys, el valor medio de 1a heterocigosidad ohservads
fue de U.UY3 con y de U.UF7 sin esterasas, mientras que los vzlores medios i
heterocignsidud espersrda fue de 0.076 con y U.050 sin esterasas. Per:
prnalizanda mss delalludamente, vemos que los valores de heterocigosidud
(cuando se excluyen las esteresss) se bssan sobre un sélo locus, el «de
Froteinus totales 4 (PL-4). Todos los individuos, en 1lns cuetro OTlg
mencionados, fueron heterocigotas. Esto mismo se extiende al resto de los
OTVUs, en donde se pudo estudiar este locus. La excepcidn fue argentinus, en el
aue, de los cuatro ejemplares estudiados, solo uno fue heterocigota. Es
Justaxseiite por lo hallade en este altimo QI'U, que owds bsielas revelarda en los
supuestos  heterocigotns  (en o boddog loss  (YIMe )y, fue  consicdersds como
peerlenecienles ol minme gistems, y o, o dilerenles loci. Stoodescavtamon
entonces Lambiien este locus (lemaes de dns oclornens ) bnss heterocipgonidagd on
Loadas  lus edpecies, oon excepeion de  tuconax. e cevo Cfabliag 32011 v
3.2.1117. Cusndu se comparan (Tabla 3.2.11.) los valores de heterocigosicil
observada con la espersdsn, los mismos resultados se obtienen con o sin
esterasas. Los (l'Us argentinus, knightii y (ctodontomys poseen menor valor de
heterocigosidwl] observada qgue espersda. C. latro, no posee diferenciass enhre
ambos valores, Lanto incluyendo coumo no, o lus esterssias. Los OTUs dorbignmyis,
perrensi, roigi, sp. (P25, P27, P28, P29, P30 y P33) y tuconax, poscen mayores
valores de heterocigosided observads que esperada, ya sea que se consideren o
no les esterasss. Pero como se dijo antes, en el caso en que no se considersn
lus esterusas, la heterocigosidsal esipersda es mayor asolo sobre 1s base de 1s
existente en P-4 (con excepcion de tuconax). $S6lo opimus varid, observandose
menores valores observaedos gue esperados con esterssas, pero equivalentes
cusndo éstas son excluidas.

Ananlizando la Tabla 3.2.111. en los casos en que las diferenciss por
loctus, wnlre heterocigosidad observarias y espernrds fue significativa (marcads
con agleriscos), se nbservan dos condiciones diferentes. Los excesos de
heterocigotes solo son observados en esterasas (Est) y proteinas totales (Pt),
mieatras gu2 lag deficiencias J~ heterocigotas snlo snon nohservadas en squellos
ol que to corresponden ni oa esterasas, ni oa proteinng Lotales. Esto poxdria,
:mndicer gue existen dos tipos de fuerzuas opuestss. Por un laito, aquellas que

de manera general, disminuyen ls heterocigosidad de forma homogénea en todos
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los loci, y por otro, aquellns, que en alguncs loci especilicns (slgunas
csLerasas y PL-4), generen uns enorme varisbilidsd, que no puede ser
contrarresteda por la primera.

El namero meddio de alélos por locus (Table 3.2.I1.) varid entre 1 y
1.2, con esterasss (considermwlo solo los cuatro OlUs més confiables, entre
1.1 y 1.2), vy entre 1 y 1.2 sin ellss (considerando los mismos cuatro OTUs
mencionados el valor fue siempre de 1.1).

El porcentsje de loci polimorficos fue igual respecto a los tres
eriterios ntilizados (95%, 99%, y sin criteric), y vario entre 0O y 20.8 con
asterassy (considersndo solo los cuatro OTUs més confiasbles, entre 12.5 y
16.7), entre 0 y 20.0 sin ellas (eonsiderando los mismos cualro OTUs
mencionados ¢l valor fue siempre de 5.Y).

Considerando todos los loci y todos los (OTUs de Ctenomys examinados,
se evidenciy poca homogeneidad en los valores de los diferentes estimsdores de
o variabilided gendlica. Esbo mismo fue observedo en el trabajo de Sage et
al. (1Y86). IEn el mismo se analizaron 3 loci alozimicos en 12 poblaciones de
tuco-tuces, perteneciecntes s B especies diferentes (dos de esas especies,
argentinus y dorbignyi fueron susalizadas en oula tesis) y se obsorve oo amplio
rango de valores de heterocigosidad, con ovalores de U (argentinus) o (0,13
(mendocinus, poblacion de Parsmillo), una medis de 0.0825. El porcentaje de
loci polimdrficos tusmbién varid enormemente, de ) a 24, respectivamente en las
mismas especies recién mencionsdas. El nimero medio de nlélos por locus verid
entre 1 (varias poblaciones, incluyendo argentinus) y 1.4 (mendocinus,
Mercedes ).

Tanto loss valores oblenidos en esta tesis, como aquellos obtenidos
por Sage el al. (1986), resultan mas sltos que el promedio psra msmiferos de
vida subterranea, que es de 0.035 (Nevo et &l., 1984) o, més especificamente,
que el de roedores subterraneos, que es de 0.0311 (Nevo et &l., 1990). Sin
embargy, existen diferencias notshles entre los resultados obtenidos en las
especies estudisdus en comin, argentinus y dorbignyi. El niimero muestral
trabejado s&qui, exactamente duplica al de 5sge et al (1886); 4:2 para
argentinus y 10:5 para dorbignyi. En Sage et a&l. los valores de
heterocigosidad, porcentaje de loci polimérficos y nimero promedio de alelos
por locus fue de 1), I} y 1 respectivamente. Estos valores se deben s que no se
encontro mas de un alelo en ninguno de los loci. Un panorsma completsmente
diferente fue hallado en los 4 ejemilares estudisdos asqui. La heterocigosidad,
51 bien fue la mas beja de las obhenidas en ests tesis (exeeptunndo la de
magallanicus, del que se obtuvo un valor de 0, pero sobre la bsse de un solo
ejemplar) salcanzd un vslor de 0.060 econ esterasas y 0.017 sin ellas. Pero
estos valores son mas bajos que los espersdos tedricamente de 0.081 y 0.074

respectivamente, siendo argentinus, una de las espeies con més alto porcentaie
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de loci polimérficos, 19.0 y 20.0 para estimaciones con y sin esterasas
respectivamente. Asimismo, fue uns de lss especies con mss alto nimero de
alélos por locus (1.2). El trabnjo de Sage et al. y el presente incluyen en el
anilisis 7 loei posiblemente comunes. Cuatro loci de peptidasas fueron
detectados en los dos trabajos, oon resultados muy diferentes pars argentinus.
Como se aclard antes, en el trebajo de Ssge et al. los cuatre resultaron
monomorficas en sargenlinus. En esta tesis, de los cuatro loci de Pep, Pep-1,
sélo fue detectudo en porteousi (no esta incluida esta especie en ests tesis,
en el asprcto electroforético) y en 1 ejemplar de argentinus. En el resto de
los ULl no se detects. Pep-2, fue detectoda en tados los OTUs, y argentinus
fue el unico polimdrtfico para el mismo. Pep-3, fFue detectado en toldos los
UlUs. Por idltimo Pep-4, fue detectado en todos los OQlUs, pero en argentinus,
un ciemplar carecid del mismo. En el trabajo de Sage et al., solo se detectd
un sisiema de esterasas, mientras aque aqui cinco, en higado (ademss de cuatro
en plusma). Est-1H y Est-4H, solo fueron detectados en portecusi (que como se
dijo. no se incluye agni). bkst-Z2H no fue detectado en ningiin ejemplar de
argent inus (Ltampoco en 2 de latro). Est S0 fuo detectwdo en todos los UTUs, y
se mostrde monomdrtico en argentinus. Por altimo Est-5H fue detectado en todos
los OTUs, y resulto monomérfico en argentinus. Por lo tanto, respecto 8
argentinus, oo detectd un solo locus mis de esterusa, y al igual que en Sege
et al.., fue monomorlico. kn este trabajo se detectaron dos sistemas e
Aspartato smino transterasa (Aat), mientras que en Sage et al. sélo uno. De
cualquier manera, en ambos casos, los loci fueron monomorficos. El dltimo de
los loci posiblemente compartidos, glucosa-6 fosfato deshidrogenasa, (G6pdh),
resultd monomdrfico en awbos trabajos.

En el penaltimo de log loci mencionados, Ant, aeparece una de las
diferencius enlre los trabajos, respecto a dorbignyi. Aqui, tsnto argentinus
como dorbignyi, estan fijodas para el mismo alelo, mientras que en Sage et
al., argentinus estd fijedo para un alelo, que es distinto al fijado en el
resto de las especies estudiadas alli. De las custro peptidasas (Pep)
reveladas aqui, tres estén presentes en dorbignyi, y de manera monomgrf ica. En
el trabajo de Sage et al., dorbignyi evidencié cuatro Pep, uns de las cuales,
en estado polimdriico. lguales fenotipos tuvieron argfentinus y dorbignyi en
los loci Gbpdh y Est, en el trabajo de Sage et al.

Lus vozones de las diferenciss en el nimero de sistemas encontrsdos
para un mismo tipo enzimdtico, entre el Lrabajo de Ssge et al. y el presente,
obedece, seguramente. a diferencias en las téenicns. Pero s pessr de esto, es
inneguble que diterentes conclusiones se pueden sscar de ls varisbilidad on
argentinus, que de ninguna maners es nula, como muesbran Sage et al. Simon &
Archie (14Y8%5) muestrun empiricsmente que las estimsciones de la variabilidad

medidus poara las mismas especies por distintos lsborstorios, dsn resultsdos
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Lotalmente diferentes, sl usar diferentes loci. Evidentemente, este puerde ser
o de esos casus.
Exisle aan, mis evidencia de 1s poces homogeneidad en loss resultsdos
obtenidos sobre la variubilidad genélica de Ctenomys. En un trabajo en
preparacion, Apfelbsun, Mussarini, Daleffe & Reig encontraron heterocigosis
que varisn entre U% (en la poblacidon de Necochea de €. austiralis) a alrededor
de 11.2% (en la poblacidén de Bonilacio de (. porteousi). El resultsdo obtenido
con eaustralis es 1mpactante, ya que ademas, esta bassdo en uns muestra
numerosa. #fqul hemos hallado valores minimos y méximus de heterocigosicard
similares a los apuntados recién (magellsnicus, H=0%; occultus, H=20%;
tucumanus, H=17.5%) pero estan basssdos en muestras pequenas y pocos loeci
(Tablas 3 2.1. y 3.2.I1.). De cunlquier msnera, los cuatro ejemplares de
tucovnax, moslruron ung helecocigosicdad (basadn en los 26 loci) relativamente
altn de 10,67

Jlual vs la explicacion del grado de varisbilidad encontrada en
Ctenomys? Do hipotesis alternativas intentan eaxplicar de msnera general 1a
variabilidad genética en los momiferes subterrineos. Una postuls que dicha
vuriabilidud esta ligorda a la estrauctura poblacional (Patton & Young, 1977),
mientras que lo otra predice qae la varimbilidad ests en fancidn inversa a la
howopenoidad ambiental (Hevo of al., 1984). Siendo el nicho sublerrdneo oy
pemogeneo, 1 sepmadn hipadtesis predice que s ovariabilidsd debe ser bagn oy
semejunto en Lodos. Uno de log estimedores dae Ia varisbilidwl, I, puede Lomar
valores bajos por caasas diferentes. S1 el ambiente homopcneo ticende »
nuntenegr  solo  sguellos alélos mejores sadeptadoss a dicha  smbiente, la
heterocigosis sers bsja por falls de alelos. Por otro lsrdo, si no existe este
tipo de seleccidn, ls  heterocigosis solo sera boja si la estructura
poblacional  favorece el apareamiento  entre individuos  erparentados,
dismimuyendo el numero de heterocigotus posibles en dicha poblacidn. Otra
posibilidad es que la estructura poblacional ses también 13 causa que las
muestras de individuos sea deficiente en heterocigotas por efecto Wahlund. Los
resultados obtenidos en esta tesis son en parte contradictorios m esle
respecto. 5i tenemos en cuenta los valores de heterocigosidad incluyendo las
esterasas y Pl-4, es evidente que la hipdtesis de la homogeneidad del nicho es
insostenible. Esto es asi porque nads indics que el ambiente subterrdneo no
sea realmente homogéneo, pero siéendo esto cierto, no se explics la existencia
de tantsa varisbilidad. Por otra parte, de existir seleccion, deberia ser
fuertemente sobredominsnte (hay excoeso signitficativo de heterocigotas en lss
eslerasas y PL-4), hecho no explicable 1 un ambiente homogénen. FEntoneces si
la seleccidén no explica 1s variabilidad debemos suponer uns. estructura
poblacional que favorezea notsblemente la exocruza, un hecho que no parece ser

cierto en las poblaciones de Ctenomys (ver Seccidén 1.2. de Introduccicn).
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Llegamos s la conclusion entonces que ninguna de las dos hipdtesiis expliea la
realided asi descripta.

I'eddemos por olrs parte considerar a ls genética de lss esterssss y
ly auy psrticular PL-4 como un problema no resuelto (lo gque es mny probuble),
y no considerarlas en ls contabilizacion de la variabilidad. I'Jn. este ruso, la
leterocigosis cue 8 0 (salvo en tuconax). Pero sin embargo, encontrsmos dos
«casos diferentes de H=U. El cazo méds simple y menos util para decidir entre
las dos hipétesis, es Ja falts de alelos alternativos. Cuando esto ocurre (en
loz datos de esta tesis, en todos los OTUs de Ctenomys sslvo en argentiiis,
iatro y ruconax, cuando se eliminan las esterasas y Pt-4), ninguna de las dos
hipétesis puede sier desechuda Jdgicemente, va que la falta de alélos puede ser
6l resultado de procesos histéricos o también de seleccidn, y existir ademds
uns. estructura poblacional aue favorezeca la disminucion de heterocigosis, aque
por lua falta de salelos no pueds evidenciarse. Pero cuando existen alelos
alternativos, hay una forma de decidir, vy la misma ya se explicd
snteriormente. La hipotesis de la homogeneidad (el nicho predice valores de H
bajes por el solo hechn de la existencia de algun tipo de seleccidn
direccional que tiende u tijar a los alslos mis aptos s un smbiente. Pero de
existir mis de un alelo espersmos que el mas adasptado esté en mayor
frecucncia, y tasmbién ague en mayor frecucncis estén el genotipo homorigstico
pare el mismo. DNo existe ninguns razon pora pensar que de los genotipos
alternativos, sea el haterocigdtico el que deba estar en menor frecuencia,
5ino mus bien, el homocigota alternativo. Los datos de la Tshls 3.2.111.
nuestran yue en 3 cosos (Em y Pep-2 en argentinus; Em en latro) hay
deficliencias significatlivas de heterocidotas.

Esto solo puede ser explicado en este csso por una estructura
poblacionnl que favorezca 1la endocruza. El efecto Wahlund, es dificil de
aplicar por razones observacionales: los individuos son muestresdos en éresas
muy pequenas, inclusive en cuevas sdyscentes. )

El hecho que la variabilidad en mamiferns subterréneos no puecda ser
expliceda por la hipétesis de la homugeneided del nicho, tiene spovo en los
datos de otros géneros. Es cierto que existen muchos siemplos donde se miestra
1y bsja o nula variabilidad en mamiferos subterrdneos, como en Geomys
tropicsalis (Selunder et al., 1974), on especies de Bathyergus y de Cryptomys
(Nevo et al., 1987 tres especies de Pappogeomys (Honeycutt & Williams.
1982). Pero existen rmchos otros contraeiemplos de msmiferos subterrdaineos con
una variabilidad muy alts, como en Thomomys bottae jacinteus, con un H=0.169
(Patton & Yang, 1977). El smbiente subterrsneo, no e©s por ciertn, el dnico
estable. Los fondos marinos se suponien  tsmbién como muy homogéneos. Sin
embargo se ha observuwrlo verisbilidad nuy slta en ssteroideoss (Ayala et al..,
1975), ofiurcideos (Ayala & Valentine, 1974), braquidpcdos (Valentirne & Avala,
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1974) y moluscos (Ayula et ai., 1973; Campbell et al., 1975).

Estos resultadous parecen spoyar la hipdlesis de que la csntidad de
variabilided genclica estéd rvegulads  preferentementc por Is  estructura

poblucional, mas gue por fendmenos selectivos.

3.2.3. Estimncion de distancias gendticas.

Lu Tabla 3.2.V. mestrn las distsncias genéticas calculadas entre
lus 18 OTUs esitudiados electroforéticamente. Como ya se adeluantd en lo seceidn
3.2.1., walgunus comparacioues no pudieron ser realizadas, indicandose este
Lhecho con ung serie de uastariscos. Arriba de la diagonsl se miestran las
distanciss de Kogers y sbajo las de Nei. Lss distancias de Nei calculssrlas
mediante el método de "jucknitfe” Mueller & Ayala (1962), resultaron mas bajas
aue las que. se muestron en ls Tabla 3.2.V. Esto no resultaria preblemitico
sinw fuera que para algunes pares de OTUs, diclm distancia resmlto igual »
cero, mientras que con el calculo tradicional no lo fueron Como en los casos
en que el método de “jacknite” arrajd valores de distancias por encima de cero
fueron sienpre pioporcionsles a los calculados de la manera tradiciconsl, se
ulilizardan para la coustruccion de  Cenodramas,  estos altimes, ya  que
proporzionan informscidn que accta el mimero de Lopnlogias, en relacidn a las
posibles, cusnde existen machas distuncias iguales a cero.

La distancis de Nei wmsxims entre dos OTUs fue de 0,158, entre
Octudontonys gliroides y C. tuconax. La distancia méxima obtenida, dentro de
Ctenomys, fue de Ul )da, entre argentinus y, otra vez, luconax. [a distsncisa

minimn {ue do cero, y esto ocurrio entro varios pares de O,

070 Tl 21 S 0[S o6 T 1010 TNl RIB[R]1HB| 010
L argentuns [0, 08005110, 010, 1240.03810,08 0,840, 06 0. 5210. 0010053 0. 101 0,08 0.04510. 07310 000,097
4 'l . ’ ’ . ’ ’ . . . . . . . ’ . . e
$hnighlsy  $0.091{0.019mmalo’ 01910 078(0; 000|0.0350.008|0:0000:001 10: 00010, 00310 001 10:000{0. 000 0.09810:013{0: 177
4 latro 0,079]0-05710.0%5 | mwms{0.09210. 60010024 {0,020} 0.0150.01810.013{0. 013]0. 017]0:015}0.01510.062|0.013/0: 06
S pagellamcust0.077|0067]0.06810.055 ties]0.06310.073]0.05310.07310.083[0.0630.05310.075]0.073] 0. 156| s98330.057
& occultos " [0.00010.00010.000]0. 0003144 0.000{0.0%) . 0000:01310-00010.030{0. 0001000 §,017 0.000 o.§1 0.000
opIns . . . . . . 000 | BERER . . . . . . . . . (%
ponms 10 H18(8:08%10:08:8:215: A1 0. 8 Lo S804 (3:05010:880 8.@ 0:0310: D50 0 Boa 0. 0at 18: ég §.?Zs
§ roigy 0.09310.0080-01010.04810..06510..000{0.051 10.021 | mkm® 000010000 0,000/ 0. 00010. 000{0: 000{0- 046 10,013 0. 115
e 0001 0:01010-00210: 088 10:00010: 058 10-0010:000l0-0 4 WBLo: cra0- 000 10-00 - 00 0-0m |- 00810 115
.‘ - a e [ A} . » [} [] 1} L] [] . . . (] (] [
12 3b; L R e T e At T R rat R R P E e g.03010. 115
I5sp. 729 40.091)0-00910.010]0-048/0.063]0.000{0.05110.021 |0.000|0014}0. 000]0. 01| mee=ma{0.000{ 0. 000] 0. 088} 4} 000} 0: 115
145p. F30 10.099(0.00310.01710.05610,06710.000]0.0570.01410-00810-00810: 0081 0.027{ 0. 006 | 8WAEE) 0.00010-03710. 013 0: 127
e WS AR IR S R iR R s T
eusanus  0.002[0:00010. 00610, 800| 14§34 10.00610. 30010008 10.006{0.00010. 00810:00810.00610.000]0. 608 {0, 090 | Sl o
18 Getadontomys)0.020[0.08910.070{0.011{0.13010.0000.055/0.088{ 0. 085{0. 0880, 0841084 { 0. 065 |- 0880, 087 | 0. 158 o.oool

Tabla 3,2.Y. matriz de distancias genéticas. Arriba de la diagonal distancias de Rogers (1972). Abajo de la diagonal
distancias de Nex (1978). Los asteriscos indican aguellas coeparaciones que no fuerun posibles realizar debido a la ?alta
de locl analizedad en comdn,

3 2.4, Estiwmceion pgensral de la divergencin y oslimncicon fenética de la
tarlogenia.

La  estimacion de  la divergencia esta bosada en dos  spspeclos
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relacionadns. En primer lugar se tienen en cuenta lus topologias resultentes
de los sndlisis de agrupamientos basados en las distanciss de Nei y Rogers
(Tubla 3.2.V.). Lstas topologias, por ser fenogramas, muestran directamente el
grado relativo de diferenciacidn genética alesnzado entre todos los OTUs. En
segundo lugar, y utilizsndo 1s metodologin sugeridsy. por Mueller & Ayala
(1982), se ponen a prucbs estadisticemente las iistanciss genéticas entre los
grupos tormados en los tenogersmag, es decir, se caleulan los intervalos de
confianza de los noxdos. Este dltimo procedimiento se realiza también, pars
poner a pruebs ls significacion de la diferenciscion genética entre grupos de
UlUs formedos en otros andlisis, especificamente en ¢l analisis cladista de
los datos de cromosomas bandeados.

Debido s raszones ya expuestas en less secciones 3.2.1. v 3.2.3, 1u
falts de datos de distsncia entre slgunos psres de OTUs nobligé a realizar dos
anil isis de sgrupamientos diferentes. En uno se excluyd a magellanicus y en el
ol.ro a occultus y tucumanus. Ln carda uno de cllns se ubilizaron smhos indices
de distancias genélicos calculados.

La Figura 3.2.1. muestra los dos fencgramas, de un total de 12

obtenidos (el nimero miximo posible, aparentemente, es muy superior), cor

mayor coeticiente de correlncion cofenética (cee), utilizando el indice de Nei
y excluyendo a magellanicus. l» cenlidad de fenogremss obtenidos deprnde del
namero de nodes no resueltos. Kl OIU mds problemalico fue occultus, por s
simple razon que bLodss las distwicias del mismo con otros OTlls fueron icduales
a cero con esle ndice. Fo cads uno de los fenogrsmas, occulins se unidé » un
OTU diferente, por lo que sn ubicacidn en el fenodromsn es incierta. 5e
disLlinguen  clarsmenle  dos  grupos,  uno formmdo  poar  argentinus, latro vy
Octodontomys, y el okro por el resto de los OTUs. Estos gripos se unen A una
distancia e sproximadsmente de 0.07. Cuando se snalizs estadisticamente 1a
distancia entre estos Jdos grupos utilizando el método de Mueller & Ayals
(1932), results no significativa. Por lo tanto, la topologia obtenida no puede
considerarse como fundamento para ninguna conclusion terminsnte. Teniendo en
cuenta esto podemos, sin embargo, hacer notar slgunas coincidencias can otros
resultados. Dos especies que en otros andlisis aparecieron juntas, argentinus
y latro, sgui sparecen de la mimsma manera, Jjunto a Octodontomys. Si tenemos
en cuenta que la ubicscidon de occultus es, segin los datos de distancias
electroforélices, incierta, el resultado anterior es coherente con el hecho
que esha especie estuvo siempre relacionada con argentinus y latro, y (e n s
ves, sehin el sndlisis cladistico de los cromnsomss buandeados (ver en la
seccion 3.3.), es ls més cercana »n Octodontomys. Otro hecho coherente con los
resultedos anteriores es la ubicacion. de forms mny esitrecha, de los OTUs de
Corrientes. lncluidos en el mismo grupo, estin tucumanus 'y hknightii. .

tucumanus fue analizados en pocos loci, por lo que su ubicacidon esta menos
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tundamentada.

de Currientes,
(Figuras 3.1.1.11la.,
estos anfilisis

algunos casos knightii con tuconax.

Este no es el caso de Anightii,

3.1.1.1V.gy,

se observd estrecha relacion

J.1.1.V1L.

entre

0.Q2

y su relacidn con

tuconax 'y opimis,

0.Q0

b.08 0.06 0.04

argentin

latro

!
4

—_—m I

L Octodont
dorbigny
occultus

_Mtucurmanu
sp P30

- gsp P33
sp P25
roigi
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sp P29

L _knightii
perrensi
_____ —~ap P28

1

0.Q6 0.Q4

Y e

opinue
tuconax

0.02

0.00

argentin

t

+____ Oc¢todont
dorblgny
tucumanu
cccultus

1Hsp P25
,—[_:sp P30
gp E’Zn'ﬁ
roigi
ep P27
ap P29
L knightii '
Lary ensi
—‘[__._____’esp P28

opimus

o tuconax

También

las especies
fue mostrsds también en otros snélisis, como en el morfoldgico
y 3.1.1.VIII).

en

y en

Fi?ure 32,1, Los dos fenogramas con mayor coeficiente de currelscion cofenética (ccc), obtenidos con UPGMA, y basados en los
vatores de distantia de Mei, que se muestran en la Tabla 3.2.V. Se excluye aqui a sagellanicus (ver Tabla 3.2.V.), Arrib»

cces0,770%6. Abajo ccc=0,77031,



Resultarlog y rlisciasion pareial
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Figura 3,2,11, Los dos fenogramas con esyor coefiriente de correlacién cofenética (cccl. obtenidos con, UPGMA, y basados en los
valores de distancia de Nei, que se muestran en la Tabla 3.2.V. Se excluyen aqui a occultus y tucuzmenus (ver Tabla 3.2,V.), Arriba
€cc=0,89227, Abajo cce=0.89199,

La Figura 3.2.[1.' muestra las dos topolougias con mayor coce de las 8
obtenidas con Nel pero excluyendo n occultus y tucumanus.
Ls. topologia es algo diferente, que cusrdo se excluyd s

megellanicus. C. tuconax sparece como la especie mis diferenciada. El1 resto de
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los UTUs se diterenciasn 8 su vez en dos grupos, similares en composicion a los
dos de la Figura 3.2.1. Las dos especies mds cercanas 8 (Octodontomys siguen
siendo latro y argentinus. Este tres forman al igual que antes, uno de los dos

Erupos.

0.12 0.Q9 0.Q6 Q.03 000 |
I CWQQHUH l
dorbigny .
perrens! i
reigi i
sp P25 ‘
sp P27 I
sp P30 f
e e : sp P33
kriightn i
i ap P28 ill
I futr o il
i J——ioccultua I
. R ap PZ9 i
0 —| tucurmanu H
H e ___.OpimMua I
tuconax I
et e e DR @ I>3 Lo Yo lol ok d

0.12 009 06 003 . 000 ia
I argentin it
i ——___ltro 5
! dorbigny l
perrensl |

|

|

rolgl
dsp P2S
i . sp P27
] lsp P30
sp P33
_sp P28 ”
knightii t
—“]occultus
il ap P29
1 1 tucurnanu
, _opimus
“ tuconax
}g - - Qotodont
...

Figura 3.2.111, Los dos fenograsas con mayor coeficiente de correlacion cofendtica (cccl, obtenidos con UPGMA, y basados en los

valores de distancia de Roqers, que se muestran en la Tabla 3.2.V. Se exclu ui 3 eagellanicus (ver Tabla 3.2.V.). Arrib
ccc=0.84850, Abajo ccesg,B2 3. ve o ® . - feriba

El otro grupo lu formmn e) resto de las especies. Casndo se snalizsn
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estadisticamente lss distancias entre tuconax y el resto, y entre los dos
grupos resilvntes, lss mismas no son, iguml que sntes, significstivos. Otrs vez
agui sparecen Lodas lss especies de Corrientes eghtrechamente sagrupsras,
apareciendo en el mismo grupo knightil, qué en el fenogrems con mas ccc
resulta ser sl mas difcrenciodo.
Un grupc interesanle es el formscdo por opimus y magellanicus Estso
- dlkima especie, en la unics con espermio asimétrico de todas las incluidss «n
el analisis electroforético. Coincidente con este resultado., eslas dos
especies estan incluidss en un mismo clado en el anidlisis cladistico de
cromosomss con bandas (1, vy dentro de ese clado aparecen como grupos hermsnos
(ver mias sdelante en las Figuras 3.3.3.11., 3.3.3.I11, 3.3.3.I1Vy 3.3.3.VI.).
La Figura .. .2 .111. mesira las dos topologias con mayor cecc de las 4
obtenidas con el indice de Rogers, excluyendo s msgellanicus. Las topnlogiss
obtenidus son interessntes. kEn todos los fenograuas Oclodontomys aparece como
el mas diferencisdo Jde todos los OlUs. En el fenogrsma o©on mayor
argentinus es el qus le sigue en diferenciacion. . latro, alterna entre
ubicarse con argentinus, o con occultus y tucumanus (se une a8 estos dltimos
uno de los OTUs de Corrientes, P29, como consecuencia quiza, no por afinidsd
de puarentesco, sino mas bien debido a la poca significacidn «ie  han

evidencisdo los nodos) El grupo de Corrientes otra vez aparece homogéneamente

10.16 0,12 0.08 0.Q4 0.00 |
' ar gontin
—__latro

| dorbigny
perrensi
sp P25
sp P33
knightii

roigi

sp P27
sp P30
Lsp P29
sp P28
— opirnus

tuconax
magellan i
g L Octodont !

Figura 3,21V, Fenngraea con na(or coeficiente de rorrelacién cofenbtica (ccc), obtenido con UPGMA, y basados en los valores de
distancia de Rogers, que se muestran en la Tabla 3.2.V. Se excluyen aqui a occul bus y tucumanus (ver Ilabla 3.2.V.). ccc=0.69614,
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unido (salvo 1P29) en uua cuso con knightii incluido o como  “sntecesor” del
mismo. Lu uno de los fenogramms Luoconsx s el mds diferencisrdo, despues de
Octodontomys, y en 1 olro, se mioslrs relativamente cercanos »n opimus. Estos
resultados obtenidos con la distancia deRogers, poseen mwyor colerencia ocon
los obtenidos con obro tipo de dalos y en ecoanko s la ubicacidn  del
extragrupo. Los resultsdos que coinciden con los obtenides con la D de Nei y»
tueron.discutidos.

La Figura L.3.1V. muestra uno de los fencgrames obtenidos utilizando
Kogers cnando se exeluyen & occultus y tucumanus. Otrs vez, lstro y
argentinus formsn un gruy, 5, el grupo Corrientes forws otro, knightii incluido.
pero cn este caso, y s diferencia de lo obtenido con ls distancia de Nei,
apimus no forms un grupo oon magellanices, anieudose  los mismos sl Arupao
Corrientes-knightii y Cetoadontomys respectivamente.

Se puso 8 pruebs tsmbién estadisticsomente ls distuncia  entre
doetodontomys  y  Ctenomys  (excluyendo s occultus-tucumanus y excluyendo A
masgellanicusy, lu qgue (ue no significativa.

