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v. RESUMEN.

En esta tesis se estudiaron las relaciones de parentesco do la 423
muestras poblacionales que corresponden a 20 de las 5.5especies reconocidas, y
a. otras 4 que los resultados de esta tesis indican que deberán asignarse a
nuevas r:&:|u_,‘I:iIr:;_l-II.(¡u-III'k'IIILÍHI'J(Intu/onfxunys: ¡Ilirnides fue. incluído como grupo
externo para facilitar las int'ercncias cladístioas. las relaciones de
parentesco fueren estudiadas sobre la base de información cromosomica, de
morfología craneana. alozimas y morfología espermática. Para 14 OTUsse obtuvo
información de los cuatro tipos mientras que del resto de solo 1. 2 ó 3 tipos.
Los datos morfométricos cromosómicrs y alozímicos se analizaron utilizando
d iferentes aprox imar:iones cuanti tat ivas (IJF'GMA, máxima pars imonia ,

compatibilidad, máximaverosimilitud, Fitch 8: Margoliash, Vecino más próximo)
y con los datos: de morfología CITUIFIÜU'HIse utilizó un método descrito aqui.
basura. en sucesivos análisis discriminantes. Cada uno de los procedimientos
multivariadr s, f’enóticos y cladíst.1cos utilizados fue expuesto y discutido en
cuanto a su aplicabilidad para cada uno de los caaracteres analizados.

En el analisis de las relaciones de parentesco se partió de la
consideración de la morfología espermatica. que divido al género en dos
grandes grupos de especies, las que poseen el tipo denominado simétrica.
considerado primitivo, y las que poseen el tipo llamado asimétrico, derivado.
Tomandocomo referencia extra grupal a Octodontomys, y utilizando datos de
bmldas G cromosómicas, se estableció que, de las especies analizadas con este
tipo de datos, C. occultus es la que posee más caracteres en estado
plesiomórfico. El tipo de espermio del extragrupo utilizado fue el simétrica,
a1 igual que el de (Í. occultus. Utilizando la información de todas las
topologías obtenidas con los diferentes análisis realizados sobre los
diferentes tipos de datos, se construyó un árbol único, el que tuvo como
tronco principal. el obtenido con el análisis cladistico de los cromosomascon
bandas G. El grupo de (¡Species compuesto por C. bpimus, C. fulvus y C.
robustus, es el más relacionado con el antecesor de las especies de espermio
asimétrico. Las restantes especies derivadas se vinculan entre si a través de
diversos agrupamientos, que pueden servir de base a la clasificación
intragenérica de Ctenomysen distintos grupos de especies.

Además. se estudiaron los posibles mecanismos de especiación que
pudieron haber intervenido en la diversificación del género. Comocriterio
metodológico, se tomaron en cuenta aquellos grupos, encontrados en el análisis
filogenéti'co. en los que no pudiera haber ambigüedadesen la interpretación de
las diferencias encontradas en las especies del mismo, en cuanto a que las
mismasfueran pre- o postespeciación. Para el caso especifico de especiación
cromosómica,se buscaron grupos que tuvieran las siguientes características:
1) que existieran diferencias cromosómicasentre las especies en cuestión y
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que las mismas pudiesen actuar como barreras rcproductivas; 2) que no
existieran entre dichas especies, diferencias respecto de algún otro carácter
que pudieran ser indicadores de la existencia de algún otro mecanismo de
especiación, previo a la diferenciación cromosómica; 3) debido a que siempre
es posible encontrar diferencias (estadísticamente) significativas para
cualquier carácter, se tomó como parámetro, las diferencias máximas
encontradas entre cualquier par de poblaciones de una misma especie de
CÏenomys,esto significa que para cualquier carácter, ninguna diferencia que
se encuentre al mismonivel o por debajo de las diferencias encontradas entre
poblaciones de una misma especie pueden ser consideradas como causantes o
indicadoras de diferenciación específica.

Esta misma metodología fue aplicable para la puesta a prueba de
otros tipos de especiación de una forma más general: si no se tiene evidencia
directa o indirecta de aislamiento reproductivo, se consideraron especies
difcronLcs aquellas que tuvieron diferencias mayores quo las encontradas para
cualquier par de poblaciones de una mismaespecie de Ctenomys.

Dos grupos de especies fueron encontrados, en los que fue posible
analizar los mecanismosde especiación involucrados en los mismos.

El primer grupo fue el compuesto por 6 Ül‘Us estudiados mediante
LmndcoG, que pertenecen a la Provincia de Corrientes, Argentina. En estos
UTIL;¡si número diploide varía de 4?. n 70, y el número fundamental de 80 a 8/1.
El analisis de bandas G permitió establecer el número y tipo de
reonicmmxientos involucrados en la diferenciación cromosómicaI llegandose a la
conclusión de que los mismos son suficientes para actuar como barreras
reprtxïluctivas entre todos estos OPUS.Cuando se analizaron las diferencias en
morfología craneana, las mismasestuvieron en el nivel o, en la mayoría de los
casos. por debajo de aquellas encontradas entre poblaciones de CKaustralis,
1 'IU. tuconax y t. Calar-um.E1 análisis morfológico se realizó utilizando, o no,
técnicas estadísticas que eliminan el factor tamaño (Método de Burnaby). Las
distancias genéticas medidas por alozimas encontradas entre los O'I'Usde
Corrientes, fueron bajas. Estas distancias estuvieron también por debajo de
las encontradas entre poblaciones de una misma especie, como las halladas
entre poblaciones de C. mendocinus y C. australis. Estos resultados no
contradicen la predicción de Templeton (1980) de que las distancias genéticas
medidas mediante alozimas, deberian ser altas en aquellos grupos que
especiaron cromosómicamente. Esto es así porque la variabilidad genética
existente en el antecesor común a todo el grupo fué baja. El análisis
cladistico de los datos alozimicos demostró que la variabilidad preSente en
dicho antecesor fue comomáximo, igual a la variabilidad máximaexistente en
las especies actuales. Por lo tanto se calcularon las distancias máximas
teóricas posibles con los alelos presentes en los OI‘Usde Corrientes, y las
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mílïmus están también ¡mr (¡elmer del nivel. de poblncimws. Si bien no serán

presentados en esta tesis. resultnrlos preliminares: de hibridación de AUNADN,
indican que no existen diferencias en el ADNde copin. unica. de los U’I'Usde
Corrientes. Estos resultados: non llevnn a la rrnnrrlnsión que, estando ninlndns
reproductivamente, como lo indicarímu las diferencias cariot‘.ípí«_-nsr:.y un
existiendo ninguna otra vurjnble que los r'l'il'r-‘r'enr'ie. lnr: Ul'Uz:de Corrivnter:
habrían enpeciarlo por nlrzún nvnmnismn que ¡nVrulurvr-e ¡un r'ywwvr-u-mn' I'll

¡no-1010(:xmrtn, nn |‘II'I'I :u-t wz-l'uI‘h-r-itln. por“ es probable (me Imynn nr‘lnmlu más

de un tipo dr: mncnniumo.
lil nLru ¡{num un (IHIIIÍF' m: ¡In-'lnn ÍIIVÍ‘HÍ.ÍI’_.‘IIel ¡'robnbllr mr'r'nnismu rlr­

especiución. l'uc cl uJ-enruuinsulo"mvnn‘rwínus" (Hassnrini et ¿11... vn prensa).
"ste ¡grupo porno iílóllllll‘f' curiot.i[m. min on ol nivel. rlr- bnnrleo G. Por lo Lento

queda descurtwlu lu exislrno i721de n:‘:pe(:im:ir'u| cromnsomirrn. Se mm] izó entonces
si rliferíwl en otros rasgos de manera suficiente comopara considerar lo." OTUs
que lo componen (r7. mendocinus. (". pnl-renusi. y «.'. .'1u.'5'tra}ís) especies
disLinLus. Solo fueron analizados 41-5)!!-el punto rin vir':tn. rle lns variables
morfológicas. y rlr.-mru;f.rm'nmIrncr dilï-rrnnins nmynres: ruw las enconlrmlas para

¡mblruriunwn -|-- unn mis:qu mmm-is- lln IIII.'I'.'JIIIÍ.'IHII"¡mHHIII- ¡le PHPFNJÍHPÍÓH ¡Inrn

este grupo es el r:l:¡r;.ir'n nlopñtrico. pudiendo existir también en el caso
específico de (7. ¿llL‘ïLlï‘ljis, un caso de erïrmvincirïvn ccnlrínirrn (Nevo. [985).

Se ._lr.-Lunninm-on I,¿.unlnir?n. ¡mm Lanlm: lns: muwr-ies-s annlizmlm: por

hunden G. los; tipos principales de reonlennmientor: nromosómicos involucrados
cn la erlsl'ormución de un «rnriotjpn «lo 2?. cromosomas. como el (lo (L'.unan/tus,
a otro de 7|] como el de «1'..‘lnrbignyi. lil principal reordenamiento hallado fue
la inversión pericéntrica que genera. un brazo cromosómico nuevo (28.37%),
luego le siguen la fusión céntrica (23.63%), aparición de brazos no detecLados
en algún antecesor (21.43%), fisión céntrica (14.84%), desaparición de brazos
cromosómicos presentes en el antecesor (6.04%), le siguen en menor medida
amplificaciones eucromáticas (2.75%), amplificaciones heterocroma'tícas
(1.85%). y finalmente inversiones pericéntricas que no generan un brazo nuevo,
inversiones ¡varucéntzricas y (implicaciones de brazos enteros (todas; con 1.10%).

Se analizaron también cuáles variables craneométricas fueron las que
influyeron en lu mulil‘icanión (le ln Forma n lo lan-¡{ode la evolución de

las especies nrmlizmlnn. Liu.- vnrinblms fueron cluuil'icmlus en elero
categorías: mandíbula. y el alto, ancho y largo del cráneo. De estas cuatro
categorías, la mandíbula resultó la que más veces estuvo relacionada con la.
diferenciación entre dos especies, siguiendole el ancho del cráneo, el largo y
finalmente el alto. En cuanto a las variables individuales, la longitud del
maxilar inferior y el ancho rostrn]. fueron las más importantes, siguiendoles
el alto del maxilar inferior y lu lungítJnl nasal.
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1 Introducción

l.mmm
Unode los problemas evolutivos más interesantes se refiere a los

mecanios de origen de nuevas especies. La enorme diversidad organiica
actual y pasada tiene como causa a dichos mecanismos. lo que apoya la
afirmación anterior. Pero es tambien un problema conflictivo, debido a la
mltiplicided de mecanismos propuestos y a las posturas no siempre

uconciliadoras de los especialistas.
Para el estudio de estos mecanismos, el mcdelo de organismo es muy

importante. El mismodebe ser un grupo politipico y sobre el que exista cierta
evidencia de que los procesos especiogénicos están activo o son recientes. El
género Ctenomys es un buen ejemplo.

Los roedores pertenecientes al género thnomys (Caviomorpha,
Octodontidae) comprenden mas de 50 especies reconocidas, caracterizandose,
especialmente, por una alta especificidad cariotipica (con númerosdiploides
que van de 10 a 70, y números fundamentales de 20 a 86) y vida subterránea.
Estas dos características han llevado a considerar la existencia de una
relación causal entre mecanismos de especiación cromosómica y la amplia
diversidad especifica del género (Reig 8: Kiblisky, 1969; Reig, 1989; Reig et
81., 1990). Sin embargo, como en mohos otros casos, esta relación. aún
pudiendo ser cierta, no ha sido justificada adecuadamente. Másaún, existen en
el género casos de diferenciación especifica nin evidencias de cambios
cromosómicas. Sumado a esto, las posibilidades reales de los modelos de
especiación cromosómica parecon ser escasas cuando se tienen en cuenta las
restricciones biológico-poblacionales a las que en teoría, los mismosdeben
ajustarse (Patton & Sherwood, 1982; Sites 8: Horitz, 1987).

Por otra parte, las relaciones de parentesco entre las formas de
Ctenomysno son conocidas. Ademásde ser las mismas un conocimiento evolutivo
de por si importante, son imprescindibles para el estudio de los mecanismosde
especiación. Esto es asi porque la especiación genera especies hermanas, y
estas son recorocibles solo medianteel análisis filogenático.

1.1.Mania!)
1.1.1. La(mois, la mimifn y su mtmioloaiade estudio.
1.1.1.1. Loscrncrptosde mie.

El principal libro de C. Darwin, "El Origen de la Especies", trata
más bien sobre el origen de las adaptaciones que sobre el de las especies.
Quizá un punto crucial de este problema importante y todavia en pleno debate,
radique en la falta de acuerdo sobre "qué es" una especie. El concepto de
especie más tradicionalmente aceptado es el biológico. Hayr (1983) lo define
como "un grupo de poblaciones naturales. efectiva o potencialmente
interfértiles que están aislados de otros tales grupos". Dobzhansky(1970:2357)



Fundamentos 2

dice que "las especies son sistemas de poblaciones, entre los cualesel
intercambio genético está limitado o inpedido por un mecanismode aislamiento
reproductivo o quiza por una combinación de varios de esos mecanismos". Pero
lejos estamos de un total acuerdo.

No me propongo aqui hacer una dicusión exhaustiva del problem de
la defini01ón de especie. La discusión que sigue sólo trata de proporcionar un
encuadre teórico basado en las aportaciones más recientes, centrando sobre
todo en las aportaciones de Alan. R. Templeton.

Recientemente. Templeton (1989) hace una revisión de tres conceptos
en boga de especie: el concepto evolutivo, el concepto del aislamiento y el
concepto del reconocimiento y propone un cuarto, el concepto de cohesión de
las especies. El esta rei isión considera que las cuatro definiciones tratan a
las especies como entidades biológicas reales. por lo que, siguiendo a
Paterson (1985) utiliza el nombre de "concepto del aislamiento" para el
tradicional "concepto biológico" de especie, ya que éste define la especie en
términos de mecanismos de aislamiento. En la Tabla 1.1. tomada de Templeton
(1989: 6) se resumen los distintos tipos de mecanismos de aislamiento
reproductivo (MAR).

1. Hecanimm pretqwu‘eamimlto ¡e evitan cnunnianton interpoblxmiamlos
a. Aislamiento ecológico o e habitat: las poblaciones se arean

diferentes habitats en 1a misma región geneal o usan iferentes
polinizadores, etc. . '

b. Aislamiento temporal: las poblaciones se apareen en diferentes epocase ajo.
c. Aislamiento etológico. Las parejas interpoblacionales potenciales se

encuentran, pero no se aparean.

2. Aislmimto postmreanimto pero reoigótico.
a. Aislamiento mecánico: el aparqamifientointerpoblacional se produce pero

no tiene lugar 1a transferencm de ameas.
b. Mortalidad o incompatibilidad gamética: se produce la transferencia de

gametos pero el mevo no es fertilizado.

3. Aislamiento mistciggtico:a. Inviabilidad de la 1: los cigotoe híbridos tienen reducida viabilidad.
b. Esterilidad de la Fi: los híbridos adultos tienen fertilidad reducida.o De ilitannento del hibrido: la F2 o la retrooruza tiene viabilidad ofertilidad reducida
d. Interacciones ciÍ‘ÏFIasmátics o coevolutivas: los individuos .de una

población infect- a or un endoEarásito o con un determinado elementocitoplasmático son. ertiles en re ellos, pero la. fertilidad /o la
viabiflidïdadse ve dismmuida cuando se aparean indiViduos infectados conno in ec os.

¡abla 1.1. Clumcuim d! los «minus de ¡{llaman raprmuvo, tando doTnoletm (1989).

El primer concepto que Templeton analiza es el de "especie
evolutiva". Bajo esta definición, una especie consiste de una población o
grupo de poblaciones que comparten un "destino evolutivo común a través del
tiempo". La decisión del status especifico se basa en los patrones de cohesión
fenotipica dentro de un grupo de organismos Versus la discontinuidad entre
grupos. Templeton señala dos objeciones importantes. Primero, es dificil
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juzgar que es un destino e alutivo "común", y segundo, este no es un concepto
mecanicista, ya que sólo se refiere a la manifestación de la cohesión y no a
los mecanismosresponsables de ella.

El segundoconcepto, el de aislamiento, tiene el problem de definir
a la especie a través de los mecanismos de aislamiento reproductivo (HARs),
los que pueJen no estar relacionados con el proceso de espaciaoión mismo. Por

.ejeuplo, en el modelo alopátrico (vease más adelante) que comienza con la
separación en dos por una barrera externa de una población, los mecanismos
señalados en la Tabla 1.1. nada tienen que ver con el proceso de especiación.
Según Templeton, esto no quiere decir que el aislamiento no sea algunas veces
el producto de la especiación. pero el producto (aislamiento) no debe ser
confundido con el proceso (especiación). Esta confusión puede evitarse
utilizando el tercer concepto de especie. el de "reconocimiento" (Peterson.
1985). Contrariamente al anterior que define a 1a especie en cuanto a los
mecanismos que evitan la reproducción (función negativa), estos mismos
mecanismos pueden verse como funciones positivas. Por ejemplo los mecanismos
precopulatorios complejos se han seleccionado porque mejoran el reconocimiento
de pareja, persuaden a la potencial pareja a copular, sincronizan las
actividades (ie la. cópula, etc. Es decir, facilitan 1a reproducción. Como
subproducto de estos comportamientos surgen los MARS(en este ejemplo,
preapareamiento). En consecuencia, los MARSson una forma errónea de pensar,
según Templeton, acerca del proceso de especiación.

Pero para Templeton estos dos conceptos (aislamiento y
reconocimiento) padecen de dos problemas comúnes: no son aplicables cuando no
existe sexo ni cuando hay "excesivo" intercambio de genes. E1 primer extremo
deja afuera a las especies partenogenéticas y a las asexuales (Es cierto, sin
embargo, que existe intercambio de genes entre individuos. ¡Pero por otro lado
es posible que los individuos que intercambian genes sean de "especies"
diferentea!, comosucede en bacterias). Pero el problema parece ser aún más
grave. Teniendo en cuenta sus propias investigaciones sobre 1a cebada,
Templetonsostiene que los modelos para analizar selección en varioskloci en
poblaciones que se autofecundan, explican también la dinamica de aquellas que
son autofecundantes en un 99.43%. Entonces si las especies que son
autofecundantes en un 99.43% caen fuera del dominio lógico de los conceptos de
aislamiento y de reconocimiento ¿que ocurre con los que lo son en un 99%o en
un 95%?¿En 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 más restringido de lo que generalmente se piensa.

Si los sistemas geneticamente cerrados traen problemas para los
conceptos de aislamiento y de reconocimiento, lo mismo sucede con los ¡my
abiertos, 00m0 lo ejemplifican los denominados singameones (Grant, 1977,
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1981). Estos son grupos de especies que si bien están definidos morfológica,
genética y comportamentalmente, y que estas diferenias se han mantenido en
algunos casos por millones de años, según lo prueba el registro fósil,
ocasionalmente hibridan en la naturaleza. Según la definición original de
Grant (1977:170): "Un cordunto de semiespecies simpátrioas o por lo menos sólo
marginalmente alopátrica's, constituye un singameón". Este es el caso de las
semiespecies de plantas definidas por Grant (1981) o en animales el caso de
lobos y coyotes de América del Norte.

