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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



Introduccidn

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
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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



Fundumeont.on 10

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



Fundamentos 16

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



Introduccion

17

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



37 Materiales y Métodoa

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



Materiales 38

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



.39 M&t?riéles y Métodos

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



ﬁétodos 68

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.



RESULTADOS
Y DISCUSION
PARCIAL



3.
3.1,
3.1.1. Hachoss.

AN :
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



Morfologia craneunsa g7

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
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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
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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
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(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.
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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,
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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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