Al murgen de lag Lopolopgias oblenidas en ests seceion., se utilizsron
las obLenidas en la sifguiente bassdas en cromosomas bandeadng. De particular
interés para la puests s pruehs de ls hipotesis de especiscidn cramosiomica
(ver mias adelaate en dos Figmeos 3033000, 3.3.3.01), 3.3.3.1V y 3.3.4.V1 ),
cu ool suabeieled vl npeiveve egentimas: coms deapo herpano del o pgrupe de
Corrignbes, lwubion, dentro del prago de Corrientes, ol subdrhbol e mestra a
percenst, rodst oy s (DAY comno gy hiernno ded Formodeo por dorbignyi oy
lus sp. V2, P24 y P3u. No resnlisron symificolivas lss distancias entre
argentinus y  1ss  siete  especies e Corrvienle estudiadas  con eromosomss
bandeados, nul bLumpoco la distencis entre argentinus y todus las especies de
Corrientes estndiadss slozimiesmente. Tampono e signifiestiva la distencia
entre perrensi, roigi y sp. (P25) por un lado y el grupo hermsno del formardo
por dorbignyl y lss sp. P27, P29 y P3). El promedin de las dlstanciss de Nei
entre todos estos siete OlUs es rle 0.010U773, mientras que incluyendo todos los
O1Us de Corrientes es de (.011428. "

En el trabajo de Ssge et al. (wr. cit), las distancias de Nei
calculadas eutre los 11 Ols exsminslos fueron baiss, sanqgue rnéynres:: gue las
hallades agul. En el suslisis de sgrupsmientn realizado por estos matores se
distinguen cusalro grupos. lno, el mas diferencisdo, esta compuesto por .
socliabilis (Pearson & Christie, 1488: en ¢l trabajo de Lsge et sl. denominsdo
sr.), 8 una dislancia de 10.35, El sepundo gropo esta compuesto taabién por ana
especie, Jargentinus, 3 una distancia e 0.20. . dorbignyi forma, también
exclusivamente, el tercer grupo, =n una distancis de 0.14. Por Gltimo, el
cuurto grupo, lo formen btodas las poblsciones de mendocinus (en un snbgrnpo),

liaigi y bonettoi. La escasu cantided de OTUs estudiasdos eu este trabajo vy la



fally de estimacion de confisnza estadistics de la jongitud de
Lo nodos en primer  Jugar, Jjunto con el bajo tsmario mestrsl
sulvo en mendocinus (halg?, N4 mendocinus, W=31; bonettoi, N=Z;
dorbignyi, N=5: argentinus, N:2. sociabilis, N-1), no permiten,
snn menos que oon los deatos electroforéticos de ests tesis,

elsborar bipotesis filogencticas con los resmltacdos presentados.

. 3.2, Aproximacion cldislica.
$.2.5.1. Analisis busado en mixinn pargsisonia

Ll analisis  de wiaxims parsimonin e rerlizsdo
excluyendy los OTUs occultus v o tincnmanms, que son gqiellos de los
aque tenemos menor canticdad de dstos por el mimero baio de loci
estudiados en ellos M5 )izanda el programs PANP (ver seceidn
2.2.2.6., de Métados) habian sido hallodos 100 arboles igualmente
parsimonicsos, al momento e gleanzar el limite de memoria del
programa.,  Estos arboles tnvieron un indice de consiatencia de

U.762. Por o Lanto, e procerddiao s enleular el Arbol consenso de

Hesulbados v disonsidn poee

0T o HTU {Car
argentinus 173
* 37
42

darbign)'i -
knightif
latro 7
magel lanicus|--
np1mys --
perrens i --
roigi -
sp, P25 --
5p, P27 --
sp, P28 --
ep. P29 --
sp, P30 --
sp. P33 --
tuconax 3
20

17 17

18 3

19 39

20 2

Tabla J.2. v,
de

texlog ellon. ol qne at ilizaremos pars analizar s filopenin, sin &z&g?“, de 0TUs
Lener en cuenta ninmno de lon Arboles pactienlares oblenidos. thoero : Caﬁ
La Tobla 321V, amuestea s liols de spomortiss de (OTlUs caracter.

v s, correspondicntos o arbol consensa e 1y Figoen 3.2V,

argentinus,  posee  dos alélos que o
L argentinus |§ poseen ningma de los otras OTHUs, en Pep-
:1 — tuconax !! ]y Pep-2 respectivamente. la  Lercer
L _1{._ knightii fI apomorfin de este OTU es ls sparicidn. en
:: —lage“anicusl estado polimirficon, de una alelo rulo en
EE —ZL opaaus i} Pep-4. (. latro poses un nlelo en Est-3H
fi oerrunsi o compart ido por otrs cupecie.
|‘ { Finolmente, en cusnto a los (TUs, tneonax
l% T o | posea dos apomorl ing,  ana corresponde
|! l - P } alélos propios de ests especie en los
!; p—— - U i lori Est-2H y Hex. El Arbol eonsenso de
i . FB | Ja Figura 3.2.V. esta tundamentsdo en l1ao
ll — LJ [ 0. P29 siguientes spomorfias de los HIUs («~
Il ——— p: P30 sinapomorfias de los OTUs derivedos -
“ —  _ sp, P3S los  HTUs). C. argentinus, ne es
1 L dorbignyi distinguible ecladisticamente de
l N P17, Octodontomys. El resto de los Olls, se
Ei Octodontesys || diferencian de sobas especies por =
i

Figura 3.2,¥, Arbol consenso de todes los drboles mids 18
parsieoniosos oblenidos con el prograsa PAUP, excluyendo y

corresponden 3 Jos de la Tabla 3.2.1V.

esti justificade  por

pirdids del nlelo ¢ del locus Em. El noda

un  hechn
occultus y  tucumanus,  Los ‘noseros de los nodos it eresanle, en EsL-20. En Octedontomys y
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en argentinus, este sistema (| PP :
fulta. En Jlatro spsrece on —sp P |
forma polimorfics. Luego, en \ igi

todos los (MTUs derivedos del tuconax

do 185, aparece  Fijwdo. ~tnightii

Recordemos, que, como se dijo 5p P33 i
en 3.2.4. (ver mnalisis Jde | b—sp PY E‘
Figura® 3.2.11.) y & lass !: -—-—-l4—dartn'qny1 ll
referenciss dedss sili 8 otres [ < P2 ;
rartes . de esta Lesis, l.anl‘.o i & P25 1:
af'geut.'lnu:; comsy  Jfalro  eshsn ! | ok I S— ii
ligadas estrechument.e sl o , lf
ancestro de Ctenonys, ! et . I:
conjduntamente sobre ls base de in Joi I--pagel lanicus H
los datos Cromnosomicos y ! latro
mortolégicos., El  resultsde, i 0 argent inus H
gl obtenido, o5 tambien ,! fctodontoays ”
coeutenta, Vo aibim e Q1 o s o i b g

existen  dos  peres  de OTUs pdeero de réplicas total fue de 200, y en los nodos se suestra el ndsers de
- - . _ replicas en que se basa cada uno,
itigados por  sendos wlelos

aacos de dichos e KL op

Yormsdo poy dudghtin y tuconax. cuys relscidn fae disentidn ya en s seccidn
G, cver diseusion dde da Figars 3,200, comparben ellos salos el slelo o
dee Pep 2. Porosnoparte, ol peoa o mapellanicns y  opdans, vcompnrien ellaos colog
el slelo o de Est-2H. La relscion enbre saboss Pue yo o digoabids en s geceidn
.24, (ver discusion de la Fignra 3.2.11.). Es necessrio vecordar, que los
Dot numeros mestrsales, pneden derivar en fLopologing errdnens (tanbo en el
s iisis lenebico cows en el cladistico, ver seccion 1.1 2. de Introdneeidn),
perv los resulbsrdos recidn descriktos parecen estsar en coneerdancia con los
obtenidos con otros tipos de dalos.

OLro analisis reslizade, fue el estimar 1s confisbilidad cde los
clardos resultantes medinnle la técnica de "bontstrap” (ver seccion 1.1.2.5. de
Introduccidn) y bsjo el principio de maxima parsimonia. pero utilizando el
programa BOOT del psquete PHYLIP (ver seccion 2.2.2.6., de Métodos). Se
procedid a reulizar 200 réplicas. La topologiu obtenida, junto con la cantidad
de: réplicas que spoya g codn nolo sme muestra en la Figurs 3.2.V1 . Buavemenie,
di Cetodontomys derivan argentines en primer lugar y Jatro en scrundea. Apsrece
tambien la dupla opimus-magellanicus, pero esta vez, a diferencia del nnalisis
core 'AUE', diferencisdn del geapo de Corrientes, Anightili v tuconax. Sin
cmburgo esta geparacion tiene un escaso margen de confisbilidsd, ys que ests

spoyads por solo 11 réplicess. Dentro el grapo de Corvientes. comn se dijo,



ests la dupln knidght i1 tuconax, cuyo nodo estia spoysdo por 81) réplicns,
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pero

a1 union eon almmoes Ullls de Corrientes esta basads nnicsmente en 4 replicas.
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Figura 3.2,VII, Topologias basadas en los cuatro grupos de
caracteres coapatibles encontrades. En cada nodo se ‘indica la
cantidad de caracteres compatibles que apoya cada nodo.

bentro del Ario e

Corrientes existen un par de rlados

con hastanle significacion. Estos
son  los formados por sp. P24y

perrensi (U2 replicas) v por ostos
s U (s
kKl elsdo formado por p

cdos  UlUs mas
répluas).
esta también

P25 v perrensi,

apoysilo por lns datos de rromoscomas

bandcwlos (ver mAs adelsnte en loe
Figurng 3.3.3.11., 3.3.3.111.
3.3.3.1V y 3.3.3.V[. de la seccidn
3.3,
3.4.5.2. Ailisgis basndo en
computibilidad (Clique)

151 anblisis e
sobre

compat. ibilidwl fue realizoclo

it base de low alelos enconlralos:

en  hipgsdo, debida 5 que  porn
algunous OTHs e se tieue
informacion sobre lns slélos  de
plasma. La Figars 3.2.VI[. miestrs
lus cuatro topologias baawrdas en
los cuatro rliferentes 2Zrnipos
naximos de srscteres ocmpatibles

hallados. Existen dos diferenciss
basicas que derivan en lu obtencidn
de cuatro topnlogias. En dos cde log
grupo de

dos

Corrientes
ests S(—T'[Jal"f;f.lo en subgrupos;,
ellos ligsdo s unn
especie que no pertenece ‘al mismo.

arboles, el

cadn. uno  de

Ere un subgrupo, tuconax, y en el
otro hknightii. Fn la topologis

alternativa, el grupo Corrientes no

estd subdividido, con tuconax y
knightii, formsndo un grupo
separuado .

Pt dos topoelogiss



AlOZiII’lB.S 129
tienen u s vez dos lormas allernativas. En uns, hay un grupo formado por
Uctadontomys, latro, y argentinus, con latro y (Octodontomys formando nun
subgrupo. En la otrs forma, estss tres especies estan también formando un
grupo, pero el subgrupo lo {romun Octodontomys y argel&tinus.

Los grupos mas  conspicuos  son mantenidos en  este  andlisis:
Uctodontomys-latro-argentinus, opimus-magellanicus, y en el 504, el grupo

Corrientes y tuconax-knightii.

3.2.6. Aproximacion por Méaxima verosimilitod.

Este analisis no pudo ser completado por razones no may claras. El
programa del paguete PHYLIP aque se utilizo, CONTML, se interrumpié antes de
councluir lag diterentes corrides alternativas que se intentaron. Esto es
pusible que se haya dobido a las frecuencias muy similares o imiales de muchos

Ullls, que indujeron errores en Jos computos que realiza el prograsma.

Comy sinlesis parcisl de Jlos resaltados relacionados con la
cstimacidon de 1a filogenis utilizsndo datos alozimicos, podenos decir que,
debido a la similitud general entre los diferentes OlUs, en frecuenciss vy
alelos compartidos, pocs es la informacidon obtenida de 1las relaciones
genersles, aunque existe informacidon significative psra slgunos OTlUs  en
particular (tuconax-knightii, megellanicus-opimus). Pero a pessr de esto, lss
relaciones obtenidas concuerdan con los resultados obtenidos con otreos tipos
de datus y sersn utilizadas para uns interpretacion global con el conjunto de

la informacion en Discosion.



3.3. Resultados de Cromosomas.

3.3.1.

bandeados.

3.3.1.1. Cariotipos normales
La

confirmé ls gran

Descripcion de cariotipos

investidgacion de
Ctenomys,
cariotipos

- encontrado 17 nuevos; vy

anteriormente.
En la Tablae 3.3.1.1.

Species N | FN | REF REF {C} REF
C. steinbachi 10 (181D 11%) (15]
C. occultus 214 4 (S30 LI YY)
C. saulinus % | % [ Y| {10)
. Oplous % 18R 4 (1) Jviii-10)
. fulvus VLT 4 Y| [10)
C. robustus % | R 4 ¥{ [10]
. fodex 8 | 4% 1 (1]
. 5p. (Longuiady, Chile)] 28 | %2 4 N
. lucusenus B Y% 4 () By (14
. boliviensis M-46| Y 7 (18] fv| {49
C. sagellanicus 34-36) 63 [(4-01]Y] (3] jY} (10
« dniphtii B |88 m Hy u
, latro 40-42) 30 |{1-4) IR IS
. 5p. (San Miquel, Arg) } 42 1 80 | (1} 1] (1
. argentinus “ N [li SN LB ¢!
. torquatus 4-48) 7 2-’ 2] i1 (2
. parteousi 47-48) 78 |(4-5 S i 3
C, azarae 47-48] 78 | (3 NI S
C. sendecinus 47-48} 80 | (3 v (3
. australis 48 | 80 ] N
C. flamrioni h |7 9 N
C. talarm 44-301 B4 {{4-8]QY|L13-3)0Y|(3-12)
C, minutus 45-33]74-78] (1Y N
. roigl 8 180 |1 il] Y il
. Conovari 48-501 62 |(1-7)Rvi(1%) vl (13
+ rionegrensis? 48-56172-741 (1 N
, rioneqrensis | n 3 N
. yolandae 0 |78 i N
C, haxgi X ?7 |10 Y| (10}
C. sociabilis % |7 (U Yl [10]
C. perrensis 0-3% 64 | (1 {1 |
. pearsoni 36-70| B4 3 {§1] N
. sp. (Saladas, Arg) | |e 1 (11 ] U}
'm?&noqu) i R P
. 3P, ]
" dorbigny o (e | HIBLEII B

Tabla 3.3.0.1, Datos citogendticos del género Ctenoays. 2N,

mlsero diploide) FN, nisero fundasentaly 6, informacidn de
Bandas 6: S5, existente, N, no existentej C, informacidn de

Bandas C, § and N coeo en G6Bj REF, referenciass [1) Esta tésis,

[2] Freitas & Lessa, 1984, [3] Kiblisky et al., 1977, [4] Reig
& Kiblisky, 1949, [3) Massarinl et al., {en prensa), (6]

Ballards, 1979, (7) Andereon et al., 1987, {B) Ortells et al.,

1964, (9] Freitas & Travi, 1982, (10] Gallardo, 1988, [1!]
Novello & Lessa, 1986, [12] Vidal-Rinja, 1983, (13} Freitas &

Mattevi, 1986) [14] Massarini et al. (1990); [13) Cook & Yates,
1990
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divesas poblaciones

varisbilidad cromosdmica del género,

se muestran

Resultadus y discusion parcial

novedosuvs y preseutacidn de cariotipos

ain no estudiadas de
habiendose

habiendose redefinido otro descrito

un resumen para Ctenomys de los
numerog  dipoides y fundamentales
conocidos, incluidos squellos datos

presentaldos en esta tesis.

El siguiente es un listado
donde se presentan por localided, los
resultados obtenidos de cariotipos no
aun en la literarursa,

descriptos con

la descripcion de los mismos. Entre
se indica la numerscion de
la poblacion  (P) vtilizada

seccion 2.1.3. de Materiales.

paréntesis
en la

3 hoembras
ejemplares con

3.3.1.1Ib).
17 pares

C. argentinus (1):
y 1 macho. Todos
2n=44, NF=54
Cariotipo compuesto

los
(Figura
por de

nutosomns tolocontricos, 4 medisnos y

13 pequenos, uno de los cuales posee
constriceion secundaris; 1
subteloceéntrico mediano; 1
submetaceéntricn mediano y 2
metacéntricos pequenios. El X es un
metacéntrico mediano y el Y un
metacéntrico pequerio.

C.conoveri (71): 1  macho
2N=50, NF=64 (Figura 3.3.1.1c).

Cariotipo compuesto por 17 psres de

sutosomas telocéntricos 1 mediano y i6

pequeiios; B subtelocéntricos medianos
y 1 metacéntrico pequeito. El X es un
metacéntrico medisno y el Y un

telocentrico pequerio. El cariotipo de
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C. conoveri fue descrito anteriormente para nna localidad de Bolivia por
Anderson et al. (1987), siendo este muy similar (2n=48;NF=70) al que
describimos squi psra la localidad tipica. Probablemerite la diferencia en el
NF se deba tambiés a diferencias en la interpretacién de los brazos cortos. El
par sexual determinado por Anderson <t al. para ests especie difiere en
morfologia del determinado por nosotros, ellos presentan un X subtelocéntrico
y un Y ‘submetacentrico.

C. dorbignyi (8): 6 henbras  y O machos 2Zu=70, NF=84. (Figura
3.3.1.11e). Carictipo compuesto por 28 pares de wmulosomas telocéntricos
pequeios, 2 de los cuales (pares 15 y 24) pomeen congtriccidn secundaria; 1
subtelocéntrico medisno; 2 submetacéntricos y 3 metacéntricos pequerios. El X
es un metacéntrico mediano v &l Y un subtelocéntrico peruerio. Nos referiremos
a esta poblacidn como "norte” en osta seccion.

U. dorbignyi (10): 2 hembrss 2n=70, NF=84. Cariotipo similar al de
P8. Nos referiremos a egta poblacidn como “"sur” en esta seccion.

C. fodax (1l1): 1 hembra con 2n=28, NIF=48 (Figura 3.3.1.V.).
Cariotipo compuesto por O pares de cromosomas autosomicos telocéntricos, 2
medisnos v 3 pequeiios; 8 pares de bibraquindos: 4 subtelocéntricos, 2 medianos
y 2 pequciios, 1 submztacéntrico y 3 metacéntricos 1 wmediano y 2 pequeiios, uno
de lus cuales posee una constriceion secundaria. Un telocéntrico mediano y los
3 telocentricos pegueitos poseent unsg, zona subpicndtica evidente en la region
centromérica. El X es un metacéuntrico mediano.

Cohknightii (12): 1 hembra y 2 machos de 2n=36, NF=68 (Figura
3.3.1.V1). Curiotipo compuest.o por 2 telocentricos pequenos ; 2
subtelocéntricos pequeiios, 5 submetacéntricos, 1 grande y 4 medisnos y 8
metucéntricous, 1 grawde (el mis grande y conspicuo del complemento), 3
medianos y 4 peguchnos, uno de ellos con constriceidn secundaria. ElL X es un
submetacentrico mediano y el Y un submetacéntrico tumbién mediano.

C. latro (13): 1 hembra y 1 macho 2n=42, NF=48, y un macho 2n=40,
NF=48 (Figura 3.3.1.la). ‘El primer cariotipo es similar al descrito por Reig &
Kiblisky (1969) para la misma localidad, con la diferencia de que el cromosoma
Y que en los ejemplares machos estudiasdos por mifue metacéntrico, fue descrito
por ellos como telocéntrico. Salvo esta dltima diferencia, el cariotipo de
2n=42 del trubasjo do Reig & Kiblisky es el mismo que el encontrado para esta
especie en esta y otra localided (14). Tampoco se hallé el polimorfismo
hallado por ellos en uno de los pares aulosémicos, en el que en dos
ejemplares, una hembra y un macho, uno de los miembros del par era
telucéntrico (como en los otros ejemplares estudindoss por ellos) y el otro
netacéntrico. Quiza la diferencia en la interpretacion de la morfologia del Y
y la avcsencia en los ejemplares aqui estudiados de este polimorfismo pueds.

explicarse conjuntamente si  suponemos que el cromosoma metacéntrico



“"polimérfico”, en realidad ses el Y hallado aqui, suponiendo tsmbién algun
tipo de confusion en cuanto al numero de ejemplar y sexo de los ejemplares
estudiados cromosémiamente por Reig & Kiblisky. Esto concuserda con el hecho de
gque en los animales “"polimérficos” se mantiene el mismo nimero diploide de 42,
aunque la pérdida de brazos cortos en Ctenomys no es rara (Massarini et al. en
prensa). Una dltima diferencia se refiere al cromosoma 7, en el cariotipo
presentado por Reig & Kiblisky, que es considerado subtelocéntrice con un
indice de brazos de 11.9. El mismo no fue hallado, pero se debe seguremente a
una interpretacion diferente de la existencia de los brazos cortos. El
cariotipo de 2n=40 se¢ diferencia del anterior por una fusidén céntrica, que
forma un m:etacéntrico grande. Este reordenamiento es identificable por bandsas
G de una manera indirecta: los brazos de este metscéntrico corresponden s
cromosomss telocéntricos, en las especies emparentadas. También, el par 4 de
cromosomss acrocantricos se presento heteromdrfico en un ejemplar debido a 1la
presencia de un miy pequefio brazo corto heterocromitico (Figura 3.3.1.X1V).

C.occultus (16): 2 hembras y 1 macho de 2n=22, NF=40 (Figura
3.3.1.VI1.). Cariotipo compuesto por 1 par cromosémico telocéntrico grande; 1
subtelocéntrico mediano con una evidente constriccion secundaria en ¢l brazo
largo; 1 submetacentrico grande; 7 metacéntricos, 3 grundes (el primero el més
conspicuo por su Lamafio del complemento), 2 medimnos y 2 pequenos. El X es un
telocéntrico mediano y el Y un subtelocéntrico peyuenio. Esta especie fne
descrita en su cariotipo tambicn por Reig & Kiblisky (op. cit.) sobre la bsse
de un ejemplar hembra, pero Jo tilustran solsmente mediante un  idiodrsma
tentativo. Este idiograma propone un 2n igual al encontrado en este trabajo,
pero el NF no seria de 44 como habian propuesto estos autores, sino mas bsjo
(NF=-40) debido a slgunas diferencias importantes. En primer lugar no sparece
el unico cromosoma telocéntrico del complemento autosoémico; quizas este fue
interpretado como el subtelocéntrico grande que apsrece en el idiogama como
par S. Tampoco ilustran el unico subtelocéntrico autobomico, que ademdés es el
que posee la constriccion secundaria. Ll cromosoma X es tentativamente
propuesto como uno de los motacéntricos; agqui se demestra qgue es un
telocéntrico, que en la hembra estudiada tendria que haber asparecidp como par.

C. perrensi (21): 5 machos y 5 hembras. Todos los ejemplares con
2N=L0, NF=84 (Figura 3.3.1.11a). Cariotipo estandar compnesto por 8 pares de
autosomas telocéntricos peqauerios; 1 subtelocéntrico medisno; 3
submetacéntricos, 1 mediano- y 2 pequeiios; 12 metacéntricos, 6 medianos y 6
pequenios, uno de los cuales posee constriccidn secuncdaria en el brazo largo.
El X es un metacéntrico medianou y el un submetacéntrico pequeiio.

O roigi (23): 4 hembras y 3 machos. Cariotipo 2n=48, NF=80 (Figura
3.3.1.IIIb), compuesto por 8 pares de telocéntricos; 2 pares de

submetacéntricos medianos; 13 pares de metacéntricos de tasmasfio mediano &
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pequeiio, uno de los cuales posee una constriceién secundaria. El X es un
metacéntrico mediano y el Y un metacéntrico pequeiio.

O sp. (24): 2 machos y 1 hembra. S6lo se corrobord el nimero
diploide de 2n=48 informado por Reig & Kiblicky (1369).

C. sp. (25): 8 hembras y 4 machos de 2n=42, HNF=76 (Figura
3.3.1.111a). Cariotipo comrpuesto por 4 pares de autosomes telocéntricos
pequefios; 2 subtelocéntricos medianos, 1 submetacéntrico mediano; 13
metacéntricos, 1 grande, 4 medianos, uno de los cumles posee constriccidn
socundaria y 8 pequentos. L X es un metacéntrico mediano y el Y un
motacantrico pequeno.

oo (U6): 1 sincho UN:H2,  NEF=74 0 (Figura 3.3.1.1Ve).  Cariotipo
coppuanl.o pror I paren der € rOmOtORnD: talocdntricon pexquoliorn, J
ublolocontricon, 1| medlano y 2 pequenios; 4 submelacéntricos, 3 modienos y 1
pequaiio; 3 motacintricon pogquetios. K1 X e un submotacontrico mexdiano y ol Y
un telocéntlrico peyueiio. .

C. sp. (27): 1 hembra 2n=54, NF=84, 1 macho 2n=55, NF=84
(Figgura 3.3.1.1Ib), 1 macho 2n=56, N[=84. Cariotipo 2n=54 compuesto por 12
pares; de sutosomas telocéntricos pequefios; 1 subtelocéntrico mediano, 2
submetacéntricos, 1 mediano y 1 pequeiio; 11 metacéntricos, 4 medianos y 7
pequorios, uno de los cuales posee constriccidn secundaria en el brazo largo.
El cariotipo 2n=55 poses 2 crcmosomas telocéntrico pequefios mAds que en el
cariotipo anterior 2n=54 y un metacéntrico pequeiio menos respecto al anterior,
mientras que 8l de 2n=56 posee 4 cromosomas telocéntricos pequefios mis y 2
metacéntricos pequerios menos. Todas estas variantes se deban a la existencia
en esta poblacion, de un polimorfismo de tipo robertsoniano (ver bandas G en
la Figura. 3.3.1.XIa). El X es un metacéntrico mediano y el Y un
submetacéntrico pegueiio.

C. sp. (28): 2 hembras 2n=55, NF=84 y 1 macho y 1 hembra 2n=58,
NF=84. Los cariotipos halledos son indistinguibles de los encontrados con el
mismo numero diploide 2n=06 en P27 y 2n=58 en la localidad siguiente P29 por
lo que aqui no se ilusitran. Es posible que agui también existan polimorfismos
robortsonianos que expliquen esta coexistencia de cariotipos, & pesar de no
haberse hallado ejemplares con 2n=57.

C. sp. (29): 1 macho y 1 hembra 2n=58, NF=84 (Figura 3.3.1.1lc).
Cariotipo compuesto por 16 pares de autosomus telocéntricos pequefios; 1
subtelocéntrico medisno, 1 submetacéntrico pequenio; 10 metacéntricos, 4
medianos y 6 pequenos, uno de los cuales posee constriccidén secundaria en el
brazo largo. El X es un metacéntrico medisno y el Y un submetacéntrico
peqguerio.

C. sp. (30): 2 hembras y 2 mechos. Cariotipou 2n=62 NF=84 (Figura
3.3.1.1Id) compuesto por 20 pares de autosomas telocéntricos pequerios; 1
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subtelocéntrico mediano, 1 submetacéntrico mediano; 8 metacéntricos 2 medianos
y B pequeiios, uno de los cuales posee constriceién secundaria. El X es un

metacéntrico mediuno v €l Y un subtelocéntrico medieno.

C. sp. (31): ! macho 2n=62, NF=84. Cariotipo similar al de C. sp.

(P30).
C. sp. (32): 1 macho 28=56, NF=78 (Figura 3.3.1.IVb). Cariotipo
* compuesto por 17 pares de autosomas telocéntricos pequenos; 5

2

subtelocéntricos, 2 medianos y 3 pequenos; ¢ submetacéntricos medianos y 2
metacéntricos pequetios. El X es un submetacénrico medisno y el Y un
telocentrico pequeno.

C. sp. (33): 1 macho y 1 hembra 2n=54, NF=84 y 1 macho 2N=53,

NF=84. Cariotipo 2u=54 compuesto por 12 pares de auntosomms telocéntricos
pequeiios; 1 subtelocéntricos mediano, 2 submetacéntricos, 1 mediano y 1
pequerio; 11 metacéntricos, 3 medianos y 8 pequefios, uno de los cuales posee
constricciéon secundaria en el brazo largo. El cariotipo 2n=53 posee un
cromosoma telocéntrico pequefio menos y un metacéntrico pegueno mas respecto al
anterior. E1 X es un metacéntrico pequefio y el Y un metacéntrico pequerio. El
cariotipo 2n=5% de esta localidad es indistinguible del de 2n=5%4 de 1a
localidad de Saladas (27) por lo que no se lo ilustran. Al igual que en las
anteriores poblaciones, la existencia de un polimorfismo robertsoniano parece
explicar esta situacidn.

C. yolandae (41): 1| macho y 1 hembra 2N=50, NF=78 (Figura
3.3.1.IVa). Cariotipo compuesto por 10 pares de sutosomas telocéntricos
pequelios; B subtelocéntricos, 2 mediano y 4 pequefios; 3 submetacéntricos
pequeiios y 4 metacéentricos pequeiios. E1 X es un submeta mediano y el Y un

telocentrico pequeiio.
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Figura 3.3.1,1, Cariotipos normales de A) Ctenomys latro, B) Ctenomys srgentinus y €) tenosys conoveri, La barra
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Figura 3.3.1.11, Cariotipos normales de A) Ctenvkys perrensi, B) Cienumys sp. (P27} y C) Ctenosys sp. (P29). La barra
indica 10y,
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2 3.3.4.111, Cariotipos normales de A) Ctenomys sp. (25) y B) Ctenomys roigi, La barra indica 10p.
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Figura 3.3.1,1V, Cariotipos noreales de A) Ctenomys yolandae, B) Ctenomys sp. {P32) y C) Ctenomys sp. (P26). La barra

indica 10,
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Figura 3.3.1.V1. Cariotipo noreal de Ctenomys knightii. La barra indica 10y.
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Figura 3,3.1,VII, Cariotipo normal de Ctenomys occultus, La barra indica 104,

3.3.1.2. Cariotipos con Bandas G.

Se obtuvieron bandas G

Octodontomys gliroides. En conjunto con Alicia Massarini se obtuvieron las
7. talarum. En Massarini et

bandas G de (. australis y se reestudisron las de C.

al. (en prensa) se muestrs que el mismo patrdon de bandas G es compartido por
3.3.1.VIII =

de 15 cariotipos de Ctenomys y del de

australis, mendocinus, porteousi y a&azarae. Las Figuras

3.3.1.XI11. muestran los resultados obtenidos.
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Figura 3.3.1.VIII. Cariotipos con bandas 6 de A) Ctenomys latro (el par 3 es metacéntrico); B) Ctenomys argentinus; C)

Ctenomys Anightii




Cromosomas 143

A A .
3o
LSRR !‘n‘a{l'

EL 35 1'5 5&

12 13 14

~
@
Rel
N
o

B

"N! aé asoaga > .o '. !! a’ .ﬂ

6

‘4 1”““! WEkas e
.

O

‘O.g..
‘e o.."“..... ,' '.
11

3: "l i?(‘}} .'C"I R

14 15 16 17 19 20 21

=
'.
)
te

“a P

)
‘e
. W
23 24 X

Figura 3.3.1.IX, Cariotipos con bandas 6 de A) Ctenosys sp, (Curuzd Laurel, Corrientes); B) Ctencays roigi; C)
Ctenoays perrensi
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Figura 3.3.1.X. Cariotipos con bandas 6 de A) Ctenoays opimus; B) Ctenomys fodax} €) Ctenomys magellanicus




Cromosomsas

“.\;; U“. '8[].8&0'..-. eV
I 2 3 6 9 10 11 12 13
0 ‘P :.
ﬂ AR § TR
14 16 |7 18 19 20 21
""*o' Y4 |* i
24 25 26 27 X Y

B
t" 5"!0‘.!00.. 0 82 8M ..

il ’h')j A
Wife e f

08 W3 ap A0 99 ¢o s as

4
2. PN 3O TR ~ 8 "N Ar D
13 14 15 16 17 18 19 20

YT §
LRV PICYIL BRI

Figura 3.3.1.XI. Cariotipos con bandas 6 de A) Ctenomys sp. (Saladas, Corrientes), los recuadros indican los pares
involucrados en un cambio robertsonianoj B) Ctenosys sp. (Km 14 camino Mburucuyd); C) Ctenosys sp. {San Roque,

Corrientes)




145 Resultedos y discusion parcial

'3 ‘- n FRINTRT S TR AT

> 9 10 11
9 l." 5. :‘IQ a. .' ;9 e .ol.
13 14 16 16 17 18 19 20 21 22 23 24
e L
‘o %:
“ 'e ®p ‘
- ) ~® o ' L. ! .. ‘. .‘ e
25 26 27 2 29 30 31 32 33 34 XX

RALEe dicsRaRva el

Figura 3.3.1.XI1. Cariotipos con bandas 6 de A) Ctenomys dorbignyij B) Ctencmys talarus




Cromosomas 147

A

" i)

v W9 4. .,

:l‘ .2‘ ’3‘ "ﬁ ,5‘ r} ’7! '81 bk

“ .‘ [ Y .. & o oA - o LIy ‘.
11 12 13 14 15 16 17 18 Xy

C

gf o R LR T oY
AR LELReNS 1
HE 2k g5 ax e 13
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14 Resulks
3.3.1.3. Cariotipos con Bandas C.