El concepto de especie que propone Templeton (1989) para evitar
todas estas contradicciones es denominado, comose dijo antes, de la cohesión.
Según este, la especie es "la población más inclusiva de individuos que poseen
la potencialidad de la cohesión fenotipica a través de mecanismosintrinsecos
de cohesión" (Templeton. 1989212) o también como "el conjunto más inclusive de
organismos que tienen ol potencial, geneticamente determinado, para la
intercambialúlidad genetica y/o demográfica" (Templeton, 1889:25). Los
mecanismos intrínsecos de cohesión son clasificados por Templeton en las dos
categorias mencionadas: mecanismosde intercambiabilidad genética y mecanismos
.ic intercambiabilidad demográfica.

Por intercambiabilidad genética se entiende a los factores que
definen los limites de expansión de una nueva variante genética a través del
flujo génico y "se refiere simplemente a la capacidad de intercambiar senos a
través de la reproducción sexual" (Templeton. 1989: 14). Aquí se incluyen
tanto los mecanismos que promueven e impiden el flujo genético. Por
intercambiabilidad demográfica se entiende a los factores que definen el nicho
fundamental y los limites de expansión de una nueva variante genética a traves
de la deriva génica y la selección 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 cuales los individuos
son potencialmente capaces de sobrevivir y reproducirse" (Templeton, 1989:
14). Los factores son:

a) Reemplazebilidad por deriva génica: Cualquier individuo, en una
población intercambiable demográficamente, es un antecesor Comín
potencial de toda la población en algún punto del futuro. De esta
manera las relaciones ancestro-descendiente pueden ser definidas
tento para poblaciones sexuales o asexuales.
b) Despluzubilidad por selección natural. El concepto de selección
natural no necesita de intercambiabilidad genética porque pueden ser
formulados facilmente para sistemas genéticos cerrados, necesitando
solo que se produzcan más descendientes que los necesarios para un
esctricto reemplazo y que el crecimiento ilimitado no puede ser
sostenido indefinidamente. Cuando estas condiciones se juntan con
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variación heredable en caracteres que influyen en ia supervivencia Y
reproducción, los descendientes de algunos individuos desplazarán a
otros dentro de la población. Este proceso puede alterar directamente
los caracteres que determinan la‘extensión de la intercambiabilidad
demográfica. Por lo tanto estas transiciones adaptativas juegan un
papel directo en cuanto a la definición de grupos de organismos
intercambiables demografiamente. Esta transición adaptativa tiene
límites y estos están dados por las mutaciones que se produzcan,
caracteristicas propias del proceso del desarrollo, constreñimientos
debidos a la historia del grupo y ¿genético-poblacionales.

Al igual que el concepto evolutivo de especie, el concepto de
cohesión define a las especies en términos de cohesión genética y fenotipica,
con lo que al igual que el primero es aplicable u los taxones con reproducción
asexual (o con sistemas genéticos relativamente cerrados) y a taxones que
pertenecen a singameones. Pero al contrario del. concepto evolutivo. define a
las especies en términos de los mecanismos que confieren 1a cohesión más que
en términos de la manifestación de la cohesión a lo largo del tiempo
evolutivo. Es un punto de vista mecanístico a1 igual que el del concepto dc
aislamiento. pero enfocado sobre los mecanismos de cohesión más que en los de
aislamiento. La especiación es vista entonces como 1a evolución de los
mecanismosde cohesión. La tarea consiste en identificar aquellos mecanismos
de cohesión que ayudan a mantener a un grupo comoun linaje evolutivo.

J. Cracraft (1989) prefiere un concepto "filogenético" de especie.­
"un grupo irreducible (basal) de organismos, que es diagnosticable de mnera
diferente con respecto a otros grupos equivalentes, y dentro del cual, hay un
patrón parental de ancestralidad y descendencia" (Cracraft, 1989: 34-35).
Busal implica, según Craoreft, que los grupos mencionados no puedan ser
subdivididos en subpobleciones más pequeñas, que sean ellas mismas unidades
diagnosticables y discretas. Se agrega a este “concepto 1a cohesión
reproductiva. Esta restricción debe agregarse para evitar asignar el estatus
do especies u organlnmon Individuales, n sexos diferentes o a mcrfos. 0
incluso a diferentes estadios del desarrollo.

Estos dos últimos conceptos (de la cohesión y filogenético) sin
embargo,son dificiles de aplicar a poblaciones en diferentes lugares, (lo que
no ocurre con el concepto biológico de especie) y tienen el problema de que
pueden separar las especies biológicas en unidades arbitrariamente pequeñas
(Coyne & Barton, 1988).

Por otro lado, existen en la literatura discrepancias on cuanto al
"status" ontológico de la especie. Autores como Hay‘r (1989), Reig (1979),
Stent (1986) y muchosotros, proponen que la espacio es una entidad real de la
naturaleza. En un sentido diferente opinan Bunge (1981), Raven (1986) y
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Rosenberg (1986), entre otros. Para ellos, las entidades "reales" de la
naturaleza que evolucionan son las poblaciones. Para Raven, por ejemplo, un
aspecto básico del concepto biológico 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 plantas) existe muy poco o
ningún flujo genético aún entre poblaciones cercanas, llegandose al extremo en
las plantas autopolinizantos. Entonces, según este autor, si una especie es
basicamente una serie de poblaciones que estan de facto geneticamente aisladas
unas de otras ¿que sentido tiene verlas como una unidad? Raven hace una
importante distinción conceptual y metodológica. Para él, es la población y no
la especie la unidad evolutiva, y es hacia ella donde deben dirigirse los
estudios de los mecanismos evolutivos. Queda asi la especie como un concepto
sistemático, y la sistemática encargada, entonces, de desarrollar una
clasificación de las distintas unidades discontinuas ("especies biológicas")
existentes en la naturaleza.

1.1.1.2. Los modelosdo mmoiaoiúa.
Si uno desea encarar el estudio de los mecanismos que dan origen a

unidades discontinuas (mecanismosde especiación) deberia centrarse, de
nin.-nlo a lo anterior, en examinar a fondo 1a biologia poblacional (genética y
ticologia) del grupo de interés.

Pero otro punto ineludible es el de establecer qué tipos de barreras
reproductivas podrian haber efectivamente actuado en el grupo de interés (por
ejemplo, en un grupo de especies homocariotipicas se pueden descartar los
mecanismos cromosómícos sin necesidad de estudiar a fondo la biologia
poblacional). Esto es asi ya que actualmente resulta imposible deducir a
partir del conocimiento de la biologia poblacional que tipo de aislamiento
reproductivo surgirá o podria surgir. Más bien, los estudios poblacionales
tendrian el objetivo de convalidar o falsificar las distintas hipótesis
alternativas según concuerdan o no sus predicciones respecto a la biologia
poblacional, molecular o citogenética con los datos obtenidos Y“en caso
afirmativo profundizar entonces en mecanismos más detallados. Esto último
puede aclai'arse de la siguiente manera. En un grupo donde existen diferencias
oariotipicas se puede especular que los cromosoma puedan haber desempeñadoun
papel en el aislamiento reproductivo. El segundo paso seria proponer un modelo
nuevo o uno de los muchos que existen, que explique cómo los cambios
cromosómicos observados pudieron haber dudo origen a nuevas especies. Es aqui
donde hace su aparición el estudio de la población: debemos averigïiar si su
estructura biológico-poblacional concuerda con lo esperado por el modelo, si
las diferencias cromosómicasson barreras reproductivas efectivas, si existen
o no mecanismos moleculares que aumenten la frecuencia de un determinado tipo
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de mutación, etc.

Para poder continuar la discusión será necesario hacer una breve
reseña de los distintos modelosde especiación.

Templeton ( 1980, 1981) propuso una c lasi ficao ión genót ice
poblacional de los mecanismos de especiación. separándolos en dos grandes
categorias: divergencia y transiliencia. En la divergencia, las barreras
z‘eproductivas evolucionan de una manera continua (pero no necesariamente de
manera uniforme o lenta), con algún tipo de selección dirigiendo directa o
indirectamente el camino hacia el aislamiento. La transiliencia involucra una
discontinuidad en la que surge un tipo de aislamiento a partir de algún tipo
de mecanismoevolutivo que no involucra (necesariamente) a la selección.

El modelo alopa'trico de Mayr (1942) es el ejemplo más conocido de
divergencia y corresponde al de divergencia adaptativa de Templeton. Según
este modelo, cuando una población se separa en dos subpoblacionos por una
barrera externa, de tal manera que sus acervos genéticos continúan
evolucionando independientemente, el aislamiento reproductivo surge como
efecto pleiotrópioo de la divergencia genética microevolutíva. Esta
divergencia puede evidenciarse por distancias genéticas altas o por grandes
cambios en la morfología, etc.

Incluido como modelo de divergencia, el parapútrico (Murray, 19'71;

Endler, 1977) plantea el aislamiento reproductivo por distancia en una clina.
Corresponde al de divergencia clinul de Templeton.

El modelo simpátrico (Haynard Smith, 1966) o selección de habitat de
Templeton, propone que en una población polimórf ica se establece e].
aislamiento reproductivo precígótico entre dos o mas morfos, comoconsecuencia
de las selección de habitat y de pareja. En este caso las distancias genéticas
medidas por proteinas pueden ser muy bajas, ya que pueden verse afectados en
el aislamiento reproductivo my pocos genes.

Para los modelos de transiliencia, Templetonconsidera cuatro casos.
Primero, la franeiliencia genética, causada por un evento fundador y que
provoca un rápido cambio del sistema genético estable anterior. Mayr (1954)
fue el primero en proponerlo.

El segundo y tercer tipo se refieren a especiación por hibridación
de dos especies incompatibles, ,una por mantenimiento del hibrido y otra por
estabilización del recombinante mediante selección y endocruza.

El último de los modelos por transiliencia es el cromosómico. Según
este modelo, la deriva y la endocruza causan 1a fijación de mutaciones
crcmosómicas con fuerte heterosis negativa, que determinan el aislamiento
postciaót-ieo‘. Con posterioridad al trabajo de Templeton de 1980., han surgido
diverses modelos de especiación cromosómica, algunos de los cuales no se
¿gustan al de transiliencia. Por este motivo y por tratarse de un tipo de
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especiación muycontrovertido y pertinente a esta tesis lo trataremos aparte
de la anterior clasificación.

Sites 8: Moritz (1987) clasifican a los modelos de especiacíón
cromosómica en 3 clases.

En la clase I, donde se incluyen 1a mayoria de los modelos, aparecen
los que se basan en los efectos individuales de los reordenamientos
cromosómicos, que alterando los patrones de segregación en la meiosis,
disminuyen la fertilidad de los heterocigotas. Esta clase la discutiremos más
adelante coz. mayorprofundidad una vez delineadas las dos clases restantes.

La clase II incluye un solo modelo, el de fusiones céntricas
monobraquiales (Capanna, 1982; Baker 8: Bickman, 1986). En el mismo, brazos
cromosómicos iguales están involucrados en distintos reordenamientos ro­
bertsonianos, es decir, distintos elementos bibraquiados poseen un solo brazo
homólogo. En la profase meiótica del heterocigota se forman dos tipos de
estructuras, cadenas lineales o anillos, constituidos por cromosomasaparesdos
por uno de sus brazos a un cromosoma y a otro cromosoma mediante el brazo
restante. Estas estructuras traen aparejadas 1a infertilidad del individuo
heterocigótico por formación de gametos aneuploides en el caso de formación de
anillos, por mala segregación de los cromosomaso por el detenimiento de la
gametogónesis, por algún mecanismodesconocido aún, en el caso de estructuras
lineales (Gropp et a1., 1982). Lo interesante de este modelo es que cada
real-regio robertsoniano individual no es o es muy poco heterótico negativo
dentro de cada población lo que facilita su fijación.

En la clase III, la barrera al flujo génico deriva de la ruptura de
complejos de genes coadaptedos, por la alteración de los patrones de
recombinación de los híbridos heterocariotipicos F1. El modelo establece que
cuando en las poblaciones se fijan cambios cromosómicos que alteran los
patrones de recombinación, en ceda población se desarrollan distintos grupos
de ligamiento adaptados a diferentes ambientes. Los híbridos formados por
contacto secundario tendrán cambios en la localización de los quiasmas en los
bivalentes heterocigotos estructurales, lo que rompeel balance interno de los
cromosomas. Esto se traduce en una severa reducción en la viabilidad de la

progenie de los híbridos F1.
Retomando los modelos de 1a clase I, alglmos de los mismos difieren

en el contexto geográfico y en la manera que los nuevos reordenamientos se
esparcen una vez fijados.

Por ejemplo, r1 modelo estaslpátrico (White, 1988) puede ocurrir
dentro de la población ancestral o de forma parapatríca, mientras que los
otros modelos son esencialmente alopáLricos. Este modelo de White (1988) fue
el primero de los modelos cromosómicos en ser planteados. En él, el
aislamiento reproductivo surge porque en algúna parte del área de distribución
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de la especie surgen uno o más reordenamientos (inversiones, fusiones, etc.)
heteróticos negativos, que al fijarse en alguna subpoblación, comienza a
expandirse, estableciendo contacto con la forma ancestral o invadiendo zonas
no explotadas si la nueva forma se fija en la periferia.

El modelo de especiación por alopatria cromosómica primaria de King
(1981) esta basado en lo que el autor denomina "una situación revolucionaria

«experimentada durante un proceso de radiación y colonización" e involucra
rearreglos robertsonianos. Una nueva forma cromosómica se establece en un demo
periférico en el limite del rango de distribución de una raza oromosómica.Los
individuos de este demo luego toman parte de un proceso de colonización que
amplia la distribución de la nueva raza cromosómica.

Los modelos de cascada (Hall, 1983) y procesos en cadena (White,
1978) sugieren que el aislamiento reproductivo surge de la acumulación de
efectos de varios rearreglos, siendo cada uno apenas inferiores
selectivamente, al estado heterocigota.

Todos los modelos del grupo I padecen del mismo problema: 1a
probabilidad de fijación de cualquier rearreglo cromosómicoes inversamente
proporcional a la capacidad de cae rearreglo para actuar como barrera
reproductiva. Los estudios teóricos de la genética de poblaciones de estos
modelos (Landa, 1979, 1984; Hedrick. 1981; Slatkin, 1981; Walsh, 1882; Chesser
& Baker, 1986) han demostrado que aquellos rearreglos con suficiente heterosis
negativa comopara actuar de barrera reproductiva solo pueden fijarse en demos
muypequeños (n<10) y sin flujo genético. Chesser & Baker (1886) muestran que
bajo estas condiciones la tasa de extinción de las poblaciones debe ser alta.

Existen sin embargo, diversas situaciones que permitirían relajar
estas condiciones tan restrictivas. Por ejemplo, la existencia de "conducción"
nzeiótioa ("meiotic drive") y fuerte endocruza permiten relajar levemente las
condiciones de bado tamaño poblacional y de flujo genético. Pero quiza, 1a
fuente más prometedora de distensión de condiciones restrictivas provenga del
campomolecular. La teoria genético poblacional mencionada arriba presupone
que los rearreglos cromosómicos surgen por mutación una sola vez. Pero si
algunos rearreglos surgen repetidas veces, la probabilidad de fijación aumenta
considerablemente (Shaw et: aL. 1883). Varios estudios de híbridos (naturales
o experimentales) han mostrado que en los mismos se produce una elevada tasa
de mutación cromosómicu que es. posiblemente debida al mismo proceso de
hibridación (Shaw et a1., 1983; Naveira 8: Fontdevila, 1965). Busch (1981)
sugirió que los elementos genéticos móviles eran los responsables de los
fenómenosanteriores, lo que concuerda con los estudios de la bien conocida
disgénesis híbrida de Drosophila melwïogaster (Bregliano 8: Kidnell, 1983). Sin
embargo, se desconoce la extensión de estos fenómenos en las poblaciones
naturales. Lewis (1982) sugirió que una fuerte endocruza asociada con un
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evento de colonización puede inducir rearreglos cromosómicos. Esto es
interesante ya que las mismascondiciones que en cierta manerapermitirían per
se la fijación de una mutación cromosómica, induciria a 1a formación de las
mismas.

Templeton (1980, 1981, 1982) predijo que deberian esperarse
distancias genéticas grandes (medidasmediante electroforesis de proteinas) en
grupos que hayan especiado por mecanismos cromosómicos basados en 1a fijación
de rearreglos individuales con heterosis negativa mediante deriva. El patrón
de variación genética dentro y entre razas cromosómicasserá afectado por a)
la heterocigosidad y diversidad de las formas cromosómicas ancestrales, b)
cambios debidos a 1a deriva genética que acompañanel establecimiento de los
cambios cromosómicos y c) divergencia genética después de la separación
(Templeton et al., 1981). El fundamentode la predicción de grandes distancias
es que durante el proceso de deriva (necesario para la fijación de
reordenamientos cromosómicoscon heterosis negativa) se fijarán en diferentes
subpoblaciones distintos alelos. Es claro que si la variabilidad genética de
las formas ancestrales es baja, esta predicción no se cumplirá. Estas
distancias podrán ser grandes también si hn transcurrido suficiente tiempo
despues de la especiación cromosómica.

1.1.1.3. Pumita a prueba de loa modelo“ do omneimaión­
¿Que importancia relativa tienen todos estos modelos en la

naturaleza? Cada modelo al menos tiene un ejemplo concreto, y en general son
hobre estos ejemplos que se basan y originan los modelos respectivos.

La especiación alopátrica posee muchos ejemplos descritos en la
literatura. Unode los casos mejor estudiados es el descrito en los trabajos
realizados por elgrupo de F.J. Ayala (1975) con Drosqphíla willístoní donde se
muestra el grado de divergencia génica que se va alcanzando en cada estadio de
la diferenciación alopátrica. Muchosotros ejemplos existen en la literatura
que corroboran 1a existencia de este tipo de especiación.

La especiación simpátrica es una de las más controvertidas desde las
épocas de Darwin (Tauber & Tauber. 1989). Posiblemente la principal causa de
esto es que al tener un fundamento poco "intuitivo" como puede tenerlo el
modelo alopátrico, necesita de fundamentos teóricos muyprecisos, lo que 1a
hace muy labil a las falsificaciones. Sin embargo existen ejemplos bien
fundamentados. Dentro del reino animal, una alta proporción de ellos proviene
de los insectos (Kondrashov & Hina. 1986; Tauber & Tauber, 1989), peces y
moluscos (Echelle 8: Kornfield, 1984; Gittnnberg, 1988; Wilson, 1989) y pocos
de aves y mamíferos (Bush, 1981).

El concepto biológico de especie, en el que la individualidad
(morfológica, etológica, fisiológica, etc.) de las especies se basa en el
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aislamiento reproductivo que evita el flujo de genes entre las mismas, permite
postular un papel importante de los cromosomasen la evolución organismica.
Esto es asi, porque ellos están directamente relacionados con la transmisión
de los genes de generación en generación.