La primera descripciéon de la distribucién de la heterocromatina
mediante la tecnica de BC es la . torquatus (Freitas y Lessa, 1984). Esta
especie carece practicamente de heterocromatina evidenciable por esta técnica.
Vidal-Rioja (1985), publicd las BC de C. talarum, mostrando que la mayoria de
los cromosomas poseen bloques discretos de heterocromatina centromérica, y en
algunos ésta alcanza a los brazos cortos. Ningun otro cariotipo de BC ha sido
publicada desde entunces. El resto de los datoss que poseemos se presentan en
esta tesis o fueron elaborados en nuestro laboratorio (Hassarini et &l. en
prensa). En este trabajo, el patrén encontrsdo en . talarum es similar al
descrito por Vidal-Rioja, pero en el resto (las especies homocariotipicas:
merdocinus, australis y porteousi) los brazos cortos son en su casi totaliad
heterocromaticos, e incluso en un par el brazo largo. En esta tesis se han
estudiado el patron de BC en 1l especies mis, varisndo las mismas de 2n=22,
NF=40 en C. occultus a 2n=70, NF=84 en C. dorbignyi (Figuras 3.3.1.XIV-XVII).
Si bien es dificil o arriesgado establecer slgun patrén general, podemos
clasificar a Ctenomys en 3 grupos segun la presencia y distribucidn del bandeo
C (Figuras 3.3.1.XV11):

1)Bandas C principslmente ausentes o escasas en la mayoria de los
cromosomas, presentes sélo a nivel centromérico, en general en cromosomas
bibraquisdos. A este tipo pertenecen las especies con 2n (42-70) y NF (80-84)
altos. Ejemplos: . torquatus, C. sp [Curuzi Lsurel. P25), . perrensi, C.
dorbignyi). En general todon los cromosomas bibraquisdos son metacéntricos

2)Bandas € susentes o presentes en forma de blogques conspicuos
centroméricos, rara vez todo el brazo corto. A este grupo pertenecen especies

rad

con 2n bajo (22-44) y NF (40-068) relativamente bajos. Ejemplos: C. occultus,
C. opimus, . knightii, C. latro, . argentinus; C. talarum, con 2n y NF
altos, pwdria ser incluido en este grupo.

3)Bandas  presentes principalmente en los' brazos cortos. A este
grupo pertenecen las especies homocariotipicas C. mendocinus, (. azarae, C.
porteousi, C. australis y C. rionegrensis de Concordia, Entre Rios (Massarini
comun. pers. ).

En general, los cromosomas Y fueron heterocromAticos.
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es decir derivado una

]s variables Vi z V4 de la Figura 3.3.2.1. En la priser fila y coluena se

a

ha sido realizado bajo el supuesto qQue las formas de
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en los datos que se muestran en la Figura 3.3.2.1.
los mismos con el fenograma alli expuesto.

Cromogomas
3.3.2.
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espermio asimétrico constituyen un grupo monoiilético,

Tabla 3.3.2,1. Matriz de distancias euclideas basada en
indica el nisero de OTU correspondiente : la Fiqura 3.3
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unica vez de algune especie “simétrica”. Esto podria haber justificado la
decigién de tratar a s.bos grupns por separado, pero al hecerlo, se perderia
informacion sobreal origen de la forms agimétrica y de les posibles formas
ancestrales, como v:remos mds abajo. Existen ademas otras dos razones. Una
obvia es que de algunas formas se desconocen el tipo de espermio. Otra es que
resultaba necesario probar la capacidad de las variables elegidas y el método
- de sgrupamiento utilizado para clasificar coherentement.e. La puesta a prueba
se basé en la capacidad de método de sgrupar mas frecuentemente especies con
igual tipo de espermio a pesar de posibles convergencias. Por lo tanto el
primer paso sera analizar el fenodgrama 1 (Figura 3.3.2.1.) de este punto de
vista. E1 grupo A esta formado por 7 especies diferenciables por las variables
(8 en total, considerando a C. fulvus). Cinco de ellas poseen espermio "S", 2
"A" y le restante, C. fodax, se desconoce. Sin embargo la misma, que ticne una
distribucion extremadsmente meridional, cercana a la de C. msulinus, nos hace
suponer un espermio “A" para ella.. lntonces el (grupo A se compone de 8
formas, 5 "S" y 3 "A".

El grupo Bi esta compuesto por 8 especiecs, 7 de las cuales son
formag S (simétricss) del norte argentino y del Parsguay, y 1 "A"
(asimétrica) del extremo sair del continente.

Il grupo Bai, lo componen 3 especies, 2 de espermio "S” y una con
espermio desconocido, . roigi, pero con una distribneion limitwda por formag
“S" y originalmente consideradn (. dorbignyi, que es "S” (Contreras, 1984).

De las 9 formas del grupo Bzz solo una, . talarum posee eSpormio
"St, siondo ls misma 1la mas diferenciada. A tres de dichas poblaciones, dos de
las cuales son mencionadas como sp. en el resto de los andlisis (P26 y P32),
se los mencicsa aqui como rionegrensis?, por su cercania geografica y
cromosémice c¢on el topotipo de esa especie, y también por su similitud
morfoldgica (Reig et al 1865). Por ultimo, B2za lo forman 10 especies, todas
"S". Debido a que los Lres ultimos gdrupos de especies posee un rango de 2n y
NF muy amplio y similar, la inclusion de un grupo coherente de especies "A"
como el Baz en un sgrupamiento mayor dominado por el tipo opuesto no es de
oxtraiiar. Tampoco seria significativa la inclusion aislada de C. mag"al]an.icus

en Ba.

?g 4 variables Vi, V2 1 attodo de agrupaniento fue mnte de garrelac
0 en&tua . 6i aég mdxc n con liness vi rtxcaﬂe? o; :lusters senc on os en el texto ( 1, 81 SPECIES) especles
estudiadal. LCCﬂL tigss loca xdades euestreo as Toraas 2nalizadas, Arg.=Argentina, ltloca d'i lxp 3 lver en ¢l sapa de la
Figura 3.3.2.111, 1a coreespondencia con los nuseros de la Tabla 2.2.1, para und ubicacion detallada de las mismas. NI nusero
diploide. NFt nanc.u funiz=cutal, VD1 ndmaro de brazos crososonicos de 0 a 2¢ del complesento haploldo menino (GF). V21 nisero
de brazos crosusomicud ¢ 2 a 48X del iﬂf’). V31 nosero de br,zos crososoaicos de mag de 4% del { Vit ro de pares de
croeosomas telo o acrw.mrxcos. S ) de esperaio. Las re erencxas (entre curche es aha o) torrespandlen es a la fuen c e
e o 1 3 | g r“"!1')7'“5“2""’)1 3)1"o YT 5)'3 65 a T g el 3l "mﬁ ] 12;
e a ra |
mﬁ koh ]f ! h' i o b. é;
rejtas &

LT B R A BN S St

iblisk 194 assar n e a . ef\ rensa 4} Gallard o fndersan et al.
l 7; (8] thullo el al, x‘nﬁ; (9] altuna et a‘f, 198§a|[[l}."] Jones, 1975;[11 Mllg'la et a}.,] 1985b3 [I } Coo et al.. r '

h; ra 3.3.2.1, Fmoqrm 1 del cluster anélms e ] foms de Ctemnys utihzando una ntriz do dlstnnm ‘uclidea Tabls
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romosonas

i

4000 3000 2000 1000 000 ARV,
_ steinbacks 1 Buen Retro (Santa Cruz, Belivia)® 10200 0200S __
i A i ——————  fodax : Lago Blanco (Chubut, Arg.)* 201014225 >...“
! | ~——  opimus 3 Tres Cruces {Jumy. Arg.) 2652101824 0SS |,
| _ _ _ ML robusms + La Huayca, Canchones {Tarapaca, Chile)® 2652102022 0S¢
i _ ¢ : | -—  sp s Lonquimay ( Mateco, Chike) 52102220 2 Al
ﬂ ! "L maulins o Laguna de Muule (Takca, Chile)* 2650 1220 18 1 A

e ocaulmus * Monteagudo (Tucuman, Arg.}* 224 41020 28

‘ argentnus + Coioma Ben:tez (Chaco, Arg.) 2154161820378
: ]IH latro o Tapw (Tucuman Arg.)* 42 > 8 222017 S
—_ B . ; ———  conoven 10 C. Frenheim, Filadelfia (Bogqueron, Paraguay)® S0 6220216195
o1 | “—————  goodfeilowii 1 Robore ,Sarnta Cruz, Boiivia) 46 68 24 28 16 12 S i
' | —————————  aicumanus 12 Tucuman (Tucuman, Arg.)* 28 56 16 24 16 0 S "_
1 _ | g 13 Los Cardones. Ruta 307, Kre 101 (Tucuman. Arg) 36 68 22 26 16 2 S
h _‘_ boliviensis 14 San Ramon (Santa Cruz, Bolivia) 36 64 262216 4 S
“ magellaricus 15 La Cumbre {Ultima Esperanza, Chile) 34682828120 Aj
.m ~— torquarus 16 Laranjl {Rio Grande do Sul, Brasil) 4476 26 40 10 6 S ;
. B2 [ — torquarus  :: Barra Falsa (Rio Graade do Sul, Brasil) 676 2640 10 8 S
o { L——  roigi 18 Costa Mansion (Comneates, Arz.)* 488030428 8 S
; _— s 19 Curuzu Laurel (Cormeutes, Arg.) 4280 3240 8 4 f_
! rionegrensis  » Fray Bemos (Rio Negro, Uruguay)* SO 72 32 26 14 14 A,
| [  rionegrenas(?) »: Parana (Entre Rios. Arz.) 52 74 32 30 12 15 Al

“ [ = nronecyrenas(?) = Udbamy (Eatre Rivs. Arg.) 56 78 32 30 16 17 A’
i | b nonezrenss(?) » Paranacito ‘Entre Rios. Asg.) 48 74 1626 12 17 A
__ i ——  wilandae 2+ Las Paimas {Sania Fe, Asg.)* 50 78 % 26 16 11 A

i WNN — _—  ponccux = Bomfacio (Bueros Aires, Asg.j 48 78 W 2 12 9 A
l —  mendocinus s Mendoza (Mendoza, Arg.)* 48 80 40 28 12 8 A

. : ——  australis 1 Necochea { Ruenos Aures, Arg.)° 4830 402614 8 A

' talarum s Camet None (Buenos Avres, Arg.) 48 86 16 26 12 6 S

m - |_H pearsoni » Barra de Maldorado {Maldonado, Un:guay) 64 82 18 14 8 23 §!
_ _ sp. 2 San Roque (Corrientes, Arg.) 6284423210208
: —_— ?nloﬂ.. n wnsm.mmnﬁ Lucia (San Jose, Uruguay) 70 84 42321028 S,

B — dorbignw 2 Mbarigui (Corrientes, Arg )* 70844234 8 28S:

i s © Route Saladas-Mburucuya, Km 14 (Corrientss, Arg.) 58 84 38 36 10 16 S

———  pearsoni u Carrasco (Canelores, Uraguay) 5684 423210148

mconax x Concepcion (Tucuman, Arg.)* 61 84 4238 4 19

— sp. % Yatayti (Cormientes, Arg ) 54843840 6 128!

; e sp. 97 Seladas (Csrmentes, Arg.) S5 84 40 W 4 14 L
L perens w Goya (Comexies, Arg)* 0843038 6 8 i
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Fiqura 3.3.2,11, Fenograsas basados en los mismos datos que la Figura 3.3.2.1., pero en los que se incluyen un so0lo tipo de especies
respecto al espsrado. Arriba, Fenograss 2, solo con esperajo eiedtrico. Abajo, hmoqrm 3, solo con esperaio asisdtrico.

Por lo que hasta aqui respecta, podemos concluir que lss variables y
el método de adgrupamiento utilizados son buenos. Pero si tenemos en cuenta el
grupo A, ¢debemos concluir lo contrario?, (o es posible una explicficién ad-
hoc?. Si admitimos que, (a) el tipo de espermio "S" es el primitivo y origind
"A" una unica vez y que (b) la diversificacidn espermiatica fue temprana, se
pueden derivar las oigluientes hipétesis: (1) de (a), existirén formas de
difersnte espermio que posean cariotipos muy similares, aun mas qguizda que
respacto a ospecies do lo mismn clase, y (2) de (b), Ia eupocie vivionlLe mi:
anceat.ral ici género serda alguna de las especies predichas en (1) que tengan

espermio simctrico, o en su defecto, una especie "S” muy emparentonda a ellas.
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La prediccién (1) se puede observar en el grupc A, donde dos especies "A" (C.

maulinus y (.
C. fulvus y C. robustus). Estss
b} especies tienen su
distribucién a lo lsrgo de la
Cordillera de los Andes. Segun
(2), una de estas especies es
ls wmas  ancegtral, o en  su
steinbachi

o (.
ade lante

defecto ¢
occultus  (ver nig
seccidn 3.3.3).

En térmiros generales,
ex] frupo A puede ser
interpretado come ¢l grupo de
dil'erencinzcion temprana. A
part.ir do formus ancestrales de
espormio simétrico y de bajo 2n
y NF, e diferencian les formas
de espermio AT
curiotipos
anbas ramas se ven originando
nuevas formas (C. steinbachi vy

pero con
congervsules. De

C. occulitus, a menos que ellas
sean las primitivas como se
sugiere en la seccidén 3.3.3.,
en la "S" y (C. fodax muy

pioboblemente en la "A") adn de

bsjo nGmero cromosdémico. Por
su parte, B, puede ser
interpretado como la etava de
diversificacion. Parxa el
andlisis del grupo B,
ut.ilizaremos para ilustrar

mojor, los fenogremas 2 y 3,
respetando la  terminologia de
“clusters” del fenograma 1. En

smbos casus, los drupos se
mantienen. El1 grupo Bi pueds
corresponderse, tanto para el

sp) estin muy cercanamente ligadas a 3 especies "S" (C. opimus,
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Fiqura 3.3.2,111. Se muestran agqui eds de*alladamente, las localidades de
la regién correspondiente o los grupo Bz, y Bas. Aparecen tashién, paite
de las localidades sencionadas para Bz y By, La nuoeracion no se
corresponde a la de la Figura 3.3.2.1. La correspondencia se sugstra en 12
siguiente lista', indicando prieero el ndsero en el mapa y Iuego el del
fenograss y/o, entre paréntesis, 1a nuseracion de las locelldsces de la
Tabla 2,1.1, de Materiales, cuanda es posible: l=38(21):! 2=37(27l&=3={213];
4=Mé?9“ F36(33))  630(30)3 7=(3)y &32(8)‘ 9252(10) 19(28))
11=18(231) 12=8{1}) 13-21(26)! 14-22(32): 13=24(41)y 16=10(7)) 17=Médanas,
Entre Riosy 18331y 1934y 20229; 21, Balto, Departsento da Galto, Uruguay)
22416, *E]l nimero 17 no se snalizd @ incluyd en el fenogrese debido o que
se duda del NF dal elemo, ya ckUI fua deterainado cono N-»98, por técnices
de uiualt de testiculo por Reig & Kiblisky, 1969. Siendo los aissos
resultados prelininares, es profereible dejarlo como desconncido, La
localidad 21, tiene el sisro cariotipo que la 22, por eso no fue incluida
en el fenograsa. los niseros entre paréntesis, al lado de los de las
lecalidades indican el misero diploide prisero y el NF después,

linaje de formas "S" como de formas "A”, con la segundn etapa de la evolucidn

cromosdmica, y primera de la diversificacién. Mientras que en las formas "A",
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B1 esta formsdo solo por . magellanicus del extremo sur, en las especies 57,
el mismo se compone e B8 especies caracterizadas por pertenecer al area
deografica norte de la distribucién del género. En Bi1 el 2n y NF sumentan
paralelamente en las dos lineas (las mediss son psra las formas “S": 2n=22,
NF=43.2 en el grupo A, 2n=40.3, NF=60.3 en el Bi; para las formas "A":
2n=27.3, NF=49.3 en A, 2n=386, NF=68 en B.i). La diversidad mayor de especies
“S" en el sgrupamiento Bz se da en Bza. En el, la dnica especie disarménica
geograficamente es (. tuconax de Tucumdn, del NW de Argentina, muy alejada del
resto, que pertenece a la Provincia de Corrientes (del NE de Argentina) y de
Uruguay. LEs probsble quo se una a este grupo por convergencia en las variables
aqui utilizadas; su verdadera relacién con las demés especies, desde el punton
de vista cromosdémico, no esta clara. Sin embargo tuconax sparecido en varios
anilisis (eletroforéticeo (3.2.5.1., 3.2.5.2.1] y morfolégico (3.1.1.5.4.],
ligado 8 etpecies de Corrientes). Del resto, es posible establecer una
hipitesis filogenética. Geograficamente, el Baa esta separado en dos micleos,
uno svptentrional, eon Corriontes, y uno meridional no muy alejado, on Uruguay.
C. o dorhignyi y . pearsoni e Barra de Santa lucia (Urugiay) poseen cariotipos
oxtremadnmonte similares (2n:7t, NF=84). O dorbignyi posee poblaciones en el
extremo nwrte y en el sur del ndeleo correntino, este altimo practicamente
egquidistante de las poblnciones del norte y de . pearsoni (mas cercana a s
primera, 8 2/5 de la linea imsginaria que une las 3). Ademas 8 de las especies
de Bga poseen NF=84 y una NF=82. Por lo tanto, es posible que el principal
(pera_na el 1inica) mecanismo de evolucidon cromosomice dentro del grupo sea el
de fusiones céntricas a partir de una forms ancestral 2n=70, que formd
independientemente en cada micleo, especies de més bajo Zn. Ya se ha visto que
algunas poblaciones ds Corrientes son polimérficas para este tipo de
reordenamiento: Yatayti-Calle y  Saladas, 36 vy 37 del fenograma
respectivamente. Pero, como se verda en la seccién 3.3.3., el sanalisis de
bandas G arroja dudes sobre la dgeneralidad de esta ‘explicacién, ya que el
tratamiento cladista no permite concluir que el cariotipo de 2n=70 sea
primitivo para las especies de Corrientes. De cualquier manera, ‘&sin siendo
derivado, resulta plausible ques el mismo se haya expandido enormemente en
épocas pasadas, y esté reducido en la actualidad a los niacleos conocidos.
Tampoco es descartuble que el proceso de reduccion del 2n se haya producido en
Uruguay. En este mismo grupo, en la Pcia. de Corrientes, parece existir
evidencia de une clina, en el namero diploide, que aumenta de sur s norte
(Figura 3.3.2.111.). Partiendo de la poblacion monomérfica de C. perrensi, en
Goya (numero 1 del mapa), 42 km. al noreste sproximadumente, se encuentra la
poblacion de Yatayti--Calle, (5 del  mapa), con  2n=53-54, Que es
norfolégicamente muy afin a . perrensi (ver seccion 3.1. de Morfologia

craneana). Hacia el norte, 95 km aproximadamente, se encuentran una serie de
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tres poblaciones (2, 4 y 3 del mspa), que si bien no se incluyeron por el bajo
nimero de ejemplares en el analisis morfoldégico, podrian ser afines a (.
perrensi, por compartir con Yatayti-Calle el mismo cariotipo 2n=54. En ellas
el 2n aumenta de 54-56 en la poblacién 2 de Saladas, pasando por 56, 58 en la
poblacién que estd 7 km hacis el noreste (4 del mapa), hasta sélo 58 en la
poblucion 3, 7 km més hacia el noreste. La cexistencia de esta clina podria ser
invalidada por las poblaciones monomérficas 2n=62 (6 y 7 del mspa) que se
encuentran entre Yatayti-Calle y Saladas, llumadas San Roque y F.HM. Mantilla.
Sin embargo, estas poblaciones segan el analisis morfoldgico estan mas
alejadayg de C. perrensi, pero como alli se discute, a un nivel por debajo del
de poblaciones locales en otros grupos de Ctenomys. Lss bandus G demuestran
que solo es posible una clina entre les poblaciones 2, 3 y 4 (ver seccion
3.3.3.) y posiblemente con Yatayti-Calle (5) también, sunque la mala calidad
do bandas G obtenidas de ewsta poblacidn no permiten ssegurar nada acerca de

2l

cllo. . tadarum, Bae:: "57, estd sola, indicando quiza sélo la falta de
informacion de especies relacionadas a ella, o una alta tasa de evolucién
propia. Bzi estd estrechamente geograficamente relacionada a Bza (ocupa los
nismos nucleos en Corrientes y Uruguay) vy puede ser interpretado de dos
naneras no excluyentes. Este grupo puede ser el grupo hermsno de Baa (como
nparece en el fenograma, si lo tomaramos como filogenia) o por el contrario,
ser el resultado mis extremo del proceso Robertsoniano descrito, mas
reordeonamientos mas complojos. Por lo dicho anteriormente, la segunda
oxplicacion Quiza sean lu menos pluusible. Una torcor alternativa ea que C. sp.
y C. roigi, cercsnas geograficamente, sean el grupo hermano y C. torguatus el
resultado de Bza o viceversa; de estas dos es mis probable la primers: C.
roigi esta mauy cerca geodgraficamente de C. argentinus, un representante ds lo
que denominamos “segunda etapa” de la evolucidn cromosdmica.

Por altimo, si C. magellanicus (Bi "A”") es un representante de la
segunda etapa, las especies de Bzz A, debe hsber tenido su origen en las
formas mis surefias del mismo. Esta son . australis, C. porteousi, y C.
mendocinus, indiferencisbles cromosémicamente entre si, salvo porque C.
australis no comparte con las otras dos varios tipos de polimorfismos
(Massarini et al. en prensa), y cuya distribucidén va, en conjunto, deade la
Cordillera de los Andes (C. mendocinus) hasta el Océasno Atlantico (C.
australis). De ellos habrsdn derivado, probablemente de formas relacionadas a

-~y

C.

rad

porteousi por su cercania geografica, C. yolandae y C. rionegrensis.

Los grupos Bzi y B2a estan caracterizados, hasta donde conocemos,
por el tipo I de bandas C. El drupo B2z, por el tipo Ill. Las especies
restantes, incluyendo sdélo las que conocemos por su patrén de bandeo C, se
incluyen en el tipo Il, y pertenecen a los grupos A y Bi. Es probable

entonces que este tipo Il sea plesiomorfico.
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3.3.3. Estimacion generul de 1la divergencin y {filogenia basmia sobre
cromosomas bundexios.
Se compararon las bandas G de 17 cariotipos de Ctenomys, 16 de los

cuales son descritos eu esta tesis, y el cariotipo de Octodontomys gliroides,
este Ultimo con el objeto de tener una refercencia extradrupal. La Tabla
3.3.3.1. muestra la matriz de presencias y ausencias de caracteres elaborads
segin se explicd en la scecidn 2.2.3.3.2. de Métodos.
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Tabla 3.3.3.11, Brazos y cromosonas de cada OTU que corresponden a cada wno de los 46 caracteres (Ca). DCT=Octodontomys)
(C=occultus; LAT=latroy INI=Rnightii) MG'irgentims’ NOS=sp, P27} MNSB=sp. P29} 2N62==p.,P30} DOR=dorbignyiy M4Z=sp.,P25}
FIl=roig) Fﬂﬂ=p¢rrerm| TiC=tucumnus ) TALatalsrus) OPl=opisus) rbhemimm 'F00=fodax; =sagellanicus.
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La Table 3.3.3.11. muestra los brazos y cromosomas de cada UTU que
corresponden a csda uno de los 46 caracteres diferentes encontrados. La Tabla
3.3.3.1II1. muestra la matriz de distancias de Manhattan basada en en la matriz

de presenciss y susencias de la Tabla 3.3.3.1.

OCT [ OCC | LAT | KNI | ARG {2N55 IZN38 (2N62 | DR (2442 | ROI | PER | TUC | TAL [ OPI | MEN | FOD | M6

0CT§0.000
0CC}0.471{0,000
LAT]0.316]0.168{0.000
KN1J0.34710.235(0.049{0.000
ARG0.34210,24410.09010.077{0.000
2N510,581 (0, 487(0.38310,37210.295{0.000
N5}0,393{0.500{0,423{0,410]0. 333{0.038{0.000
245]0,562(0, 45810.39010.377(0.299[0.103{0.064]0.000
DORJ0. 97410, 481(0.3380.324]0.237(0.097{0.141 0. 111}0.,000
24410, 321 |0,46710.4000.387{0. 313310,305]0. 2640, 23410, 238(0,000
R0110,50710.433(0.367(0.373}0.319;0.292|0.278]0.26810.303]0.039(0.000
HPER 0.514{0,4210.342]0.329(0.27410,274]0.260{0,222)0.267|0.104]0.063{0,000
TUC10,333/0.1980.:12210,27310,297( 0. 486[0.47310,452(0.418}0.451 [0,465{0,458}0.000
TALJ0.347]0,2310,23410.23110.22710,373]0.387{0,363]0.324{0,3890.40310.37710.13310.000
(P1§0.270{0,137/0,181}0.2281C. 257]0.44710,43410,4270.391{0.397{0.41110,403{0.114{0.1710.000
MENF0,333]9,230(0,23710,292(0. 304]0,49310,478(0.46410.43810.42310,437]0,423/0.208]0.232/0.145]G. 000
FODRO,¥2219.247{0,24710,290(0.33310.513]0.300{0,48510.459{0.4480.443(0.436/0.205]0.258(0. 13110,056(0, 000
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Tabla 3,3.3.111. Matriz de distoncias de Manhattan basade en la matriz de pressncles y susencias de la Tabla 3.3.3.1.
3.3.3.1. Aproximmcion fenética.

Utilizando la matriz de distencias de MHanhattan de la Tabla
3.3.3.11I. (basardda a s vez en la matriz de presenciass y susencias de la
Tabla 3.3.3.1.) se construydé un fenograma UPGMA que se muestra e¢n la Figura
3.3.3.1. Este fenograma incluye entonces, solamente los OTUs analizados en su
patréon de bandeo G.

el En el egrupamiento formado se distinguen ¢laramente dos grandes
.grupos. Por un ledo, todas las especies de la Provincia de Corrientes,
dividida en dos grupos. Por otro, el resto de lss especies de Ctenomys, més
Octodontomys, también subdividido en dos subgrupos.

El OTU que posee el cariotipo més similar al del extragrupo es
occultus, y los dos forman uno de log subgrupos mencionados para el conjunto
de especies no correntinas. Este resultado es coherente con el de la secciédn
3.3.2.: . occultus es una de las especies pertenecientes al grupo A, de la
Figura 3.3.2.1. que fue postulado como ancestral.

El otro subgrupo estd compuesto a su vez por otros tres pequefios. En
coincidencia con los anteriores andlisis morfoldgicos y con el tipo de
espermio se unen en uno de ellos mendocinus y magellanicus. En el andlisis
filogenético basado rcn cromosomas sin bandeo, magellanicus habia quedado en un
agrupamiento dilorente, hecho explicado en su momento por convergencin

(seccidn 3.3.2.). OUtra especie snalizada en la seccidén recién mencionada es
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Figura 3.3.3.1. Fenograea construido utilizando la satriz de distancias de Manhattan de 1a Tabla 3.3.3.111. (basada a su vez en la
matriz de presenclas y ausencias de la Tabla 3.3.3.1.}, e incluye a los OTUs analizados en su patrén de bandeo 6. Coeficiente de
correlacidn cofendticas0,902779

ladux, 8 la que se Je atribuye un tipo de espermio asimétrico por sn
distribucidn geografica, ya que sdlo se estudid un ejemplar hembra. Esta
hipotesis pwadria quedar spoyada por encontrarse en el fenograma que estamos
analizando, con dos espocies de espermio asimétrico.

Los otros dos pequelios subgrupos egtin formados respectivamente por
tucumaius, opimus y talarum, por un lado, y por latro, knightii y argentinus
por otro. (. knightii ha sido la especie que més erraticamente se hs
comportado en cuanto su ubicacién en relaciéon con el resto de las especies. En
el analisia morfoldégico o en el alozimico se ubicéd estrechamente, en
diferentes andlisis, u. 1) el drupo de Corrientes, 2) el grupo de occultus,
tucumanus, latro y argentinus, y 3) opimus y tuconax. En el fenograma de la
Figura 3.3.2.1. de la seccidn 3.3.2., knightii esta en el mismo ghupo, el Ba,
con argentinus, latro y tucumanus. Aqui, las bandas G, spoyan una relacidn
estrecha de knightii con latro y argentinus, y mias alejsda con opimus.
Lamentablemente no hay informacidn de tuconax. Una de las especies que siempre
estuvo morfoldgicamente ligada a latro y argentinus, C. tucumanus, saparece
cuslrechamonte unida a opimus, y talarum. Esta ailtima por su parte, estuvo
también, aunguoe de forma mis slejmda y formando un agrupsmiento diferento,

ralacionada en los sndlisis morfoldgicos con el grupo de occultus, argentinus,
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latro y tucumanus. Por su parte opimus, se relacioné siempre con el grupo de
especies de espermio asimétrico. Podemos inferir, entonces, que la mayor
proximided del trio tucumanus-opimus-talarum al grupo de especies de espermio
asimétrico, se debe a la afinidad que éstas poseen con opimus. Tembién que la
afinidad de talarum con el grupo occultus-argentinus-latro-tucumanus, se debe
a su afinidad con la ultima de esas cuatro especies.

El hecho mis notable es que el grsrdo de diferenciacion cromosdmica
alcanzado entre UlUs de Corrientes, esta sl mismo o mayor nivel que el
alcanzade por el resto de la3 especies del género entre si (aun mayor que
entre dos subfamilias). Esto es totalmente opuesto a lo concluido para la
diferenciacién morfoldgica y genética basada en nlozimas. Analizando el grupo
de Corrientes, vemos qua se distinguen dos lineas. Como se verd mas adelante,
en la seccidn 3.3.3.2.1., estas pertenecen a grupos diferentes en cuanto a 1n
cantidad de material genético.

De forma general, los grupos fenéticos foirmados en el anslisis de
osta gseccidn no difieren de manera altamente contradictoria con los hallados
en anteriores tipos de snalisis. Hay que tener en cuenta también que aqui se
ha utilizado una cantidad menor de especies en la comparacion. El fenograma
ilustrado en esta seccidn sirve tambicén, para ilustrar que no existe relacidn
entre mayor diferenciacion de uan grupo respecto a un caracter y ancestralidad.
Ll grupo mas diferencisdo es el de Corrientes, sin embardo occultus es la

aspecie mis similar a un extragrupo.

3.3.3.2. Aproximncién cladistica.
3.3.3.2.1. Andlisis basudo en maxima parsimonia.

El analisis de mixima parsimonia utilizamndo el programa PAUP (ver
seccidn 2.2.3.5. de Métodos) sobre la matriz de presencias y ausencias de la
Tabla 3.3.3.1. dié como resultado seis arboles igualmente parsimoniosos de 124
pasos cada uno, con un indice de rconsistencia de 0.710. Las diferentes
topologias se debieron a ordenamientos equiparsimoniosos entre algunas de las
especies de Corrientes y entre las especies que tienen o qQue suponemos que
tienen espermio asimétrico, mendocinus, magellanicus y  fodax. Como
consecuencia de haber obtenido diferentes topologias, se construydé un arbol de
consengo que refleja lag relaciones de parentezco que se mantienen constantes
en las topologias alternativas.

Las Tables 3.3.3.1V., 3.3.3.V. y 3.3.3.VI. muestrsn respectivomentec
los largos de los brazos, lista de cambios de los csracteres y lista de
spomorfias de OlUs y HIUs, para uno de los seis arboles obtenidos. La Figura
3.2.3.11. muestra la topologia correspondiente al mismo srbol de lss Tabla
snteriores. En la Tabla 3.3.3.V., de cambios de estado de los caracteres, se

puede apreciar gue la meyoria de los cambios homopldsicos ocurren en nodos que
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relacionan OTUs de Corrientes o de el grupo de espermio asimétrico. Todos los
caracteres que son spomdrficos para un OTU no fueron considerados en la
construccion del fenograma (no aportan informacion cladistica) ni fueron por
lo tanto incluidos en el calculo del indice de consistencia promedio del drbol
(aumenturian artificialmente el mismo, ya que todos estos caracteres tienen

logicamente congistencia 1).