Existen en 1a literatura numerosos ejemplos de grupos taxonómicos en
los que el cariotipo es especie-especifico. Esto es característico por ejemplo

.de Primates y Roedores.
Sin embargo existen numerosos ejemplos contrarios, en los que las

especiación ha ocurrido sin modificación algUna del cariotipo. El caso más
tipico es el de las drosófilas homosecuenciales de Hawai (Carson et a1.,
1967). En ellas no hay variación en las secuencias de bandas de los cromosomas
politénicos y presentan aislamiento reproductivo etológico, siendo además
alomórficas. Existen también numerosos ejemplos de invariancia. cariotipica
entre los mamíferos. Los narsupiales son muy variables en su morfología,
fisiología y comportamiento, pero existe poca diferenciación oromosómica(Rofe
8| Rayman, 1985). Similares ejemplos se encuentran en cetáceos (Arnason, 1972),
pinipedos (Anbinder, 1880) y diversas familias de fisipedos (Wayne et a1.,
1987).

A pesar de estos contraejemplos, se ha encontrado en diversos grupos
de gran variabilidad cariotipica, una buena correlación entre tasa de cambio
oromosómico y tasa de capacitación (Aguilera, 1980; Bush et al., 1977; Imai el;
aL, 1983; Wilson et al., 1975). Siguiendo esta linea, Reig (1989) sugirió que
la reorganización cromosómica puede actuar como un factor importante en el
aislamiento reproductivo en taxones de roedores involucrados en procesos de
especiac ión explos iva.

Existen problemas metodológicos importantes en el estudio de 1a
especiación que dificultan la falsificación o puesta a prueba de hipótesis
alternativas. Esto es debido a que se tratan de eventos históricos, hechos no
repetibles y en general no datables directamente. Por lo tanto los datos
disponibles de las especies son posteriores a los eventos cladogenéticcs.

Es también debido a estas razones que el esquema metodológico de
falsificación no es no solo el único sino tampocoquizá en algunos casos, el
más adecuado. Las observaciones de los estudios evolutivos tienen esa
caracteristica, 1a de permitir un amplio espectro de diferentes
interpretaciones, que derivan en dificultades teóricas o técnicas
infranqueables al momentode 1a falsificación, lo que deja abierta la
discusión.

Frente a un abanico tan grande de probabilidades de especiación ¿en
que casos y con que datos podriamos estar en condiciones de discernir de entre
todos ellos?

Ante una cantidad muy grande de permutaciones entre diferentes
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esquemas de contrastación de unas hipotesie con otras, me concentrará en las
con icionee y datos que permitan inferir o sugerir la existencia de
especiación cromosómica. La prueba mas obvia de falsificación de la
especiación cromosomica es que el grupo en estudio sea homocariotipico. De no
serlo ¿como podemos inferir que el factor desencadenante del aislamiento
reproductivo han sido los reordenamientos cromosómicos? El punto clave a
demostrar es que las especies solo difieren en sus cariotipos y que estos son
suficientemente diferentes como para actuar de barreras de aislamiento
reproductivo. Tradicionalmente se utilizan como medidas de divergencia
distancias genéticas, diferenciación morfológica, distancias inmunológicas_
hibridación de ADN.etc. Pero es común que al someter a un grupo de (Jst
(Operational Taxonomic Units; Sneath & Sokal, 1973) a algún tipo de análisis
de los arriba mencionados, encontremos diferencias estadísticamente
snyúficativas. Esto indica que los OTUsdiferenciados pertenecen a taxones
diferentes, pero no nos dice necesariamente nada sobre la significación
taxonómica de la diferenciación. Esto es, el análisis nos indica que los OTUs
son diferentes pero no sabemos si lo son al nivel de población. raza o
subespecie, especie, etc. En estudios de especiación es usual utilizar OTUsde
un mismogénero, lo que reduce las posibilidades: los ÜTUsdiferenciados serán
o bien especies, razas o poblaciones diferentes. Como las diferencias
absolutas entre poblaciones, razas y especies. caracteristicas de cada tipo de
dato puede variar de género a género. se necesita tener un patrón de
referencia‘ Debemostener comoparámetro estimaciones de las diferencias que
uxistw: entre poblaciones o razas de una rúsma especie que pertenezca al
género en estudio. La justificación de este parámetro es simple. Si el nivel
de divergencia parámetro no ha sido suficiente para aislar reproductivamente a
otros grupos del mismogénero, no hay razón para pensar que si lo sea en el
grupo en estudio. Entonces si las diferencias encontradas entre las diferentes
especies con diferente cariotipo de nuestro grupo problema son menores o
iguales que las diferencias "parámetro" para poblaciones o razas en otras
especies del género podemos inferir que los cromosomas aparecen como unicos
responsables del aislamiento reproductivo, ya que solo difieren en sus
cromosomas y estas diferencias los aislan reproductivamente. Si estas
diferencias fueran mayores a las de poblaciones o razas, nada podemos
asegurar: nn podemosdistinguir si las diferencias cromosómicasfueron previas
o posteriores a la divergencia.

Este tipo de contrastación tendria plena validez si demostramos
efectivamente que lo que estamos utilizando comoparametro son poblaciones de
una especie y no especies diferentes. Esto requiere estudios muy profundos
donde se analicen en la naturaleza y en el laboratorio todos los mecanismosde
aislamiento reproductivo conocidos solo para demostrar este punto. Y si esto
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es así para el parámetro, el grupo problem deberia estudiarse con 1a misma
profundidad. Esta profundidad de estudio rara vez se alcanza, caracterizandose
la mayoría de las veces a las poblaciones de una especie comotales solo desde
01 punto do vista moríuiógico tradicional y también el cromcsómico. Menos
traumático en este sentido es el grupo problema, ya que se puede afirmar la
distinción especifica sobre 1a base de los cariotipos (si estos son
suficientemente diferentes) por si solos.

El encontrar grupos de especies o especies que solo difieren en un
aspecto y que el mismo esté relacionado con algún mecanismo de aislamiento
reproductivo resulta un hecho dificil y más bien fortuito. Cabria esperar que
esto ocurra en aquellos grupos o especies que están o muy recientemente han
estado involucrados en procesos cladogenéticos.

1.1.2. Reconstrucciónde árboles evolutivos
¿Es necesario en el estudio de loa procesos de especiación conocer

las relaciones filogenéticas de las especies que se están analizando?
Obvio es que para poder estudiar especiación necesitamos comparar a1

menosdos especies. Comose dijo en la sección anterior debemos investigar en
que y en cuánto difieren estas y en qué no, qué mecanismos de aislamiento
reproductivo están actuando entre ellas, etc. Pero ¿tiene sentido comparar
cualquier por de enpnciee? Evidentemente no. Un evento de especiación produce
dos especies hermanas; entonces en estudios concretos de especiación deberemos
utilizar especies hermanas. Concluimosasi que el conocimiento de la filogenia
de un grupo es necesario porque es mediante este conocimiento que podemos
establecer- que especies son hermanas. Viendolo desde otro punto. comparar
especies que pertenecen a grupos parafilóticos carece de sentido porque cada
una de ellas se puede haber originado por mecanismos de espeoiación
diferentes.

Claro está también que la reconstrucción nunca será completa (y
exacta) por problemas de muestreo y también por procesos de extinción que

seguramente harán imposible o extremadamente dificil el hallar _verdaderas
especies hermanas. Podemos.a pesar de esto utilizar las especies que aparecen
comohermanas en la filogenia obtenida, como si efectivamente lo fueran. Más
aún, si en un grupo monofilético de especies ha actuado un solo mecanismode
especiación, es probable que solo difieren on caracteristicas ligadas a este,
pudiendose analizar al grupo monofilético como un todo, sin importar que
especies son hermanas dentro del mismo.

Pero independientemente del estudio de la especiación, el
conocimiento de la filogenia de un grupo es de por si muy importante. He
referirá brevamenteen los siguientes párrafos a los aspectos generales de las
distintas escuelas metodológicas existentes respecto de la reconstrucción de
filogenias.
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En la reconstrucción de filogenias se deben estimar tres aspectos,
a) la topología del árbol, b) la longitud de las ramas y c) los estados
asociados a los ancestros hipotéticos (generalmente denominados HTU, de
"Hypothetical TaxonomíaUnit", Farris, 1970). No profundizaró en la discusión
sobre la terminología (cladograma, dendrograma. red, árbol, filograma) que se
emplea para referirse a los diagramas que esquematizan el curso de la
evolución de un grupo de OTUs. En general me referirá a ellos como filogenias
o árboles filogenétícos. Sin embargodefinirá de forma mas precisa dos de esos
términos. Un dendrograma es una representación en forma ramificada que conecta
entidades unidas por algún criterio (Wiley, 1981). Entonces los fenogramas los
definimos comodcndrogramas donde el criterio de unión es la similitud global
de los OTUsanalizados. Lou cladogramas son representaciones de la topología
basados en caracteres (derivados compartidos (sinapomorfias). En estos, los
estados de los HTUspueden ser establecidos mediante algún criterio.

A continuación describiré de forma suscinta los diferentes métodos
de reconstrucción de filogénias basandomeen el trabajo de Felsestein (1988).

1.1.2.1. Métodos de máximapamimenia (HP) y de compatibilidad (HC).
El método de máxinm parsimonia se justifica, según la escuela

cladista o de 1a sistemática filogenética, equiparando la cantidad de cambios
de estado extra (je LHlarbol con la cantidad de hipótesis extra. que se
nocesitmï para explicar la evolución del grupo. Bajo el principio de máxima
parsimonia se elije 1a hipótesis que explique los datos de manera mas
económica. Simplicidad, economia y parsimonia, se refieren a un mismoconcepto
general (Wiley, 1981). Para el cladismo entonces, el mejor árbol es el que
menor número de pasos tiene.

Existen distintas variantes bajo el mismorótulo de parsimonía. que
difieren en cuanto a los supuestos evolutivos que consideran:

Camin-Sokal (Camin & Sokal, 1965): se conoce o se supone el estado
primitivo y sólo se permiten cambios al estado derivado.
Wagner (Kluge & Farris, 1989; Farris, 1970): similar al Camin-Sokal,
pero se permiten en este caso las reversiones. .
Dollo: basmfl: en 1a ley de Dollo que supone que las estructuras
complejas se adquieren dificilmente y se pierden con facilidad
durante la evolución, Farris (1977) sugiere una aproximación donde
solo se permito la aparición del carácter complejo derivado una sola
vez en todo el árbol, pero la reversión al estado simple primitivo
puedeocurrir sin restricción.
Compatibilidad: también denominado método de "Clique". Originado en
el trabajo de Le Quesne (1969), aunque los algoritmos no fueron bien
definidos hasta los trabajos de Estabrook, Johnson & McMorris
(1976a,b). Es un criterio relacionado pero diferente al de la
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parsimonia, para resolver conflictos entre caracteres. Un carácter
es compatible con una filogenia si su evolución puede ser explicada
sin suponer que algún estado surja más de una sola vez. Este método
obtiene el árbol que tiene el número máximode caracteres compatible
con el. Algunos autores como Wiley (1981) piensan que éste no es un
método relacionado con la parsimonia.

El término tmmmolasia define en general. a aquellos sucesos que
aumentan el número de explicaciones extras que se necesitan para explicar un
árbol, por ejemplo paralelismns y rsusrsianss.

1.1.2.2. Métodosbasados on matrices de distancias (HD).
MaumknLhasadussmilnmnhuiik:Luneta.
Las filogenias inferidas, permiten realizar cálculos de las

distancias entre cada par de UPUasumando los largos de las ramas dol camino
de una especie a otra. Se utiliza luego un modelo de bondad de ajuste entre
distancias observadas (de la matriz de distancias) y la predicha o esperada
por el árbol construído. Se elige el árbol que minimiza la discrepancia entre
la distancia observada y la esperada o inferida.
Fitch & Margoliash (1967): estos autores fueron los primeros en describir un
método basado en una matriz de distancias. Está basado en mínimos cuadrados.
Este método halla el árbol que minimiza

¡Enu(Du-du)2/Du2
iJ

donde D es la distancia observada entre los OTUsi y .j y d es 1a distancia
esperada.

Cavalli-Sforza & Edwards (1967): independientemente de los anteriores. estos
autores introdujeron otro método. Al igual que el anterior está basado en
minimos cuadrados. Este método halla el árbol que minimiza

ÉÏP1J(Diá-did)/Diáz

donde los simbolos corresponden al anterior modelo.

Métodoa_basados_au_algoritmos.
Existen muchos otros métodos basados en matrices de distancias como

el de Farris (1972) “distance Wagner", el métafl) de distancias transformadas
de Li (1981), el método modificado de Farris de Tateno et al. (1982) y el
método del vecino mas próximo de Saitou & Nei (1987), que no están definidos
en términos de alguna medida de bondad de ajuste, sino solo comoel resultado
de algún algoritmo determinado que va uniendo especies y calculando los largos
de los brazos. Junto a ellos se puede agrupar al métodode distancias promedio
o UPGMA(Sneath & Sokal, 1973). Estos algoritmos estan diseñados para dar un
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solo árbol, con resultado exacto si hay un árbol que se ajusta exactamente a
los datos.

Método de distancias transformadas: el método tiene por objetivo
recalcular la matriz de distancias eliminando de cada distancia la
componente de distancia común a un O’I'U antecesor a todos,
construyendose el árbol por UPGMA.
Método de "distance Wagner": se construye el árbol añadiendo en cada

paso un OTUque se coloca en la posición que minimiza la longitud
total del árbol. La distancia usada debe ser aditiva.
Métodode Farris modificado: las modificaciones corrigen el efecto de
acortamiento de las ramas: interiores. Faith (1985) introdujo otra
nndiflcución quo corrige el efecto que estos acortamientus producen
en la topología del árbol.
Mét(do del vecino más próximo: a partir de una topología en estrella
de todos los O’I‘Usse obtienen relaciones de vecindad entre ellos
(mediante un algoritmo) y los mismos se van uniendo de a pares.
Método de UPGHA:este bien conocido algoritmo funciona correctamente
en la reconstrucción de filogcnias si la velocidad de evolución de
Loscaracteres utilizados para construir la matriz de distancias fue
constante e igual para todos los linajes. Si esto es asi, entonces la
asignación de valores a los largos de las ramas está en estrecha
relación con los métodos do minimos cuarados (Felsestoin, 1988).
Redes de Prim: tienen relación con las denominadas redes de Wagner,
que son a su vez equivalentes a los árboles de Wagner sin raiz
definida. La diferencia con las redes de Wagner, es que en la red de
Prim, no existen H'I‘Us, es decir. hay tantos nodos; como O'I'Us. El
primer paso es unir los dos O'I'Ue mas cercanos y luego se van
incorporando los que pt men la menordistancia a ellos.

1.1.2.3. Métodode minimavenysinilitul (HV).
Es un método general para derivar estimaciones estadísticas. Dadoun

modelo H y los datos D, la máximaverosimilitud T de un árbol es igual a 1a
probabilidad de los datos, dados un árbol y un modelo P(D;T,M), considerados
como función del arbol. El método de máximaverosimilitud elige aquel árbol
que maximiza la verosimilitud, maximizandoentonces la probabilidad do que los
datos observados pudieran haber ocurrido. Edwards 8| Cavalli-Sforza (1964)
fueron los primeros en proponer un método aplicado a datos de frecuencias
génicas. Uno de los modelos utilizados para caracteres cuantitativos y
frecuencias génicas es el movimiento Browniano (Edwards Er Cavalli-Sforza,
1964; Felsastein, 1981a,b). En el cada carácter evoluciona independientemente
de acuerdo a un proceso de movimientos Brownianos. Existen dos tipos de
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procesos biológicos que pueden aproximarse al movimiento Browniano
(Felsestein, 1981a,b), la deriva genética y la variación aleatoria de los
coeficientes de selección. Otro modeloes el que supone que 1a probabilide de
cambios de estado a lo largo de los segmentos del árbol constituyen un proceso
de Markov (Felsestein, 1973 y otros). Los métodos basados en la máxima
verosimilitud utilizan este criterio para encontrar el mejor árbol en cada

. paso. Las longitudes de las ramas están dadas en términos de número esperado
de sustituciones, permitiendo establecer límites de confianza para las mismas.

1.1.2.4. (Imparticiónentre los distintos métodos.
La reconstrucción de árboles evolutivos ha sido origen de largas

controversias en lo que respecta a la mejor metodologia de inferencia, en
general, o para un tipo particular de datos. ComoFelsestein (1984) apuntó,
muchosde los métodos se basan en datos consistentes cn una serie dc variables
medidas a través de una serie de taxones. Otros se basan en la información
provista por una matriz de distancias entre tcdos los pares de UTUs.Los datos
de hibridación de ADNy distancias inmunológicas son medidos directamente cn
ésta última forma. Otros (genéticos, secuencias de ADN y proteínas,
cromosómicos, morfológicos) responden ai primer esquema. pero pueden ser
transformados a una matriz dc distancias con pérdida de información original
(Penny, 1987.). Dentro de estos úJtimoe, ios morfológicos son sujetos mas
frecuentemente a análisis netamente t‘enéticos, principalmente por desconocerse
en la mayoría de los casos la base hereditaria de los mismos y por ende el
origen principal do' la variación; ion otros; tratan directamente crrn Jon
productos genéticos directos (proteinas), el propio material genético (ADN)o
con grupos de genes (cromosomas) y por lo tanto nos permiten acceder
directamente a la información que liga y diferencia a los distintos linajes en
la historia evolutiva. La medición de estos ultimos tipos de datos es
netamente discreta: el análisis eletroforético de proteinas de un individuo
nos dice que alelos posee y cuales no; la secuenciación del ADNo de proteínas
nos dice que nucleótido o aminoácido esta presente en tal posición, o los
métodos de bandeo cromosómico nos indican la presencia o no, en una especie de
un brazo cromosómico. (:NJmOHUlllao reordenamiento.

La información así obtenida puede transformarse. Asi, la secuencia
(ie nucloótidos do vul‘inu onpecien puede utilizarse como información básica
para algún indice de distancia, o los datos alozimicos expresarse mediante
frecuencias, y estas a su vez usarse para construir una matriz de distancias
entre pares de OTUs.

El clásico análisis Henningeano o cladista de búsqueda de
sinapomorfias utiliza los datos sin transformación, en estado discreto. La
transformación a matriz de distancias ya no nos permite el reconocimiento de
sinapomorfías, besando la reconstrucción del árbol en una similitud global de



Fundamentos _Hïm

caracteres entre pares de OTUs.
La discusión general radica en establecer si es basándose en una

matriz de distancias que se obtendrá la mejor estimación del árbol o por el
contrario, basandose en 1a información directa de los caracteres discretos
(cuando es posible) y por lo tanto, utilizando el principio de parsimonia (o
de compatibilidad, si no lo consideramos afín a este). La antinomia no es
parsimonia vesus distancias, ya que el principio de psrsimonia puede aplicarse
también a los métodos de ciistancias (Rogers. 1986; Swofford & Berlocher,
1987), sino caracteres discretos versus distancias. Ultimamentese han unido a
esta confrontación los métodos de MVque habían sido relegados simplemente por
la complejidad de los cálculos y por supuesto porque dificilmente uno puede
estar segUro que el modelo aplicado sea el correcto o el adecuado,
especialmente con datos morfolóficos.

¿Pero cómo svnrigusr si un metan) es mejor quo otro si no conocemos
con seguridmi cuál es cl Verdadero árbol filogenético de ningún grupo, ya quo
son consecuencia de eventos históricos únicos?