[d:fo 1- |l Tampoco se utilizaron como
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drbol cuya topolegia se muestra en la
Figura 3.3.3.11. Se indica el largo
asignado (L), el largo einieo posible
para la rasa (M) y el méxieo posible

Figura 3.3.3.11, Una de las sels topologias igualsente parsisoniosas hailadas.
Los naseros indican el OTU o el HTU correspondiente a la Tebla 3.3.3.1V. Los

largos de las ramas son proporcionales o los indicados en la Tabla 3.3.3.IV. La ().

justiticacién’ de 1a topologia se encuentra en la lista de aposortias de cada

nodo en e Tabla 3.3.3.91, informacion en la
construccidn del arbol

algunos caracteres, cuyo fundamento en las bandas G fue dudoso. Estos
caricteres estén identificados en las tablas con un asterisco (x), y se
incluyen solo para ser contubilizados como cambios ocurridos en la evolucién
del género, a pesar de su nulo o dudoso contenido de informacion cladistica.

En la Tabla 3.3.3.Vl., de apomorfias de OIUs y HiUs, se muestran las
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Justificaciones de cada nodo. Las sapomorfias de un HTU, eqguivalen a
sinapomorfl ins de los Olls que derivan de él. LEs decir, son los caracteres
derivados compartidos por esos O1Us, que justificen la inclusidon de los mismos

en un clado comin.
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Tabla 3.3,3.V, Listado de caetic: de estado de los caracteres en los QilUs ; HTUs del andlisis cladistico basado en bandas 6 de 17
OTUs de [tencays y Octodontosys. AREE= arpentinus #‘%B‘-’ dorblan:b FODA= fodaxy JNIG> kmpgzhtn; 1AIR= lstro; WGE= pagellanicus}
HEND= pendocnis). 000U occu !uslu?_’lm apieus) = perrenst) ROIG= roigl) 2M42= sp, (P25)) Bib5= sp, (Pil); 2%="sp, (F)}
2N62= 3p, (PE0)y TALAF talarey TUCU= tucumanus,

Utilizando el método de Wagner, se calculd un orbol con  lasg

correspondientes  estimaciones de  confiabilidad de los clados formados,



UrOnOSOIMEL 167

uodumcAnﬁmomcan[mmcﬁowomcaﬁl
mmznoeox@mcgg‘i 2[21 ;53 2”0328
amp| 21| 13lol 104{0l1 12]110
1ol iaililo] a1|z) w9t 1z7(0h
%g! BH? 238 12/ol1
solo]1qoe1n|27 1 wloli} 3o3t| slolt
A
ol wlotil 22l23] 8200 3133%1
| (A )
ORI 2| alols 13901
Fopa|28] 43lolt Liglol i ffolo
i 128[0 % | 1[0
ol willol
7101 renalas) o)) wrtilel 3213s) 47jols
il et
iz3lolfrutet 22} 1o\l 1310 122[0
130 ifo 181]0
ikl ] | R =P gl
AT
3ol 18]1lo} 24]32| 3s5lols g;at}wl
) 1 A
10]011 mloH 220001
igalol fowa19 2328166 /o(1 juie
Lol mefao| o] 8127) 44l 6§8
Lar|31] 28lo)1 710 2101 70
2| 1ol (ol Sl &l
ME () 0] R aifo 0
2ol 10 107}0
iilolihiaalze| slols 1201]e 120(0
2(0/1 lol 138[0]! 12610
74{0{1 B0 135}0
82(0]1 gt 2% ertal
| T
14l0 ol & w10
et kot 4
alfl | s ||l
1180 ) 1040
130 950 1030
el ool B | o
1320 800 Hik!
1380 155{0(1 143)0]1
194]0
1450

Tabla 3.3.3,V1. Listado de aposorfias fe los OTUs y HiUs del andlisis cladistico
sado en bandas G de }7 TUs de C‘umﬂg_y Octodontoays. ARGE= argentinus
do’rgégwu FODY- fodax; KNIG= knightii) LATR= latrop MWAGE= macellanicus
END= sendoCinus) OLLU= occultus} OPI¥= ppieus; PERR= Zﬁrrem; 6= roigi)
2N42= sp.Lél;zﬁz; N3F sp. (P2])y 2N3B= sp, (P29)y IN62= sp. (PW); T
tslarumy 1 ucunams,

topolegia y la misma spoya la mayor relacidn de

mediante la  técnica del
“"bootstrap” (ver seccion
1.1.2.5. de Introduccion).

Se utilizé en este
caso el programa BOOTM del
pequete PHYLIP y la misma
matriz de presencias y
ausencias que antes, pero se
eliminaron las autapomor-
fiag, para disminuir el
tiempo de procesamiento. La
topolugia obtenida, que &0
muestrs. en la Figura
3.3.3.111., es muy similar a
la obtenida anteriormente
con PAUP . La unica
diferencia en la topologia
reside en la ubicaciin de
latro-knightii-argentinus.
kn la filogenia obtenida con
Paup, estos tres U1l
pertenccen ol mismo cledo
que el drupo de Corrientes,
siendo el mis primitivo
latro, y argentinus el unico
miembro del grupo hermano al
de Corrientes.

La topologia obte-
nidas  con’ BOOT muestra a
latro- knightii-argentinus,
como grupo hermano 8l e
Corrientes. Con el trata-
miento  PAUP, no fueron
resueltos dos grupos, el
formedo por cuatro ,0TUs de
Corrientes dorbignyi-sp.
(P27, P29, P30), y el
formondo por magellanicus-
mendocinus-fodax. Este
progruma obtiene una sola

fadax con mendocinus qie con
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nsgellanicus. Esto no es coincidente con log resultados del snalsis de
morfologia cranesna, donde magellanicus resulté en algunos casos incluso mas
af'in & una especie que posee el mismo cariotipo que wmendocinus (C. australis),

que mendoo 1nus mismo.

“lodax Igusl resultado
' &'ﬂ!ﬂﬂdﬂlﬂ se obtuvo en el analisis
fenético de las bandas G
(seccion 3.3.3.1). En el
grupo Corrientes queda
como la més plesio-
morfica, dorbignyi, si-
guiendole sp. (P30), vy
‘ las dos mds emparentadas
00—perrensi son sp. (P27 y P29).

sp. w62 (P30) También se obtiene aqui

sp. 269 (P2) un resultado similar al

{ 10-190-2p. 2038 (P29) obtenido en la seccién
) 86 —dorbignyi 3.3.3.1. En los nodos de
Jatro la topologia de la Figura

--knightii 3.3.3.11l1. se muestra la

2% 57 01 ——argentinus cant.idsd de réplicas (de
JOO occultus un total de 200) qun
] ktodontoays || BPOYEN a cada clado

——aagellanicus
1j———opinus
tucusanuy
02——-——130- talarue
roigf
12-sp. 242 (P23)

' e formaodo. Ademas del clado

quun 3 3 3 lll Torol ia obtenida cm f] létodo da Ha er utuizan o la técnin . ]
bootstrap para thacidn de con labxligad 1 clados, El nisero e formado sdlo por especies

réplim tom fue de 200, y en los nodos s muestra m.\lero Ce réplicas en que se . \ )

basa Cada wno. de Ctenomys, difercncian

dose de Octodontomys,
otros dos clados estin apoyndos por las 200 réplicas. Uno de estos es el de
perrensi, roigi y spr. (P25), y el tercero es el formado por magellanicus,
mendocinus y fodasx. El clsdo que esta bassdo en menos réplicas es el de fodax
con mendocinus con un total de 80. Uno de los clados formsdos aqui, que
diferencia a las topologias obtenidas por PAUP y BOOT, el formedo por
argentinus, hknightii y latro, solo esta spoyado por 101 réplicas. Por otra
parte, un clado que estid spoyedo por la mayoria de lag réplicas (150) es el
formado por las sp. P27 y P29, del grupo Corrientes. LEste es también spoyado
con los datos alozimicos en lag meccidn 3.2.5.1, Figura 3.2.VI.

Las sapomorfians del HTU 34 representan agquellas caracteristicas
cromusdmicas que comparten todos los cariotipos de Ctenomys estudiasdos, y que
los diferencion del de OUclodontomys. Estsass incluyen 6 ganancias de brazo, 2
Fisiones céntricas, 1 inversidn paruacéntrica, 3 inversiones pericéntricas que

deneran brazo y 2 amplificaciones eucromaticas. Los cromasomas de Octodontomys
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que no tuvieron ninguna homologia con algin miembro de Ctenomys no fueron
incluidos en la matriz de datos. Esto se debe a que no eportan informaciodn
cladistica, pero que serian clasificadas en todo caso como peérdidas de brazo.
Daben tenerse en cuenta, entonces, tamhién como diferencias con Ctenomys.

No detallaré los reordensmientos ocurridos en czda nodo, excepto
aquellos del grupo de Corrientes. En este grupo hay varias poblaciones que no
tienen . asignadas nombres especificos. El andlisis morfoldgico de las mismas y
el de las especies cercanas geograficamente mostrd que el nivel de
diferenciacidn de todas ellas, esté por debsjo del de poblaciones locales en
otras especies de Ctenomys (ej. talarum, tuconax y australis). Mas ain, no
existe tendencia evidente de acercamiento morfoldégico de lss poblaciones
innominadas a alguna de las especies cuyo estatus taxondémico ya es conocido.
Toxlos estos OTUs son perfectamente discernibles. Nuestro problema reside en
saber que nivel taxondmico asignarles. Especies tales como perrensi, dorbignyi
y roigi (Contreras & Contreras, 1984; Contreras, 1988), son diferenciables,
peru como guedd establecido mas arriba, son menoss distsntes morfologicanmente
entre si, que lo que muchas poblaciones de la misma especie lo son entre
¢llas. El vnico hecho que apoya la asignacion de estntus especifico pleno a
Jos misnes, o5 su diferencincion cromosdmica. Pero este es un terreno en el
que -0 paadleciones tedricas no siempre son convincentes. Parece exislir una
grose veicwacion en la predictibilidad de ls infertilidsed entre individuos con
cariclipos diferentes. Cuoandn los mismos son muy disparcs en nimero diploide y
namero andamental, en deneral no surgen dudas sobre la efecltividad de los
cromosoms  como  barrera reproductiva (falta de pares homologos, con  los
consiguientes problemes secgregacidon meiodt.ica). Pero cuando les diferencias son
menores, hay que tener en cuenta la cantidad y tipo de reordenamientos gque
separan dos cariotipos.

Es de especial interés por lo dicho mds arriba, realizar una
descripcidn de las diferencias minimas que separan los cariotipos de los OlUs
de Corrientes, tomando como base la lista de apomorfias de la 1abla 3.3.3.VI.
y el &rbol consenso obtenide de las seis méds parsimoniosos hallados. Este
arbol consenso se muestra en la Figura 3.3.3.1V., donde también se ilustran

anlgunos reordenamientos que justifican su topologia.

Figura 3.3.3.1¥. Arbol consenso y ctoaparacidn de bandas G entre (ctodontosys glirpides (oct), C. occultus (occ), C. latro (lat),
C. knightii (kni), C. argentinus (arg), C. =p. de Ealadas, Ctes. (35), C. sp. ce Ka. 14 Ruta Saladas-Mburucuya, Ctes. (38), C. sp.
de San Roque, Ctes. (62), C. dorbignyi (dor), C. perrensi (per), C. roigi (roi), C, sp. de Caa Cati, San Miguel, Ctes. (42), C.
lalarua (tal), C. tucueanus (tuc), C. opisus (opl), C. sendocimus (men), C. fodax (fod) y £, magellanicus (mag). Los cromosoceas
encuadrados son brazos recortados pertenecientes 8 crooososas bibraquiados. Les nuseros a la izquierda indican el nusero de
caracter y las letras entre Jineas dabajo de los croecsomss el reordenaaiento.
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El grupo do Corrientes estia cluaramente separado en cdos grupos. Un
grupo lo formsn perrensi, roigi y uns posible especie sun no designada (F29),
que poscen cariotipos de S0, 48 v 42 cromosomas resiectivamente. El NF de los
mismos ¢s de 31 el primer OTU, v 80 los dos restontes.

El segundo drupo lo componen dorbignyi y tres presuniss especies
innominadas (P27, P29 y P30), con mimeros diploides de 70, 54-56, 58 y 62
. respectivamente. Todos poseen NF=84. Este grupo posee Lopologias alternativas
igualmente parsimoniosas, por lo que en el arbol consenso aparece como una
tetratomia. Fara simplificar el andlisis, solo utilizaremos de estos cuatro
OflUs sus apomorfias. La Tebla 3.3.3.VII. muestra un cuadro donde se expresan
la cantidad y Lipo de reordenamientos que diferencian los siete cariotipos. Se
utilizan entonces, l1ss spomorfias de lns siete OI'Us, y las apomorfias de los
HIUs 21,22 y 23. Para el snalisis de las diferencias entre pares de cariotipos
huy reordenamientoss que son equivalentes. Cuando los OTUs difieren en
ganancias o perdidas de brazos, ello inmplica que no comparten dichos brazos.
Jgualmente las  fisiones y  fumiones céntrican, son en genersl, cambios

robertsoniunos.

0l sp. (2n=42.P23)J roigi perrensi sp. (P27) sp. (P29) sp. (P30) dorbignyt
3. P23 smaw] PR (8) PIMR [8) | PI4R {8) W29 | PIR (10) W [9)
e PEEEEEE w00 D m,9) w9 HY (2,9)

ragt | FHO CR(4) WY 19,17 W | mol W] )

sil)

|
perransa] FH(ACR(4) [ FHO),CR(H) PIHR (10]
s(2) stl) _
op. P20 | PHUISY,CRU) | FHOIB), RO | FHLIS) CR () PR (10) §
ek AT TS IR
ep, P2 L oiiniB) CR(B) | FHELT).CRG6) | FHCIA.CR) T FHCL)GRUL) PIVR (10]
20k sih) s} b2 ah

sp. PX0 | FHUIS),CR(7) ] FRUIBY,(R(TT | FHLLS)CR(S] [ FH(2),CR(2) | PH(L).CR(1) = __H PR (10)
w2 | sdo) | oscndoin | e doay Jensdnom) s lotn = =

Jorbigny] FH(Z0),CR(12) [ FH(19),CR{12) | FHUIE),R000) | FHE3), G [ Fc2),GResT | FHG),GR(7) |2 3
! Bty 6(8),9(1) 8(9)9(1) 8(7)3(2) 8(7),9(1) em.vdn.leul%

n

Tabla 3.3.3.VI], Reordenasientos que diferencien los sieta OTUs del grupo de Corrientes, Debajo de lt\%uﬁul 31 mgstran los
tipos de reordenanientos en que difiere cada par de OTUs y la cantidad de fos micaos entre paréntesis, Arriba de la disgonal se
detalla en algunos casos, algln aspecto isportante de los reordenapientos, aclardndose entre corchetes el correspondienté ndsero
de cardcter de la Tabla 5.5, J.o en la esala 1-46, FH= falta de hosologia entre brazos (equivale a los reordensaientos 1y 2.#
(Re canbio robertsoniancs (eﬂ'nvﬁen 3 los reordenasientos J y 4)) Pl= inversién pericéntrica i ivgle al reorcenasientn &)}
hosologia soncbraquial en [, Los codigos 9 y 10 corresponcen, al igual que en la Tabla 3.3.3.1, a duplicacion e inversitn
pericéntrica 1i (no ¢=u=r3 brazo nuevo).

Una de los QlUs innominadous, la P25 de Curuzu Laurel, difiere de la
cupecic mas emparentsda, €. roigi, en que no comparten 1 brazo cromosdémico, en
uns inversion pericéntrica y cuatro csmbios robertsonianos, dos de ellos con
homologia moucbraguial. Ademds, la inversion pericéntrica ocurre en un brazo
involucrado en un cambio robertsonisno. Por su parte perrensi difiere de sp.

P25, en la fslta de homologia Jde 4 brazos, cuatro cambios robertsonianos (dos
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con homologia monobraguial) y dos inversiones pericéntricas, una de las cuales
e¢s la misma mencionada antes, involucrada en el mismo brazo que interviene en
un cambio robertsoniano. A su vez, perrensi y roigi difieren en la falta de
liomologia de tres brazos, cuatro cambios robertsonianos (dos con homologia
nonobraquial), y una inversion pericéntrica.

Otros dos OTUs que evidencian estar my relacionados, sp. P27 y sp.
P29, difieren entre si por un brszo no homologable, un cambio robertsoniano y
una sparente duplicacidén de todo un brazo en P27 (el patrén de bandas G en el
caracter 6 ssi lo sugicre; de no ser duplicacidén, diferirian en todo caso, en
. bruzo cromosomico  de  considernble  tnmario).  Loas csariomorfos de 2n-56,
similar al de P’27 y de 2n=Y8, similar al de P29, ftucron detectados en ls misma
localidad, P28, pero no fueron hallados ejemplares 2n=57. Obvismente, esto
puede adjudicarse al bsjo tamsiio muestral, pero también es cierto que en P27
sa capturaron solo 3 ejemplares, y con nimeros diploides de 54, 05 y b6
respectivamento. En P29, log dos ejemplares hallados tenian el mismo cariotipo
Sn=dby.

E1 resito Jde las diferencias entre (Jl'Us no sersin detalladas (ver las
mismus en Tabla 3.3.3.V11.), pero destacaremos; los aspectos que pueden ser mig
iportantes. En primer lugor, «i bien todss las especies difieren en parte en
cambios robertsouisnos, esktos no son, ni los dnicos, como s¢ esperaria de s
conseancia del NF-#3 (salvoe en dos UTUs), ni  los reordenamientos mas
importantes. Lu talta de honologia de muchos brazos permite inferir la
existencia de reordensmientos no detectsdos, mas alla de los evidenciables por
bundas G. Junto con los cambios robertsonisnos (con homologias monobraquiales
en aldunos casos) y los brazos no homélogos, las inversiones pericéntricas son
el tercer tipo de cambio cromosdmico en importancia.

Existen dos temas centrales en relacion a las difercncies y a los
cambios cromosdémicos entre poblaciones. Por un lado se discute en qué medida,
las diferenciss cromosdmicos entre dos OTUs producen aislamiento reproductivo
(ver mis abajo). Por otro, se discute, suponiendo que los cambios cromosémicos
producen aislamiento reproductivo postcigético una vez fijados, si lps mismos
pueden ser la causa primaria de ese aislamiento, es decir, de especiacién (ver
seccion 1.1.1. de Introducciédn).

Respecto al primer temu, se sabs que las inversiones pericéntricas
pueden ser la causa de alteraciornes cromosémicas durante la meiosis, en los
individuos heterocigolas para el reordenamiento, como la produccién de
fragmentos di- y acéntricos (ver resumen en Kaiser, 1988). Se sabie también que
los reordensmientos robertsonisnos, especialmente cuando producen homologias
monobraguiales, disminuyen la fertilidad del hibrido (ver resimen en Redi &
Capenna, 1968 y tembién en seccién 1.1.1. de Introduccidén). Pero existe

también evidencia de que (8 excepcidn de los casos de homologia monobraquial)
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estos mismos Lipos de reordenamientos son neubros o casi neutros en ciertss
poblaciones nnturales (Greenbsum & Reed, 1984: Nachmen & Myers, 1984). Pero
aclbog altimos cacos, o refioren siempre a reordenomienlos que se encnentran
comu polimortismos poblacionales, y que se han mantenido por  michas
generaciones. King (1987), waldvierte con razon que cuasndo se consideren
cuestiones de especiacion y el papel de los cromosomass en el dicho proceso,
solo deben tenerse en cuenta aquellos rearreglos que estén en estado
mnomorfico, y que tengan un cefecto heterdtico negativo demostrable. In las
iUs de Corrientes, el dnico tipo de polimorfismo detectado, fue un cambio
robertsonisno en P27, y obLro probable en P33. Debemos entonces hacer una
acotacion importante. Actuulmente, estd claro que no necesariamente un cambio
cromosdmico (inversion  pericéntrica, cambio robertsonisno, etec.) implica
alteraciones que mexiifiquen la fertilidad de los portadores heterocigotas.
Pero lo contrario tmmpoco es cierto, es decir, los reordenamientos
cromosomicos pueden producir efectivamente alteraciones deletéreas en  los
heterocigotus. Puede inferirse, que un reordensmiento particular que no altere
ia fertilided (por el lugar de ruptura ¢ de translocacién, o por cualquier
otra csusa), pueda mantenerse, al menos, como polimorfismo transitorio. Por
otro lado, @i an reodenmiiento altera negativemente ln adecuacidn darwiniana
del  portador, su protmbilided de permanencia en la poblacidn, se vera
disminuida  (pero no  sora neocesacismente. igunl a cero). Podemos cubonce
asperar quec, on la escala de log bLiempos histdricou, se detncten con mas
tacilidad ejemplos del primer caso.

Por el «contrario, se puede inferir del numero de especies
diferenciadas cromosomicament.e que existien, que la deteccidn de
reordenamientos del tipo alternativeo, que puedan ser causa de aislamiento
reproductivo, y por ende de especiacidn, resulta muchos mas improbsble.

Lo recién expuesto nos introduce al segundo tema, més arriba
mencionado, la especiacidén. Se ha argumentdo reiteradamente (ver cites en la
seccién 1.1.1 de Introduccién) scbre la improbabilidad de la fijacidon de
reordenamientos cepaces de inducir aislamiento reproductivo, y se ha
sinonimizado probabilidad baja con imposibilidad. Solo basta que a lo largo
del tiempo, en la escala evolutiva, en algin momento, en alguna de las muchss
poblaciones que puede tener una especie, se fijen este tipo de cambions. Si
est ocurriera frecuentemento, seguramente muchas mas especies poblarisn
actualmente la tierra.

Jodemos afirmur que los siete UTUs de Corrientes pertenecen a
especies diferentes basandonos en sus cariotipos? Dicho de otro modou, ¢los
reordensmiontos cromosdmicos que diferencian los siete OlUs, son suficientes
para. actuar como barreras reproductivas entre los mismos? Notese, que no se

estd hablando de especiacion, sino simplemente de aislamiento reproductivo. La
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respuesta mds probable es si. En todos las comparaciones entre estos siete
OTls existen brezos no compartidos, los que implican cambios, quiza complejos,
no delecludos. En Jos casos en que los brazos compartidos no sean muchos,
existen cambios tales como duplicaciones de brazos enteros u homologias
monobraquiales. Ademds son constantes los cambios robertsonianos (hasta 12) y
las inversiones pericéntricas (salvo un caso). Pero un hecho significativo es
que, en ninguno de estos OlUs, estos reordenamientos existen en forma de
polimorfismo (recordemos que el unico existente, ya mencionado, es un
reordenamiento robertsoniano, cuyos brazos involucrados, no aparecen
diferenciando OTUs). De ser selectivamente neutros, cdeberiamos encontrar a
alguno de ellos en forma de polimorfismo, hecho que no ocurre, a pessr de ser
la cuntidud de reordenamientos hallada, muy elevada.

Es plausible, entonces, asignar a todos Jlos OlUs de Corrientes
estudiados cromosémicamente con bandas G, estatus de espocins plenas. Quiza,
lu unica. excepcion, serian las sp. P27 y '29, cuyo grado de diferenciacion no
es grande, n pesar de diferir en un brazo no homologable, un cambio

robertsonisno y una duplicacion, y ademas {ueron encontrados en simpatria.

Una de las preguntas que surgen al analizar globalmente la gran
variacion en los mimeros diploides y fundamentales en Ctenomys (ver ‘I'shla
3.3.1.1.) es la que se refiere s los tipos de reordenamientos que hicieron
pusible las tranuaformaciones hacia tan diferentes cariotipogs. El andlisis
cladistico réalizado nos permitid inferir polaridades no conocidas de algunos
reordenamientos (ver seccidén 2.2.3.3.2.), y por ende discernir, por ejemplo,
entre fision o fusidn céntrica.

La Figura 3.3.3.V. nmuestra las frecuencins absolutas ds los
reordenamientos encontrados. La misma muestra una dominancia de 1lps
inversiones periceéntricas 1, que generan brazos nuevos. Las mismas equivalen
al 26.37% de todos los rearreglos detectados. Otro de los “rearreglos”, las
ganancias de brazos, equivalen al 21.43%. Consignamos ontre comillas a ests
tipo de rearreglo debido a que, dada la topologia oblenida, lps brazos
involucrados no dorivan mediante un rearreglo tipico, de wn brazo cromosdmico
ya existonto. Estns dos Lipos de reordenamientos deben exirlicar el aumento (de
ucuerdo a lu poluridad inferida del cludograma, Figuras 3.3.3.11. y 3.3.3.1V.)
en ¢l ngmero de brazc; cromosdmicoss ocurrido en Ctenomys. De la segunda
cantidad, podria restarsc el 6.04% de la clase "pérdida de brazo” (esto es,
parte de los brazos que se consideran “gmsdos™ serian agquellos [6.04%) que se
consideran “perdidos”, definidos asi poar nn encontrar un segmento cromossmico
homologo en un OTU que deriva de un ancestro hipotético [(AH] que si lo tenia),
quedando un total neto del 15.39%.
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Figura §,3.3.V. Frecuencias de los difercntes reordenamientos crososteicos detectados eediante bandas G en la evolucién de 1/
raryotipes de Ctenosys, tomando como extragrupo a Octodontonys gliroides. Ver Jabla 3.3.3.1.

Un heche llamativo es el NF méximo alcsnzado por las especies de
Ctenomys. 51 bien el maximo absoluto lo alcanza talarum (88), por debajo de
este hay machas especies que poseen NF=84 (véase Tsbls 3.3.1.1. y Figuras
3.3.2.1 y 3.3.2.111.). Ekste mimero es casi constante en el grupo Bas de la
Figura 3.3.2.1. Si observamos los cladogramas de las Figuras 3.3.3.11. y
3.3.3.1V. y la Tabla 3.3.3.1. de reordenamientos, vemqs que el mismo NF=84 es
alcanzado por reordenamientos 'dii‘erentes en 8l menos 5 especies (perrensi,
spp. P27, P29 y P30, y dorbignyi) cuyos 2Z2n varimn de 51 a 70. En la seccion
3.3.2. se vidé que en, principio, la explicacion mas 1dégica psra las
diterenciss en el nimero diploide, a igmal HNE, son cambion robertsonianos. Sin
embargo, analizando las bandas G, vemus que la explicacion de esta iguslded en
el NFF, no es tsn simple. Algunos de las diferencias en el niamero diploide se
deben a cambios vrbertsonianos, pero la mayoria no. (A que se debe entonces
esta convergencia Lan notable? Quizs ls explicacidn deba buscarse en el nivel
molecular (Yates & Moore, 1990). Se ssbe actuslmente que los telomeros de

vertebrados poseen uria secuencia nucleotidica particular, (TTAGGG)n, altemente
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conservada (Meyne et al., 1989) y que esta secuencia no siempre se encuentra
en los teldmeros, sino que a veces estda incluida en diversas partes de los
cromosomas, incluidos los centrdmeros (Hoyzis, 1988; Meyne et al., 1980). El
namero méximo de copias por genoma de esta secuencia limita el numero mfximo
de teldmeros, y por ende de brazos cromosomicos. Esta cifra serin para el
grupo mencionado de 84. Para el resto de las especies existen dos posibles
alternativas, que posean tamhien 84 sccuencias de teldmeros, pero por rszones
histdricas o de seleccidn permanezcan incluidas en partes no terminales de los
brazos, o quizid, que las diferencias en las tasas de aumentos de brazos
cromosOmicos, estén correlacionadas con una cantided variable de secuencies. A
més secuencias ganadas dursnte la evolucion de un grupo, mayor su chance de
annentar el NI,

Por ultimo, volviendo a la Figura 3.3.3.V., aparece un porcentaje
algo contradictorio. Existe un 23.83% de fusiones céntricas contra un 14.84%
de fisionos. Sin embargo, la tendencia es hacia el sumento del 2n, ademss del
NEF. LEgste hecho so explicn de la siguiente manera. IEn muchos casos, un mismo
brezo cromosomico aparece unido a otros varios diferentes brazos. Por lo
Lalto, solo necegitumoss para explicar esto acudir a uns sola fision céntrica
cuuponiendo que uno de los estwlos fusionslos es primitivo), y tontas fusiones
comu ¢l ndmero dao brazos diferentes unidos al brazo en cuestion (menos uno,
suponiendo también, que uno de los estados fusionados era primitivo).

El resto de los reordensmiontos no ha tenido gran importancia en la

modificucion del cariotipo, de forma global, cn el génoro Ctenomys.

3.3.3.2.2. Anilisis basado en compalibilided (Clique).

Para realizar el andlisis de compatibilidad, y debido a limiltaciones
del programa utilizado, los estados de caracteres que se indicaban como
desconocidos, fueron reemplazados por el estado ausente. Esto si bien es algo
arbitrario, es mas 1ldgico que la saslternativa de transformarlos a presencias.
Esto es asi porque los caracteres que tuvieron el estado desconcecido para
algan OTU, son reordenamientos, que los los OTUs en cuestion aétualmente
efectivamente no poseen. Esto es debido a ls ausencia del brszo ¢ cromosoma
involucrado en esos UlUs. Por cso, se deja la libertad de suponer que el OTU
tuvo en algin momento tant.o el brazo o cromosoma, como el reordenamiento.

La Figura 3.3.3.Vl. muestra las dos topologias obtenidas, las que se
diferencion sélo por lss diferentes relaciones encontradas, por los dos mss
grandes grupos de caracteres compatibles, en el grupo de especies de espermio
asimetrico: mendocinus y magellsnicus, mis fadax, que probablemente posea este
tipo de espermio (ver seccidn 3.3.2.). En cada nodo de las topologias de 1la
Figura 3.3.3.VI. se muestran la cantidsd de caracteres compatibles que

sustentan cada grupo.
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Teniendu en cuenta que aqui no se muestra
una raiz para los érboles obtenidos, podemos
afirmar que 1las topologias son similares a las
obtenidas con el método de maxima parsimonia,
obteniends ;e los mismos grupos. Una diferencia se
observa en relacidon s knightii y latro, aue aqmi
forman un clsdo hermano a argentinus y el grupo de
Corrientes, cuyos (UlUs en el andlisis de parsimonia
no tuvieron un ancestro comin no compartido por
estos ultimos. Otra
topalogia, ocurre en el subgrupo de Corrientes
formade por dorbignyi, v las tres sp. (P27, P29 y
P30). El analisis de parsimonia de PAUE no resolvid

diferencia, pero no de

lns relaciones entre los miembros de este grupo
produciendo en ol arbol consenso una tetratomia.
Aqui, wsnbos grupos de  caracteres  compatibles,
correspondientes a los dos arboles de la Figura
3.3.3.V1., muestrun la misma Lopologia para los
Ul mencionados, la que coincide con ls obtenida
pars este subgrupo en el andlisis fenético de las
seecion 3.3.3.1. y en parte con la obtenida con el
programa BOUT .

Como se dijo al principio, y al igual que
en el sndlisis de parsimonia, tempoco se resuelve

Ja tricotomia mendocinus-magellanicus-fodax.
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3.4. Resultados de espermios

Los resultados acerca de la morfologia espermatica se muestran en la
seccidn 3.3.2. de cromosomas, en la Figura 3.3.2.1., conjuntamente con la
informacidon cxistente de morfologia espe.mitica de tudas el género.

Fueron confirmadas las morfologias espermaticas de opimus, talarum,
mogellanicus, dorbignyi y perrensi. Por el contrario, se observé una
morfologia diferente s la originalmente descrita para latro y tucumanus, asmbas
cspecies estudiadas en esta tésis, a partir de ejemplares de las respectivas
localidaded tipicas. Los primeros en informar la morfologia espermética de lss
mismas fueron Feito & Gallardo (1982), los que las describen como asimétricas.
Los ejemplares estudiados para esta tésis tuvieron todos espermio de tipo
simétrico. Mas sein, esos autores citan como fuente de informacison del tipo de
espermio de estas dos especies a una comunicacidn personal de O.A. Reid, quien
nunca estudio los espermicos e estas especies (0.A. Reig, comunicacién
personal). Es indudable entonces que estas dos especles poseen exclusivamente
espermios de Lipo simélrico.

Yo informan de manera originenl los cspermios de occultus, knightis,
tuconax y las sp. P25, F2., P28, P29 y P33.

También se estudid el espermio de Octadontomys gliroides, el resultd
de tipo simétrico. Este tipo de espermio fue hallado en otros caviomorfos,

inclyerndo otros Octoldontidac (Berrios et al., 1978; Herrera et al., 1978).
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4. DISCUSION
4.1. Iilogenia de Ctenomys.

Las diversns nproximacicnes que biemos utilizado en ests tesis con el
objeto de estimar las relaciones de parentesco entre las especies de Ctenomys,
tuvieron rasgos en comin y diferencias especificas. Fs indudable que muchas de
las diferencias surgieron, no solo por loa distintos algoritmos empleados, sino
acdemds, por huber utilizado distintos OTUs én las diferentes aproximaciones.
Esto se debid, por supuesto, a la disponibilidad de los distintos tipos de datos
para los diferentes (0TUs, lo que implica una seria dificultsd al intentar
compatibilizar los distintos resultados con el objeto de armar uns f{ilogenia
anica para el género. Por un lado, el anAlisis de parsimonia basado en datos
discretos que, a mi parecer (ver Introduccion, secciéx_l 1.1.2) estima con mayor
fisbilidad 1ls topologia del arbol, fue utilizado sobre un ndmero bajo de
espevies. Es necesario reconocer que el criterio de parsimonia es un criterio
perodoldgico general (Crisei, 1982), es decir no ests basado en algun supuesto
particular sobre el tipo de evolucion de Ctenomys. Este andlisis fue realizado
sobre  los dutes de cromesomns bandeados vy sobre los dstos electroforéticos.
wstos Gltimes aportaron mmy pocs informacion clasdistica pars la reconstruccion
Jde la filogenia global de los OTUs involucradoss en ese andlisis. Los primeros,
por otra psrte, se comportaron razonablemente bien en !n discriminacion entre
OlUs y scortaron excelente informacidn cladistica. El arbol obtenido utilizando
al programa PAUP con los cromosomas bandeados (Figura 3.3.3.1V.) puede servir de
base de un topologia general, si suponemos que el mismo es el que mejor refllejs
la topologie verdadera respecto de los OTUs involucrsdos.

thiw forms de unir ly informacidn en un solo drbol, es incorporar sl
obtenido jor los cromesomas bandeados los UlUs no utilizados en ese tipo de
analisis, 1 el clado que incluye alguna especie con la que aparecid relaciorada
en el rest, de los andlisis en mayor nimero de veces, o en el clsdo indicado por
algun otro duato relevante. También es posible utilizar informacién biogeografica
para dur upoyo a alguna relacidén filogenética mas que a otras.

Resulta obvio que el cladograma que se obtuvo sobre la basq de los
cromosomas; bandeados (Figura 3.3.3.1V.) no necesariamente es correcto. Por lo
tanto, cuando existan incompatibilidades con un gran nimero de arboles basados
cn otros cdatos yso algoritmos, es posible realizar modificaciones a la topologia
del mizmo, mientras esos cambios no alteren radiculmente las relaciones de
parentesico globales obtenidas, ys que partimos de la base que ellas son las mvis
addecuadas.

La Figura 4.1. muestra una posible representscion de la filogenia de
tudus las especies trstadas en esta tésis. Lag liness gruesas representan el
esguelelo basico de la Lopologia obtenida en el analisis cladistico basado en

cromosomus con bandas G (Figura 3.3.3.1V.). 5e sdregan squi asquellas especies
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homocariotipicass de mendoci-

nus:  australls y porteousi.
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(Figura 3.3.3.1V.).
OL‘*imus (41), de espermio
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fulvus (40) y robustus (39),
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mismos valores de las cuatro varisbles utilizadas en el analisis filogenético
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con eromosomns neramles (Figuea 3.3.2.1.). Por aon parte, junto s fadax, por
pertenecer a tembien a el gropo primitivo en el sanédlisis basados en cromosomas
normales (Figura 3.3.2.1.) y por poseer espermio asimétrico, se ubican msulinus
(36) y sp. (37, Loenquimay, Chile).

L.La especie restante, y ls mas diteenciada en el grupo primitivo
mencionado, steinbachi (3), con su eariotipo de 1) cromosomas, es posible que
este tanto o mds relacionada al antecesor comin como occultus (2), o por el
contrario, que ses una forma derivada (extrema) més. Provisorismente, y con el
unico fundamente de pertenecer sl mencionado grupo primitivo, se la ubies junto
8 occultus (2).

Tres especies, goadfellowi (9), conoveri () y boliviensis (4), se
mostravon relacionadas en un mismo grupo, en el analisis de cromosomasi normales
(Figura 3.3.2.1.), & obtras tres especies incluidas en el analisis con bandas
(Figura 3.3.3.1V.): latro (7), argentinus (8) y knighiii (9). In el primero de
los wnalisis, conoveri (B) y goodfellowi (b). por un lado, y argentinus (6) vy
latro (7), por otro, formaron un subgrupo distinguible del formado por hknightii
(), boliviensisz (4, tucumanus (24) 'y magelianicus (39). Estas dos ultimas
especiss quedsron incluidaes en clados diferentes sl resto en el anglisis con
bandus, por lo que se respetarva dicha topdlogis. Por razones deograficns, parece
mwis razonuble emsidarar como an peapo hermano o los formedos por conoierd (B),
goccdfellowi (H) vy boliviensis (4), por un lsdo (todos habitsn la region mas
nortefia de la distribneion del género) y latro (7), hknightii (9) y argentinus
(8) por ntro (las dos primerss hsbitan en la Provinecia de Tucumsn, y la tercera
en la misam latitud sproximadsmente, en la Provincia del Chaco). En el primer
grupo, se consideran a conoveri (8) y goodfellowi (5) mui ~mparentados sobre la
base del fenograma de cromosomas <in bandas (Figura 3.3.2.1.). Una moedificaciodn
a la topologia del segundo grupo hermano recién discutido es la existente entre
Anightii (9) y argentimis (8). En analisis con bandas G (Figura 3.3.3.1V.), se
ve que de latro (/) deriva primero knightii (9) y luego se desprende argentinus
(). Este altimo queria como grupo hermano del formado con las especies de
Corrientes. Pero en varios andlisis worfolégicos, es hknightii (9) e) que mss
cercano aparece al grupn de Corrientes. Ademds, en el andlisis también basado en
cromosomas bandeados, pero utilizando el programa BQOT (Figura 3.3.3.111.),
latro (7), argentinus (B) y knightii (8), sperecen como el grupo hermano del de
Corrientes. Por lo tento, es razonable no volcarse por ninguna de las dos
alternativas, y dejar n smbas especies como pertenscientes al grupo hermano de
les especiaes de Corrientes. A estss dos se les une tuconax (10), aque en el
andlisis electrotfordtico formd un clado con Anightii (9), y en la mayoris de los
andlisis mnorfoldgicos resultaron smbas  especies miy relacionadas (Figuras
3.1.1.1., 3.1.1.11la., 3.1.1.V., 3.1.1.VIl., 3.1.1.VI1l1.). En algunos analisis

estuvo mas relacionado touconax (10) con opimus (41), pero la evidencia parece
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fuvorecer con mis  fuerze lua primers relacion mencionada. Loss  cejemplares
copturados de knightii (9) provienen de una localidad cercana en pocos
kilometros de aguella donde se obtuvieron algunos ejemplares de tuconex (10).
Una de las poblsciones annlizsdas Jdo: denominado grupo ‘rearsoni™, tiene un
seriotipo practicamente igual al de dorbignyi (18) cusndo se los compara con
tincion normal (Figura 3.3.2.1.), y es muy probable que no difieran demasisdo en
la secuencia de bandss G. En el analisis filogenético basado en cromoscmas sin
bandear (Figura 3.3.2.1.) sparecen, por supuesto, Jjuntas. Como se vid sl
unalizar comparativamente las bandas G del grupo de Corrientes, el ceriotipo de:
dorbignyi (18) dificilmente pueda ser considerado como ¢l més primitivo de ece:
grupo (Figura 3.3.3.IV.). Pero guedsd abierta la posibilidad de que ¢l mismo (o
wus bien, el de pearsoni (17) de¢ 20n=70) si lo sea para el complejo "pearsoni™, y
que los cariotipos de sus diferentes miembros deriven por fusiones céntricss
(principalmento). Esta hipotesis se refleja en la anexion de los tres UlUs del
complejo Tpearsoni” (15, 16y 17) dentro del conjunLo dr especios que viven en
Corrientos. C. pesarsoni (17) de Zn-70 se ubica como grupo hermano de dJdorbignyi
1Y), v los otros dos OlUs (1 y 16), como grupo hermnno de log dos OlUs de
au=70. In el otro subgrupn de especies de Corrientes, formado por perrensi (22),
spv. PEh de Caruzd Laurel (Z21) y roigi (20) sobre la base de los cromosomas
bandeados, se agrega  tomquatus (19) sl subgrupo roigi-sp. (P25). Esto se
fundamenta en el ariiisls basado sobre cromosomas normales (Figura 3.3.2.1.), va
gue en el mismc est.s tres OlUs formen un grupo bien diferencisdo. Asimismo, se
agrega sp. P33 (23) de Yatayti-talle de Corrientes, como (JI'U hermano de perrensi
(£2), ya gque ambos OTUs sparecieron juntos en la mayorias de los andlisis
morfologicos (Figuras 3.1.1. 01T VIILl., 3.1.2.1-11).

En analisis de cromosomas normales (Figura 3.3.2.1.), tres OlUs (28
e, 29 (P32], J0) cuyo eststus taxondmico se desconoce, se unieron en un
mismo grupo a rionegrensis (31), por lo que se asigna provisorismente a Is
misma. Se las ubica como grupo hermano del compuesto por mendocinus y portecusi
como aparece en el fenogamn de la [Figura 3.3.2.1. Respecto a este fenograma, se
excluye yolandae (27) por razones que se expliczn més sbajo. Se mantiene ls
topologia que considera sl grupo porteousi-mendocirus (32-33) como hermano de
australis (34), uo solo por s Lopologin de la Figarw 3.3.2.1., sino bsmbidn
porQue porteousi-mendvcinis (32-33) comparten un polimorfismo cromosémico ne:
compartido por australis (31), descrito por Massarini et al. (en prensa).

El saspecto mas problematico de la filogenis es la ubicacion de dosg
ospecies, yolandac (27) y bonettoi (26). In en andlisis de cromosomas sin
bundear (Figura 3.3.2.1.), yolandae (Z7) se ubieca incluida en el gropo de
species con espermio asimélrico (al igusl que talarum), caracterizados por
poseer una extensidn nuclear caudal. De hecho, esta especie posee un Lipo de

ospermio, que en principio pertenece s esta clase, pero difiere en poseer dos



Disension

184

extensiones caudales. Pero en tolos los ondlisis morlolddgicos, tento yolandue
(27) como bonettol (28), se ubican con  talarum (25), que posee espermio
simélrico, y en conjunto se ubicsn (morfolégicamente) con las especies mis
plesiomorficas (occultus (2], latro (7], argentinus (8] y tucumanus (24])).
Desconocenos el tipo de espermio de bonettorl (26), pero por la estrecha afinirddad
demostrada con yolandase (27) es muy probsble que ses ¢l mismo (quizss, ademis,
deberia snalizarse con mas detalle la distincidn especifica de ambas). Si bien
la principal distribucidon geografica actual de talarum estd confinada a la
region Atlantica de le Pcia. de Buenos Aires, existen manchones aislados en el
centro y en el oeste de esta provincia. Mds aun, se han detectsdo poblaciones
pertenecientes probsblemente a talarum cn La Pampa y Cérdoba (Sergio Tiranti,
com. pers.). Una hipétesis probable del origén de jyolandae-bonettoi, es que
derive efectivamente de un antecesor comin con talarum, y el tipo d= espermio
que posee no esté relacionsdo con el denominardo clacicamente ssimétrico, sino
que haya surdido de manera independiente del mismo. Otra hipdtesis posible del
origen de yolwndae bonettoi es que smbas especies deriven de procesos de
hibridizacion ocurridos entre alguna poblacion de talarum (o de una especie
unlecesora de 1o mimsn)  y  alipinn poblocion de una especie de espermio
ssimétrico. Lo cspecie wmids probsble, por s ubicacidn geografica, seria
rioncgrensis (28 30y KL Lipo de espermio que posee yolandae (27) probwmblemcnle
e deba w onne slterscion en el progrema de dessrrollo normsl del tipo
wsimdtrico, canswda por o s inlersceion  con genes  gne producen ¢l Lipo

alternalivo.

4.2. KEspecincion en Clonomyss.

De vcuerdo a lo expresado en la Seceidn 1.1.1. de la Inktroduccidn, un
deupo de especies que ses sodecundo psra el ostudio de log mecanismos qne
derivaron en el aislamientce reproductivo de lss mismas, es saquel en que las
posibles causas (conocidas) de diche aislamiento sean distinguibles. La gran
divorgidud cariotipica do Ctenomys, ha influido para que se sdjudicara un papel
especiogénico importante a los cromosomas (Reig & Riblisky, 1969; Reig, 1989;
Reig et al., 1990). Sobre la bose de lost resultedos obtenidos en esta tésgis,
podemoss distinguir solo dos drupos donde es posible discutir sobre los
mecanismos de especiacion. El primer grupo lo conforman el grupo de especies de
Corrientes, en donde los cromosomps sparecen como los unicos responsables del
aislamiento reproductivo. El segundo grupo lo conforman squellas especies que no
son distingnibles cromosomicamente, sustralis, porteousi y mendocinus, que se
diferencian notablemente on sus cardcteristicas morfoldgicas, principalmente

australis.
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4.2.1. Especiacidn cromosdmica.

Como se hw sefialado variss veces, los modelos y la posibilidad mism:a
de especimcion cromosomics, han sido apoyados y refutados en muchos trsbajos.
Como s¢ vié en Introduccién (seccinn 1.1.1.) y en los Resultsdos de cromosomas
(seccidn 3.3.3.2.1.), aspeclLos tedricos, que se refieren a la dificultad de
fijamiento de los reordenmmientos cromosémicos con heterosis negativs,
restringen la posibilidad de especiacion cromosdmica a grupos en los que se den
condiciones tales como tamaino poblacional efectivo mmy bajo, slta endocruza o
poblaciones altamente estructuradas. Tembién se vid que esitas condiciones pueden
ser mounos rostriclivas si existe slgin mecanisme, més probablemente en el nivel
molecular, que haga que las mismas mutsciones cromosdmicas se coriginen en mas de
una oportunidad, que es lo supuesto en ls teoria genético-poblacional en la que
se bosan las restricciones tedricas. Antes de evaluar los datos obtenidos en
csta tésis, respecto al tema que estamos tratando, haremos una revisidn de
ulgunos ces0s on que, con los datos disponibles de los grupos de organismos
correspondientes a los mismos, se apoya o refuta el papel especiogénico de los

Cromosomas .

4.2.1.1. Ejemplos de la literatura.
1.2.1 1.1, Arvicolidoe.
Los  zrvicolidos (Mrnmalia, Rexlent.in, Huroidea) presentarn un
uidad cromosdmica muy gronde. con nimeros diploide de 17 a 64 (Reig, 198Y).
Aol (1Yd7), estudid las bandas G de 22 especies de arvicdlidos pertenecientes a
Soglencros.  Enooese trabajo, la discucion de  los wmecanismoss de especiacion
mvolucrados, no Luve cu cuenls mis que aspeclos bicgeopraficos. Mas ain, estle
sutor solo discute un modelo de especiacion cromosdmica, el estasipdtrico
(White, 1968). Como conclusidu. establece que en los arvicedlidos estudisdos en
se tabajo (y en general, e¢n la Familia Arvicolidae), el principal mecanismo -
aspeciogénico es el alopdtricon. Segin el mismo sautor, solo un ejemplo de
especiacidn estasipiatrica es posible que exista, en la especie Dicrostonyx
torquatus, estudiada por E. A. Gileva, que pnsee gran cantidad de polimorfismos
intra- e interpoblacionales. Varios aspectos hacen a estas conclusiones
invalidas. En primer lugar, Modi solo pone s prueba uno de los varios modelos de
aspeciacidn cromosomica existentes, al que rechaza como valido, por razones
biogeograficas. Esta falsificncidén, no invalida de forma general el pspel
especiogénico de los cromosomas, ys que adn en alopatria, pueden ser ellos los
gquo inician el aislamiento reproductivo (King, 1981; Capanna, 1982). Sites &
Horitz (1987) sugieren descartar como método, la correlacidén entre lss
distribuciones geograficas predichas por los distintos modelos de especiacidn,
debido a que mis de un modelo puede predecir el mismn patron geografico, vy

porque la distribucidn actual de los organismos poco puecde tener que ver con las
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existentes en el momentn del proceso especiogénico. Por otra parte, el unico
caso en e segun Mol (1987) exisle posibilidad de eqne haya tenido lugar 1a
especiacion estasipatric , se base en poblaciones que poseen gran cantidsad de
polimortismos. Como hemos visto en la Sececion 3.3.3.2.1. de Resultados e
Cromosomas, King (1887), i1ecomiends no tener en cuenta ningin reordensmiento que
se encuentre en estado polimorfico. Como se dijo en ess misma seccidn., esto es
légico, ya que los mismos, por el solo hecho e estar en estado polimdrfico,
tienen wmayor probsbilidal de ser o neutrales o heterdticos positivos. Tampoco se
compard directemente el grado de diferenciacidén cromosdmica con la merfolégica,
alozimica, atec.

Bosandonos en 1o aatediche, podemos alirmar que aparte cde constatar
we estrecha  corrdlucion  entre  Jos  Laxones  con muchas  egpecies y  su
diversificacion cromosmica, no ou posible coneluir nads sobre el papel de los
cromosomds en los procesos de especiacion en Arvicolidse, debido a la manera en
que se ha pluanteado hasta ¢l momento ta discusion.
4.2.1.1.2. Spalncidne.

Este es un ghopo de mamiteros subterrimeos (Rodentis), unn de cuyos
micnbroa,  Ja superesgpwecie Spalay  (Nannospalax) elirenibergi, hs sido objeto de
eoludios evolutivos mmltidisciplinarios bhastante detsllados (Nevo, 196). Este
comglejo, gue habita en lsracl, ests compuesto por cuatro formas cromosomicas,
(2u=52, 54, L8 y GU). Kl mecanismo de especiacion propuesto para el coniunto es
el peripatrico. En demog aislados en la periferia de lu distribucién de una razan
primitiva, se fijsn en alopatria cambyios cromosdmicos gue en estado helerocigots
son seleccionedos negotivamente. Lste modelo esta favorecide en principio, en
esta superespecie, por el tipo de estructura poblacional que tiene lugsr en los
extremos marginales de lss distribuciones. Aungue los heterocigotas entre esss
razas cromosdémicas, son parcialmente fértiles, (Nevo & Bar-El, 1976; Wahrman et
al., 1985), estudios de hibridos de la zona 2n=52-58 presentsn alteraciones
meidticas que sugicren una reduccion en ls fertilidad en machos que darian
cuenta parcial de lo seleccidn en contra de los mismos (Nevo, 1886). Segun este
autor, el surgimiento de un  mecanismo de aislamiento. reproductivo
postapareamiento, precede al aislamiento preaspsreamiento, basandose en la falts
de eficacia de este ultimo, entre las formas de 2n=58 y 2n=60, que sun les que
mas tardiomonle han divergideo. lLas digtencias genéticas entre les cuatro formas
cromosomicas medidas por alozimms, revelan may poca divergencia, con valores e
identidad de Nei (1) de 1,930 o 9).988, vy unn media de 0.966. No existen, sin
embargo, comparsciones enbre poblaciones locales de unsn miso razn, gque sirva de
parémel.ro. comparativo de 1ln divergencia normal entre poblaciones vs razns
cromosdmicas (ver Seccion 1.1.!1. de la Introduceion). Segin Templeton (1981) las
distuncias entre especies originadas por dilerencias cromosémicas, deberisn ser

grandes, a menos que respecto a un antecesor comun, esta ya fueran pequefias. No
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cXisten sin embrapo estimacioness de distsnciss o de variabilidad con slgin
ancestro hipotético del emmplejo elwenbergi. De cualquier manera, si se conocen
entre c¢llas, y conociendose cunl es ls mAs primitiva, la wmisma puede tomarse
como relerencia ancestral. lLas diferencias genéticas se hmbrisn acumulado, de
cer la hipdtesis de especiacion crmmosomica cierta, & posteriori del aislamiento
reprocductivo. Morfoldgicament.e, las cuatro razas cromosémicas son perfectamente
distinguibles (Hevo et al., 1998) mediante andlisis discriminente. Las
distancias morfoldgicas medidass sobre la base de las distancias de Mahalanobis,
segun los mismos autores, son baias, pero no se establecen puntos; de referencia
v poblaciones locales. Solo se hace mencidn, sin cusntificacion alguna, que lsy
diferencias morfolégicas dentro de coada especie cromosdmica ess, 8l menos, tan
crande como entre ellas y qgue existe diversidad morfolégica entre poblaciones y
cspecles, sin mostrar neta distineidn entre las Gltimas. Esto ultimo, parece
cstar on contradiccion con el resultado del andlisis diseriminante que, segin
los mismos autores;, permile distinguir en un 94% y 100% las razas cromosomicas.
cne mnchos  y hembras respesiivomente . Se hs ealculado también la divergencia o
nivel ce ADN de copia anica entre Ias cuatro razas (Catzeflis et al., 1989) . Los
rocoltados indican que lss mismas Jdilieren any poco en sus ADN de copis idnica,
con uni diTorencin de solo 020 6% entee Ias razas nns Jovenes (2n=53-60) .

Por lo expuesto, pareceris ogue existe evidencia suficiente que indien
quae: o el complejo de Spalax (Nannospalax}) ehrenbergi los cromosomas hene jugado
un pupel especilogénico.
4.2.1.1.3. Echimiyidac.

Estos roedores (Caviomorphn) oque habitan las selvas btropicales vy
sublropicales de centro y sudomérica, presentan un géncro, Oroechimys, aue ha
sidou objeto de diversos estwlios evolutivos (Reundo e «1., 1979; Reig et al.,
1980; Reig, 1Y8Ua; Aguilera of al., 1949; Polton & Reig, 1989). Los més
detallados se¢ han  llevado a cabo en un grupo de  razss cromosomics:
pertenecientes a ls superespecie F. guairae. El rango de variacion del numero
diploide para todo el género es de 14 a 65 (Reig, 1989), v en el caso especifico
de P. guairdge de 42 a 62. Ests superespecie se caracteriza porque las 'distint.as
razus cromosomicws forman una eline ue varia grwdoalmente en ol nomeco diploide:
(42, 44, 46, 48, 55U, 2 a 62). Estses formas cromosdémicas, distribuidas
porupdtricumonto, tendrian el estatus de semiespecies o de especies plenas. "ée
e propuesto poara ellss o modelo de especlacion por alopatria cromosomicae
primoria (Reig, 19804, 1989) . Log unicos hibridos natursles ballados, sou unos
pocos Fl enlre lag razas 48 y 51 (Reig, 198Un) y enlre las rszes 42 vy 44
(Zambruno, 1983), sin que existsn estudios meidticos de los mismos. Los
reordenumientos cromosdémicos fueron inicialmente estimados sobre 1la base de
cariotipos normales. Ms$s recientemente, utilizando bandeo G, Aguilera et al.

(1889) encuentran que las diferencias entre los diferentes cariomorfos son lss
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siguientes: entre la razs de Zn~42 y de 2n=44 existen un cambio robertsoniano y
una inversion pericéntrica; entre la razs de 2n<44 y la de 2n=46, un cambio
robertsoniann; entre ¢l eariomorfo de 2n=46 y el de 2Zn=48 también un cambio
robertsoniano, 8l igusl que entre las rezas do 2n=48 y 2n=50, y 2n=50 y 2n=52.
Estos resultados contirman lo predicho utilizarmlo cromosomas sin bandeo (més el
sgregudo del cariomorfo de 2n=52), pero ain gueda por analizar mediasnte bandas G
los reovdenumicntos involucrsdos en la diferenciacidon con la raza de 2n=62.
Morfolégicamente, lLolas las razas son dificiles de distinguir (Reig, 1980a,
1989), pero no hay hasita el momento, ningdn estudio cuantitativo multivarisrlo
que apoye esta afirmacion (existen en preparacion, Aguilera, com. pers.). La
diferenciacion genetica medida con alozimas muestra «que las razas estudiadas
(2n= 46, 45, 50 y 62) son muy semejantes, con valores de D de Nei de 0.023 o
0.046 (mids reciecntemente Patton & Reig, (198Y9] estimaron ls distancia de Hei
entre la raza de 2n=42 y la de =62 en 0.02). AMemis, estas distancias estaian
positivamente correlocionadaa con la diferenciacion cromosdémica.

JExiste suficiente evidencia de especincidén cromosomica en este grupo?
Las difereiccias cromosomicas entre las rszas son minimas, por lo que el papel
que juegan los cromosomsss como barrera reproductive no es claro al no existir
estudios neidticos de pasibles hibridos interraciales. Pero sunque aceptemos que
los cromosomas acltisn sctualmente oomo barreras reproductivas, no impdica gne
ellos bhayan sido 1o osusn de egspeciacidon. Méds ain, si bien el drsdo de
diferenciuacion genética euntre las razns es bnjo, c) mismo es mayor que o]
hallado entre dus poblociones locales de ls rnza de 2n=46, que fue de 0.014
(Beundo et al., 1979). Por lo tanto no es posible distinguir entre uns
diferenciscion pre- y postaislamiento. Sumado » esto, la falta de buenys datos
publicadous acerca de la diferenciscidn morfologica, llevaria a la conclusién e
que 1o bsse factusl para una hipotesis de especiscion cromosdmica no es buens
por el momento. Sin embarga, un dato a fovor de esta hipétesis ez Is
distribucién parspiatrica de los rszas y el hecho que no existsn polimorfismos
(salvo para los cromosomns sexuules) en ninguna de ellas, por lo que los tipos
de cambios cromosomicos que las diferencian no son mantenidos
intrapoblacionalmente, indicando en cierta manera, una probable baja adecuacidn

darwinians.

4.2.1.1.4. Geumyidae.

Los roodores subterrvinnos pertenecientes al género 7Thomomys, han sido
uno de los mas estindiados on todos sus aspeclos evolutivos (ver por ejemgrlo
Patton & Yang, 1977; Patton, 1980; Patton & Sherwood, 1982; Patton & Smith,
1989; y citas en esos trabnjos). Se ha visto que en este género existen dos
grupos, cuyas caracteristicas evolutivas difieren. El grupo denominado bottae se

caracteriza por poseer brarzns completos heteroucromdlicos, cuya variacidn en
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numére, constituye 1la principal diferencia entre las poblaciones que la
constituyen, esto es, en «¢l NF. Por otro lado se encuentra el grupe talpoides,
cuyoes; cariotipos varian principalmente en el nimero diploide (Thaeler, 1368), y
astarian relscionados con el waislamiento reproluctivo. En uingune de estog
grupos fueron analizadas hasta el momento las bandas G

kEn el grupo bottae se hen estudiedo las posibles causas que
dilferurion a tres especies (hottae, townsendii y umbrinus) perlenecientes a)
mismo. Filogenéticamente, boltae y Lownsendii poscen un snbteccsor comian no
compartido por wumbrinus (Patton & Smith, 1981). Més =in, se demostré que
townsendii forms un grupo hormsno con un grupo de tres poblaciones de bottae
(Patton, 1880). lo que ougiere qgue la primersa deriva de un  sntecesor
portonaciente u la especie bottae. lLa separncidn en dos espedies de bottae y
tosmsendil se tundamenta en que la produccion de hibridos naturales se limita s
la Fl (Patton et al., 1884), pero el aislamiento reproductivo no parece basarse
en aspectos citogenéticos (Pal.ton & Smith, 1989). Mds ain, la diferenciacidn
medida por alozimas es may baja, por debajo del nivel de poblaciones locales
(Patton & Yang. 1977; Patton, 188U). Tempoco se diferencian en morfologia
craneana, solo en Lamefno (Patton & bmith, 1989). Las causas del aislamiento
reproductivo entre estas vlos especies quedsn, enbonces, sin resolver (Patton &
Smithy, 1989). Man clasra es la causa dal aislamientn reproductivo entre bottae y
umbrinus. Los hibrides onbre  estas dos especies esthin limitsdos o ouns i
principalmente  estoril (Patton, 1973); catos hibridos muestran csdenass e
multivalentes, que indicsn diversns diferencias por tronslocsciones miltiples
entre ambos taxones. Esta suposicion esla apoyadu por blogues de heterocromatina
intersticial  en wumbrinus  en lugar  del patrdn e  brazos  Lotolmente
heterocromaticos de bottlae. Ln esterilidad eg congecuencia de una incomplets
espermatogénesis y delerioro de la espermiogénesis. Uns evidencia de que Ilas
diferencias cromosomicas pueden haber sido la causa primaria del aislamiento
reproductivo, es que las distancias genéticas, medidas por alozimas, entre
poblacionos de bottae son mayores o estin al mismo nivel que lo distancia enlre
battae y umbrinus (Patton & Tednr, 1978; Patlton, 1980).

En el grupou talpoides, se obscrva que » mayores diferencius
cromosomicad, mayores diferencians genéticss, medidos por alozimas. Pero si bien
los diferencias cromosomicens son indicsrlorss de niveles especificos diferentes,
estas no serian an requisisto para la especiacion (Thaeler & Nevo, 1973).

Parece probable entonces, que en la diferenciacidon bottae-umbrinus,
los cromosomas hayan tenido un popel primario.
4.2.1.1.5. Iguanidae.

El complejo Sceloporus grammicus (Sauria: Iguanidue), hs sido la
fuente de inspiracion del modelo de especincidn cromosomica en cascarda (Hall,

1983; ver lntroduccion, seccidn 1.1.1.). [n un trabsjo reciente, Sites et al.

|

’
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(1987), realizan una revision de ls estructurs genetica y de lo evolucidn
cromosomica en el complejo Sceloporus grammicus, que utilizoremos como
referencia mis reciente, ys que estos sutores, ademis de efectuar la revision,
ogregan algunos datos a los publicodos hasta ese momento. Este complejo consta
de siete razas cromosomicss en lo gue prevismente habis sido deserite comao un
sola especie  morfologics, Dichiss razas s diferencilan por cambios
robertsonionos.  Algunos  de  estos cilotipos  sparentan  estar  distribuidos
parapatricanente, exisliendo alguna zonas hibridas estrechas (Sites et al 1987;
Porter & Sites, 1986, Morfolégicemente Ja mayoria de los citotipos son
practicamente indiferenciables, por 1o que concluyen que el eslatus taxonomico
de la mayoria de las poblaciones permanece no resuelto. De las zonas hibridas
existentes, solo fue snnlizado un individuo macho en Sceloporus grammicus. ElL
resto do los andlisis de melosis fue realizado en individaos heterocigéticos
pertenecientes s poblaciones polimdrficas. Es mos, estos autores argumentan gne
et oposlble pouer s proeba s pouible heteronis pegntive da o log diferentos
rearreglos anmalizando, no solo dichos heterocigotss intrapoblacionales, sine
turbién, la frecuencis de polimorfismos cromosomicos en dichss poblaciones. Lo
ultimo so fundmmenta e que habed menor polimorlismo en log poblacionos st los
rearreglos posecen heterosis negativa. Como ya hemns visLo (King, 1987), esln
corrclacién no eskta necesarinmente  relacionsida econ sgnellos  cearreglos o
encontrodos en 'as poblaciones como polimortismos, pero si ligados a procesos de
espaciacidn. De cualquier manera, los resultados a esbe respecto indicsn gue no
existen indicios de que los reordensmientoss provoguen alteraciones en  la
capacidad reproductiva de los portadores heterocigoticos. Sin embargo, Sites et
al. (1987) sadvierteny que dichos resultsdos no son definitivos, por el bsjo
numero muestral, y por haber analizadn solo machos, pudiendo las hembias poseer
grados de no disyuncion mayores (Gropp & Winking, 1981).