Existen dos métodos, el estudio de la lógica del método y su
relación con los datos u los que se aplica y los estudios de simulación en los
que se suponen un tipo determinado (o varios) de evolución, se establecen una
(o más) topologias 3! se generan nmdiante simulación los datos que se nos
presentarian en las especies actuales. La mayorparte de la discusión y de las
puestas a prueba de los distintos métodosestán basados en dos tipos de datos,
103 de electroforesis de proteínas y los de secuencias de ADN.Especialmente
en los estudios de sinmlación,- la posibilidad de extrapolación de los
LcSUlLüfiuJde eficiencia do los métodos usando un tipo de datos a otros tipos
do duLun no resulta clara, poro al menos, su conocimiento permite cierto grado
de estimación. Expondré por lo tanto, los resultados obtenidos para
electroforesis y ADNde forma separada, aunque en esta tesis no utilicemos el
último tipo de datos.

Una excepción, sin embargo es el método do UFGHA.Todos los autores

(Felsestein, 1983; Saitou & Nei, 1987; Sourdis & Krimbas, 1987; Bohlf &
Hooten, 1988; Kim & Burgman, 1988) concuerdan en que el mismo, como se dijo
antes, da buenos resultados siempre que la tasa de evolución de los caracteres
que se utiliza) para construir la matriz de distancias sea baja e igual en
todas las ramas.

Estimacián_a_partir_dendstus_alactrofsréticos: Este métodoha llegado
a ser uno de los más confusos por la forma en que se ha desarrollado
la discusión. Esta confusión se basa en que los datos
electroforéticos pueden sufrir doble transformación: 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 genera la discusión entre los
adscriptos a la utilización de caracteres discretos contra los que

desde otro puntoestán a favor do las frecuencias-distancias. Luego,
de vista, aparecen los que confrontan parsimonia versus otro método,
pero el rendimiento del método de parsimonia lo estiman a partir de
frecuencias, cuando podría hacerse besando en carateres discretos. A
esta situación caótica se agregan las confrontaciones entre los que
utilizan caracteres discretos pero codificados de diferente manera.
La utilización de caracteres codificados en oposición a una matriz de
distancias, en amboscasos bajo el principio de parsimonia ha sido
discutida principalmente por Farrís (1981), Mickevich&Hitter (1981,
1983), en favor de la primera alternativa y por Swofford & Berlocher
(1987) en favor de la segunda.
postura son de diversa índole.

Los argumentos en favor de una u otra
Farris (1981) critica la utilización

de distancias argumentando en contra de los métodos de ajuste de los
largos de los brazos sobre la base de que, en general, las unidades
de longitud de los brazos de los arboles que se intentan construir no

unidades de las distancias originalescorresponden las
Swoffoni & Berlochcr (1887) por su parte desarrollan un

se con
medidas.

método que permite asignar frecuencias
Esto y la interpretación de las

alólicas a los ancestros
hipotéticos (HTU)de forma exacta.
longitudes de los brazos como distancias esperadas en lugar de
distancias evolutivas reales hecha por Felsestein (1984) quitan toda
fuerza al argumento de Farris. Otros argumentos menos metodológicos
hechos por Harris en contra del uso de frecuencias son desbaratados
por Swofford & Berlocher (1987).
arsenal lógico en contra de la codificación sobre la base de que esta

Estos por su parte utilizan todo su

última es más propensa a errores debidos a bajos números muestrales.
Es en definitiva debido
autores basan la superioridad de la utiliZHción de frecuencias.

unicamente a este argumento, que estos

En un trabajo independiente de esta tésis intentaré demostrar que
esos argumentos son falsos. pero me remitirá aquí solo a mostrar que
independientemente del problema de muestreo, la utilización de los
datos de frecuencia pueden en muchos casos, derivar en topologías
incorrectas. Supongamos tres poblaciones (A, B y C), dos de las
cuales (A y B) poseen C,
existiendo solo un alelo alternatvo (y). La utilización de caracteres

un alelo común (x) no compartido por

codificados nos ubicará más estrechamente A y B respecto de C. Pero
supongamosque 1a frecuencia de los alelos sea la siguientezn, x20.9,
y:0.1; B, x=0.1, y=0.9; C,
índice de distancia unirá de forma incorrecta más estrechamente a B y

x=0, y=1. La utilización de cualquier

Intn Klum:1'ón
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C. Esto es debido a que las freuencias alélicns pueden tener
variaciones a escala ecológica que no tienen influencia en 1a
codificación pero ei en una matriz de distancia. Si se da el caso que
se pierda un ulelo raro (por ej. x en B) ambos métodos fallorán.
Queda claro que sin errores de muestreo los datos de frecuencias
pueden derivar en topologías incorrectas; y comoel cálculo de los
largos de brazos y estados de los HTU queda supeditedo a 1a
topología, el ueo de frecuencias no es recomendable. Más aún, es
posible que tricotomías no renueltan por los; metodos de codificación
sean resueltos utiliznndo información de frecuencias (Súot‘ford 8:
Berlocher, 1987). Pero esta resolución puede ser debida a
adaptaciones convergentes o a efectos estocústicos de deriva que
asemejen a algunas poblaciones o especies más que a otras respecto de
sus frecuencias, en cuyo cursono se aporta información de parentesco
relevante.
Una de las controversias entre los que a 1mm; "m í: ¡"ones
prefieren utilizar caracteres codifi-- “El” g í (1)
cados es la utilización de tres b g (l)i É)C u .
posibles modelos (Figura 1.1.1.): d o o ,5 o o 1

a) Alelos independientes: Presentado c ¡"mas D ¡“ones

por primera voz por Híckovioh & {Alá á (Y!‘Johnson(19'76).li]. fundamentoes el p_
oiguiente. No hay razones a prim-1' HWH'LL ¿"WWW ¡“um

_ _ hipotúllcn para 3 taxmes. B.
para descartar la emstencm de manana" bajoal ¿todode¡mm
ninguna combinación de aloleoe. La indumdlmm-Cr 900mm“? 531°

. . . . . ol ¡Modo dv ¡lola! cmplrudm. D.
aparicion y desaparicion de los alelos (anuncia, bajo d ¿todo M
individualmente son eventos “¡1m 0°"¡flor-11M" d" 59'18:
. . ïmado d! Hirtwlch i Hlttlr 1981 .independientes, por lo tanto, onda ( ' )
alelo es un carácter diferente (Figura 1.1.1.8.)
b) Modelo de loa aleloe compartidos: Presentado por Mickievích 8:
Hitter (1981). Esto modelo supone que el locus es el carácter que
evoluciona, por lo tanto, cada locue es un carácter cuyos estados eon
combinaciones de alelou. Cuandoaparecen más de dos de tales estados,
el ordenamiento de los mismos se pude resolver con un método análogo
al de la paruimonia. Entonces, dos estados relacionados (aquellos que
comparten nleloo) están conetados de tal manera de minimizar la
cantidad total de evolución alélica. Esta serie puede luego
codificaree para el uso en la construcción de cladogramns (Figura
1 . 1 . I .C. ) .

c) Modelode análisis de transformación de series: Presentado también
por Hickievich & Hitter (1981). Cada combinación de alelos es tomado
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comoun estado del carácter. el loci, y la transformación de estos
estados de caracteres de unos a otros no es posible a priori sino a
partir del claxiograma mediante el análisis de transformación de
series (Figura 1.1.1.0.).
Hickievich 8: Hitter (1981) objetan a1 modelo de alelos independientes
porque permite ia existencia de ancestros H'I'Usque no poseen alelos
en un locuu. La Figura 1.1.II. muestra el ejemplo dado por los
autores.

0010 Es claro que la. falta de alelos en el1mm__ . . . .

¡’Jmoonnoool ancestro hipotetico es solo falta de(“"0 '00] aielos detectables en la actualidad. En
Figura1.1.11. Ejnplo dadopar la Figura 1.1.III. muestro que si se

mtrühu‘flïmx Aramis": agrega un quinto carácter (alelo) al
los¡"los indmndimtn. esquema anterior, el modelo de alelos

independientes se mantiene tan realista
IOOOÜ momo í

]_000(Il._400001_[—0 como los demas.010m 00m Por último aparecen en ia confrontación,
F1911"LH“. Cmtmjnplodel los modelos de máxima verosimilitud (MV).

ñmtflocïtrcimüim mt}: Dos trabajos compararon, utilizando
llilmlndIVIndlmltl-Vtrhltoa mudelofl do simulación, uno con Lanas du

cambio iguales on todos las ramas (Rohlf
& Hooten. 15MB)y otro utilizando tasas desiguales (Kim & Burgman,
1988) pero ambosutilizando ei modelo de deriva aleatoria 3 métodos,
UPGHA,paraimonin (HP) y MVcon los siguientes resultados. Con tartas

de evolución iguales) HV no se comporta mejor que UPGHAo HP a monos

que el número dc loci (tomados como carácter) sea muy grande. La
disminución de la precisión con la disminución del númerode loci fue
menor para UPGMA.La tendencia de los resultados indicó que

aumentando el numero de loci HV dará los mejores resultados. Con
tasas de evolución desigual el MVfue el que mejor se comportó.

AdemasFelsestein (1983) predijo que bado estas condicionesktodos los
métodos fallarán (la adición de más información no incrementará la
precisión de la estimación). Los métodos fenéticos fallarán primero,
luego los de HP y los de MVtendrán la mayor estabilidad.
El problema con los trabajos do simulación anteriores es que
utilizaron frecuencias alélicas en el HP. lo que pudo haber
perjudicado, según hemosvisto, la actuación del mismo.
Es.Lima.ciáIL_a._partiL__de__da.tos.,da_sccucnnias_de_MH: Utilizzmdo el
método de distancias modificadas de Li, las actuaciones del UPGMAson
mejoradas bajo ciertas condiciones (Sourdis & Nei, 1988). Por encima
de este método se encuentra el de Fitch & Hargoiiash. Saitou ErNei
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(1887) y Sourdis & Nel (1988) muestran que los métodos de "distance­
wagner" y los de Far1.s modificados dan mejores resultados que los
anteriores. El método del vecino mae próximo rindo resultados
similarea pero algo mejores si la topología correcta del árbol es
equilibrada (Saitou & Nai. 1987). Todos estos trabajos umestran a
partir de sus simulaciones, que los métodos de distancia son
superiores a los de parsimonia, especialmente cuando las tasas de
evolución son muy altas (lo que lleva aparejado alta tasa de
convergencia y reveraiones). Pero es muynecesario aclarar que las
condiciones que se imponenen osos trabajos a laa simulaciones pueden
estar diseñadas para (una alcancen mejor rendimiento -los métodos
novedosos de turno que se presentan en cada uno de ellos o el
preferido de los autores.
Los métcdos de HValcanzan resultados tan buenos como los anteriores,
pero comoen el caso de electroforesis. mantiene buenas prestaciones
con tasa evolutivas altas.

1.1.2.5. Calfiabilidad de loa árboles obtenidos.
Una descripción completa de los métodos disponibles para la

estimación de la fiabilidmd de los árboles evolutivos obtenidos se encuentra
en Felseatein (1988). Aqui describire algunos que serán utilizados en esta
tesis.

Un método que permite estimar intervalos de confianza para los
largos de los brazos es el da MV. El método se describe detalladamente en
Folsestein (1981b) al que dorivo para una explicación más profunda debido a la
complejidad del algoritmo. Para dar una idea del método diré que la matriz de
covarianzas de los largos de brazos ee igual a la inversa negativa de la

matriz cuyos elementos son -621nL/6V1-6v3, donde los ¡z son los largos de
brazos estimados y'l. ee la HVdel árbol verdadero. Esto quire decir que
tenemos suficiente cantidad de datos como para saber cuál es la topología
correcta. La segunda derivada anterior se calcula numéricamente usando una
aproximación de segundo orden.

Másgenerales y más fecuentemente utilizados en los últimos tiempos
son los métodos estadísticos de remueetreo denominados "bootstrap" y
"jackknife".

En la técnica del "bootstrap", se remuestrean los datos eligiendo un
subgrupo de los miamoo de forma aleatoria y con reomplazo, hasta que se
obtiene un conjunto de datos de tamaño igual al original. Con cada uno de
estos subgrupos do datos se construye un árbol. Se pueden obtener límites de
confianza de cualquier variable, por ejemplo, desechando el 2.5% superior e
inferior de la distribución de dicha variable, para obtener el 95%"bootstrap"
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limite de confianza. Por ejemplo, en el caso que nos ocupa, se puede obtener
un árbol consenso de todos los obtenidos con la información 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 lógica similar. En este caso, en cada remuestreo, un
dato (un locus por ejemplo) es dejado afuera. Excluir un dato a la vez tiene

.efecto nmy pequeño, más pequeño incluso que la variabilidad muestral
(Felsestein, 1888), y además sabemos cuán pequeño es ese efecto. Si hay n
datos, la perturbación de dejar uno afuera es 1/n. Usando el "jackknife", se
calculan "seudovalores" de la variable que se está estimando tomandoel cambio
en la estimación y extrapolandola multiplicando por n. Por ejemplo, si
queremos estimar los límites de los largos de loa brazos de un árbol,
simplemente se calculan n árboles y sus respectivos largos de brazo. Si B es
el largo de brazo con todos los datos y B' es la estimación después de arrojar
un dato, o] noudnvnlor será (Felsostein, 1888):

S=nB-(n 1)H'

quo un nl resultado dc n oxtrapolncíón del efecto de arrojar un dato. El test
de significancia puain ser unn L de Student sobre la media do los
seudovuloreu. Esta tónica hu sido utilizndn por Huellqr & Ayala (1982) para
datos electroforétic

1.2. Niteaxientes sobre el género Ctenclzys­
Los roedores sudamericanos caviomorfos del género CTenonwsdenominados

coloquialmente “tuco-tucos“, "tnnduques", “tojos”, “ocultos' o "anguyá-tutús" en
distintas regiones de su distribución, son los más numerosos en especies de los
roedores subterráneos. representando con sus 56 especies (Reig et al., 1990) el
44Xde los mismos. El resto está distribuido en otros 18 géneros, teniendo 11
especies el másdiverso.

Este género Im sufrido una cladogénesis\ explosiva, durante al
Pleistoceno. solo equiparable en velocidad y extensión por el género de roedor
arvicólido Hïcrotus (Reig, 1989).

Los tuco-tucos poseen una combinaciónde caracteristicas, relacionadas
con su modo de vida subterráneo, que pueden ser claves para explicar esta
extraordinaria tasa de diversificación: tarritorialidad, estructura poblacional
compuesta por demos semiaislados de tamaño poblacional a veces muypequeño y con
una distribución "en parches" en dependencia con las caracteristicas del suelo,
vagilidad limitada, alta variabilidad cromosómica, diferentes grados de
diferenciación morfológica. Esta información está disponible sin embargo para
muypocas especies del género siendo necesario extenderla y profundizarla para
un mejor entendimiento de la evolución del mismo.
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1.2.1. Distribución geográfica.
La distribución del género Ctenomyscubre una gran área de Sudamérica

desde los 15° a los 5405 y desde los Andes hasta el Atlantico. incluyendo, el
eur de Brasil y Perú, gran parte del Paraguay y Bolivia, Argentina, Uruguay,
Argentina y Chile .

1.2.2. 'Ubicmnónalatonática.
Los tuco-tucos pertenecen a la familia Octodontidae (Caviomorpha). Los

octodóntidos tienen su distribución geográfica en el cono sur rie Sudamerica.
Entre las formas vivientes se distinguen dos nm1bfemilias, Octodontinae y
Cte'nomyinae. A la primera de ellas pertenecen géneros: más generalístas como
Uctomys, Tympanoctomys y el choz-chori Octodontomys, y cavadores y
semimlbterráneoe como el deszu, Üetodon y Pithnnotomys (:Aconaemys). Incluye
también el más especializado a ln vida .‘mbterrnnna de los roedores
nudamericnnos. el coruro Sbajacupu5' (Reig, 1970). La Bubfamilin Ctenomyinae
incluye un solo género viviente, Ctenomys. al que pertenecen todos los tuco-­
tucos. Los ctenominos están caracterizados por poseer molares hipsodontee

a...rinon y por sue adaptaciones a un modo de vida5‘sinpiificadoe en forma
herbivum y subtnrráneo. listas adaptaciones son sorprendentemente similares a
lux; ulnmueulus por los (¡nnmyidne (le Norte Anmricn (l‘em‘nnn. 1859).

Siguiendo a 'l'ate (1931)), varios; autores: modernos (Simpson, 1941);
Cum-era, 1901; Honacki et 111.. 1982!; Woods, 1984) prefieren asignarle el status
de families plenas a las dos eutú‘rmilias mencionadas. Reig et al. (1980) no
encuentran sin embargorazones de peso para esto ya quo las caracteristicas de
Ctenomyinae se encuentran presentes en algunos géneros de Octodontinae: vida
subterránea (l’iCha/zotomys, Spalacopus) y molares simples y arriñonados
(Octodantomys). Por lo tanto aqui las trataré comodos subfamilias Siguiendo a
estos últimos y a otros autores (Patterson &Pascual, 1988).

1.2.3. Registro fósil. '
Típicos octodóntidos, respecto de la estructura de los molares,

aparecen en el Hioceno medio Santacrucense de la Patagonia y en los depósitos
del Hioceno superior Chasiquense de la Prov. de Buenos Aires. en Argentina,
representados por Scínmys Acaromys y Clmsjcomys respectivamente. Sin embargo hay
evidencia de que un animal con típico patrón ctcnomino de los molares: es;
contemporáneo a Chasicomys (Reig 8: Quintana, en prop). Estos dientes también
son muy similares a los descritos para Xenaiontomyssinwsoni Kraglievich 1961,
el cual fue la base del género Proctenomys (Pascual et al., 1965). Sin embargo
este último parece ser un sinónimo de otro género, Palaoctodon descrito por
Rovereto (1914) para el Mioceno tardío de Mendoza. Por lo tanto, los ctenominos
estaban presentes en el Miocenosuperior. Durante todo el Hioceno superior los
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ctenominos estaban representados solo por Paleoctodon, pudiendose distinguir
solo dos especies. Una de estas especies es probable que haya sido el linaje
ancestral del cuál partió una moderada diversificación cladogenética en el
Plioceno temprano, que duró todo cl Plioceno y el Pleistocono temprano,
cladogénesis representada por los géneros Xenodontomys, Eucoelophorus,
Actenonurs, Praectenomys y Hegactenomys(ver bibliografia en Reig et al. , 1980).
La característica principal de esta cladogénesis es que si bien hubo una
diversificación en varios géneros, cada uno de ellos fue o monoespecifico o
pauciespecífico, y explorando distintas modalidades del mismotipo de vida. Por
ejemplo Euooelophorus utilizaba los incisivos para cavar (Agrauaval, 1987),
mientras que Actenanucslo hacía probablemente con las patas delanteras. (Reig et
al., 1890). Ni Elmoe]:.»1.vhorusni Actenmurs parecen ser los linajes que dieron
origen a Ctenomys. Más bien parece corresponderle este papel a1 género
.k'vuufiquu's que en nn uuuqu man nvnnrmlo hacia Ctonumysdorlvaríu en el género
que puede considerarse predecesor del mismo: Praectonomys (Villarroel, 1975). La
mayor radiación de los otenominos comienza en el Pleist'.oceno temprano con
Paracwnonu's, un uubgónoro de (,‘tc'nomys.derivado probablemente de Pz‘aectenomys.
En el Pleistoceno Medio ya se conocen alrededor de 10 especies verdaderas de
Ctenomysen depósitos fósiles de Aregentina, Uruguayy Bolivia (ver bibliografia
en Reig et a]... 1990). llegando a 1a actualidad, comohemos dicho anteriormente
a alrededor de 56. Por lo tanto, Ctenomys, representa una radiación muy amplia
en un solo género comenzó hace 1.8 millones de años, precedida por una fase de
radiación de los Ctenomyinae que involucró cuatro géneros principales que duró
de 2 a 6 millones de años con muypoca diferenciación específica.