Cuando estos autores se introducen en el andlisis de la genética
poblacional mediante el estudio de alozimas, boessn' su argumento, sobre la
existencia o ausenrcis de especiacidn cromosdmica en Sceloporus grammicus, en dos
predicciones tedricas. La primera, debida a Coyne (1984), dice ﬁue el nivel
promedio de heterocigousis es inversumente proporcional a la probabilidad de
fijacion de un rearreglo con helerosis negativa. El trabsjo de Coyne se bass a
su vez, en lss conclusiones de otros dos trabsjos (Bush et al., 1977; Wilson et
al., 1974). Pero King (1937), mueskra que las conclusiones de estogs trabajos
pueden sier erréneas por una incorrecta eleccion de los datos. La otra prediccion
es se debe a Templeton (1980; ver también Introdunccion Seccidn 1.1.1.) quien
cstublecio que  los  distsncias  genéticas (medidass por proteinas) entre
publaciones cnyn  estinctorn favorece el fijamiento de reordenamientos con
heterosis negativa seran altas. Esbo es asi, solo si se supone que la poblecidn

ancestral poseia ma v iabilidsd genética adecuada.
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Para estublecer un psaLron de comparacion, Sites et al. 1987) utilizun
como parametro a8 otra easpecie de Sceloporus, S. graciosus, 18 que o
cromosomicamente monomorfics. Por lo tanteo, se espera que S. grammicus poses.
mayores valores de D y de Far y Fie, y menores valores de I y A (ndmero e
alelos promedio) que S. gracliosus. Los resultados mosibraron que S. graciosus
posee mernores valores de .y A que 5. grammicus, y mayores valores de D. Log
valores absolutos de D en S. grammicus son en genersal bajos, con vserisndo entre
poblaciones de un mismo cariotipo por arriba y por debajo de los valores de D
entre poblaciones con cariotipos diferentes (Thompson & Sites, 1986). Como los
propios autores declaran, estos resultndos pueden estar vicisdos por varias
causas: en ambas especies se analizaron diferentes grupos de loci (ver Simon &
Archie, 1985; y Resultsedos de clectroforésis, seccidén 3.2.2.) y lus dos especies
pueden huber sufrido diferentes eventos histéricos que hayan medificwlo
diferencialmente sus estructuras poblacionales. Les relaciones cvolutivas de
asnbas no se conocen, esto es, no se sabe si las poblaciones; sncestrales de ambss
poseian diferentes cantidades <de varisbilidad que afecten las medidas sctuales,
dato necesario pars lo validez de ls predeiceidon de Templeton (1980). En
conclugion, lus dutos gonelico poblacionales presentados por Sites et al. (1987)
para poner a gprueba la hipdtesis de especiacidon cromosdmica serian objetables, o
por curecer de un murco tedrico correcto (prediccion sobre los valores de H), o
por ftaltar informacion adicionsl critica, como es la variabilidaed presente en
poblaciones uwancestrules de S, grammicus o S. graciosus, en el caso de lsn
prediccion de Templeton (1930).

Un aspecto muy importante, y que también es reconocido por los
autores, es que las inferencias de los reordenamientos cromosomicos estan hechas
sobre la base de cromosomus no bendesdos. Por lo tanto, en las poblaciones de S.
grammicus pueden existir reordenamientos no detectados més complejos que los
robertsonianos.

Finalmente, utilizondo sus datos, Sites et al. (1987) invalidan la
posibilidad de existencia de un mecanismo de especiacidén en casceda (Hall,
1983), pero dejan sbierta la posibilidad de gque hsyan tenido .\lug&r otros
mecanismos de especiacidon cromosomica. Aun mds, también reconocen que la no
deteccién de heterosis negativa para los reordenamientos no es concluyente, ya
que faltan los importantes datos de las zonus hibridas.

Como conclusion, estos aulores no demestrsn la imposibilidad  de
especiacidn cromosomica en  este grupo, pero  tampoco ponen en  clarn  los

mecanismos precisos que pudieran lmber conducido a la misma.

4.2.1.2. El grupo de especies de Corrientoes.
En lo que sigue, intentaré mostrar que existe evidencia suficionle

como para inferir que en el grupo de esprcies de Corrientes, 1s principal csusu
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de especiacion, estd ligsds a las diferenciss crom.sémicas surgidas entre ellas.

4.2.1.2.1. Aislumiento reproductivo postcigético.

Una. condicién imprescindible para plsntear la existencia de
especiacion cromosdmica en un grupo da organismos es que, ademds de diferir en
sus cariolipos, exista la posibilided de inferir concluyentemente que opera el
aislamiento reproductivo postcigotico debidn a esas diferencias. En la seccidn
3.3.3 de cromosomsns, se llegda ls conclusidn de que existe aislamiento
reproductivo posteigotico entre los 6 (6 7) Ol de Corrientes estuclisdos por
bandas 3. Se llegd a ests conclusion inferencislmente sobre la besse de ls
cantidugd y tipos de reordenumientos cdetectarlos (Tobla 3.3.3.VI1.), muchos de los
cuales han demostrado ser ficaces como barreras reproductivas en  otros
orglanisinos (ej. homologias monobraquiales; ver Introduccidn, seccicon 1.1.1.).
Sin embargo, en ningin caso fueron aestudiasdos animales hibridos enkre dos
cariotipos? Este ss al punto mog débil del srgumento, pero cierta es tombién ls
dificultad cde sustentar el argumento contrario; por ejemplo, que la poblacidn
cort un cariotipo de “a-42 y NF-80 (P25) es totalmente interfértil con la
poblacion de dorbisnyi de 2un-7Y), HFz84. Do cunlguier manera, la susencia e
andlisis de hibridos (ue debida a dos cousas., En primer ludar, no fueron
encontradas poblaciones parspiatricas pertenecienteas a dos OlUs con diferente
cariotipo, lo que impidio el lmllazgo de individuoa hibridos. La excepcidn bue
P28, en la que fueron hallades los cariotipos de 2n=54-56 y de 2n=58, sin
encontrarse ningin animal con 2n=57, pero los bajos mimeros muestrales pueden
ser la csusu de ello. I'» cualquier manera, se demostrd que las diferencias entre
estas dos cariomorfos involucran mis que cambios robertsonionos. In el resto,
las poblaciunes de los distintos cariomorfos estdn constituidas por aislados,
qQue en algunos casos poseian pocos individuos. Por ejemplo, los dos OTUs tomados
como ejemplo més arribs, P25 (2n=42; NF=80) y dorbignyi en P8, (2n=70; NF=84)
se encuentran geograticamente my cercanas. La primera: es una poblacion aislsda
en una region mas o wmenes sobreelevods; los individuos fueron capturados con
cierta dificultad por el escaso nimero de bocss, en una zons de no mis de una
hectarea. La segunda (Fignra 3.3.2.111), dorbignyi (2n=70; NF=84), se encuentra
a pocos kildmetros hacim el noreste, y no existen indicios que en la actualidsd
exista una zona prsible de contacto con individuos con cariotipo eimilar a P25.

En segundo ingar, si bien tsmpoco estuvo planificada psrs. esta etap.
de la investigacidn, no parece ser un proyecto ftdcilmente vieble la hibridaciédn
sn el laberatorio entre individuos con diferentes cariotipos. Los tuco-tucos,
por su habitat caracteristico, no son especislmente aptos para la cria de
bioterio, en especial para la oblencidén dzl gran ndmero de ejemplares necesario
para este Lipo de experimentos.

De los ejemplos enumerados en la seccion anterior, solamenle en dos
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(Geomyidae y Spalacidae), se han estudiscdo bien los hibridos naturales entre
poblaciones con diferentes cariotipos, corroborando ¢l sislamiento postecigotico.
Pero a diferencia de los datos disponibles -~n ests lécis, no se conocen los
tipos de reordenamientos ocurridos entre lcs diferentes cariotipos, por falta de
bandeo G. Solo se disponen dstos de bandas C, gque no son especialmente sptas
para establecer homologiss.

.+ Podemos decir para concluir ests seccidn, que, a pessr de no tener
datos de hibridos entre individuos con distintos cariotipos que corroboren en
ellos los efectos deletiéreos debidos a las diferencias cromosomicas, los datos
de bandas G permiten inferirlos, ya que la mzyoria de los cariotipos difieren en
gran cantidad de reordensmientos detectados y en muchos otros no detectsdos (por
©j. cuando hay falta de homologia entre brazos enteros) cque se sabe gque en mayor

o menor medida los provocaran.

4.2.1.2.2. Diferenciacidn genética en el grupo de Corrientes.

En 1o seccidn 1.1.1. de Introduccidn se adelantd la idea de que ls
medicién del grado de diferenciacidén alcanzado para cualquier ctracter no piede
ser absoluta, sino mas bien, ser relativa con respecto de algin patrdn. Cuando
se quiere dar una idea del grado de diferenciacion entre dos especies, 8l menos
cuendo se intenta poner a prueba un modelo de especiacion, no e pLiede hablar
ligeramente de Talta” o “hajan” sino e tiene en cuenta la biologia
caracteristica del grupo en cuestion. Distintos grupos de organismos no tendran
necesariamente igusl grado de diferenciacion en iguales etapas del proceso de
especiacidn, debido, por ejemplo, & diferentes ambientes genéticos y ecoldgicos
(ej. diferentes fondos genéticos, eficiencias en los mecsnismos de reparacidn
del ADN (que ademds pueden esitar sujetos a seleccion], diferentes historias
evolutivas y presiones de seleccidn). Se dijo también en Introadunccidn que un
buen parametro son las diterecias existentes entre poblaciocnes, de un grupo que
se suponga que tiene las mismas caracteristicas de aquel cuyo mecanismo de
aislsmiento reproductivo se esta estudiande. La eleccidn mds obvia, es elegir
poblaciones de sspecies del mismo género, debido s que en principio‘\ s€e suporn:
que desde el punto de vista genético en general son similares. De cualquier
munera, el sistema genético rde especies de un mismo género puede diferir, como
es el caso de Abrothrix lcagipilis, en donde existe evidencia de cambios a nivel
morfoldégico debidn a procesioss de heterocronia, no detectados, 8l momento, en
otras especies del género (Spotorno, 1986). Considerando el ambiente ecolédgico,
esto es posible sen Ctencmys debido a que las especies de este género ectsén
sujetas a presiones de seleccidn en un ambiente, el subterrsneo, practicsmente
igual a toda;' ellas. En otros géneros, habria que asegurarse de que ests
condicidon se cumpliu.

Volviendo 8l caso particular de la puesta s prueba de especiacidn
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cromogdémica, 1o que hay que probar es que (como se dijo en la seccidn 1.1.1. de
Introduccién) los OlUs en cuestidn 1) estén aiglados reproductivamente, 2) que
los cromosomss sean una causs de aislamiento reproductivo, vy 3) que las
diferencias respecto a otros caracteres estén al nivel o por debsjo del de
poblaciones locales, tcmando como referencia a otras especies, indicando esto,
que las mismas no son suficientes para actuar por si solss come barrera
reproductiva.

En 1la seccidn anterior se discutieron los puntos 1 y 2
similtaneuamente, llegandose a lo conclusisan que los JIUs de Corrientes estsn
aisludos reproductivamente, al menos posteigiticamente, debido 8 sus diterencias
cromosomices. due conclusiones podemos obtener con los datos obtenidos respecto
al punto 37

Las Figuras 3.1.1.1JI. vy 3.1.1.1V. de HResultusdos de mnmorfologia
crancana muestran que incluyendo o no el factor temefio, los UTUs de Corrientes
se difereneian en un nivel mas bajo gue aquel en que lo hacen las poblaciones de
australlis y tuconax entre si; tasmbién, algunas estién por debajo del nivel de
diferenciacion de las poblaciones de talarum. Esto quiere decir que los OTUs de
Corrientes, no difieren mas deo lo que lo hacen poblaciones locales, en cuanto a
tamaio y a forma del créneo.

Los resultados de distancias genéticas, por su parte, mostraron que ls
distancia promedio de lei entre los siete UTUs cuyas bandas G fueron estudiadas
fue de 0.010773, e incluyendo todos lns UTUs de Corrientes fue de 0.0115228. Dos
fuentes de informacién se tienen respecto a distsncias entre poblaciones de uns
misma especie. Las poblaciones de C. mendocinus estudiadas por Sage et a!.
(1986) se diferencisan con distencias de Nei que oscilan entre o.bz v N.13. La
segunda fuente de informacion proviene de o comparacidn realizadu entre loc
misis cuatro poblsciunes de australis estudiadas aqui en morfologia cranean:
Lss D entre oscilaron cntre 0.000) y 0.0313 (Aptelbanm et 21. en prep). Por lo
tanto, las distancias entre los UlUs de Corrientes estan incluidas en el rsngo
de las existentes entre poblaciones de la misma cspecie, siendo en promedio, por
encima de 11 veces wmwis bajss las primeras, que el limite superior de las
segundas. Por otra parte, cuando se comparan egtss distancias respecto a las
existentes entre esprcices bien distinguidas, las primeras resultan mucho mas
bajas. La distancia ms:si besja obtenids en los resultados de esta tésis, es de
0.051 (excluimos los distsncias obtenidas con menos de 26 loci). Esto es asi,
solo si se exceptua a8 hnightil, que posee distancias respecto a los OTUs de
Corrientes, tsn bajas como 0.0l. Recordemos que khightii, es uno de los posibles
OllUs cercenios al sntecesor del grupo de Corrientes (ver seccién 4.1). Ls
distancia méxima cncontrada squi entre dos especies de Ctenomys es de 0.114. Si
tenemos en cuenta gua log resultados e la puesta a prueba de la significaciin

de las topologias fueron siempre negativas, podemos conclair dos cosas. Primero,
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las distancius cntre las cspecies de Crenomys son en general bsjas, san aquellas
diferenciadas morfoldgicamente. En los cssos en que se hallaron distancias
cercanag u U.3-0.4 (Sage et al., 1986; Gallardo & Palma, 1980), no se pusieron a
prusba las significancias de dichss distanciss. Segundo, existe una indicacion,
sunqgue como se aclardé varias veces, no uignificativa, que las distancias
ganéticas entre los OlJs de Corrientes, estsn por debajo o son del orden de las
distancias existentes cntre poblaciones locales.

Una tercera fuente de informscidn adicional, que corrobora que log
OTUs de Corrientes son indistinguibles genéticamente, salvo por sus cromosomas,
proviene de los resultedos previons obtenidos con 1a hibridacidn de ADN de copia
unica en Ctenomys. Estos resultdos esisn siendo obtenicdos conjuntamente por el
luboratorio do Sistemdtica molecular, del Museo de Zoologia de la Universidad de
Wisconsin, a cargo del Dr. John W. Kirsch. Sin entrsr en detanlle con los
resultados de esta técnica, log mismos demuestran que la estabilidad térmica del
ADN de una de®las especies del grupo de Corrientes, perrensi, es la misma que Ia
del ADM hibrido enktre esta y cualquiera de los siguientes tres UlUs: dorbignyi,
roigi, y sp. (P25). Como la estabilidad térmica estd correlacionada con el grado
de homologis de lss bases del ADH, esto indica que existe el mismo grsdo de
homologia en el ADN de copia unica, entre hebras de ADN perrensi entre si, que
entre hebras hibridas. lLos mismos resultsdos muestran qQue esto no es asi
respecto de perrensi con occultus y tucenax. Debe destacurse, que en estos
experimentos, el pardmetro utilizedo es mucho més efectivo que poblacicnes
locales de olras especies del género: es el ADN de la propia especie (en este
caso perrensi). ldentico resultado se obtiene cuando se utiliza el ADN de
dorbignyl, en lugar del de perrensi.

De los ejemplos de posibles c¢asos de especiacidén cromosdmica
presenlados en 13 seccidn 4.2.1.1., séleo en el caso de bottase-umbrinue se
muestra que las distancias genéticas entre smbas especies eskdg al nivel, o es
menor qQue las de poblaciones locales. No se ha estudiado, sin embargo, ninguns
otra variable. El olru caso posible, donde se haysn comparado divergenciss entre
formas cromosémicas;, respecto s poblaciones de uns misma especie,“ es el de
Spalax, pero de manera muy preliminar. En este grupo se ha mencionado solsmente,
que las diferencias morfoldgicas entre rezas cromosémicas son de la miswms.
magnitud que las existentes entre poblsciones, pero no hay cuantificacion de
ello.

Estas dos fuentes de evidencias nos schielwn que, los grandes cambiow
cromosomicos cxistentes entre los JTUs de Corrientess, y que les conficren
aislamiento reproductivo, no se produjeron como subproducto de uns divergencin
previa causante de especiaciin, ya que la misma, parece no existir. Por
cupuesto, siemprs .:2 puerde aducir que no se han estudiado todus los tipos de

datos posibles, y que pueden  hallar otras diferencias, aparte de las
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cromosomicas, que hsyan actnado comn barreras reproductivas. Pero esta es uns
dificultad teorica a la que un modelo como el alopatrico aparentemente escspa,
no por mas robusto, sino nds bien por fundsmentarse en el aspecto geografico,
sin ser oxplicito en el sspecto genético. En é1, el aislamiento reproductivo es
alcanzuldo como consecuencia de la diferenciacién genética (Ayala, 1980) que
involucra lcs cambios genélicos conncides y los no conocidos, sin distineidn. Si
ineluimos en esos cambios genéticos, pequenos combios cromosdmicos que se
acumulan y fijan en sucesivas etapas, y que como subproducto originan
aislamiento reproductivo, entonces, 1a menciomarda dificultad tedrica, ha
alcanzado al modelo alopdatrico. Nadie a probado que las diferenciags genéticas
(medidas por =alozimas) encontradas en las distinteas etapas del proceso
alopatrico (ver Ayala, 1975), sean las responsables directas del aislsmiento

reproductivo, otras causas, aun no descubiertas, pueden tambien serlo.

4.2.1.2.3. Cogrespudencia con el marco tedrico.

Templeton (1980) ha predicho que las distancias genéticas, medidas por
slectroforésis, entre especies originadas por diferencias cromosdmicas deben ser
grandes (ver secciones L.l1.1 de lntroduccion y 4.2.1.1.2. de Discusién) s menos
que lo variabilidad en el sntecesor comin fuera bkaja. En el clasdograma de ls
Figura 3.2.V. se observa que todas las especies de Corrientes comparten un unico
HTU, el 18. Esto indica que la mixima variabilidsd posible en el HTU 18,
corresponde a la mdxima existente en los OTUs descendientes. Esto es, si
pudieramos. sepnrai al grupo de Corrienles en dos grupos, y que ambos tuvieran
como sinapusiorliss alelos nuevos, entonces podrian egtos alelos ser consideradi:=
como presentes en el HIU de estos dos grupos (que se habrian perdido con
posterioridad diferencislemte en dichos grupos). De esta manera el HTU podris
tener mas varisbilided que 1n existente en los (lUs descencdientes, pero como
vimos, esto no es asi en el grupo de Corrientes. En el mismo solo los loci Est-
SH, Est-1P, Est-2P y PT-4 poseen variabilidad. 5Si calcularamos la distancia de
Nei entre dos OTUs fijados para alelos alternativos en estos cuatro loci, el
valor seris de 0.167, que como vimosi, estd spenas por encima del mdximé estimsdo
para poblesciones locules. Si excluimos al controvertido locus Pt-4, la misma
seria de 0.128, es decir, por debajo del nivel de poblaciones cde una misms
especis, indicando que no gon significativas las diferencias entre ambos
valores, el maximo posible entre los Olls de Corricntes y el méximo encontredo
entre poblaciones locales.

Patton & Sherwood (1983) plantean que los argumentos en favor de los
modelos de especiacidn relacionados con la transiliencia cromosémica y por ende,
segun estos autores, al modelo estasipatrico, no pueden basarse exclusivamente
en los patrones geogréficos de dislribucion observaedos. La fundamentacién debe

basarse en tres componentes priucipales: a) aque exislan efectos heterodticos
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negalivos pars uno o mds rearreglos cromosomicos; b) due existan condiciones de
estructura poblacional o de seleccidn, que permitan superar la dificultad que
impone la heterosis negativa en la fijucidn de dichos rearreglos y ) ls
existencia de mecanismos que generen rapidamente miltiples rearreglos
cromosomicos .

Como se dijo en reiteradas oportunidades, no se estudiaron
directamente los posibles efectos negativos de los reordenamientos en los
hibridos de los distintos cariomorfos encontrarlos en el grupo de Corrientes
(seccion 4.2.1.2.1.). Pero parece tambien razonable que el punto &) de Patton &
Sherwood (1983), esta bien justificado sobre lu base de los datos ds bandec G.

El grado de cumplimiento del punto b), tiene mas bien que ver, con la
probebilidad del modelo estasipatrico, pero no necesariamente con la especiacidn
cromosémica de msnera general. Como Patton & Sherwood (1983) mismo afirman, lasg
condiciones tan restrictivas que condicionan el modelo estagipatrico, no son
necesarias pawa -otros modelos, como el de la alopatria cromosdmice primaria
(King, 1931). En este contexto, aquellos auntores afirman que un mecrdelo
alopdtrico no permite de manera no ambigua, diferencisr entre simple divergencia
cromosomica posterior al proceso de especiscion y diferenciss cromosémicas
causantes de aislamientn reproductivo. Como vimos en la seccion 4.2.1.2.2., este
no parece ser nuestro czso. Volviendo directamente al punto b), ¢{que pruebas hay
que Ctenomys posee la estructura poblacional, grardo de endocruza o tamsfios
publacionales que estén de acuerdo con lo esperado psra organismos involucrados
en unya pousible especiacidén cromousomica? En la seccidn 3.2.2. de rosultados de
slozimas so mostrd la existeoncin de defecto de heterocigotas en dos loci. Se viod
tuwbién, que ese defecto era explicable porv procesos de endocruza, mds que por
efecto Wahlund. lLas observaciones cde campo de lss poblasciones de Corrientes y de
otros lugares, revelan que algunas poblaciones, no solo estin aisladas, sino gque
tembién, poseen muy pocos individuos (Julio R. Contreras, com. pers.:
probablemente un sislado de (. bonettoi no posea mas' que uns decena de
individuos). Particularmente en Corrientes, existen ciclos de inundaciones que
pueden llegar 2 aislar y reducir drasticamente en Ltamsaiio lss poblaciones de
tuco-tucos. A este panorsma, debemos sagregar nsturalmente una de  las
caracteristicas principales del género, el hdabito subterraneo, que impone, sin
duda, cierto grado de fragmentacién a las poblaciones y limita ls vagilidad de
los individuos.

Por 1o recién expuesto, no existen rszones para dudar que Ctenomys
cumple con los requisitos poblacionales tedéricos minimos que posibilitan el
advenimiento de aislsmiento reproductivo sobre la base de cambins cremosdmicos.

El punto ¢) hace referencia a mecanismos realistas que posibiliten la
generacion rapida de miltiples rearreglos cromosdmicos. Hassarini et al. (en

prensa) detectaron un individuo de . porteousi que presentd, en médula osea,
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mosaicismo para tres reonlenamientos que involucran brazos heterocromiticos. Si
este fendmeno ocurre en la linea germinal, entonces varios reorvlenamientos

pucden ser transmitidos a la descendencia similtancamente.

4.2.1.2.4., Hodelos posibles de especincion cromousdmica en Clenomys.

Pearece dificil negar ls posibilidad de un peapel primario de los
rebvrdenamientos cromosomicns en el aislsmiento reproductivo en las especies del
grupo de Corrientes. Pero ¢eg posible determinar ls msnera en que esto pudo
haber ocurrido? Si en gerneral las distribuciones geograficas actuales de las
diferentes especies, tienen poco que ver con las existentes dursnte los procesos
de especiacion, en Corrientes esto se agudiza por lo cambiante de la topografia,
debido a los ciclos de inundaciones y sequiss que tienen lugar en esta region.
Mas ain, cuando se snalizaron las diferencias cromosidmicas entre las especies de
Corrientes, se observaron todo tipo de rearreglos, incluyendo liomologias
monobrequinles. Estas, puelen haber surgido a posteriori de ls especiacidn, si
otros reord:mamientos fueron los responsables del aislamiento, o lmber sido
responsables de la misma.

Por lo tanto, creo que no es posible determinar exasctsmente que modelo
de especiacion cromosomica, de los {ormlados en la literatura, pudo haber
ocurrido en los Ctenomys e Corvienles. Eas posible también, gue hayan tenido
lugar més de un tipo y que muy probablemente existan otras alternativas aiun no
descritas. Ninguno de los modelos descriptos tiene en cuenta que el material
cromosomico puede ser mucho mis dinsmico que lo que ellos suponen. Rossi et al.
(1990) obtuvieron la secuencia de 337 pares de nucledtidos proveniente de un
“library" construido con el ADN de (. porteousi. Ests secuencia se encontré
presente en todas, y smplismente replicsda en varias especies de Ctenomys, en
forme. monomérica y polimérica. Estos autores concluyen que el modo de
replicacion de esta secuencia (el modelo del “"rolling-circle”) involucra la
formacién de un plasmido que se escinde e inserta en el ADN eromosémico. No cabe
duda que el estudio profundo de este tipo de mecanismos moleculares, introducira
nuevas ideas generadoras de modelos de especiacion cromosémics, gque permitan
explicar de manera causal, correlaciones ¢generales entre variasbilidad

cromosOmica y tasas de especiacidn.

4.2.2. Especiancion alopitrica.

El grupo de especies homocariotipicas compuesto por . porteousi, C.
mendocinus y €. australis, es un posible c¢sso de especiacidn slopatrica. C.
australis esta claramente diferenciado de las otras dos especies, tanto en
tamafio, como en morfologia craneana y color del pelsje. La diferenciascion entre
mendocinus y porteousi es micho menor, pudiendose ser por lo tanto més reciente.

Mas aan, MHassarini et al. (en prensa) wmuestrsn que ambas comparten  un
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polimorfismo cromosémico, derivado de uns complicada serie de rearreglos. Ls
diferenciacion en morfologia crsneans, sin embargo, supera el nivel alecanzado
por las poblaciones locales de una misma especie, corroborando el estatns de
especies plenas pars ambos UTUs mantenicdo hasta ahora.

Es particularmente interessnte que la especic que més diferenciads
estd de las tres, australis, vive cn un vmbiente muy distinto al de mendocinus o
porteousi. Lo misma eshtd restringids a las dunas costeras de la Provincia de
Buenos Aires, desde Necochea hacin ol sur. Podria ser este un caso de
especiacion similar a la denominada “especiacidn ecoldgica”, encontrada en el
complejo de Spalax ehrenbergi (levo, 1935), con la diferencis que cn este coso,
los cromosomassi no Jjuegan ningin papel adaptativo comn el propuesto para ese

complejo.
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S. CONCLUSIONES
9.1. Filogenia de Ctenumys.

La. filogenia delineada enn la Figura 4.1 de Discusidén muestra la
aproximacion mds completa que se dispone actuslmente para las especies actuales.
Muchas de las indeterminaciones se deben, no solo a la falta de slgun tipo de
dato en las especies conoridag, sino Lembien a la falta total de conccimiento de
especies que pueden ser claves para el entendimienf.o de las relaciones
filogenét.icas del génerc. Exisleu regiones cuyss especies de tuco-tucos no han
sido ann estudiadas o al menos con mélodos modernos, y existen ampliss zonas
donds probablemente también se encuentren nuevas especies. La variedad de
algoritmos utilizados en los tres tipus de datos snalizados no coincidieron
totalmente nunca en los resultados obtenidos. Esto demuestra que no se debe
basar toda una discusion, y menos aun extraer ligeramente conclusiones sobre ls
base del resultado de un solo algoritmo. Aceptando esto, y reconociendo que en
esta Lesis wno se hen agotado todos los recursos algoritmicos existentes prors el
analisis filogenético, y que obviemente existen muchos por desarrollse, la
filogenia obtenida es una primera hipotesis sobre la que trabajar, siendo por lo
tanto modificable, corroborable y falsificuble, como cualquier otro conocimiento

cientifico.

S.2. Bspoeciscidn en Ctenomys.

En solo dos de los grupos de especies revelados por el analisis
filogenético, se dieron lss condiciones mstodoldgicas detmllsdas en la seccion
1.1.1 de Introduccién, para el estudio de los mecanismos de especiacion.

El primer grupo fue el compuesto por las especies que habitan la
Provincia de Corrientes, en Argentina. En él no se cdetectaron diferencias
mayores que las existentes entre poblaciones locales, respecto a la morfologis
cruneana v a la informacién alozimica. Estudios en desarrollo, permiten asegurasr
Lowbién que no existen entre ellss diferencias en cl ADN. de copia unics totsl.
Si, se encontraron diferencias notables entre los cariotipos, con mimeros
diploides (Zn) que varian entre 42 y 70, y mimeros de brazos (NF) de 80 a 84. El
NF similar encentrsdo no s debido a que sclo existoen cambins robertsonianos, ys
que el mismeo es alconzecdos por las distintas especies de manera independiente,
sugiriendo que estn  convevdencin se debe al o pnmero  total de sgecuenciss
telomdricus dentro de este grupe, limitado probablemente a 84. Kl andlisis de
bandeo G permitido establecer el tipo y cantidel de rearreglos en que se
diferencian los OTUs de este grupo, aportando- un tuerte fundamento s la
conclusion de que los mismos constituyen una barrera reproductiva, permitiendo
asignar estatus especifico pleno a cada OlI'U. Si no existe ninguna otra
diferencia entre cstas especies més que sus cariotipos, y si estos provocan
aiglamiento reproductivo, hay una fuerte indicaciodn de que on este grupo el tipo

de especiacion ocurriduo =g el cromosdmico. Los datos disponibles, sin embargo,
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no permiten establecer qué modelo, de los existentes en la literatura, pudo
haber prevalecido. Les condiciones de estructura poblacional estén de acuerdo
con las esperadas para que tenga lugsr ls especiacidn cromosomica, ssi como lowm
datos de distancias genéticas entre las especies, en relacidén a un antecesor
hipotético con escasa varisbilidad. Es my probable, en tode casso, que no haya
sido de un solo tipo en todos los procesos de especiacion ocurridos. Mds ain, es
posible' ‘que sea necesurio plantear nuevos modelos que tengan en cuenta la
existencia de una dindmica en el ADN cromosdmico, ignorads por los actuales.

El segundo grupo de especies que resultd apto pars analizar el proceso
de especiacion, fue el compuesto por C. australis, C. mendocinus y C. porteousi.
Este es un grupo de especies que comparten el mismo cariotipo analizado con
bardas G. Por 1lo tanto, 1la pogibilidsd de especiacién cromosdmica queda
desechsada. El nivel de difercnciacion morfoldogica asicanzada por los tres OTUs es
superior al encontrado entre poblaciones de una misma especie (incluyendo cusairo
poblaciones, Que con seguridad pertenecen a . australis). Bl mecanismo de
especinacidn alopatrico permitiria explicar este tipo de divergencia. En el csso
particular de la sepsracidn de australis, un tipo de especiacidn "ecoldgica”,
cono la propuesta por Nevo (19685) poara el complejo Spalax ochrenbergi, es
plausible, ya gue la mismse se ho adaptadoe a une tipo de smbiente diferente del
gque habitan mendocinus y porteousi.

5 llamativo que a)l tipo de distribucion de Ia heterocromatina en el
grupo de Corrientes, con smplios cambios cromosdmicos, sea del tipo I, es decir
escasa o nula en la mayoria de los cromosomas, mientras que en el grupo cle
especies homocariotipicss sea del tipo IIl, con grandes bloques helerocrométicos
ubicados en los brazos cortos. Esta estabilided cariotipica, relacionada con

heterocromatina en las brazos cortos ya fue encontrada en cetdacoaos (Stock, 1931)

5.3. Taxonomia.

Los aspectos taxonsmicos derivados de los resultados de esta tesis no
serdn abordados directamente. Pero es indudable que las tormas de Corrientes
correspondientes a las poblaciones P25, P27-29 y 1'31-31, deben ser elevardas a la
categorias de especies plenas, elevando de esta manera de 53 (ver Apendice) a 96

el namero de especies reconocidss para Ctenomys.

Gy VI




BIBLIOGRAFIA



202 Bib] iﬁ[}rn('ij

6. BIBLIOGRAFIA

AGRAWAVAL, V.C., 19687. Skull adaptsations in fossorial rodents. MNammalia
31:300-312 .

AGUILERA, M. 1980. Analisis intrasgenérico de 1la evolucidn cromosémics en
algunos grupcs de mamiferos. Pp. 191-209, En Ecology and Genetics of
Animal Speciation (0. A. Reig, ed), Egquinoccio Edit. Univ. Simén
Bolivar Caracss.

AGUILERA, M., PEREZ-ZAPATA, A., MAKRTINO, A. & REIG, O.A., 1989. Banrling
resolution of karyntype evolution within the #Froechimys pguairae
rassenkreis of northern Venezuela (Rorlentis: Echimiydae). Abstracts of
posters and papers, Fifth International Theriological Congress, Kome,
1989 41,

ALLEN, S.L., H1SCH, M.S. & HORRISON, B.M., 1983. Acid phosphatase of
tetrahymena. J. Histochem. Cytochem. 11 : 708-710.

ALTUNA C. A., UBILLA M. & LESSA E. P., 1985a. Estado actual del conocimiento
de Ctenomys rionegrensis Langgauth y Abella, 1970 (kodentis,
Octodontidae). Actas Jornadas de Zoologia del Uruguay: 8-9

ALTUNA, C. A., NOVELLO A. F. & LESSA E. P., 1985b. Notas sobre la morfologia
espermatica de Ctenomys rionegrensis (Rodentia, Octodontidae) del
Urvguay. Brenesia, 24:397-401.

ANBINDER, E.M., 1980. Kariologia i evoliutzia lIastonogikh. Izd. "Nauka”,
Moskva, 1-152.

ANDERSON, S., YATES T.L. & COOK J.A., 1987. Notes on Bolivian mammals 4: The
genus Ctenomys (Rodentia, Ctenomyidae) in the eastern lowlands.
American Museum Novitates, 2891:1-20.

APFELBAUM, L.I. & BLANCO, A., 1535. Genetic polymorphysm in populations of
Akodon rodents. Can. J. Genet. Cytol., 27: 12-186.

ARNASON, U., 1972. The role of chromosomal resrrsngement in mamnalisn
speciation with special reference to Cetacea snd Pimnnipedia. Hereditas,

70:113-118.

AVISE, J.C., 1975. Systematic value of electrophoretic data. Syst. Zool. 23:
465-481.

AYALA, F.J., 1975. Genetic differentiation during the r;peciatioﬁ process.

Bvol. Biol., 8:1-78.

AYALA, F.J., 1980. Speciation. En 0.A. Reig (Ed.) Ecologia y genética de 1la
esreciacion animal. Equinoccio. Universidad Simén Bolivar. Venezuela.
Pp. 45-67.

AYALA, F.J., 1982. Genetic wvariation in natural populations: Problem of
electrophoretically cryptic alleles. FProc. Natl. Acad. Sci. USA 79:550-
554

AYALA, F., HEDGECOK, D., ZUMWALT. G.S. & VALENTINE, J. W., 1973. Genetic
variation in Tridacna maxima sn ecological analog of some unsuccessful
evolutionary lineages. Avolutfion 27(2):177-191

AYALA, F.J. & KIGER, J.A., 1980. Modern genetic, Benjsmin. cummings, Henlo
Park, Calift~ «ia.



Bibliografia 203

AYALA, F.J., VALENTINE, J.¥W., HEDGECOCK, D. & BARR, L.E., 1975. Deep—s_ea
asteroids: high genetic variability in a stable environment. Evolution

29: 203-212

AYALA F. J. & VALENTINE, J.W., 1974. Genetic varisbility in the cosmopolitan
deep-water ophiuran Ophiomusium lymani. Marine Biology 2'7:51-57.

BAKER, R. J. & BICRMAN, J. W., 1886. Speciation by monobrachial centric
fusions. Proc. Natl. Aced. Sci. USA, 83:8245-8248.

BARROS M. A. & PATION, J., 1885. Genome cvolution in pocket gophers (Genus
Thomomys ). Chromosoma, 92:337--343.

BENADO, M., AGUILERA, M., REIG, O.A. & AYALA, F.J., 1978. Biochemircal genetics
of chromosome forms of Venezuelsn spiny rats of the Froechimys guairae
and Preoechiimys trinit. tis superspecies. Genetica 150: 89-4Y7.

BERRIOS, M., FLECHON, J.5. & BARROS, C.. 1978. Ultrastincture of Uctodon degus
spermatozoa with special refoerence to the acrosome. American Journal of
Anatomy, 151: 38-54

BLANCO, A. &> ZINKHAM W.H., 19656. Soluble esteramzes in humsn tissues:
characterization and ontogeny. Bull. Jolns. Hophins Hos. 118: 27-39.

BLANCO, A., ZINKHAM W.H. & KUPCHYK L., 1964. Genetic control and ontogeny cf
lactate dehydrogensse in pigeon testes. J. Lxp. Zool. 156: 137-152.

BOYER, S.H. & HINER, R., 1963. Modified sapparatus for sterch gel
electrophoresis. J. Lab. Clin. Med. 61:879-881.

BREGLIANO, J.C. & KIDWELL, M.G., 1883. Hybrid dysgenesis determinants. En
" MobIle genetic elements, Pp. 383-409. J.A. Shapiro (Ed.). Acsdemic
Press, New York.

BOOKSTEIN, F., CHERNOFF, B., ELDER, R., HUMPHRIES, J., SMITH, G. & STRAUSS,
R., 1985. Morphometrics in Avolutionary Biology. Specisl Publication 15.
The Academy of Natural Sciences of Philadelphin.

BUNGE, M., 1981. Biopopulations, not biospecies, sre individuals and evolve.
Behav. Brain Sci. 4(2):284-285.

SURNABY, T.P., 1966. Growth-invariant discriminant function and generalized
distances. Bivmetrics, 22:96-110.

BUSH, G. L., CASE, S. M., WILSON, A. C. & PATTON, J. L., 1977... Rapid
speciatian and chrnmosomal evolution in msmmals. Proc. Natl. Acad. Sci.
Usd. 74: 3942-3946.

BUSH, G. L., 1981. Stasipatric speciation and rapid evolution in animals. Pp.
201-218. En W. R. Atchley & D. S. Wooddruff (lds.), Evolution and
Speciation. Cambridge University Press, Cambridge.

CABRERA, A. L., 1961. Cstédlogo de los memiferos de América del Sur. Revista
del Museo Argentino de Ciencias Naturales 'Bernardino Rivadavia®, 4
(2): 309-732. ’

CAMIN, J.M. & SOKAL, R.R., 1965. A method for deducing brsncl:ing sequences in
phylogeny. Evolution 19:311-326.

CAMPBELL C.A., VALENTINE, .J.W. & AYALA, F.J., 1975. High genetic variability

iq a populati: of Tridacna maxima from the great barrier reef. Marine
Biology 33:°7 'S



204 Bibliografia

CAPANNA, E., 1982. Robertsonian numerical variation in animal speciation: Mus
musculus as an emblematic model. FPp. 15H--177 En Mechanisms of
speciation, (C. Berigozzi ed), AR Liss Inc New York.

CARSON, H.L., CLAYION, F.E. & STALKER, H.D., 1967. Karyotipic stability and
speciation in Hawaiian DJrosophila Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 57:1280-
1285.

CATZEFLIS, F.M., NEVO, E., AHLQUIST, J.EF. & SIBLEY, C.G., 1989. Relationships
of the chromosomal species in the eurasisn mole rats of the Spalax
ehrenbergi group as determined by DNA-DNA hybridization, and an estimate
of the Spalacid-Murid divergenre time. J. Mol. Evol. 29:223-232.

CAVALLI-SFORZA, L.L. & EDWARDS, A.F.¥., 1967. Phylogenetlic analysis: mcdels
and estimation pro edures. Avolution 32:550-570.

CHESSER, R. K. & BAKER, R. J., 1986. On factors affecting the fixation of
chromosomal rearrangemets snd nentral genes: computer simulations.
Evolution, 40:625-632.

CONTRERAS, J.R., 1988. Ctenomys roigi, Una nueva especie cle “Anguyd Tutu” de
la RBrovincia de Corrienteg, Argentins (Rodentis: Ctenomyidas). En
Homensje a Antonio Cano Gea, 51-67. Almeria, Espana: Centro de Estuclios
Almerianos, Dipntacién Provincial.

CONTRERAS, J.R. & BERRY L.M., 1984. Uns nueva especie del género Ctenvmys
procedente de la provincia de Santa Fé (Rodentia, Ctenomyidae).
Resumenes VII Jornanadas Argentinas Zoologia, Mar del Platas: 75

QONTEHERAS, J.R.'& BERRY L.M., 1982a. Ctenomys bonettoi, una nueva especie do
tucu-tucu procedente de la Provincia del Chaco, Repiblica Argentina
(Rodentia, Octodontidae). Diagnosis preliminary. KHistoria WNatural
(Corrientes), 2: 123-124.

CONTRERAS, J.R. & BERRY L.M., 1982b. Ctenomys argentinus, una nueva especie de
tucu-tucu procedente de 1ls Provincia del Chaco, Repiblica Argentina
(Rodentia, Octodontidae). Historia Natural (Corrientes), 2: 165-173.

CONTRERAS J.R. & DE CUNTRERAS A.N. CH, 1984. Crasneologia y craneologia del
género Cienomys. 1I. Craneometria. [/istoria Natural (Corrientes)
4(26):245-248. :

CONTRERAS, J.R. & DE CONTRERAS A. N. CH., 1984. Diagnosis preliminary de una
nueva. especie de "snguya-tutu” (género Ctenomys) para la provincias de
Corrientes, Argentina (Momma lia, Rodentia). Historia Natural
(Corrientes), 4: 131-132.

CONTRERAS, J.R., ROIG V.G. & SUZARIE C.H., 1477. Ctenomys validus, uns. nmeva
especis  de  “tunduque”  «e la  Provincis de Hendeza (Rodentis,
Octodontidae). Physis, 3I6(892): 159-152.

CONTRERAS, J.R. & SCOLARQ .V A, 1936, Distribucion y relsciones taxondmicas
entre los cuatro nicleos geograficos disyuntos de Ciéenomys dorbigyi en
la Provincia de Corrientes, Argentina (Rodentia, Ctenomyidee). Historia
Natural 6 (3): 21-30.

COOK, J.A. & YATES, T.L. 1990, Chromosomal sand biochemical differentiation and
the systematics of the bolivian tuco-tucos (Rodentia:Ctenomyidae).
Resumenes Reunion conjunta de la Sociedsd Argentins para el Estudio de
los Mamiteros y la American Society of Mammalogist. P.30).

QOYNE, J.A., 1984. Correlaflion betueen heterozygosity snd rate of chromosome



Bibliografia a0,
avolution in animals. Amer. an Naturalist 123: 725-729.

COYHE, J.A. & BARTON, N.H., 1483, Wuak do we kinow sbont speciation? Nature
331:485--486.

CRACRAFT, J., 1989. Speciation and its ontology: The empirical consequences of
alternative species conepts for understanding patlerns and processes of
differentiation. En: Speciation and its consequences. D. Otte & J. A.
Endler (Eds.). Sinauer Associstes, Inc., Massachusettis: 28-59.

CRISCI; J.V., 1982. Parsimeny in evolutionary theory: law or methodological
prescription?. J. Theor. Biol. 97: 35-41.

DX LORENZO, R.J. & RUDDLE F.H., 1970. Glutamate oxaloacetate transaminase
(Got) genetics in Mus musculus: linkage, polymorphism and phenotypes of
Got-2 and Got-1 loci. Biochem. Genet.4: 259-273.

DOBZHANSKY, TH, 1970. Genetics of the evolutionary process. Columbia
Univergity Press, New York.

DUBOST, G., ISSQ; Les mammifeéres souterraines. Rev Ecol Biol Sol 5:99-137.

ECHELLE, A. A. & KORNFIELD, 1. (Fds.), 1984. Evolution of fish species flocks.
Univergity of Maine at Qrono Press.

EDWARDS, A.W.F. & CAVALLI-SFORZA, L.L., 1963. The reconstruction of evolution.
Ann. Hum. Genet. 27:106.

i LLRMAN, JLR., 1940. Rodents other then Muridae. En: The families and genera
of 1living rodents, Vol. 1. British Museum (Natural History), London.

ENDLER, J. A., 1977. Geographic variation, speciation, snd clines. Monographs
In Population Biology Nr 10. Princeton Univ. Press, Princeton, HNew
Jersey.

ESTABROOK, G. F., JOHNSON, €. S. JR., & MCMORRIS F. R., 1976a. A
mathematical foundation for the snalysis of character compatibility.
Mathematical Biosciences 23: 181-187.

ESTABROOK, G. F., JOHNSON, C. S. JR., & MCMORRIS F. R., 1976b. An algebraic
analysis of cladistic characters. Discrete Mathematics 16: 141-147.

FAITH, D.P., 1985. Distance methods and the spproximation of most parsimonius
trees. Syst. Zool. 34:312-325. '

FARRIS, J.S., 1970. Methods for computing Wagner trees. Syst. Zool. 19:83-92.

FARRIS, J.S., 1972. Estimation phylogenetic Ltrees from distance matrices.
Amer. Natur. 106:645-668.

FARRIS, J.S., 1977. Phylogenetic analysis under Dollo’s law. Syst. Zool.
26:77-88.

FARRIS, J.S., 1981. Distance data in phylogenetic analysis. En: Advances iIn
cladistics, Pag. 3-24. V. A. Funk and D.R. Brooks (Eds.). Proceedings
of the first meeting of the Willi Henning Society. New York Botanicsel
Garden, New York.

FEITO, R. & BARROS, €., 1982. Ultrastucture of the hesd of Ctenomys mauvlinus

spermatozoon with special reference to the nucleus. Gamete research
$:317-321



e 206 Bibliograf?

FEITO, R. & GALLARDO M., 1982. Sperm morphology of the Chilean species of
Ctenomys (Octodontidae). Journal of Mammalecgy, $53: B858-651.

FELSENSTEIN, J., 1973. Maximun likelihocod and wminimum-steps methods for
ostimating evolutionary trees from data on discrete characters. Syst.
Zool. 22:240-248.

FELSENSTEIN, J., 1981a. Evolutionary trees from DNA sequences: a maximun
likelihood approach. J. Mol. Evol. 17:368-376.

FELSENSTEIN, J., 1981b. Evolutionary trees from gene frequencies and
quantitative characters: finding the maximun 1likelihood estimates.
Evolution 35:1229-1242.

FELSENSTELIN, J., 1983. Parsimony in systematics: Biological and statistical
issues. Ann. Rev. Ecol. Syst. 14:313-333.

FELSENSTEIN, J., 1984. Distance methods for inferring phylogenies: an
Jjustification. Evolution 38:16-24.

FELUENSTEIN, J., 1988. Phylogenies from molecular sequences: inference and
relisbility. Aunu. Rev. Genet. 22:521-565.

FITCH, W. M. & HARGOLIASH, E., 1987. Constraction of phylogenetic trees.
Science 155:279- 284 .

FORD, C. & HAMFRTON, J., 1956. A colchicine hypotohic citrate squash sequence
for mammalisn chromnsomes. Stain teclnol. 31:247-251.

FREITAS, T.R.0. & TRAVI V.H., 1982, Estudo citotaxonomico e distribncac
geografica de tres espécies do genero Ctenomys no Rio Grande Do Sul
(Rodentia, Ctenomyidae). Resumos 34a Reunido Anual Socied:d Brasileira
Progresso Ciencias: 755.

FREITAS, T.R.O. & LESSA L.P., 1984. Cytogenetiecs snd morphology of Ctenomys
torquatus (Rodentia, Octndontidae). Journal of Mammalogy, 65: 637-642.

FREITAS, T.R.O. & M.S. MATTEVI, 1986. Relscdo entre nimero cromossémico e
morfologia en Ctenomys minutus, hering 1887 (Octodontidae-Roclontia).
Resumos 38a Reunido Anual Sociedad Brasilelra Progresso Ciencias: 917.

GALLARDO, M., 1979. l.as especies Chilenas de Ctenomys (Rodentia,
Octodontidae). 1. Estabilidsed Cariotipica. Arch Biol Med Exper de
Chile, 12: 71-82.

GALLARDO, M., 1988. Varincién de la heterocromatina en Ctenomys (Rodentia,
Ctenomyiduae ). Resumen IV Jornadas Argentinas Mastozoolia: 30.

GALLARDO, M., & PALMA, E., 1950. Genetic variation in Andesn Ctenomys
(Rodentia, Ctenomyidae). ~Restumenes Reunion conjunta de la Sociedad
Argentina para el [Estudio de los Mamiferos y la American Society of
Mammalogist. P.32.

GITTENBERGER, E., 1988. Sympatric speciation insnails: A largely neglected
model. Evolution 42:826-828.

GRANT, V., 1977. Organismic evolution. W.H. Freeman & Co., San Fraricisco.

GRANT, V., 1981. Plant Speciation, 24 ed. Columbia University Press, New
York.

GREENBAUM, 1. IF "D, M., 1984. Evidence for heterosynaptic pairing of the



Bibliografia 207

inverted segment in pericentric inversion heterocigotes of the deer
mouse ( Feromyscus maniculatus). Cytogenet. Cell Genet., 38:106-111.

GROPP, A., WINKING, H. & REDI C.A., 1982. Consequences of Robertsonian
heterozigosity: Segregational impairment of fertility versus male-
limited sterilitv. En: P.S. Crossignani & S. Rubin (eds.), Genetic
Control of Gamete production and function: 115-134. Acedemic Press, H.
York.

HALL, W. P., 1983. Mcdes of speciation snd revolution in the sceloporine
jguanid lizards. 1. Epistemology of the comparative spproach and
introduction to the problem. En Advances in herpetology and evolutionary
biology. A.G.J. Rhodin & K. Miyata (Eds.) Hus. Comp Zool., lHarvard
Univ., Cembridge, Magaachusetts.

HARRIS, H., 1966. Enzyme polymorphisms in msn. Proc. Roy. Soc. Ser. B. 164:
298-310.

HARRES, H. & HOPKINSON D.A., 1972. Average heterozygosity in man. J. fHum.
Genet. 36: 9-20.

HEDRICK, pY W., 1981. The esatablishment of chromosomal variants. Evolution,
35:322-332.

HERRERA, L., BERRIOS M., & BARROS C., 1978. Ultraestructura del espernmin de
Abrocoma sp. con especial referencia a la regidén acrosémica. Arch Bial
Med Exper de Chile 11: R-B0

HONACKI, J.H., KINMAN K.E. & KOEPPL J.W., 1982. Mammal species of the world.
Allen Press & Association of Systematics Collections, 634 pp.

HONEYCUTT, R.L. & WILLIAMS, S.L., 1982. Genic differentiation in pocket
dophers of the genus Pappogeomys with comments on intergeneric
relationships in the subfumily Geomyinae. J. Mamnal. 63, 208-217.

HUBBY, J.L. & LEWONTIN, R.C., 1966. A molecular approach to the study of genic
hetorozygoaity in natural populations.I. The number of slleles at
different loci in Drosophila pseudobscura. Genetics, 54: 577-584.

HUMPHRIES, J.M., BOOKSTEIN, F.l.., CHERNOFF, B. B., SHMITH, G.R.. ELDER, R.L. &
POSS, S.G., 1981. Multivariate discrimination by stispe in relation to
size. Syst. Zool., 30:291-308.

HUNTER, R.L. & MARKET, C.L., 1975. listochemical demostration of enzimes
separated by zone electrophoresis in starch gels. Science 125: 1294-
1295.

IMAL, H. T., 1983. @Guantitative snalisys of karyotype alteration snd species
differentiation in mammals. Lvolution 37: 1154-1161.

JOLICOEUR, P., 1963. The multivariate generalization of the allometry
equation. Biometrics, 19:497-499.

JONES, R. C., 1975. The nitrastructure of spermatozna from some hystricomorph
redents. En  Afzelius, B. (Ed.), The functional anatomy of the
spermatozoon, 251-258. Oxford: Pergamon Press.

KAISER, P., 1988. Pericentric Inversions: Their Problems sand Clinical
Significancs. En The Cytogenetics of  Mammalian Avtosomal
Rearresngements, 163-247. New York: Alan R. Liss, Inc.

KIRLYAKY, © -ZORRILYA N., PEREZ . & SAEZ F.A., 1977. Variabilidad



208 Ribliografis

cromosdmica entre diversas poblaciones uruguayas del roedor cavsdor del
género Ctenomys (Rodentia, Octodontidae). Mendeliana, 2: 85-93.

KIM, J. & BURGMAN, M.A., 1988. Accuracy of phylogenetic estimetion methods
under unequal evoluticnary rates. Avolution 42:596-602.

KING, M., 1981. Chromnsome chenge and speciation in lizards. PAges 262-.85. En
Bvolution and speciation W.R. Atchley & D. Woodruff (Eds.). Canmbridge
Univ. Press, Lorrlon.

KInG, M., 1987. Chromosiomal rearr:ngements, specietion and the theoretical
approach. Herediiy 59: 1-6.

RLUGE, A. G. & FARRIS, J.S., 1969. Quantitative phylet.ics and the evolution of
anurants. Syst. Zool. 18:1-32

KONDRASHOV, A. S. & MINA, M. V., 1986. Sympatric speciation: When is it
possible? Biol. J. Linnean Soc. 27:201-223.

LANDE, R., 1979. Effective deme size during longiterm evolution estimated from
rgtes of chromossomal rearrangement. Avolution, 33:234-251.

LANDE, R., 1984. The expected fixation rate of chromosomal inversions.
Bvolution, 38:743-752.

LANGGUTH, A. & ABELLA, A., 1970. Las especies uruguayas del género Ctenomys
(Rodentia, Octaodontidee). Comunicaciones Zoologie Museo Historia
Natural Montevideo, 10(129):1-20

LE QUESNE, W. J. 1969. A method of selection of chsracters in numerical
taxonomy. Syst. Zool. 18: 201--205.

LEE, M. R. & ELDER, F.F.B., 1980. Yeast atimulation of bone marrow mitosis for
cytogenetic in investigstions. Cytogenet. Cell. fenet., 26:36-41),

LESSA, E. & LANGGUTH A., 1983, tenomys pearsoni. N. SI°.  (Rexlentin.
Octodontidae), del Ueupay. HNesiimenes Comunicaciones Jornadas (Clencias
Naturales, Hontevideo, 3: 8B-8H.

LEVAN, A., K. FREDGA. & A. SANDBERG. 1964. Nomenclaburs o the centromerio
position on chrowmosomes: . Hereditas, H2:201--220. ¢

LERLS, H., 1O6Z. Catastrophic selection as s factor in specisation. Evolution,
16:257-271.

LEWONTIN, R.C., 1974. The geneotic basis of ewvolutionary change. New York and
London. Columbin University Press.

LEWONTIN, R.C. & HUBBY. J.L..1965. A moiecular approach to the study of genie
heterbzygosity in natural population. II-Amount of variation and degree
ol heternzydusity in natural populations of Droscphila pseudobscurs.
Genetics Hi: 5H94 8UY,

LI, W. H., 1931. Simple method for constructing phylogenetic threos fro
distence matrices. Proc. Natl. Acad. 501, USA. 78:1085-~1089 .

MASSARINI, A., BARROS. M. A., ORTELLS, M. 0. & REIG, O. A., en prenss.
Evolutionary biology of fossorial Citenomyine rodents. (Caviomorpha:
Octodontidae). 1. Chromosomal polymorphism end smell karyotypic
differentiati- in Central Argentinian populations of tuco-tucos.
Genetirs (F



Bibliografia o 209

HASSARINI, A.. BARRUS, M. A., ORTELLS, M. O. & REIG, O. A., 1990. Citogenética
de especies de tuco-tucos del centro y noroeste de Aregentina.
Restmenes Reunidn conjunta de la Sociedad Argentina para el Estudio de
los Mamiferos y la American Society of Msmmalogist. P.31

D SMITH, J., 1966. Sympatric speciation. Am. Natur. 104:487-490.

MAYR, E., 1954. Change of genetic environment and evolul.ion. En: Evolution as
a process, 157-180. Huxley J., Hord A.C. & Ford, E. B. (Eds.). Allen & _
‘Unwin, London.

E., 1942. Systematics and the origin of species. Columbia University
Press, New York.

HAYR, E., 1863. Animal species and evolution. Harvard University Press,
Cambridge, Msssachusetts.

MAYR, E., 1969. Frinciples of systematics zoology. McGraw-Hill, New York, N.Y.

HEYNE, J., RATLIFF, R.L. & MOYZIS, R.K., 1889. Conservation of the luman
telomere sequence (TTAGGG)n smong vertebrates. Proc. Natl. Acad. Sci.
Usa., 88: 7049-7053.

MEYNE, J., BAKER, R.J., HOBART, H.H., HSU, T.C., RYDER, 0O.A., WARD, 0.G.,
WILEY, J.E., WURSTER-HILI., D.H., YATES, T.L. & MOYZIS, R.K., 1990.
Distribution of non-telomeric sites of the (I'TAGG: M telomeric sequence
in vertebrate chromosomes. Chromosoma (Berl) 99:3-10.

MICKEVICH, M.I'. & JOHNSON, M. 6., 1976. Congruence betueen mnrphological snd
allozyme data in evolutionary inference and character evolution. Syst.
Zool. 25:260-270.

MICKEVICH, M.F. & MIITER C., 1881. Treating polymorphic characters in
systematics: A phylogenetic treatment of electrophoretic data. En
Advances In Cladistics, p.p 45-60.. V.A. Funk & D.R. Brooks, (Eds.).
Proc. 1lst. Meeting W. Henning Soc. New York Bot. Animal Garden.

MICKEVICH, M.F. & MITTER ., 1983. Evolutionary patterns in sallozyme data: A
systematic approach. En Advances in Cladistics, 169-176. N.I. Platnick
& V.A. Funk, (Eds.). Columbia Univ. Press, New York.

MODI, W.S., 1987. Phylogenetic analyses of chromosomal banding patterns among
the neartic Arvicolidae (Mammalia: Rodentia). Syst. Zool. 36(2): 109-
136.

MORRISON, D.F., 1976. Multivariate Statistical Methods. 2nd Edition. McGraw-
Hill.

MOSIMAN, J. E., 1970. Size allometry: size allometry: size snd shape variables
with characterizations of the lognormal and generalized gamma
distributions. J. Am. Stat. Assoc., 65:930-945.

MOYZIS, R.K., BUCKINGHAM, J.H., CRAM, L.S., DANI, M., DEAVEN, L.L., JONIS,
M.D., MEYNE, J., RATLIFF, R.L. & WU, J.-R., 1988. A highly conserved
repetitive DNA sequence, (TTAGGG)n, present at the telomers of humsn
chromosomes. Proc. Natl. Acad. Sci. UsA. 85: 6622-8626.

MUELLER, D.L. & AYALA F.J., 1982. Estimation sand interpretation of genetic
distance in empiricsel studies. Genet. Res. 40: 127-137.

MURRAY, J., 1972. Genetic diversity and natural selection. QOliver & Bovd,
Edimburg.



210 Hivliogratia

NACHHAN, M.W. & MYERS, P., 1989. [sceptional chromosomal mutations in a rodent
population are not strongly underdominant. Froc. Natl. Acad. Sci. USA.
86: B6B6-6670.

NAVEIRA, H. & FONTDEVILA, A., 1985. The evolutionary history ov Drousophila
buzzatii. 1X. High frequencies of new chromosome rearrangements induced
by introgressive hybridization. Chromosoma, 91:87-34.

NEFF, N. A. & MARCUS, L. F., 1980. A4 survey of multivariate methods Ffor
systematics. New York: privately publisherl.

NEI, M., 1972. Genatic distance between populalions. d4m. Nat., 106:283-291.

NEI, M., 1978. Estimation of nvarnge heterozygosity snd genetic distsnce from
a smaller number of individuals. Genetics, B9:5H83-H90.

NEVO, E., 1979. Adaptive convergence sl divergence of subterrunean msmmals.
Ann. Rev. Ecol. Syst. 10:268-308.

NEVO, E. 1986. Mechmsnisms of sdeptive speciation at the molecular and
organismal level. En Karlin S. & Nevo, E. (Eds.) Evolutionary Processes
and Theory. New York: Academisc Press, 439-474.

NEVO, E. & BAR-EL, H., 1976. Hybridization and speciation in fossorial mole
rats. Avolution 30:831-840.

NEVO, E., BEILES, A. & BEN-SHLOHO, R., 1984. The evolutionary gignificance of
genetic diversity: ecological, demographic and life history corrslates.
En G.S. Mani (ed) Evolutionary dynamics of denetic diversity. Lectures
Notes In Biomathematics 53:13-213.

NEVO, k., RER-SHLOMO R.,BEILES, A., JARVIS, J.U.M. & UILCKHMAN, G., 1987.
Allozyme differentiation »nnd systematics of the endemic subterranean
mole rats of South Africa. Bioch. Syst. Lecol. 15: 4838-502.

NEVO, E., TCHERNOV, E. & REJILES A., 1988. Morphometrics of speciating mole
rats: Adaptive differentiation in ecological speciation. Zool. Syst.
Evolut-forsh 265:28G-314.

NEVO, E., FILIPPUCCI, M.G. & BEILES A., 1990. Genetic diversity and its
ecological correlates in nature: Comparisons between subterranean,
fossorial, and sboveground small mammals. En (Nevo, E. & Reig, 0.A.

Eds) Evolution of Subterranean Mammals at the Organismal snd Molecular
level: 347-3686. Alan R. Liss, Inc. New York.

NOVELLO, A. F. & LESSA E. P., 1986. G-band homology in two karyomorphs of the
Ctenomy~ pearsoni  complex (Rodentia: Octodontidse) of neotropical
fossorial rodents. Zeitschrift fir Sdugentierkunde, 51: 378-380.

ORTELIL.S, M. O., VITULLO A., MERANI H.S. & REIG O.A., 1984. Identidad
cromosémica entrse dos razas geogriaficas de tuco-tucos (Ctenomys
talarum). Revista Museo Argentino Ciencias Naturales ‘'Bernardino
Rivadavia' e Instituto de Investigaciones de las Ciencias Naturales
(Zoologia), 13(50): 479-484.

PALMER, A.R., 1885. Quantum changes in gastrpod shell morphology need not.
reflect speciation. Avolution 39: 663-705

PASCUAL, R., PISANO, J. & ORTEGA, E.J. 1965. Un nuevo JUctodontidae (Rodentis,
CAviomorpha) la Formacion Epecuén (Plioceno Medio) de Hidalgo
(Provinegi: >ampa). Ameghiniana 4: 19-30).



Bibliografia 2Ll

PATERSON, H. E. H., 1985. The recognition concept of species, En: E. S. Vrba
(ed.) Species and Speciation. Transvaal Museum HNonograph, 4: 21-28.

Pretoria.

PATERSON B., PASCUAL R., 1968. The fossil mammal fauna of South Americs.
Quart. Rev. Biol 43: 4089-451.

PATION, J.L., 1973. An snalysis of natural hybridization between the pocket
gophers Thomomys bottae and Thomomys uabrinus in Arizona. J. Mamm.
54:561-584.

PATTON, J.L., 1980. Chromosomol sand genic divergence, population structure,
and speciation potential in Thomomys bottae pocket gophers. En O.A. Reig
(Ed.) Ecologia y genética de 1a especiacion animal. FEquinoccio.
Universidad Simén Bolivar. Venezuela. Pp. 255-295.

PATTON, J.1.. & FEDER, J.H., 1978. Genetie divergence between populations of
the pocket gopher, Thomomys umbrinus (Richardson). . Sdugert. 43:17-30.

PATTON, J.L. & SHERWOOD, S.W., 1982. Genome evolution in pocket gophers (Genus
Thomomys). 1. Heterochromatin variation and speciation potential.
Chromosoma (Berl.) 83:149-162.

PATTON, J.L. & SMITH, M.F., 1981. Molecular evolution in Thomomys: Phyletic
systematica, paraphyly, and rates of evolution. J. Mamm. 62(3):493-500).

JATION, J.L. & SHMITH, M.F., 1989. Population structure and the genetic and
morphological divergence among pocket gopher species (Genus Thomomys).
En: Speciation and its consequences. D. Otte & J. A. Endler (Eds.).
Sinauer Asgociates, Inc., Massachusetts:284-304.

PAIION, J.L., SMITH, M.F., PRICE, R.D., & HELLENTHAL, R.A., 1984. Genetics of
hybridization between the pocket gophers Thomomys bottae and Thomomys
townsendii in northeastern Cslifornia. Great Basin Natur. 44:431-440.

PATTON, J.L. & YANG, S.Y. (1977). Genetic variation in 7homomys bottae pochet
gophers: macrogecgraphic patterns. Evolution 31:897-720.

PATTON, J. L. & REIG, 0.A., 1989. Genetic differentiation smong echimyd
rodents with emphasis on spiny rats, genus Proechimys. En Eisenberg &

Redford (Jds.), Advances in Neotropical Mammalogy ih memory of R.
Wetzel: 1-18.

PEARSON, 0O.P., 19539. Biology of the subterrsnean rodents, Ctenomys, in Peru.
Mem. Mus. Hist. Nat. "Javier Prado”, 9:1-56.

PEARSON, O.P. & CHRISTIE M.1., 1885. Los tuco-tucos (Género Ctenomys) de los
parques Nacionales Lanin y Nalmel Huspi, Argentina. Historia Natural
(Corrientes), 5(37): 337-343.

PENNY, D., 1982. Towards a basis for classification: the incompleteness of
distance measures, inconpatibility analysis and phenetic
classification. J. Theor. Biol. 96:129-142.