1.2.4. Rasgounorfológicos galerales.
Los tuco-tucos poseen una gran cantidad de las adaptaciones

morfológicas características do los roedores subterráneos indicadas por Dubost
(1968) y Novo (19'79). La morfología externa e interna es muy uniforme entre
todas las especies, difiriendo en tamaño. color, algunas diferencias en el
cráneo y otros órganos. '

El tamaño varia entre 220 ¡mnde tamaño total y 100 gramos de peso (C.
pundti) a 430 mmy 11(Jl)gramos (C. canovari). La forma externa del cuerpo está
adaptada a la vida subterránea, con cuerpo pesado, pelaje corto, cabeza corta,
grande y robusta, cuello corto, ojos; moderados ubicados casi dorsalmente, cola
Corta pero no vestigial y moderadamente cubierta de pelo, usualmente con una
longitud que alcanza la mitad del largo del cuerpo. Las patas delanteras poseen
uñas largas, especialmente las del tercer dedo. En las patas delanteras y
traseras poseen una serie de pelos en forma de peine que le da el nombre a1
género (del griego ctellosrpeillo) y que tendrían función tactil (Pearson, 1959).
La piel es generalmente de coloración uniforme, mas clara en el vientre y de
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tonalidad semejante al suelo donde habitan. El cráneo es robusto, ancho y
dorsalmente achatado, arcos cigomáticos fuertes, rostro ancho, foramcn
infraorbital grande, cresta lamboideadesarrollada. Es típicamente trunco en la
parte trasera, con ampollas auditivus ¡gr-andany en forma de peru. Los incisivos;
son fuertes. levemente proodontes a ortnrlontes. Molares de crecimiento continuo
de forma simplificada, los inferiores de forma arriñonuda y los superiores de
forma semilunar.

1.2.5. Morfología enpemitica.
Feito y Gallardo (1982), han mostrado que es posible dividir a

Ctenomys en dos grandes grupos, según el tipo de espermio. Estos autores
encuentran que en Ctenomys existen dos tipos de morfología espermática, una
simétrica (S), descripta originalmente por Jones (1975) y otro asimétrico (A),
descrita en detalle por Foitc & Bnrron (1982). Banandose en la presencia del
Lipo :5de espermio en otros cuvlomort‘on e incluso en otro Uetalontido. Dota/un
(Berrios et al.,1978; Herrera et al. 1978), Vitullo et al. (1988) proponen que
esta morfología espermúticn es la primitiva para el género. Aun más, basandose
en la baja variabilidad intragrupal, proponen que la diferenciación espormatica
ocurrió en estados tempranos de la evolución de Ctenomys. Existe también una
correlación entre la distribución geografica de las especies y su tipo de
espermio (Fcito & Gallardo, 1982). Las especies con (¡Spermio S poseen una
distribución septentrional: norte de Chile y Argentina, Paraguay y Bolivia
(Feito 8: Gallardo, 1982; Vitullo et al., 1988) y corresponde una distribución
meridional para las formas "A" (Feito & Gallardo, 1982; Vitullo et al., 1988).
Existe sin embargo, un area mas bien pequeña (en relación al area de
distribución del género) do superposición en la costa Atlantica de la Pcia de

'vBuenosAires (Arg.) donde cohabitan C. telarum (S) y t. australis (A).

1.2.6. Diversidmi especifica.
Los tuco-tucos son conocidos desde 1802 cuando Azara se refirió a

ellos en sus "Apuntamientos". l‘ero fue Blainville (1826) el primero eri proponer

el binomio Ctenomys bras.i_liens.ís a una especie de tuco-1.ueos. Fue gracias a los
trabaJos de Thomas entre 1898 y 1929 que se comenzó a comprender 1a diversidad
de Ctenomys. En la primer revisión bibliográfica de Ctenomys. Rusconi (1928)
listó 80 nombres que correspondían a 48 especies y 9 subespecies. Posteriormente
Tate (1935) informó 62 nombres distribuidos en 53 especies. Actualmente existen
77 nombres de especies vivientes disponibles. En 1981 Cabrera intentó un
reordenamiento de la taxonomía de Utenomys, y mediante una revisión de
fundamento bibliográfico redujo a 27 especies y 52 subespecies el número de
formas reconocidas para este género. Varios trabajos posteriores (Reig li
Kiblisky, 1969; Roig & Reig, 1989) mostraron la invalidez de muchas de las
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sinonimias hechas por Cabrera. Sin embargo, autores posteriores siguieron e]
criterio de Cabrera, reconociendo, por ejemplo Honacki et al. (1982) solo 33

,l
número de especies a un minimo de 53. La lista de estas especies aparece en el

M
vespecies. El último trabajo de revisión (Reig et 111., 1990) elevó nuevamente

Apendice .

1.2.7. Interrelación entre las especies.
Se han realizado algunos intentos de agrupamiento de las especies de

Ctenomys. Ellerman (1940) dividió varias especies de Ctenomys en diferentes
secciones, reconociendo seis: magellanicus. tomuatus, opinas, boliviensis,
leucodon y lewisi. Estas secciones estaban basadas en el tamaño, grado de
prodoncia de los incisivos y el ancho del cráneo y el rostro. Este ordenamiento
probó ser artificial ya que unia especies muydistantes en distribución y en
patrón cromosómico.Otros intentos posteriores pueden considerarse preliminares
o inconclusos debido a} número limitado de especies incluidas. Este es el caso
del trabajo morfome‘trico de Reig et al. (1985) sobre C. talarum y algunas
poblaciones de Entre Rios (Argentina), Uruguay y Brasil, que actualmente están
clasificadas como (7. pearsoni, C. rianegz'ensis y C.
posterior de Roig 8: Reig (1868) sobre la afinidad imminológica entre C.

minutas. Un trabajo

tucummms, (f. tuconnx, C. Intro, C. maldncínus, C. talarum, C. australis y C.
porteuusi. solo ayudó para confirmar la distinción do las tres primeras expenzieu
(De Tucuman) respecto de mendocinus y la mayor afinidad de la última con el
grupo de especies panmeanas, en acuerdo con estudios cromosómicos paralelos
(Reig & Kiblisky, 1969). El último estudio comparativo publicado es el. de Sage
et a1. (1986) basado en la variación en 34 100i proteinicos en 11 poblaciones de
(_.‘t.unmnys(le Argentina. En ely am reconocen 4 grupos separados por distancias de
Nei (1972, 1878) mayores a 0.14. El más separado es C. sociabilis de Los Lagos,
Neuquén, Argentina (0:0.35), luego le siguen C. argentinas (0:0.20) y C.
dorbigm/i (0:0.14). IEL cuarto grupo esta formado por B poblaciones, 8
corresponden a C. mendocinus y las dos restantes a C. hai'gi y C. bonettoi. La
baja representatividad en el número de especies y el bado número de especimenes
estudiados obliga a considerar a este estudio también como tentatívo y sus
resultados provisionales.
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OBJETIVUS.

Los objetivos generales de esta tesis son los siguientes:
a) Establecer una hipótesis de las relaciones filogenéticas en el
género Ctenomys, utilizando información cromosómíca, morfológica,
alozimica y espermática.
b) Estudiar los mecanismos de especiachhl en Cïenomys. en aquellos
grupos de este género que sean aptos para dicho análisis.
Ademásse tienen los siguientes objetivos más específicos, que se
alcanzarán en algunos casos, como subproductos de los dos más
generales (a y b) ya enumerados:
c) Realizar un relevamiento do posibles nuevas formas y cariotipos de
Ctenomys.
d) Estimar el número y tipo de reordenamientos cromosómicos
involucrados en la evolución de los cariotipos del género.
e) Analizar los patrones de distribución de la heterocromatina en los
diferentes cariotipos.
f) Estimar el patrones de evolución de caracteres craneométrícos.
g) Estimar las distancias genéticas y patrones de evolución de
diferentes loci.
h) Estimar la variabilidad alozímica intrapoblacíonal o
íntrespecífica.
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2. MATERIALESY HEMDS
2.1.. Materiales
2.1.31. Equipos
2.1.2.1. (Jo-wtnciúu.

Todos; los: programas utilizados fueron ejecutados; en una computadora
personal liverex System IHÚU A'l' con 1 Mb «lo RAM corriendo a ll} MHz,

coprocequol.‘ mata-m: Kin-u y con un (llum; ¡Juro dry 4|} Ml: y otro de SU Hb. Los;

programar; utilizados; sr: describen separadamente para cada seccion
correspondiente un Hlïl‘UIXJS(2.2. ).

2.1.2.2. Material óptico.
Las mio;_'ofol.ogral'ías de cromosomas; fueron tomadas

fotomicroscopio Zeiss Phomi ll.

Materialdennüción.
'l'ulm: lar-s medidas: l'unruu tomuduu con un calibre digital Etalun

Unitronic 2.

2.1.2.4. (Imitrll'lumz; y ¡Mentira (lc Poder.
l-‘uru (:1 cua-ntril'ugudo a UUUrpm rm utilizó una centrífuga Holco de

mesa. Para llUUU rpm una microcentríf'ugu Sorvall Microspin 24s.
i’m-n las corridas electrol'uroticas se utilizó un fuente de poder

Chemnr Mu‘lelo 171-4.

12.1.3. Esmtlenmles
La Tabla 2.1.1. resume la información de las: especies de las cuales

se obtuvo información original, poblaciones muestreadas de las mismas y el
tipo de análisis (morfológico, cromosómico, alozímico y/o espermático)
efectuado con ellas. Los nombres de los autores de las especies y las fechas
respectivas se nnJestran en el apéndice.

2.1.3.1. iL-zvecimanes¡malizuios nmfológicanmte

2.l.3.1.2. Ejemplares nacho.
Fueron medidos 286 ejemplares de Ctenamys macho distribuidos en 27

O’I'Us. A continuación se detalla el tamaño muestral de cada OTU y las

identificaciónes de cada ejemplar. Las siglas que se anteponen a los números
indican la colección mastozoológica a la que pertenece el mismo. según el
siguiente código: CFA: Colección Félix de Azara, Corrientes; CRICYT:Centro
regional de investigaciones científicas y tecnológicas, Mendoza; FCE“:
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires; HACN:
Museo Argentino de Ciencias Naturales "Bernardino Rivadavia", Buenos Aires;
HHl’HIhFN:Museo Municipal de Ciencias Naturales "Lorenzo Scaglia". Mar del
Plata; 1:. Numerode ingreso de animales del Grupo de Investigación en Biologia
Evolutiva (GlBE), Departamento de Biologia, Facultad de Ciencias Exactas y
Naturales, Universidad de Buenos Aires.
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No Especie Código Localidad Coordonoda Provincia LT li C A E

l C. argentinos ARGENIINColonia Benitez 27"i9'5, 59°02'H Chaco oh no ph i
2 C. australis AHSICIARClarolecd 38°36'S, 60°02'H Buenos Aires o
3 C. oustraiis ‘AUSIHHERHonte Hernoso 38"42'S, 60"45'H Buenos Aires I
4 C. oustroiis AHFTNFF""ernfhea 38°33'S. SB"45'N Buenos Aires l eh nb

3 C. austraiis nusrflRIE oriente 36°40'5, 60“i9'N Buenos Aires l
6 C. bonettoi BGNEÏIUIColonia Elisa 26°48'5. 59"33'H Chaco eh

.7 C. conaveri Coion.Fernheie 22°15'S, 60"10'H‘Boquerdn' t n
B C. dorbignyi uunuiunr noariqui 27"33'5. 57°31'll Corrientes l ¡h nb ph t
9 C. daroiqnyi nanIunR lnll Alta 20°05'S, 58"iOyNCorrientes oh

iO C. dorbignyi lDÜRDlSURlEIquina 30°l4'6, 59"34'N Corrientes ah n
ll C. íodax F00 Lago Blanco 45°54’S, 7i"45'H Chubut t nb

12 C. ¡nightii KHlBHÏll Los Cardones 26°38'S, 65°49'I Tucuman n nb ph l
iS C. latro LAIRO lapia 26°35'5. 65°18'H Iucunán l oh nb ph l
H (I. iatro LAlillJ licucho 26"27'5, 65"l3'li IucuIAn n n h
13 C. eaqeilonicus HAflílth Rio Grande 55"45'5, 64”4i'l l. dni Fuuuo oh nb h t
ió C. oaqellanicus HARFIIANlres Arroyos 54"13'S. 64°29'H l. del Fuego nh
17 C. nandocinul nrwuul'" -""“"'- 32°33'S. 65”49'I Mendoza a nh nb
la C. occultus DCCULlUSHo teaqudo 27"Ji’S. 65"17'H Iucundn t ah no p 8
19 C. apiaus OPIHUS lren Cruces 22"54’S, 65"]5'! Jujuy oh nb h t
20 C. opino: OPIHUS Co. Laqunita 23°37'B, 63"24'I Jujuy h no ph
21 C. perrensi FERRENS]Soya 29“08'5, 39"ib'l Corrientes t nh nb ph l

22 C. parteousi “PORIEÜUSBonifacio 36"49'S, 62“13'I Buenos Aires a oh no

23 C. raigi RfllGl Costa nansion 28"02'5, 56"i9'l Corrientes t ¡h nb ph l
24 C. sp. Concordia 31°25'5, 58°03'H Entre Rios n
25 C. sp. CUHUIU Curuzú Laurel 27°47'S, 57"38'H Corrientes ¡h nb ph t

26 C, sp. Paraná 31”47'S, 60"29 H Entre Rios n
27 u. sp. Baladas 28°15'S, 50"37'H Corrientes nh ph l
26 C. sp. Salados Ko 7 28°12'S, 58”32'I Corrientes no ph t
29 C. sp. Saladas tn 14 28°13'S, 58“34'H Corrientes no ph l
30 C. sp. SANRUDUESan Roque 28"34'S, 58"42'H Corrientes eh nb ph t

ll C. sp. SAHRÜUUE', HF Haniilla 26"45'S, 58"40'H Corrientes o no ph l

32 C, sp. Ubajay 31"45'S, 58"04'M Corrientes h n
JI C. sp. YAlAYÏl Yataiti-Calle 29"00'S, 56"54'h Corrientes eh nb ph t
34 C. taiaruo ¡ALAHARCCanet Norte 37"38'S, 57"14'H Buenos Aires oh nb t

35 C. talarun ¡ALANA601Hagdalena 34"52’S, 57"53'H Buenos Aires i ah
36 C. tuconax IUCONAXC‘Concopcidn 27°20‘S, 63"35'H ¡ucueán t o
37 C. tucanax lUCOHAXlEl lníiernillo 26“40'S, 65"49'H Tucuman ¡h ph t
38 C. tucuoanus IUCUHANUCanino licucho 26“37'S, 65"13'I Iucunán nh no p t
39 C. tucuoanus IULUHHHUti Cadillal 26°47'S, 65°14'H Iucunin nh nb p t

40 C. toco-¡nus TUCUHAHUlucunin 26°49'S, 63"13'H Tucuoan i eh nb

ii C. yoiandae VOLANDLPLas Palaos 29"25'5, 59"40'H Santa Fe 8 eh n .
42 “Octodontolys OCT liicara 23°34'S, 65°22'H Jujuy no h l

Table 2.1.1. Resumende la iniornacidn de las especies analizadas Especie= nombres de especies| Cddiqo= códigos utilizados

durante el texto para reierirsa a los OlUs. en algunos casos se utilizan dos codigos, uno de B letras y otro de que está

indicado con letra negrita; Localidad- localidades de Iuestreo; Coordenada= Latitud, Longitudy Provincia= Provincias

correspondiente a las localidadesi Ll= indica con 'i' si la localidad es tipica para la especie; HI analisis Iorioldgicor o
indico que fueron analizados ejenplares nacho, h indica que fueran analizados eje-plares helbray C= análisis citoqeneticoi n
sin bandeo, bl con pandeo; A: análisis alozieicon p indica que analizó plasna, h indica que se analizó higado; E= análisis

espereiticon t indica que el OlUse analird. lodas las Provincias corresponden a Argentina, salvo ('l que pertenece a Paraguay

ïáguá: ¿¡¿ü¿o¡guuïtüu' «V' u n—::ocidn¡P'°I¡'°dl de las localidades enuoeradas en la labla 2.1.1. Los númeroscorresponden a
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47. nl'lï'c‘llf-Íllllfl. Colonia “unímzz ¡Ü

CFA-237, CFA-'ÍUZ, CFA-782, CFA-«1195, CFA-708, CFA-1272, CFA-1194,

CFA-1262, CEN-1595, CFA-688, CFA-701, CFA-“¡'75, CFA-787, CFA-788, CFA-1275,

CFA-668, HHl‘HA-ZILSI, C4386.

(J. australis, Claromeco, Buenos Aires: 5
1-1U48, 1-1047, l-lÚSlJ. 1-4051, 1—1043.
C. australis, Monte Hermoso. Buenos Aires: 8
1-1066. 1-1073, 1-1058, FN-BS-S, FN-85-29, FN-BS-3l, “NEMA-1797,

MMPHA-IBUB.

C. australis, Necochea, Buenos Aires: 16
¡FN-1530, FN-BG-"IZ. FN-UB-‘líj, Fil-15.18, FN-BB-‘ll, ITM-82438. FN--8E5-70.

IPN-¡32457. FNMZ-UU, IPN-"Liz-‘¡ld ¡KM-1524, E'N»»1!)J¿'l, l"N,1531, FN-anb‘b, FN--'¿3'70,

¡“PMA-2545 .

C. mistralis, Oriente. Buensz Aires: 2
1--1U8l'J, Ir-IÜÜI.

(L'. luuwr tai. (.Ïolonin lilism, (Ïhuco: 15

CEA-1567, CFA-U'i'l’l], CFA-1195, CFAU728, CFA lJ'ï'll. CFA-0765, CFA­

U'IZ'Í. CFA-11'16, L'l"A--1.'.n'l'l.CFA-0720, (IFA-BULL (IFA liUlfn, (IFA 3018, CFR-3020.

CFA-- lbLSSJ.

U. dorlu'ghyi, anrigní, Corrientes: 7.1
CFA-121], (IFA-1444, CFA-1804, CFA-1015. CFA-1193, CFA-1922, CFA­

1084, CFA-1298, CFA-1458, CFA-1146, CFA-2862, CFA-19213, CFA-1416, CFA-1119,
CFA-1863. CFA-1457, CFA-HUB, 1-«1233,,I--1235 [-1281, 1-1234.

(7. dorbjgnyi, LomuAlta, 'I‘res Bocas; y Hburucuyzi, Corrientes: 9
CFA---lbll. CFA- 1519!, (Lil-‘A-152221. CPN-1526, CFA-1484. CFA-1550, CFA­

1489, CFA-1479, CFA-14'17.