PRAKASH, S. LEWONTIN, R. & HUBBY, J.L., 1979. A molecular approach to the
study of genic heterozygosity in naltural populations.lV. Patterns of
genic variation in central, marginal, sand isolated populations of
Drosophila pseudobscura. Genetics 61: 841-852.

RAVEN, P.H., 1986. Modern aspects of the biological species in plants. Pp. 11-
29. En K. Iwatsuki, P. . Rsven & W. J. Bock (Eds.), Moadern aspects of



Bihliowrafia

212

REDI, C.A. & CAPANNA, Ii., 1983. Robertsonisn helerozvgotes in the house mouse
and fete of their germ cells. En The (ytogenetics of MNammaliean
Autosomal Rearrangements, 315-3539. HNew York: Alsn R. Liss, lnc.

REIG, O.A., 1970. Ecological rnotes on the [ossorial octodont vodent Spnlacorw.
cyanus (Moline). J. Manm., H1: LYZ -0,

REIG, 0.A., 14980a. MHudelos de especizacidn eromosdmica en  las ecasiramios
(Génerc Froechimys) de Veneznela. En O.A. beidyr (BEd.) Eeologra y
goirdtica I la  especiacidn  animal.  Fogninoecio.  Univerzidsad  Simdn
Balivar. Pp 149-190.

REIG, 0.A., 198, Breve reseins del estade sctual de 1o teoris de o
especiacion. B O.A. Reig (Ed ) Ecologra y gendtica Jde la especiacicn
animal. Fquincceio. {niversidsd Simon Bolivar., Pp 11-44.

REIG O.A., 1989. Ksvyolypiec repatterning as o lLriggering factor in ruses of
explosive speciaticen. Fn A. Fontdevila ([d.), FLveolutionary Biology of
transient, unsteble populations, B2: 246-289. Berlin Heidelberg:
Springer-Ver lag.

*

RE1G, O.A., AGUILERA, M..BARKDS, H.A. & USFCHE, W., 1980, Chromoscmai
speciation in a Russenkreis of Venezmelan spiny rats (genus Frosochimys,
Rodentia, FEchimyidse). En N.N. Vorontzov & J. M. van Brink (eds.),
Animal Genetics and Fvolution (Genetica 52/53): 291-312.

REIG, O. A., BUSCH C., NRTELLS M. O. & CONTRERAS J.R.., 1990. An overview of
evolution, systemstica, population biology snd speaciation in Ctenomys.
En Biology of subterraneal mammals &t the organismal and molecular
levels, 71-96. E. Nevo & O.A. Reig (Eds.). MNew York: Alan R. Liss,
Inc.

REIG, O.A., CONTRERAS J.L., PIANTANIDA M., 1965. Contribueion a 1la
elucidacién de lms sistemdtica de lss entidedes del género Ctenomys
(Rodentia, Octodontidne). 1. Relacicnes de parentesco entre muestras de
ocho poblscivnes de tuco-tucos inferidas del estudio estedistico de
variables del fenotipo y su correlscidn con las caracteristiecas del
oariotipo. Contribuciones Cientificas Serie Zoologia de la Universidad
de Buenos Aires Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, 21:301-352.

REIG, 0.A. & KIBLISKY, P., 1989. Chromosome multiform¥ in the genus Ctenomys
(Rodentia, Octodontidee). A progress report. Chromosoma (Berlin), 28:
211-244

REIG, O.A., OLIVO N. & KIBLISKY P., 1971. The idiogrsm of the Venezuelan vole
mous®, Akodon urichi venezuelensis Allen (Rodentia, Cricetidae).
Cytiudenetics, 10: B9-114.

RICHARDSON, B.J. BAVERSTOCK, P.R. & ADAMS, M., 1986. Allozyme Electrophoresis,
a Handbook for Animal Systematics and Fopulation Studies. Academic
Presis. Austrelia. 410pp.

ROFE, R. & HAYMAN, D., 1985. G-banding evidence for a conservd complement in
Marsupialia. Cytogenet. (el Genet., 39:40-50.

ROGERS, J.S., 1972. Messures of genetic similiraty snd genetic distance. Univ.
Texas Fubl. 7213:145-153. '



Bibliografia } 213

correction”. Syst. Zool., 36: 356-367.

ROMLF, F.J. & WOOTEN, M.C., 1988. Evaluation of the restricted maximun-
likelihood method for estimating phylogenetic trees using simulated
allele-frequency data. Evolution 42:581--585.

RO1G, V. & REIG, 0.A., 1869. Precipitin test relationships among sargentinisn
species of the genus Ctenomys (Rodentis, Octodontidac). Comparative
Biochemistry and Physiology, 30: 6B5-672.

ROSEMBERG, A., 1985. Ignorsnce and disinformation in the philosophy of
biology. Biology & Fhilcsophy 1:461-471.

ROSSI, M. S., REIG, O. A., & ZORZOPULOS J., 1990. Evidence for rolling-circle
replication in a major satellite DNA from the south american rodents
of the genus Ctenomys. Mol. Biol. Evol. 7(4): 340-350

ROVERETO, C. 1914. Los Estratos Araucanos y sus fésiles. Ann. Mus. Nac. Hist.
Nat. Buenos Aires 25: 1-247.

RUSCONL, C., 1928. Dispersion geografica de los tuco-tucos vivientes
(Ctenomys) en la regién Neotropical. Anales Sociedad Argentina Est
Geografia "Gaea", 3: 233-250.

SAGE, R.O., CONTRERAS J.R., ROIG V.V. & PATION J.L., 1986. Genetic variation
in the South American burrowing rodents of the genus Ctenomys
(Rodentia: Ctenomyidae) Zelitschrift fiur Sdugetierkunde, S1: 158-172.

SAITOU, N. & NEI, M., 1987. The neighbor-joining method: a new method for
reconstructing phylogeneticgs trees. Mol. Bivl. Fvol. 4:406-425.

SATTLER, P. W. & HILBURN, L.R., 1985. A program of calculating genetic
distance, and its use in determing si<nificance difference in denetic
similarity between two groups of populations. J. Hered. 76:400.

SEABRIGHT, M. 1971. A rapid banding technique for luman chromosomes. Lancet,
2:971-972.

SELANDER, R.K., 1970. Behavior and genetic variation in natural populations.
Am. Zool. 10:53-66.

SELANDER, R.K., 1976. Genetic variation in natural populations. En [F.J. Aysala
(Ed.) Molecular Evolution. Sinauer, Sunderland, M.A.

SELANDER, R.K., SMITH, M.H., YANG, S.Y., JOHNSON, W.E. & GENTRY, J.B., 1971.
IV. Biochemical polymorphism and systematics in the denus Feromyscus.

I. Variation in the old-field mouse Peromyscus polionotus. Stud. Genet.
VI Univ. Texas Publ. T7103: 49-90.

SELANDER, R.K., KAUFMAN, D.W., BAKER, R.J. & WILLIAMS, S.L., 1974. Genic and
chromosomal differentiastion in pocket gophers of the Geomys bursarius
group. £Evolution 28: 557-564.

SHAW, D.D., WILKINSON, P. & COATES, D.J., 1983. Increased chromosomsl mutation
rate after hybridization between two subspecies of grasshoppers.
Science, 220:1165-1167.

SHAH, CH.R., 1970. How many genes evolve?. Biochem. Genet. 4: 275-283.

SIMON, C. & ARCHIE, J., 1985. An empirical demonstration of the lability of
heterozygogity estimates. Evolution 39:483-4867.



—ee 214 Bibliografia

SIMPSON, G.G. 1945. The principles of clessification snd a new classification
of mammals. Bull. Amer. Mus. Nat. ilist. 85: i-xvi + 1-350.

SITES, J.Ww., Jr. & MORITZ C., 1987. Chromosomal evoiution and speciation
reviaited. Syst. Zool., 36(2):153-174.

SITES, J.W., Jr., PORTER, C.A. & THOMPSON, P.. 1987. Genetic structure and
chromosomal evolution in the Sceloporus gramicus complex. Natl. Geog.
Res. 3: 343-362.

SLATKIN, M., 1981. Fixation probabilities and fixation times in & subdivided
population. Evolution, 35:477-488.

SMITHIES, (., 1959. An improved procedure for starch gel electrophoresis:
further wvariation in the serum proteins of normal individuals.

Biochem. J. 71:585-587.

SNEATH, P.H.A. & SORAL, R.R., 1973. Numerical Taxonomy. W.H. Freeman &
Company, San Francisco.

SOKAL, R.R. & ROHLF, IF.J., 1989. Biometry, the Principles and practice of
statistics in biological rescarch. W. H. Freeman & Company, San
Francisco. 776 pp.

SOMERS, K.M., 1986. Multivariate allcometry and removal of size with principsal
components analysis. Syst. Zool. 35(3):359-368.

SOURDIS, J. & KRIMBAS, (., 1987. Accuracy of phylogenetic trees estimated from
DNA sequence data. Mol. Biol. Evol. 4:153-166.

SOURDIS, J. & NEI, M., 1988. Relative efficience of the maximum parsimony and
distance-matrix methods inobtaining the correct phylodenetic tree.
Mol. Biol. Biol. 5:288-311.

SPOTORNO, A.O0., 1988. Systematics and evolutionary relationships of Andean
phyllotine and akodontine rodents. PhD. Thesis. University of
California, Berkeley.

STENT, G.S., 1986. Gluss bead game. Biology & Philosophy, 1:227-247.

STOCK, A.D. 1981. Chromosomal variation and constitutive heterochromatin in
three porpoise species (genus Stenella). Cytogenet. Cell. Genet. 31:91-
100.

SWOFFORD, D.L., 1985. PAUP. Phylogenetic snalysis using parsimbny, versgion
2.4. Illinois Nat. Hist. Survey, Champaign, Illinois.

SWOFFORD, D.L., & SELANDER R.B., 1981. BIOSYS-1: A Fortran program for the
comprehensive analysis of electrophoretic data in population genetics
and systematics. J. Hered., 72:281-283.

SWOFFORD D. L. & BERLOCHER S. H., 1987. Inferring evolutionary trees from gene
frequency data under the principle of maximun parsimony. Syst. Zool.
36(3):293-325.

TATE, G.H.H., 1935. The tsxonomy of the genera of Neotropical hystricoid
rodents. Bulletin of the American Museum of Natural History, 68:295-447

TATENO, Y., NELI, M. & TAJIMA, F., 1982. Accuracy of estimated phylogenetic
trees from molecular data. 1. Distently related species. J. Mol. BAvol.
17:387-404.



TAUBER, C. A. & TAUBER, M. J., 1989. Sympatric speciation in insects:
perception snd perspective. En: Speciation &nd its consequences. D.
Otte & J. A. Fndler (Eds.). Sinsuer Associates, Inc.,
Massachusetts:307-344.

TEISSIER, G., 1960. Relative growth. Psg. 537-060 [En The physiology of
crustacea. 1. Metsbolism snd growth (T. H. Wakerman, ed.) Academic
Press, NEw York.

TEMPLETON, A. R., 1980. Modes of speciation and inferences based on genetic
distances. Fvolution 34:719-729.

TEMPLETON, A. R., 1981, Machanisms of specintion -3 population genetic
approach. Annu. Rev. Ecol. System. 12:23-48.

TEMPLETON, A. R., 1982. Genetic architectures of speciation. En Mechanisms of
speciation, Pp. 105-121. C. Barigozzi (ed.). A.R. Liss, Inc., New York.

TEWMPLETON, A. R., 1989. The meaning of species and speciation. En: Speciation
and Its consequences. D. Otte & J. A. Endler (Eds.). Sinauver Associates,
Inc., Messqchusetts:3~27.

TEMPLETON, A. R., DE SALLE, R. & WALBOT, V., 1981. Speciation and inferences
on rates of molecular evolution from genetic distances. Heredity,
47:439-442.

THAELER, C.S., 1968. Karyotypes of sixteen popnlations of  the Thomomys
talpoides complex of pochet goplieras (Rodentia- Geomvidae). Chromosoma
25:174-183.

THAELER, C.S. & HNEVO, E. 1973. Cytotaxonomys sn evolution of the thomomys
talpoides complex of pocket gophers from the southern Rocky Mountains.
Abstracts 1CSEB, Celorado.

THOMAS, 0., 1916. Two new Argentine rwlents, with a new subgemms of Ctenomys.
Annals Mag Natural History, 18: 303-300

THOMPSON, P. & SITES, J.W. JR., 1986. Conparison of population structire
chromosomally polytypic sand monotypic species of Seeloporus (Ssacii
lguanidae) in relstion to chromosomally-mediated specistion. Evoluci.::
40:303-314. :

THORPE, R.S., 1933. A review of the numerieal methols for recognising and
anslysing rscial differentiatiou. Fn Numerical Taxonomy 1. Felsestein
(Ed.). NATO Adavanced Seiaences Institute, Series G: Fcologial Sciences
Ne. 1. Berlin: Springer-Verlag.

TRAVI, V.H., 1981. Preliminary necte on a new species of the genus Ctenomys
(Roddentia, ClLenomyidse). Iheringis Series Zoologia, G0: 123-124.

VALENTINE, J. W. & F.J. AYALA, 1975. Genetic variation in Frieleia halli, a
deep-sea brachiopod. leep-Sea Research 22:37--44.

VIDAL-RIQJA, L., 1985. Chromosome polymorphism in Ctenomys talsrum (Rodentin:
Octodontidas) Caryoloria, 38: 189 178.

VILLAKROEL, C., 1975. Dos mevos Ctenomyinse (Cavie orpha, Rexdentis) en los
estratos de 1a Forma-idn Umals (Plicceno Superior) de Vizeachani (Prov.
Aroma, Depto. Ls Paz, Bolivia)., Aclias Primer Congr Argent Paleont
Biocestratigr Tucumdn 121G Agasto 1974, 2:495-50)3. Asociarioén Paleon-
toldgica Argr-:  ine, Tucumsn.



Bibliografis

216

VITULLO, A., ROLDAN E.K.S. & MERANI M. S., 1988. On the morphology of
spermatozea of Tuco-tucns, Ctenomys (Redentin: Ctenomyidae): New datas
and its implications for the evolution of the genus. Journal of
Zoology, London, 21&: 675-683.

WAHRMAN, J., RICHLER, C.. GAMPERL, R. & NEVO, L., 1935. Revisiting Spalax:
Mitotic and meiotic chromosome varinbility. Isr. J. Zool. 33:15-38.

WALSH, J.B., 1982. Rate of accumilation of reproductive isolation by
chromogcome rearrongemets. Am. Nat., 120:510 -5H32.

WAYNE, R. K., NASH W. G. & O'BRIEN, S. J.. 1987. Chromosomal evolutinn of the
Canidae. Il. Divergence from the primitive rarnivore Kkaryontype.
Cytogenet. Cell CGenet., 44:134--141.

WILWY, E. 0., 1981. Fhylogenetics. The theory and practice of phylogenetic
systematics. Wiley, New York.

WILSON, A.C., SARICH, V.M. & MAXSON, L.R., 19714. The importance of gene
rearrangement in evalution: evidence from studies on rates of
chromosomal, protein sarnvd anatomical evolution. Froc. Nat. Acad. Sci.
USA. '7:3028-3030.

WILSON, A.C., BUSH G. L., CASE &. M., & KING H. C., 1975. Sorial strmcturing
of mammalian populations snd rate of chromosomal evolution. lroc. Nat.
Acad. Sci. USA, '72:5UB1--5085.

WILSON, D.S., 1989. The diversification of single gene: pools by density- snd
frequency-dependent selection. En: Speciation and its conseguences. D
Otte & J. A. Endler (}ls.). Sinaver Associates, Inc., Massachusetts:366-

385.
WHITE, M.J.D., 1988. Mades of speciation. W.H. Freeman & Co. Ssn Franciseo.

WHITE, M.J.D., 1978. Chain processes in chromosomal specintion. Syst. Zool.,
27:285 2983.

WILEY, L.0., 1981. Phylogenetics. The theory and practice of phviogenetic
systematic, Wley, Now York, N.Y.

WILSON, A.C., 1976. Gene regulatinn in evolution. In: Francisco Ayala (ed),
Molecular evolution: 225--234. Sinaner Associates, Ine., Sunderland,
Mass .

WOODS, C.A., 1984. Hystricognath roldents. In §. Anderson & J. Knox Jones Jr
(Eds. ) Orders and fsmilies of recent mammals of the world, 389-446. New
York: John Wiley & Sons.

WRIGHT, S., 1969. Evolution and the genetics of populations. Vol. 2. 'The
theory of gene freguencies. University of Chicego Press, Chiecsgo.

YATES, 1.L.. & MOORE, D.W., 1990. Speciation and evolution in the family
Topidae (Mammalia: Insect.ivora). En Biology of subterraneal mammals at
the crganismal sunil molecular levels, 1-22. E. NHevo & O.A. Reig (Eds.).
New York: Alan R. Liss, Inc.

ZAMBRANO, I.F., 1883. [Istndio de la zona de contacte entre 1las formas
cromos[omicas 2n 12 y 2n 44 de la superespecie Froechimys (guariae)
(Rodentia: Echinyidae). Seminario de Licencistura, Universidsd Simdn
Boliva»



APENDICE



T eRbIcE -

Apéndice:

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

-
Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenonys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Apéndice

217

Listado de localidades tipicas de las especies conocidas de
Ctenomys. Compilado por J. R. Contreras y brevemente modificado

aqui..

argentinus Contreras and Berry, 1982. Hist. Nat. 2 (2): 166.
Localidad tipies: 27 Km N General San Martin, Depsrtamento
Libertador General San Hartin; Prov. de Chaco, Arg. 262 36° S, 59e
15" HW.

australis Masconi, 18934. Rev. Chil. Hist. Nat., 34: 108. Localidad
tipica: Necochea, Partido de Necochea, Provincia de Buenos Aires,
Arg. 380 33" G, 582 45" H; 0-10 m.s.n.m.

azarae Thomas, 1903. Ann. Mag. Nat. Hist. (7) 11: 228. Localidad
tipica: General Arha, Departamento de Utracén, Provincia de La
Pampa, Arg. 377 45" S, 65 00" W; 216 m.s.n.m.

bergi Thomas, 1902, Ann. Mag. Net. Hist. (7) 2: 241. Lncalidad
tipica: Cruz del Eje, Departamento de Cruz del Eje, Provincia de
Cérdoba, Arg., 30c 44" S, B4e 48° W.

bicolor Mirsnda Ribeiro, 1914. Com. Linh. Telegr. Estrat. Anexo s,
Zool.: 41. localidad tipica: Mato Grosgo, Brasil.

boliviensis Waterhouse, 18413, Nat. Hist. Mammslia, 2: 278. Localidad
tipica: Santa Cruz de la Sierra, Departsmento Santa Cruz, Bolivia,
480 m.g.n.m. 170 48" S, 63° 10" W.

bonettor Contreras und Berry, 1982, Hist. Nat. 2 (14): 123. lLocalidad
tipica: 7.5 Km SW de Cspitan Solari, Departamento Sargento Cabral,
Provincia de Chaco, Argentina. m.as.n.m. 26048°S,59°33°W.

brasiliensis Blainville, Bull. Soc. Philomat., 1826: 62. Loecalidord
tipica: Minas Gerais, Brasil.

colburni J.A. Allen, 1903, Bull. Amer. Mus. Nat. Hist., 9:188.
l.ocalidsd tipica: "Basaltic canyons", Arroyo Aikén, 50 millas ol SE
Lngo Buenos Aires, Provincia de Santa Cruz Argentina.
48240°S5,70°30°W . :

coludo Thomas, 1920. Ann. Mag. HNat. Hist., (9) 6:119. Localidad
tipica: La Puntilla, sur de Tinogasta, Provincia de Catamarca. 1000
m.s.n.m. 28004°S,67°34 W,

conoveri QOsgood, 1946, Fieldiana, Zoology, 31 (86):47. Localidad
tipica: Cclonia Fernheim, 16 km W de Filadelfia, Departamento de
Bogquerdn (Boreal Chaco), Parsguay. 175 m.s.n.m. 22015°S,60°10°W.

dorbignyi Contreras & Contreras, 1984, Hist. Nat. (Corr) 4(13):133.
Type locality: Mbarigiii, Departmento de Berdn de Astrads, Prov. de
Corrientes, Argentina. 54 m.s.n.m. 27¢33°S, 57031°W.

dorsalis ‘Thomas, 1900, Ann. Mag. Nat. Hist., (6)7:385. Localidnd
tipica: No bien definida: “Nortern Chaco de Paraguay" (Thomss,
1900:385) .

emilianus Thomas and St. Leger, 1926, Ann. Msg. Nat. Hist.,(9)18:637.
Localidad tipica: Ches Malal, Provincia de Neuquén, Argentina. 805
m.s.n.m. 37°23°S,70°16°W



Apéndice

218

Ctenomys famosus Thomas, 1920. Ann. Heg. MNat. Hist., (9)6:420. Localidad

Ctenomys
Ctenomys
Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Clenomys

Ctenomys

Clenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

tipica: Potrerilln, Sierra de Famstims, Provincia de La Rioja,
Argentina. 2600 m.s.n.m. 25050°S, B67027°W.

Llamarioni Travi, 1981, Iheringia, Ser. Zool., (60):123. Localidad
tipica: Fazenda Cacapava, Estacao LEcologica do Traim, Rio Grande,
Rio Grunde do Sul, Brnsil 5-10 m.s.n.m. 372052°G, 5203Z°W.

fochi Thomas, 1919, Ann. Mag. Nat. Hist. (9)3:117. Localidad tipica:
Chumbicha, Provincia de Catsmarca, Argeantina, 415 m.s.n.m. 28052°S,
66014 "W

fodax Thomas, 1910, Ann Msg Nat Hist (8) 5:239. Localidad tipica:
Valle del Lsgo Blanco, Provincia de Chubut, Argentina. 575 m.s.n.nm.
45054°S, 71245°W

frater Thomas, 1902, Ann. Msg. Nat. Hist., (7)9:228. Localidad
tipica: Potosi, Bolivia, 4300 m.s.n.m. 19035°S, 65°45°'HW

fulvus Philippi ,1860), Reise Wuste Atacama: 157, table 1. L. Localidad
tipica: Near Pingo-Pingo, Provinecis de Atacama, cerca de 24¢ latitud
S. hd

goodfellowi Thomas, 1921, Ann. Msg. Nst. Hist., (9)7:136. Localidad
tipica: Esperanza, coreca de Concepcion, Provincia de Nuflo de
Chuves, Departamento de Sants Cruz de la Sierra, Bolivia, 400
m.s.n.m. 16°215°S, 82204 °H.

haigi Thomas, 1919, Ann. Mag. Nat. Hist., (9)3:210. Localidad tipie :
El Maitén, Provincia de Chlubut, Argentina, 700 m.s.n.m. 42003°S,
71°010°H).

Johsnnis Thomas, 1921, Ann. Mag. Nat. Hist., (9):523. Localidad
tipica: Carniada Honda, Provincia de Ssn Jusn, Argentina, 600 m.s.n.m.
31e59°S, 68°33°W.

Juris Thomas, 1920, Arm. Mag. Uat. Hist., (9)5:194. Localidad tipica:
El Chaguaral, entre San Periro y Villa Carolina, Provincia de Jujuy,
Argentina. 500 m.s.n.m. 24°2168°S, 64°48°W.

knightii Thomas, 1919, Ann. Mag. Nat. Hist., (9)3:498. Localidsd
tipica: Otro Cerro, Sur de Sierra de Ambato, NE de Chumbicha,
Provincia de Catamarca, Argentina. 3000 m.s.n.m. 238°32°S, 66°20°W.

latro Thomas, 1918, Ann. Mag. Nat. Hist., (9)31:38. Locsalided Eipica:
Tapia, Provincia de Tucumsin, Argentina. 689 m.s.n.m. 26036°S,
65018 °W.

leucadon Waterhouse, 1848, Nat. Hist. MHemmalia, 2:281. Localided
tipica: Ssn Andres de Machaca, sur del Lsgo Titicaca, Departamento
de La Paz, Balivia. 4000 m.s.n.m. 16°30°S, 68c40°'W

lewis] Thomas, 1926, Ann. Msg. Nat. Hist., (9)17:323. Localidad
tipica: Ssma, 50 Km W Tarija, Departamento de Terija, Bolivia, 4000
m.s.n.m. £1031°S, 6H10°W.

magellanicus Bennett., 1836. Proc.Zo0l. Soc. London. 1835:190.
Localidad tipica: Bahis de 5sn Gregorio, Esltrecho de Msgallanes,
Provincia de Aisén, Chile, O m.s.n.m. 52025°'S, 69°45°W.

maulinus Pilippi, 1872, Zeitschr. Ges. Naturw.,(N.F.), 6:442.
Localidad iea: Laguna del Manle, Provincia de Talca, Chile,
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3500U°S, 04U W,

mendocinus Philippi, 1883, Arch. Naturg., 1:38. Localidad tipica:
Hendoza, Departsmento Capital, Provincia de Hendoza, Argentina, 980
n.s.n.m. 32°03°S, B3c49°H.

minutus Nehring, 1887, Sitzamgsber. Ges. Naturf. Fr. Berlin, 1887:47
Localidad tipica: Mundo Novo (=Taquara do Hundo Novo, Reig et al.,
1965:315; =Tsquera, Belton, 1985: Bull. Amer. Mus. Nat. Hist.180:
206), Lstade do Rio Grande do 5Snal, Brasil 10 m.s.n.m 29039°S,
SUed7 W,

nattereri Wogner, 1848, Arch. Naturg., 1948 (1):72. Loealidsd tipica:
Caissora (Caicarn, Cabrera. 1951:5853; =Caceres, Anderson ot gl.,
1987:11), Brasil, 200 m.s.n.m., 168°00°S, H7°4L°W.

occultns Thomas, 1920, Ann. Msg. Net. Hist., (9)5:215. Loealidad
tipica: Monteagmuln, &b Ku SE San Migel de Tucuman, Provineia de
Tucuman, Argentina. 296 m.s.o.m. Z7031°8, B8H°17°W.

opimus Warmer. 18483, Aveh. Natorg., 1848 (1):75. liocalidad Lipien:
wriginally “"Bolivia® (Wapner, 1848), restringideo por Thomass (1900,
Ann. Mag. HNHot Hist. 7, B5:383) al Honte Sajama, Depsrtamento de
Qruro, Bolivia, 3000-4000 m.ss.n.m. 18°78°G,89DD°W,

pearsonl Lesss y Langgmth, 19683, Res. Congr. C. Nsbh. Monlevideo,
3:86. Locesnlidw] tipica: Arroyo Limetes, 25 Km SE de Coarmelo,
Departanenlo de Colonia, lrugooy.

perrensty Thomes, 18U6 0 Ann. Hag, Nolo Hisst,o (231 eeslidsd tipien:
Goye, Departmaentao e Goyy, Provinein e Covrientes, Argentina, 37
m.son.m. 29005 NOe 1T

perusns Senborn oy Pearsen, 1947, PProe. Bial., Soc. Wosh, 60135,
Localidad  tipiles:  Pisacoms, Deportamento de Puno, Perl, 4200
m.S.n.m.

rontifex Thomss, 1918, Ann. Msag. Not. Hist. (9)1:39. Localidad
tipica: Mas probsblemente 25 de Mayos, FProvincia de Mendoza,
Argentina. Originalmente dada por Thomas (1918:40) como "[East side
of the Andez near Fort San Rafael, Provincia de Mendoza",
posteriormente restricta por Cabrera (1961:555) 8 Ssn Rafael,
Mendoza, Argentina. Sin embargo, el viejo fuerte San Refael fue
situado en lo que hoy es 25 de Mayn, 200 Km al oeste de la sactual
cindad de San Rafael y ubicarda en 34036°S, 68032°W.

porteousi Thomas, 1916, Ann. Mag. Nat. Hist. (8)18:304. Localidsd
tipica: Bonifscio, SE de 1la Provincis de Buenos Aires. Argentina,
100 m.ga.n.m. 35049°S, 62213 W,

pundti Nehring, 1900, Zool.Anz.,23:420. Localidad tipics: Aleio
Ledesmna, Departamernto Marcos Juarez, Provincia de Cordoba,
Argentina, 22 m.s.n.m. 330385, B5037'W.

rioncgrensis Longgath y Abella, 1970, Com. Zool. Mus. Hist . Nat.
Hontevideo, 1(}(129):13. Localidsd tipica: Balneario Lss Csiias, 7 km
SW Fray Bentos, Departsmento de Rio Hegro, Urugusy 100 m.s.n.m.
33006°S, 58920 W.

roigi Contreras, 1988, Libro Homenaje A. Cano Ges: 51-67, Almeria,
Eeoania. Localided tLipica: Costs Mansion, 10 Km S Empedrado,
’ rtamento de Empedrsdo, Provincia de Corrientes, Argentina, 60
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m.s.n.m. 28°02°S, S8o4Q°W.

saltarius Thomas, 1912, Ann. Mag. Hat. lHist. (8)10:639. Leocalidad
tipica: Vsgament: designada como "Salta, N Argentina” (Thomas, op.
cit.: 639)

sericeus Allen, 1903, Bull. Amer. Mus. Hat. Hist..19:187. Localidscd
tipica: “Cordilleras”, Rio Chiecn, FProvincia de Santa Cruz,
Argentina. Posteriormente Allen (19095 Rep. Princeton Univ. Exped. to
Pategonia 3, Zool., 1:45) fijo la localided tipicu en ls confluencia
de los rios Belgrena y Chico "in the valley, clnseto the river" 400
m.s.n.m. 52015°S, 7003H°W.

sociabilis Pensrson y Christie, 1985, Hist. Nat. (Corr)., 5(37):338.
Localidsd tipica: Estancia Fortin Checsbuco, 3 km S, 2 km W de
Sierras de Puntudo, Departamenlo Los Lasgns, FProvincia de Neuguen,
Argentina, 1075 m.s.n.m. 40°58°%, 71e11°W.

steinbachi Thomas, 19007, Ann. Mag. Not. Hist. (7), 20:164. Localidad
tipica: “Fields" de la Provincia da Sara, cerca de Sunta Cruz de la
Siesra, Departamento de Santa Cruz, Bolivia, 700 m.s.n.m. 18<50°S,
63055 W

talarum Thomus, 1898, Ann. Msg. Nat. Hist. (7) 1:285. Localidad
tipica: Las Talas, cerca del Rio de la Plata, E de La Plata, Partido

de Berisso, Provincia de Buenos Aires, Argentina, 10 m.s.n.m.
34002°S, H7e03°W.

torquatus Lichtenstein, 1830, Darstellung. Saugeth., Taf.21, fi
Localidad tipica: No bien establecida. Quizdés sur de Brasil, cer
de Lagea (Rio Pelotas), (Langguth y Abella, 1870:8,9). Ver también
leig et al 1965:346).

tuconax Thomas, 1925, Ann. Msg. HNaet. Hist. (9)15:983. Localidad
tipica: Concepcion, Depsartamento de Concepcidn, Provincia de
Tucumdan, Argent.ina, 500 m.s.n.m. 27020°S, B3°35°W.

tucumanus Thomss, 1900, Ann. Mag. Nat. Hist. (7)68:301. Localidad
tipica: Tucuman, DOepartamento Capital, Provincia de Tucuman, 450
m.s.n.m. 26°49°S, 65013°W.

tulduco Thomes, 1921, Ann. Msg. Nat. Hist. (9)8:218. Localidsd
tipica: Los Sombreros, Sierra de Tontal, Provincia de 9sn Jusan,
Argentina, 2700 m.s.n.m. 31233°S, 69°11°W.

validus Contreras, Roig y Suzarte, 1977, Physys, (C) 36(92):160.
Localidsd tipica: El Algarrobsl, Médenos del Borbollén, Derartsmento
de Guaymallén, Provincia de Mendoza, Argentina, B850 m.s.n.m.
32050°S, GBe40'W.

viperinus Thomas, 1926, Ann. Mag. Nat. llist. (9)17:605. Localidsd
tipica: RNorco, cerca de Vipos, Departsmento de Trancas, Provincia de
Tucuman, 2500 m.s.n.m. 26°029°S, 65022°W.

yolwuriae Contreras y Berry. 1984, Res. V11 .Jorn. Arg. Zool: '75.
Localidad tipics: Las Palmas, Departemento de General Obligado,
Provincia de Santa Fe, Argentina H) m.s.n.m. 29225°S, 59040°W
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