L'. durbignyi, lis-nuit”). Corrientes: (i
CFA-1320, CFA—1310, CFA-131.2, CFA-1313, CFA-1322, CFA-1326

C. lung/MM, Los Camiones, Dto. Amaicha. Tucumán: 2‘
HME’HA--2828. “NEMA-2924 .

C. latro, Tapia, Tucumán: 8 k
PCM-3042, BUEN-3180, ¡CEN-318.5, FCEN-3197, “NEMA-2428, I-997, I­

998, "ACN-26143.

C. magellanicus, vurjus localidades de Tierra del Fuego: 6
FUEN-ll'l, HACN- 15601), "ACN-1.5606. 1-‘CIEN—U4.l-‘CL-ÏNZÜUU. [-607

C. mendocinus, Mendoza, Mendoza: 12

CRICYT—1583, CRICY‘I‘—1445, CRICY'I'" 1.550, CRICYI‘--1447, CRICYT-l570,

«JRlUYl‘-—lb31. “CYP-1.520, (,‘RlCY'l'zllxlB, (JRl(.‘Yl'---l44?5, CR1(JY’l'--144ti, CRICY‘I'-145l).
URICY‘F 12321.

C. occultus, Monteagudo, Tucumán: 3
1991, 1994, BUEN-3855.



33 Materiales y Métodos

L'.'.opimus, Tres Cruces, Jujuy: 3
HHl’HA-(SlUB-Igll, HHF’MA-3105, KIEN-38372.

(.'. perro/¡5L (Soya, (Zorriontnnr l'l
(IFA<U13UB. CFA-01470, CFA-02140, CFA-01468. CFA-01463, CE‘A—01386,

CFAvlJlLIÜSJ, (JFA-«(JJJISSLCFA-01331, CFA 01.189, CFA-01149, CFA-01467, CFA-01461.

(lFA---lJl-‘lliU, CFA-UBUUI, (Il-'A--(J2Í5UZJ,Cll’AvlszJIS.

C. porteousi, Bonifacio, Buenos Aires: 18
MHZ-161, FN 82-172, 1"N<-UZ--1'13,KIEN-3264, [KEN-2868, FCH,1991.

KIEN-2863, [KIEN-1993, l--223, 1-222, 1-22], 1-237, 1-1027, 1-4029, 1-1030, I­
1033, 1-1024, “MMA-2297.

C. z-oigi, Cos a Mansión, Corrientes: 21

CFA-1864, CFA-1881, CFA-1911, CEA-1669, CFA-1692, CFA-1951, CFA­

1663, (IFA-1667, CFA-18'74, CFA-1897. CFA-1668, CFA-1871, CFA-1855. CFA-1888,

CFA-1867, CFA-18'11, CFA-18'10, CFA-1912, HMPHA-2413, “MENA-2410, HHPHA-2411.

C. 5p., Curuzú Laurel, Corrientes: B
CFA-2047. CFA2996, CFA-2676, CFA-1302, CFA-1902, MMPHA-2474.

C. 5p., San Roque, Corrientes: 3
“MENA-2440, “MMM-2435. ¡“PMA-2442.

C. 5p., Yataytí-Calle, Corrientes: 4
CFA-1353, CFA-1350, CFA-1347, HHPHA-2437.

C. Lnlnrnm, (Tnmnt.Norte, Buenos Aires: 21

l"N--'lB-—422, l-‘N 73-230, FN (Bb-'11), FN—-8!')-—'l.’i,[l'Nw85-72, FN-ÜS-78, [FN-85­

89, FN-Bbü'l, FN-Ub-"UZ, l‘N-Ub-UÏ), FN-US-IIS, ll'N-Ub-IUQ, FN-85-101, FN-BS-QIJ.

EN Ub--tlU(lj'¿). l-‘N-U!) 103;, lr'N U!) lll‘), FN Üb-ll'l. l"N-85--119. FN-ÜS-138, [TN-85­

118.

U. Cultuum, Magdalena, Buenos Aires: 22
FCEN-Glll, FCEN-2878, FCEN-2648, FCEN-2716, FCEN-2652, FCEN-2649,

INEN-27132, FCEN-Z'IÜB, [CEN-2708, FCEN-INB, FCEN-IINB, FCEN-2939, FCEN-PS,

FCEN-P7, ECEN-QNB, FCEN-Gll, FCEN-ZQBB, FCEN-LG, FCE-2937, FCEN-2663, FCEN­

2720, KEN-2650.

C. tuconax, Concepción, Tucumán: 5
¡“CEN-3214, FCEN-3343. LEER-3344, FCEN-3342, KIEN-3691.

C. tuconnx, EL Infierníllo, Tucumán: 5
KIEN-3311. Form-3304, BUEN-3695, FCEN-SSÜS, KIEN-3309.

C. ¿UCUIULUJUS,Tucumán, Camino 'l‘icuoho y E1 Cadillal, Tucumán: 12

KIEN-3044, RIN-3849, FCEN-3203, FCEN-3193. INEN-3194, FCEN-3054,

FCM,32{U4, FCEN-SBSEJ, KIEN-3165, KIEN-3053, MHPMA--2298, 1-988.

(Í. yolandae, Las Palmas, Santa Fé: 18
CFA-2489, CFA-2289, CFA—2471, CFA-2482, CFA-2480, CFA-2487, CFA­

21306, CFA-2472, CFA-2481, CFA-2478, CFA-2494, CFA-2492, CFA,24.84, CFA-24'73,

CFA-2425, CFA-2486, CFA-2420, CFA-2417.



Materiales
2.1.3.1.2. Ric-uplan hembra.

Fueron medidos 3m ejemplares do Uta-nonin lmudu‘udinLríbuidou en 22
O'l'Us. A continuación se detalla el tamaño muestral de cada U’l‘Uy las
identificaciónes de cada ojemplnr.

C. argentinas, Colonia Benitez, Chaco: 21
CFA-703, CEA-304, CFA-750, CFA-696, CFA-1269, CFA-"1636. CFA-1639,

CFA-1266, CFA-864, CFA-709, CFA-1637, CFA-1414, CFA-12'76, CFA-1638, CFA-685,
(:FA- 127'0

C. australis, Necochea, Buenos Aires: 23
“1-82-69, ¡SN-82239, FN-82-24U, FN--82—243. FN-I32-243, FN-BZ-241, FN-—

62-244, FCEN-1515A, FCEN-1415, KIEN-236.9, b‘CEN-2357, ¡MEN-1414, FCEN--1520,

KIEN-1525. ¡“CEN-1413, FCEN-lSIÏU, 1-193, 1-186, I--2iUU, 1-195, 1-196, 1-199.
HMPHA-ZIAU.

C. bonattoi, Colonia Elisa, Uhnoo: 1']
CFA-718, CFA—'/E58,CFA-"8'11, ClI‘ij'lÜ. CFA-GSI, (IFA-"729. CFA-717. (IFA-­

722, CFA-724, CFA-1572, CFA-3019, CFA-3017, CFA-3014, CFA-3016. CFA-772, CEA­

1576, CFA-719.

C. dorbjgNyj, Hbariguí, Corrientes: 19
CFA-1204. CFA-10'7U. CFA-1185, CFA-1274, CFA-11.168, CFA-1083. CFA­

1077, CFA-1102, CFA-1145, CFA-1060, CFA-1292, CFA-1076. CFA-lu'ÏB. CFA-1952,
CFA-1418, CFA-2661. CFA-2684, CFA-2665, 11265

C. dorbjgnyi, LomaAlta, Tres Bocas y Mburucuyz‘:,Corrientes: 14
CFA-1524, CFA-1519, CFA-1486, CFA-1498. CFA-1510, CFA-1514. CFA­

1536, CFA-1549, CFA-1535, CFA-1487. CFA-1486, CFA-1485, (IFA-71491, CFA-1478.

C. dorbignyi, Esquina, Corrientes: 12
CFA-1319, CFA—1321, CFA-1316, CFA-1314, CFA-1311, CEA-1309, CFA-­

1324, CFA-1317, CFA-1318, CFA-1327, CFA-1556, CFA-1363.

C. latro, Tapia, Tucumán: 21

KIEN-3033, FCEN-BÜSS. BUEN-3037, FCEN-BOÏJB, FCEN-SÜJU. KIEN-3043,

ECM-3172, FCEN-3182, FCEN--3187, RIN-3188, [MEN-3195, FCEN-álQG, FCEN-3328,

KEN-3329, [CEN-33130, KIEN-6331, KIEN-3333, KIEN-3334, ¡“PMA-2428, I-995, I­
998.

C. mngallanicus, varias localidades de Tierra del Fuego: 7
FCEN*C(6), FCIEN>-B(5), , ECM-2963, BUEN-2960, FCEN-ZQÜZ, KEN-2961,

FCEN-SlD.

C. mendocinus, Mendozu, Mendoza: 16

KIEN-1581, FCEN--1568, FCEN--J.bBt3, b‘CEN-lbm, KIEN-1449, KIEN-1455,

l-‘CEN-1518, ¡“CEN-11588, KIEN-1562, [KIEN-1512, ¡“CEN-1611. FCEN-1554, [CEN-1555,

FLJL-ZN- 144 1 , FCEN - 1578 , FCEN --1444 .

C. occultzus, Monteagudo, Tucumán: 4
KIEN-3659. FCEN-BIMS, l 992, 1-893.



C. opimus, Tres Cruces, Jujuy: 4
MMPHA-SIÜZ, MHPMA-ZZUZ, HHPMA-3104, Mmm-36358.

U. perrensi, Goya, Corrientes: 15
CFA-1180, CFA-1168, CFA-1482, CFA*1828, CFA-1627, CFA-1473, CFA­

].878, CFA-'ZIIJZ, CFA-21130, CFA-1344, CFA-1345, CFA-1450, CFA-2074, CFA-2684, I­
12132.

C. porteousi, Bonifacio, Buenos Aires: 20
Fri-82468, FN-BZ-l'lO, FN-BZ-lSB, FN-82-169, FN-82-162, EN--82-16'/,

FN-BZ-l'71, FCEN—28'/6, KIEN-3255, KIEN-3139, KIEN-2862, MEN-2869, 1-231, 1-­

220, I--1021, I--1022, 1-1023, 1-1032, 1-1028, MMPHA-ZZQB.

(Í. rojg‘i, Costa Mansión, Corrientes: 21
CFA-1670 , CFA-1883 , CFA-1677, CFA- 1915 , CFA- 1858 , CFA-18'74 ,

C1"A,1873, CFA-1875, CFA-1868, CFA 1668, CFA-2498, CFA-2855, CFA,1672, CFA­

1753, CFA-2695, CFA-—19U7, CFA 1913, CFA-1838, “NEMA-2414, ¡MENA-2412. HHPMA­

2443.

(I. 59., Curuzú Laurel, Corrientes: 5
CFA-11301, CEA-2674, CFA-2857, 1-1241, NMPHA-‘le'ïü.

C. 5p., San Rmxgue,Corrientes: 2
HHPHA-24 36 , qu'HA» 244 1.

C. 5p., Yatayti-Cnlle, Corrientes: 3
CFA-1345*, (,‘FA- 1.2)!)5, “MIRNA-2438.

C. tnlmum, Camet Norte, Buenos Aires: 23
FN-85-76, FN-85-74. FN-85-77, FN--85—87, 1714-85-80. FN-85-83, FN-85-­

89. FN-85—-68, FN--8b—87. FN--85--90, FN-BS-BG, FN-BS-Ql, FN-85-84, FN-BS-BB, FN­

Üb-lUU, EN-85-104, FN-BS-lUB, FN-Bó-lll, FN-Bfi-llü, FN-85-107, FN-85,92, FN­
Ub-ll4, FN-BS-SQ.

C. talarum, Magdalena, Buenos Aires: 22
¡"CN-2947, l-‘CN-lDNB, FUN-2950, PCM-2946, FCN»l;9, FUN-2956, FON-2948,

FCH-CB, FUN-2940, FUN-GQ, FUN-P7, ECM-2849, FCN-PAIÜ, 'FCN-267Ü, FCH-2758, FCN­

2695, FCH-2953, FCN-2721, FUN-2730, FCH-2744, RIN-2689, BCN-2653
(L'. Luca/mx, lil lnfiernillo, 'l'ucumún: 3
FCEN--331-, BUEN-3303, “NEMA-2429.

C. tucumanus, Tucumán, Tucumán: 14

RCN-3169, RIN-3192, FCN-364'í, FON-3167, FCH-3642, FCN-32U'l, FCN­

3050, FUN-3049, FCN-‘JUSI, FCN-iïU‘lE), FUN-3190, MHPMA-ZBUU,1-989, HACN—2761.

C. yolandae, Las Palmas, Santa Fé: 18
CI'AJ’JHU. CFA 24H], (IFA 2473), (IFA-2457, CFA-2422, CFA-7.459, CFA"

2477, CEA-2301, CFA-2485, CEA-24ml, CFA-2483, CFA-2480, CFA-2416, CFA-231],
CFA-2404, CFA-2419, CFA-2408, CFA-2493.

2.1.3.2. Espocimnrs mmlízudoa crmuïmicunente
Fueron analizados cromosómicamente 102 ejemplares de (i'tenomIs
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distribuidos en 14 especies identificadas y ll 9 poblaciones de (3. 5p., y 3
ejemplares de Üctaïonta'nys glirojdes. A continuación se detalla el tamaño
muestral de cada OTUy las identificaciónes de cada ejemplar indicando primero
el númerode entrada interno al laboratorio (I) y el luego el número interno
du citogenétioa ((1).'Y0Jos los ejemplares fueron depositados en la colección
del MuseoMunicipal de Ciencias Naturales "Lorenzo Scaglia” de Mar del Plata.

Especie: CLenomysargentinus
Localidad: Colonia Benítez, población aislada Chaco
Hembras

1-484, C-7UO; l-4BB, 0-702; 1-487, C-703;
Machos

1-485, Cv701
Total por especie: 4

Especie: Ctenomys conoverf
hxmlhhfl:(kdonhiFenflmim.DemuiwumorhvBommrún Pamwmay
Machos

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

Total por especie: l

151.:pucie: (.‘tïz'nomysdorbimlyi

Localidad: Mbarígui, Berón de Astrada Corrientes
Hembras

lm730, C-1236; 1-731. 0-1237; lo742, C-1265; ln743, 0-1266; 1-749,
C-1272; 1-750, 0-1273

Machos

1-727, C-1233; 1-728, 0-1234; 1-729. C-1235; 1-732, 0-1238; 1-741,
C-1264

Total por localidad: ll
Localidad: Paraje Sarandicito, Esquina, Corrientes
Hembras

S/N; S/N; procesadas en el laboratorio de la Dra. S. Merani; Cátedra
de Microbiología, Facultad de Medicina, UBA.

Total por localidad: 2
Total por especie: 13

Especie: Ctenomys fbdax
Localidad: Lugo Blanco Chubut
Hembras

l vbiïl, (Ï-tli4

Total por especie: 1
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Especie: ¿Tenomysknightii
Localidad: Los Cardonee camino a Amaicha del Valle, Tucuman
Hembras

(-513, 0-832
Hechos

1-514, C-833; 1-575, C-831
Total por especie: 3

ESpecie: CÍenomyslatro
Localidad: Tapia, Tucumán
Hembras

l-Glz, C-QÜb;
Machos

1-614, 0-997; l-Blb. C-998
Total por localidad: 4
Localidad: Ticucho, Tucumán
Hembras

l-467, C-677; 1-468, 0-678
Muchos

1-466, C 676

Total por localidad: 3

[-613, 0-996

Total por especie: 7

Especie: Ctenomysmagbjlanicus
Localidad: Rio grande 71KmN Tierra del Fuego
Hembras

1-480, 0-696
Machos

1-479, C-695
Total por localidad: 2
Total por especie: 4

Especie: ¿lenomys occultus
Localidad: Plaza de Monteagudo, Monteagudo, Tucumán
Hembras

1-609, C-992
Total por localidad: 1
Localidad: Ruta 157 Horlteagjdo, Tucumán
Hembras

1-610, C-993
Machos
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(1-1262.

1-611. 0-994
Total por localidad: 2
Total por especie: 3

Espec ie: Utencmys 0;.)imus
Localidad: 10 kmantes Tres Cruces, Jujuy
Hembras

1-357, C-464; 1-569, C-ÜUÜ; l-57U, C SUB; 1-571, C-QIU; 1-573, C-912
Machos

1-322, C-465; 1-572, C-911; 1-574,
Total por localidad: Ü
localidad: Cerro dc la Lngunita, Jujuy
Hembras

1-923, C-1477
Total por localidad: 1
Total por especie: 9

C-913

Especie: Ctenomysperrensi
Localidad: Goya, Corrientes
Hembras

1-721, C-1227; 1-722, C-1228; 1-724, C-1230; 1-726, C-1232
Muchos

1-720, C-1226; 1-723, 0-1229; 1-725, 0-1231; 1-739, C-1262; 1-740,

Total por especie: 9

Especie: Ctenanys roigi
Localidad: Costa Mansión, EmpedradoCorrientes
Hembras

1-455, C-662; 1-457, C-664; 1-747, C-1270; 1-748, C-1271
Machos

1-453, C-660; 1-454, C-661; 1-458, C-663
Total por especie: 7

Especie: Ctenomys sp.
Localidad: Concordia, Entre Ríos.
llenflJras:

1-219, C-219;
Machos:

1-217, C-lBQ; 1-218, C-lÜS;

Localidad: Curuzu laurel, San Miguel, Corrientes
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Hembras

1-508, C-726; 1-733, C-1239; 1-734, C-124U; 1-735, C-1241; 1-738, C­
1242; 1-745. C-IZBB; 1-751, 0-1274; 1-752, C-1275

Machos

1-505, C-725; 1-507, C-727; 1-744, C-1287; 1-746, C-1289
Total por localidad: 12
Localidul: Paraná, Entre Ríos
Machos

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

Total por localidad: l
Localidad: Saladas, Corrientes
Hembras

1-482, C-898
Machos

1-483, C-ÜSB; 1-489, C-7U5

Total por localidad: 3
Localidad: Baladas, Km14 a Mburucuyá, Corrientes
Hembras

1-488, C-VU4
Machos

1-481, C-BÜB

Total por Machos: 1
Localidad: Saladas, Km7 a Mburucuyá, Corrientes
Hembras

1-753, C-1276; 1-755, C-1278; 1-756, C-1279
Machos

1-754, C-1277
Total por localidad: 4
Localidad: San Roque, Dto. San Roque, 5 km S Corrientes
Hembras

1-471, 0-687; 1-476, 0-692
Machos

1-470, C-BBB; 1-475, 0-691
Total por localidad: 4
Localidad: San RoqueM.F. Mantilla, Corrientes
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Machos

1-477, 0-693
Total por localidad: 1
Loculñhnk Yataytí-Calle ruta 18 a Perugorría, Corrientes
Hembras

1-473, 0-689
Machos

I-472, 0-688; 1-474, C-BBU
Total por localidad: 3
Total por especie: 31

Especie: Ctenamys tucumanus
Localidad: Camino a Ticucho borde embalse, Tucumán
Hembras

1-607, C-SBQ
Muchos

1-605, C-987; 1-606, C-QBB

Total por localidad: 3
Localidad: El Cadí lla] Tucumán
Hembras

1-392, 0-550
Machos

1-387. 0-548; 1-398, C-549
Total por localidad: 3
Total por especie: 6

Especie: ¿Zenanys yolandhe
Localidad: Las Palmas, Santa Fe
Hembras

S/N, procesada en el laboratorio de la Dra. S. Merani, Cátedra de
Microbiología, Facultad de Medicina, UBA.

Machos

S/N, procesado en el laboratorio de la Dra. S. Heraní, Cátedra de
Microbiología, Facultad de Medicina, UBA.

Total por especie : 2

Especie: Üctodontamysgliroides
Localidad: Tilcara, Jujuy
Hembras

1-822, C-IBBS
Machos
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1-823, C-1367; 1-824, C-1388
Total por especie: 3

2.1.3.3. Especias" analizados elmztroforóticanmte
Fueron analizados electroforéticamente 79 ejemplares de ¿Tenamys

distribuidos en 11 especies identificadas y a 6 poblaciones de CKsp. y 3 de
. 00todontomysglilvidES. A continuación se detalla el tamaño muestral de cada
OTUy las identificaciones de cada ejemplar indicando el número de entrada
interno a1 laboratorio (1). Todos los ejemplares fueron depositados en la
co1ección de1 Museo Hunici_u1 de Ciencias Naturales “Lorenzo Scaglia" de Mar
del Plata.

C. angentinus, Colonia Benitez, Chaco.
1-700, 1-701, 1-7U2, 1-703
Total: 4

Lï dorbignyi, Mhuriguí, Corrientes.
1-1273. 1-1233, 1-1235, 1-1238, 1-1236, 1-1272, 1-1265, 1-1234, 1­

1266, 1-1237, 1-1264
Total: 11

knightíi, Los Cardona”, Tucuman.
1-832, 1-833, 1-031, 1-1485
'l'otal z 4

latro, Ticucho y Tapia, Tucumán.
1-676, 1-996. 1-997, 1-998, 1-995
Total: 5

C. Magellanicus, Rio Grande, Tierra del Fuego.
1-695
Total: 1

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

¿wdmus,Tres Cruces y Cerro de ln Lugunitu, Jujuy.
1-465, 1-913, 1-1477
Total : 3

C. perrensi, Goya, Corrientes.
1-1231, 1-1228, 1-1227, 1-1232, 1-1229, 1-1228, 1-1263, I-1262, I­

1230,
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Total: 9

C. roigï, Costa Mansión, Corrientes.
1-1271, 1-1270, 1-861, 1-862,
Total: 6

1-883,

C. 5p., Curuzú Laurel, Corrientes.
1-1275, 1-1267, 1-1242, 1-1286, 1-1240, 1-1269
Total: 6

CC5p., Baladas, Corrientes.
I-698, 1-699, 1-705
Total: 3

C. 5p., Baladas, Km7, Corrientes.
1-1276, 1-1278, 1-1279, 1-1277
Total: 4

5p., Baladas Km14, Corrientem.
I-704
Total: 1

C.sp., San Roque, Corrientes
1-691, 1-692, 1-687,
Total: 5

1-688, 1-693

Cï 5p., Yatayti-Calle, Corrientes.
1-689, I-688, 1-690
Total: 3

C. tucanax, El Infierníllo, Tucumán.
1-552, I-867, I-888, 1-870
Total: 4

C. tucumanus, E1 Cadillal, Tucumán.
I-987, 1-989, I-988, I-548
Total: 4

Übtodantomysgliroides, Tilcara, Jujuy.
1-1367, 1-1388, 1-1369
Total: 3

2.1.3.4. Especínunes analizados etspenzúticanante
Se analizaron todos los machosanalizados citogenéticamente.
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2.2. HKIUDS

2.2. 1. Análisis Morfológico
Los estudios morfológicos previos sobre las espeies de Ctyenomysse

han basado en caracteres tales comocoloración del pelaje, tamañodel cuerpo y
algunos rasgos cráneo-dentales, que fueron las bases originales para la
descripción de las nuevas especies de Ctenomys. Si bien en Ctenamys las

. variables morfome'tricas han sido tradicionalmente las más utilizadas para 1a
descripción, diferenciación y establecimiento de relaciones evolutivas entre
las distintas especies, una estandarización de las mismas no se logró sino
hasta mucho tiempo después con los trabajos de Reig et al. (1985), Langguth &
Abella (1970) y Contreras & Contreras (1984). Con la excepción de Contreras 8:
Scolaro (1986), no se ha realizado hasta el presente una comparación global de
las diferentes especies de Ctenamys basada en criterios morfológicos y
utilizando metodologías multivariadas modernas.

La actitud de la sistemática evolutiva moderna hacia las variables
morfológicas es la de considerarlas indicadores de variabilidad génica. En
este aspecto, los caracteres morfológicos tienen sus dificultades y sus
ventajas. Las dificultades yacen en el hecho de que no se conoce (en general)
su mudode herencia. Lnn ventajas se basan en que estas variables nos pueden
indicar variación tanto en tamaño comoen forma. Esto último, la variación en
forma, es en principio, el resultado de la evolución de la acción de genes
reguladores en los distintos programasde desarrollo.

Uno de los principales problemas que se afrontan en el análisis
multivariado de caracteres morfológicos es la dificultad en diferenciar
variación del tamaño de la variación de la forma. Si no se discrimina entre
estos dos factores se pueden inferir relaciones de parentesco equivocadas. Por
ejemplo, supongamos que analizamos cuatro especies: dos, una de tamaño grande
y otra pequeña, con morfología craneana que podemosdenominar arbitrariamente
tipo "A"; y las otras dos, también una de tamaño grande y otra pequeña, con
morfología craneana que podemos denominar arbitrariamente tipo Un
análisis de agrupamiento tradicional utilizando variables morfométricas
agrupará 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
sugerirá la existencia de distintos programasepigenéticos, que nos permitirán
inferir diferencias de genes reguladores. El tamaño, varía aún muchodentro de
cada especie y está altamente afectado por la influencia ambiental no
heredable, por lo tanto esta información presenta dificultades para la
inferencia genética. Es cierto que dos especies puedendiferir solo en tamaño,
y que ello es importante, pero lo esencial es saber distinguir esta causa de
la de la forma.

La solución tradicional es la utilización de la técnica del análisis
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de componentes principales (PCA), donde se ha demostrado que el primer
conponente es una aproximación multivur iaria al tamaño general (’l’einsier, 1880;
Jolicoeur, 1983); el resto de variación residual sería por lo tanto variación
en forma. Pero su ha mostrado que el primer componente siempre incorpora
también variación en t'ormu (Mosiman, 1970; llumphrles at: aL, 1881), o que
existe siempre residuos de tamaño en el segundo y demás componentes (Bookstein
et al, .. 1985).

La metodologia que se utilizará para enfrentar este problema se
presenta en la sección 2.2.1.3. de Procedimientosestadísticos.

Todos los análisis se realizarán por separado para machos y hembras.
Los análisis de estimación de i’ilogenias se realizarán con los especímenes
mucho por disponer (ie más UI'Un con ion mirmum.

2.2.1.1. l’nxzommiuntnde los esprmínmes.
Para los emuwimauom que no fueron obtenidos ya preparados de

distintos museos se siguió el siguiente tratamiento para los cráneos. Se
hierven los cráneos sin piel por lO minutos. Conbisturí, tijeras y pinzas se
elimina la carne que rodea a los inmson. (Ion una pinza o agria se extrae la
musa encefálicu. Finalmente se sumerge el cráneo en ácido hipocloroso (clorato
1 de hidrógeno) pnrn nliminnr los; restos rin carne más: pnqneñorl y se lnva con
ninia cumnn.

2.2.1.2. Vnriuluou ¡ulaiizuiuu y mnnmlnluru.
El análisis morfológico estará basado en la medición de 24 variables

craneométricus, las que"se listan en la. Tabla 2.2.1., y se ilustran en la
Figura 2.2.1.

No Codigo Dononinaridn Hu Codigo Dononinacion

i L_ÏOÏ_CRM Longitud Total del crlneo 13 L_CON_PREI1Longitud tóndilo pronoiar

2 L_COND_BASLongitud cdndilo builar 14 L_DiABTEIiALongitud del diolton K
3 L_COND_NnSLongitud rdndiio nan] 15 L_AHPJiUDILongitud de lo “pollo auditivo
4 LJMSAL Longitud doi nm] 16 LAHPJUDI Ancho de lo ¡apollo auditiva
5 AJASAL Ancho doi nou] 17 ¡UNCISIVO Ancho del incilivo
6 LBIHEMAL‘Anrhobiontal H1IMM]! Longitud doi P4
7 AJICIBOHAMnchobirigoutico 19 L_B_HOLARLongitud do lo urio ¡olor superior
8 AJIHABÏOI Ancho hioutoidoo 20 LHANDIBULhncho do lo nndibulo
9 AjRUNInL Ancho frontal 21 ALIO_CRAHEAlto del cráneo

iO ¡“106an Ancho roltroi 22 L_BASAL Longitud bllll
ii A_CRJ_CEREAnchodo la caia uner 23 L_HAXI_¡NFLongitud del Inilor inilrior
12 A_F0_PREOR:Anchodel ioránn proorbitario 24 ALJAUHF Miura del ouilar inferior

tabla 2.2.1. Listado de las variables utiiiudas m el análisis norioidgico. Las variables estan
nomad", y n indican los codigos que le utilizaran en Resultados.
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1.3. l’nmcd¡minutosestmlínticns.
Im melalnlogin a rwgnir para resolver ul pr«_nl.ulmnwriel tammín ser}? le.

trialisftzyrmsw¡(unlogaritmitra de los; (laws originales: y la posterior utilización
del mtí'luln ¡le Bnrnuhy t'JSIb‘B),utilizando el mil: obtenido a partir rlel primer
autovectnr ("Eigenver-tor", vector propio o también lluumrlo vector
característico) del análisis (le componentes principales de la matriz de.
varimza-covarianza (var-«row agrupadas intragrupalmente. Esta. última matriz
es la que se obtiene normalmente a partir de un análisis; disoriminante o de un
análisis: mnltivariadn dr: ln varianza. Luego se utilizará el análisis de
factores para intentar expresar loss;caracteres origirmles por medio de un
númeromenorde variables funcionalmente relacionadas.

Figura2.2.]. mm a) mtral. b) dornl y cl html de un trineo y dl dv una nmdlbulade Clamp, lluflmdo lu variablescranealetrlns utilizafias. La numeracióncorrespmde a la dl la ¡abla .2.l. Nose Human lu vnmb es 3 y 20.“

Respecto a la solución del problema de los "datos faltantes", se
utilizará regresión múltiple dentro de cada grupo para la estimación de los
mismos. Los "datos faltantes" en las medidas craneales, suelen deberse a que
ciertas zonas tomadas rromoreferencia respeto a las variables utilizadas, son
particularmente frágiles, y suelen romperse en algunos especimenes. Los;
programas estadísticos a nuestro alcance (SPSS-PC, S’l'A'l'flRAPHlCS).al realizar
al análisis multivarmrlo dr..-ln varianza. eliminan totalmente de los Cálculos

aquellos especimenes que. poseen al menos un dato faltante ([Iroor‘nlimlento
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denominado "listwise"; en otros procedimientos, es posible realizar los
calculos necesarios con los datos disponibles solamente, y se denomina el
procedimiento “casewise” o "pairwise"). Al completar los datos faltantes con
aquellos predichos por la regresión múltiple dentro dc cada grupo, permite
utilizar todos los ejemplares disponibles y la correlación general entre las
variables dentro del mismono es alterada.

A continuación se describen con mayor detalle los fundamentos de las
técnicas mencionadasen el párrafo anterior.

2.2.1.3.1. Métodode Burnaby.
Este método tiene por objetivo eliminar el efecto de una o más

variables de los datos. Luego se pueden realizar otro tipo de análisis como
componentesprincipales, análisis discriminante, etc. sobre la matriz de datos
muJificuda o ajustada. Los resultados de estos análisis estarán basados
entoucus en la variación que es ortogonal a los vectores que corresponden a
las variables mantenidas constantes. Lo usual es el eliminar el primer
componente principal (F1) obtenido a partir de la matriz de var-cov
promodiadas dentro de grupo. Se espera que la principal variación dentro de un
grupo sea el factor tamaño pero no la forma. La matriz

Ltlp-F1(F1LF1)“1F1“
proyecta cualquier vector a un subespecio couplcmentario a F1. L es una matriz
de orden p por p (p es el número de variables), F1 es el factor de tamaño de
dimensión prpor 1 e lp es la matriz identidad de orden p.

Utilizando la matriz L se pualen proyectar los datos originales a un
hipurospacio de una dimensión menor en la que está ajustada para 1a
eliminación] (¡el tnnuuïo, F1.

X'=XL

donde X; y x son las matrices de datos ajustados y originales respectivamente.
Esta matriz de datos ajustados puede usarse para posteriores análisis:
agrupamiento, componentesprincipales, discriminante. etc.

Burnaby (1966) advierte que el vector F1 deberia estimarse de manera
independiente del resto de los datos. Esto quiere decir que el primer
autovector de la matriz de var-00v dentro de grupo no debería usarse si se
desean realizar pruebas de significación tradicionales. Unaalternativa es el
uso de un vector teórico isométrico relacionado con el tamaño y definido a
priori. como el propuesto por Somers (1988). Esta técnica extrae un primer
componente "teórico" de tamaño, que es aquel cuyos coeficientes tienen todos
el valor de p"°-5, con p igual al númerode variables originales. Esto quiere
decir que todas las variables estan afectadas de igual manerapor la variación
en tamaño. Este último método, asi como el denominado "shear" (Humphries et
al., 1981; Booksteni et a1., 1985) o el análisis de componentes principales
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multigrupo (Thorpe. 1983) daran a menudorsultados similares, pero de ellos el
único que extrae directa y simplemente los efectos de la variable considerada
tamaño es el de Burnaby (Rohlf & Bookstein, 1987).

2.2.1.3.2. Análisis de (nutxlnnnxniprincipales.
Un conjunto de puntos (individuos) puede proyectarse en un espacio

-rmltidimensional en el que cada dimensión representa una de las p variables
medidas para cada individuo. El análisis de componentes principales (ACP)es
un método que encuentra un nuevo grupo de ejes, mutuamente ortogonales, en las
direcciones de máximadispersión entre los individuos. Esto se realiza por
medio de una rotación rígida del sistema de coordenadas original. La
información necesaria para realizar un ACP se puede obtener o bien (de la
matriz S do var-cov (de los datos centrados), en cuyo caso el análisis se
realiza en las unidades originales, o bien, además de centrando,
estandarizando los datos y usando en consecuencia la matriz de correlación R.
en lugar de la de varmoov. Los resultados obtenidos basandose en S o en R, no
son los mismos, y no pueden convertirse unos cn otros nmxüente una rotación
ortogonal, es decir que el ACPno ee invariante ante un cambio de escala.

Geométricamente, el ACP tiene couu) 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 demuestra
(Morrison, 1976) que los mismosestán en la dirección de los autovectores de S
(o R). Los autovalores asociados con cada autovector equivalen a la varianza
explicada por cada componente. Lou diferentes uutovectoree son ordenados de
mayor a menor, en función del tamaño de los correspondientes autovalores
asociados. De esta manera los componentes principales (CP) se definen como
primero, segundo, etc., de acuerdo al tamaño del autovalor asociado al
autovector que lo define, y asi hasta definir p componentes.

El primer componente principal es una combinación lineal de las
observaciones originales (bid's) ponderadas por los elementos del primer
autovector(eii's)

211=911b11+921b12+...+ep1b1p
y para todos lo 2.a y b.

ZzBE

donde Z es la matriz de valores de los individuos en el nuevo sistema de
coordenadas.

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

1)Si se dimonsionun de tul manera quo 0'303=1, entonces se dice que
los vectores asi normalizados tienen tamaño 1 (la sumade 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 e;
representa, a) la proporción que corresponde a cada variable original respecto
de la varianza explicada por ese componente y b) los cosenos de los ángulos
entre el componente que esta en la misma dirección do ono autovector y la
variable original correspondiente.

2)La otra forma de dimensionar los autovectores es, una vez
dimensionados a un tamaño 1, sa multiplican por la raíz cuadrada del valor
propio correspondiente y cada elemento se divide por ol desvío estándar de la
variable original correspondiente (a menosque se hallan ya estandarizado los
datos). Cmia elemento representa en este caso a)la correlación entre la
variable original correspondiente y el componente, b)los cosenos de los
ángulos entre los componentes y las variables, pero en este caso, en un
sistema de coordenadas para las variables originales, tal que los ángulos
entre los ejes que representan a las mismassean iguales a sus correlaciones,
y c)clevados al cuadrado. cada elemento representa la proporción de la
varianza de cada variable original explicada por el componente.

En ambos casos. los valores de estos elementos pueden ser tanto
positivos como negativos. Sin embargo el hecho que un elemento en particular
sea positivo o negativo carece de relevancia, ya que la asignación de los
signos es arbitraria (por ejemplo es equivalente +en,—ez1 o —e11,+921). Los
elementos de los autovectores reciben n menudodiferentes nombres, de acuerdo
al tipo de dimensionamiento. En el primer caso, reciben el nombre de "pesos" o
en inglés, "Heights". En el segundo caso, reciben el nombre de "cargas" o en
inglés, "loudings". Esta última forma de dimensionar y nombrar los elementos
de los autovectores es más comúnen el análisis de factores.

Esta técnica so utiliza más generalmente en sistemática como medio
de reducir el número dc dimensiones (Net‘f El Marcus, 1980). Esto se realiza
doscartmmio los CP cuyos valores propios adjuntos sean pequeños. Bookstein et
al. (1985) recomienda el uso de la matriz de varianzas-covarianzas obtenidas a
partir de datos logaritmizados sobre la de correlación cuando se trata de
datos morfométricos, debido a su mejor interpretabilidad y debido a la mayor
complejidad teórica del análisis de los valores y vectores propios extraídos
de la matriz de correlación. La transfs.)rmación a logaritmos es recomendada
también para eliminar problemas de escala». Do igual manera, Morrison (1976)
recomienda utilizar a S en lugar de R cuando se dispone de datos en escalas
similares.

2.2.1.3.3. Análisis de factors"­
El análisis de factores es una técnica similar al ACPpero con un

modelo matemático subyacente diferente (Neff & Marcus, 1980; Bookstein et 8.1.,
1985), más adecuado a la realidad biológica por varias razones. L0 que se
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busca no es un nuevo marco de referencia donde la varianza sea maxima (como en
el ACP), sino que se buscan factores o variables latentes (inmL-tdibles
directamente) que expliquen mas parsimoniosamente las covariunzas rxistentes
entre las varibles medidas. Estas variables latentes serían entonces lo que es
deseable estimar, a través de sus múltiples efectos: las variables medibles.
Según Bookstein et al. (1985) el análisis de factores se interpreta mejor

.según la metodologia de Sewall Wright (ver citas en Bookstein et aL, 1985)
denominada"path analysis" que este autor desarrolló comouna alternativa para
obtener una visión más genetica de los cambios de forma. La segunda razón, es
que los factores no son (como el método de ACP impone), necesariamente
ortogonales, es decir que ellos a su vez pueden estar correlacionados. Por
ejemplo, si encontramos dos complejos morfológicos funcionales en un tipo de
organismo, estos, dificilmente serán independientes (=ortogonales).

El análisis de factores comienza con la producción de una matriz de
asociación como la de var--cov o de correlación. Por lo general se utiliza la
correlación R para evitar problemas de escala. {Elmodelo puede representarse
de la siguiente manera (Neff & Marcus, 1980):

R:i:11E'+U

donde Q es la matriz de covarianzas entre los factores, E cs 1a matriz de
"loadingn" (ver ACP) o matriz de patrón de factores y U es la matriz de
"uniqucness" e de individualidwi que representa aquellas propiedades
(variabilidad) ¡ln lan VJLI‘ÍIIÍHHHuriuinnicn «¡un nu pueden ser explicadas por
los factores. La matriz Q. que aparece en el modelo, es una de las diferencias
con ACP. En este último todos loa componontnu son ortogonales, por definición
del modelo, por lo tanto no existe correlación entre ellos. En el análsis de
factores, esto no es una condición (de ser los factores ertogenales, entonces
Q es la matriz identidad). Comose dijo en ACP, los 03 están dimensionados a
un tamaño igual a la raiz cuadrada del valor propio correspondiente. En este
caso, la varianza total de cada factor es ignal a 1, por lo que, comose dijo,
la diagonal de Q está compuesta de unos. La varianzas de las variables
originales no explicables por los factores comunes, son explicadas por las
propiedades que son unicas a ellas ("uniqueness"). Estas propiedades son, por
definición del modelo. independientes unas de otras. Siendo este asi, la
matriz U es una matriz diagonal. Cada elemento de la diagonal es la proporción
de varianza explicada por estas propiedades exclusivas de cada variable. La
matriz de estructura de los factores es la matriz de correlación entre las
variables y los factores y es el producto EQ.

Si en el análisis de factores se realizara la factorización de la
¡natriz R comoen el analisis de componentes principales, daria comoresultado
“150.18 matriz de factores, ya que en ACPexiste la restricción de que la
varianza de los sucesivos componentes sea cada vez menor y por lo tanto
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diferentes. Pero esto no es asi. Supongamosque multiplicamos la matriz E por
una matriz cuadrada ortogonal T de dimensión 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 variables originales. Es decir, existen infinitas
matrices de factores, generadas por transformación de unas en otras por
rotaciones ortogonales, que explican a R de igual manera. Incluidas en estas
infinitas matrices, puedenexistir algunas de ellas que posean algún patrón de
“loadings” más interpretable respecto a las variables originales. Se denomina
a la búsqueda de estas matrices, por el método que se emplea para obtenerlas,
rotación. Existen dos tipos de rotaciones, rígidas u ortogonales, cuando no
afectan la perpendicularidad de los factores, u oblicuas, cuando lo hacen. En
este último caso, los factores quedan correlacionados.

En el caso de rotaciones ortogonales las matrices de patrón de
estructura (E) y la de estructura de factores (EQ) son iguales ya que Q es la
matriz identidad. En el caso de una rotación oblicua los elementos de E no son
más coaficientes de correlación: pueden ser considerados comocoeficientes de
regresión entre los factores y las variables originales (Noff & Marcus, 1980;
y referencias ahí citadas). La rotación mas usada o citada se basa en el
criterio de estructura simple de Thurstone (1945. cltmjo en Morrison, 1976).
¿ste criterio consiste en rotar los factores ortogonales originales de tal

nmnera que en la nuovu configuración (no necesariamente ortogonal) las
variables originales caigan en grupos de factores mutuamente excluyentes,
dondo tengan "leading" altos en un factor, maierados o bajos en unos pocos, y
cercanos a cero en el resto.

Existen varias técnicas de rotación. La más usada es la varinax que
es una rotación ortogonal que tiende a minimizar el número de variables con
“loadings” altos en cada factor. Esto ayuda en la interpretación de los
factores. La rotación que utilizaremos es la denominadaoblicua que tiene el
mismoobjetivo que varimax pero permite la correlación entre factores, lo que
tiene mayorsignificación biológica, comose explicó más arriba.

Un factor muy importante es la adecuación de los datos al modelo
factorial. Un indicador es el coeficiente de correlación parcial de cada
variable. Este es un estnwdor de las correlaciones entre los factores de
individualidad o unicos de cada variable y deben ser cercanos a cero (ver más
arriba). El negativo de la correlación parcial es llamadala correlación anti­
imageu. Si la proporción de coeficientes altos es grande, no es recomendable
el uso del análisis de factores. Otra medida es la medidade adecuación de los
datos de Kaiser-Meyer-Olkin (SPSS/PC+, Advanced Statistic's User Manual) que
es un indice que compara las magnitudes de los coeficientes de correlación
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respecto de los coeficientes de correlación parcial

KMO=213:3213/2 1532134-2 1515,21;

donderu son los coeficientes de correlación entre las variables i y i y au
es el coeficiente de correlación parcial entre las variables i y i. Si la sur)
de los coeficientes de correlación parcial es: chica en relación a la suma de
los coeficientes de correlación, entonces KMUserá cercano a 1. Valores
pequeños para K110indican que no deberia utilizarse el análisis de factores.
Se recomienda no usarlo con KHOpor debajo de 0.5.

Otro factor importante es 1a estimación de la bondad de ajuste de].
modelo factorial a los datos. Cuando los factores se obtienen por el métodode
minimos cuadrados o de máxima verosimilitud (y se supone mltinormalidad de
los datos) es posible realizar el test de bondad de ajuste. Para tamaños
“Australes grandes, el estadístico de bondad de ajuste tiende a una chiz. En
general el númerode factores reales no es conocido. Por lo tanto es necesario
lr aumentandoloa lun-¡luiquo ne produzca un buon ajunto.

2.2.1.3.4. Análisis discriminante.
A diferencia del análisis de componentesPl ineipales o del análisis

de factores cuyos objetivos son encontrar una nueva estructura en los datos,
el objetivo general del análisis diseriminante (AD) es encontrar una
combinación lineal de las variables originales que maximice las diferencias
entre grupos definidos a priori.

Ue ucnnrdn con Neff 8: Harcun (1980:1423) el término análisis
discrimintmte se refiere u una variedad de técnicas que tienen en común la
partición de una matriz de datos en diversos grupos de especímenes sobre la
base de una clasificación a priori.

Existen tres tipos de técnicas cuyo modelo matemático subyacente es
similar, y que solo se diferencian en el énfasis que ponen en uno u otro
aspecto del análisu. Estos son, el análisis discriminante propiamente dicho
(AD), el análisis canónico de las variables (ACV)y el análisis multivariado

de 1a varianza (cuyas siglas más comunmenteconocidas son las. derivadas del
inglés, HANOVA). '

El modelo general es el siguiente. Se divide la matriz de datos
compuesta por N individuos a los que se les midieron p variables, en k grupos
definidos a priori. En el primer grupo hay ni individuos, en el grupo 2 nz
y nk en el grupo k. Las nuevas variables (denominadas variables canónicas),
que maximizanlas diferencias entre los k grupos, esta) en la dirección de los
vectores propios de la matriz

SASvrl

donde SA es la matriz de varianza entre grupos y Swes la matriz promediada de
las varianzas dentro de cada grupo. Los elementos de estos vectores propios
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son cosenos de los ángulos entre los ejes de las variables originales y los
ejes canónicos.

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

V=Bo+81X1+82X2+...prXp
donde los Xi corresponden a los valores de las variables originales y los Bi a
los coeficientes de la función discriminante. La constante Bo desaparece si se
estandarizan los Bi. Un problema que surge al querer interpretar los Bi como
estimadores de la importancia de cada variable original en las funciones
discriminantes, es la correlación que puede existir entre las variables
originales. Menos influenciados por esta correlación son los denominados
coeficientes de estructura, que son coeficientes de correlación entre las
variables originales (basados en la matriz var-cov agrupada dentro de grupo) y
los ejes canónicos (SPSS/PC+,AdvancedStatistic's User Manual).

Las distancias eucliduas entre los centroides, en el espacio de los
ejes canónicos, se denominandistancias de Mahalanobis (D).

Para visualizar mejor el objetivo del ADen general, supongamos lo
siguiente. Si se realizan diferentes transformaciones del espacio original de
tal nmnera que los elipsoides que representan las nubes de puntos de cada
grupo se vuelvan esferoides, entonces la máximadispersión entre los grupos
puede ser obtenida por un analisis de componentes principales de los
ltntroides: el primer CP equivale al primer ojo canónico (Neff & Marcus,
1380).

Los objetivos principales de los tres diferentes analisis que se
basan en el mismomodelo general discriminante son:

a)Aná1isis discriminante propiamente dicho (AD): tiene comoobjetivo
encontrar, utilizando los ejes canónicos, 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)Análisis canónico de las variables (ACV):el objetivo principal es
el de poder representar los individuos medidos en un espacio de menores
dimensiones (los ejes canónicos), que maxice la variación entre los grupos.

c)Análisís multivariado de la varianza (MANOVA): busca
principalmente, la puesta a prueba de las hipótesis de similitud y diferencias
entre los centroides de los k grupos formados a priori.

lil mulnln Hunm'ul Lionn vurinn limituoimmu. l’rimoro, 1:01” no pumlnn
hallar combinaciones lineales de las variables originales, las que deben ser
continue. Segundo, supone que las matrices de var-cov de los k grupos son
iguales (homogéneas) y que las p variables forman una distribución
multinormal.



2 2.1 3.5. Regresión múltiple.
El analisis de regresión múltiple es una técnica que busca predecir

los valores de una variable (dependiente) medida en una serie de UTUs, a
partir de una combinaciüi lineal de un grupo de variables independientes,
tambien medidas para los mismos UFUs. Puede ser usada para la predicción de
valores o describir o hallar relaciones funcionales.

Un modelo de la forma

y1=Uoibix11+Bax12+...4Bpxip+r1
se ajusta a los datos, en general por el método de los minimos cuadrados (las
estimaciones bi de los parametros B, se realizan minimizando la suma de los
cuadrados de los r1); V1 es el valor de la variable dependiente o predioha
para cada UH) i; X11 a X19 son los valores observados para las variables
independientes para el mismoOTU;no es la ordenada al erige y 81.62,...,Bp
son los coeficientes de regresión usados para predecir los yr como
combinaciones lineales de los m X1s; V1 es el error o variabilidad residual,
es decir, la parte de y; no explicada por la dependencia sobre los xi's. En
forma matricial el modelo se puede escribir como

szbtR
X es un vector columnade los u valores para la variable dependiente; X es una
matrix de dimensión n por p+1 de valores para las variables independientes. La
misma tiene una dimensión (columna) más que el total de variables
independientes. en dicha columna hay unos para "X0". B es el vector columna
de los pri coeficientes de regresión, mientras que R es otro vector columna.
el correspondiente a los residuos.

El modelo es similar al de análisis de factores, ya que se busca
predecir el valor de una variable, en función de otras. Pero en el análisis de
factores solo el análogo a Y es medido. Los análogos de x y B son estimados,
mientras que en el análisis de regresión solo los B son estimados.

Una medida de la bondad de ajuste esta dada'por R2, el coeficiente
de correlación múltiple al cuadrado. R es la correlación entre los yr
observados y los predichos (y‘1) ”

y“=bo+b1xa1+.. Abpxip
R221 indica quo la dependencia es total. R2=Usignifica que u "0

esta correlacionada con ninguno de los x's, ni con ninguna función lineal de
los mismos y por lo tanto no predicen mejor los valores de y que la media de
y.

Comoson estimados 9+1 B's, un ajuste perfecto se obtendrá con p+1
OTU's. Menos OTUs deriva en una solución indeterminada y más OTU's permite
una estimación dol error y la inferencia estadistica (si los supuestos de
multinormalidad y otros se cumplen).

Un problema que surge con esta técnica es el de encontrar las
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mejores variables que predigan la variable dependiente, cuando se tienen una
¡gran cantidad de variables independientes posibles. La solución más común a
este problema es el método "stepwise' (de a pasos). En cada paso de este
método se agregan o se sacan (o ambas cosas) variables, y se estima la
adecuación del modelo a los datos. Esto se repite hasta que se encuentra un
óptimo con un grupo elegido de variables. Este óptimo es local, lo que quiere
decir que este método no halla "la" mejor combinación.

2.2.1.4. Estimación general de la divergencia basmla sobre morfología
crunounu.

2.2.1.4.1. Estinmión cuantitativa.
Se realizara un análisis de agrupamiento utilizando una matriz de

distancias basada en los centroides de los UI‘Usen los distintos ejes
canónicos obtenidos en un análisis discriminante, para obtener una medida de
las similitudes de forma entre los Ul'Us. Se realizará también este mismo
procedimiento a partir de los datos originales sin eliminación del factor
tamaño para ostimar qué especies no se diferencian en forma pero si en tamaño.

1.3.1.4.2.Estimúúl cualitativa­
Para obtener una estimación del tipo de diferenciación craneal que

hu ocurrido durante ln l'iloqnnin, no utilizarán sucnsivos nnúlisin
discriminantea forzando la obtención de solo 2 ejes discriminantes por
análisis, que, según pruebas previas, suelen alcanzar a explicar la mayoria de
la variabilidad. Sobre la base de los valores de los centroides de los
distintos grupos sobre este eje se construirá una red de Prim por análisis
discriminunte. En la red correspondiente se identificarún los dos grupos mas
conspicuos a partir de la dicotomía evidenciada por la distancia mayor entre
dos O'I‘Us¡en 1a red. Entonces a partir de las correlaciones entre las variables
y los ejes oanónicos (rotudos bajo el algoritmo vanimax) de la función
discriminante (de la matriz de estructura, ver más abajo en Análisis
Disriminante) se estimarán qué variables (originales) han divergido más entre
los dos grupos. Este procedimiento se repite separadamente para los dos grupos
formados. Este iteración termina cuando se han completado todas las
comparaciones dicotómicao posibles que revistan interés. El fundamentode este
procedimiento es que los ejes eanónicos que maximizan la varianza entre todos
los grupos al mismo tiempo poco pueden tenor que ver (salvo el primero) con el
proceso evolutivo que, según las teorias filogenéticas más en boga, es
prhlcipalmcnte dicotómico. A partir de un hipotético antecesor común, todas
las especies analizadas pueden separarse en dos grupos. A partir de este
evento cada grupo evoluciona independientemente. por lo que las variables que
más se diferencian en la siguiente dicotomización en cada grupo no
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necesariamente son las mismas, lo que fundamenta el análisis separado. Es
importante aclarar que 1a dicotomización evidenciada por el primer tmálisis
discriminmxte no es necesariamente 1a primera dicotomización evolutiva o
primer evento cladcgenótico, sino que representa a los grupos más
diferenciados actualmente, quizá por efectos de una evolución muy rápida dc
alguna línea evolutiva. ¡Cstziestimación tendrá sentido si los grupos formados:

-pur el proceso de dicotomizacion tienen niguna relación con los grupos
dicotómic s formados por otros métodos de estimación de árboles filogenéticos.
Alternativamente este método podria utilizarse para construir un árbol sin
raiz, si unimos los grupus formados mediante los Ul'Us mas cercanos on el eje
discriminante pertenecientes n Gruposdistintos.

Solo se realizará este análisis en machos, ya que se dispone de
mayor cantidad de O'l'Usrepresentados por ese sexo.

2.2.1.5. Ratinicit'n do ln fiinuuniu ¡mutua sobra Inurl'olouia crancunu.
2 .2. l .5. l . Aprlrximlcit'n l’móticn.

Unn primera aproximación scrú ln topología obtenida del fcnonramn
basado en distancias de c-entroides a partir de datos en los cuales se ha
eliminado cl factor tamaño.

2.2.1.5.2. Aproximaciónpor Fitch ñ Harflolimah.
También se obtendrán árboles filogenéticoa con el metodo de Fitch &

Margoliash (1967). Esto método es; sensible a la secuencia de entrada de los
(J’l'Uspor lo que se reonlenurti la matriz de dintancius ll") veces (según lo
aconsejado por J. Felscstein en ol manual del paquete de programas PHYME’),de
manera quo Jn secuencia de entrada varía y permita rastrear un mayor número de
árboles.

2.2.1.5.3. Aproximaciónpor Máximaverosimilitud.
Tambiénse utilizará el método de máximaverosimilitud de Felsestein

(lSBlb). Si bien este método no es aconsejado por su autor para datos
morfológicos lo utilizará ya que es el único a disposición que permite hacer
estimaciones de la confianza de las longitudes de las ramas.

2.2.1.5.4. npmimciáu por el'Hétodo del vecinocnás próximo.
l‘or último se utilizará el método del Vecino más Proximo (Saitou 8:

Nei, 1987). Este método puede utilizarse según sus autores para realizar
estimaciones de filogenias a partir de cualquier matriz de distancias.

2.2.1.6. Pm.ng de cnlputucil'nutilizados.
Los programas utilizados para el cálculo do los distintos
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procedimientos fueron los siguientes:
SPSS/FCH,1968: Cálculo de la matriz de variwlzas-covarimlzas agrupadas dentro
de grupo con el procedimiento HANOVA.Análisis disriminante con el
procedimiento DSCRlMAN'l'mediante ol método "stupwleo" y las opcione Mahal que
maximizala distancia de Hahalanobis entre centroides. Análisis de factores
con el procedimiento FACI‘ORmediante el método de máxima verosimilitud.

N'l'SYS--pc,ver. 1.4: Cálculo del primer componente principal de la
matriz de varianza_.—cove.rianzas agrupadas dentro de grupo con el
procedimiento ElGEN.Transformación de los datos a logaritmos con el
procedimiento TRANSF. Eliminación del componente de tamaño
proyectando los datos al espacio ortogonal al primer componente
priunipnl nutcrior con ol proccfliminnto l‘RUJ (P'l'T-OR'I'H).Cálculo de
lar: mntricoi: du distancias nuclídenn con el procedimiento SlMIN'l'.
t'nlvnlu ¡lo los: l'nnum'mnnn lll'HHAvon nl prm'tnlimh'nln SAHH. (Irilculo
de los coeficientes: (le correlación cofenética (CCC) mediante los
procedimientos COP“ y HXCOHP.
NJ: Cálculo de los árboles mediante el método del vecino más:

próximo. Programa fuente BURI'ÍUKNversión de enero de 1991), escrito

por Naruya Saitou compilado con Microsoft Fortran 77 ver.3.31.
l"l'l'(,'H: Calculo «lo los; :irbolon ¡mundos un ol mótulo do Fitch En

Margoliash. Programa perteneciente al paquete E’HYLll’(Phylogenetic
lnforonce Package) escrito por J. l’elscstein. Programa fuente PASCAL
versión 2.9 compilado con 'l'urbol‘ascal ver. 3.01A.
Sl-IUFFLE:Reordenamiento de matrices de distancias necesario para que
el programa Fitch realice distintas estimaciones filogenétícas.
Programa perteneciente al paquete PHYLIP.
CONTHL:Cálculo de los árboles basados en el método de máxima

verosimilitud. Programa perteneciente al paquete PHYLIP.

2.2.2. Análisis Electroforético K
Lewontin (1974) propone que cualquier técnica encaminada a

identificar los genotipos, existentes en poblaciones o especies, debe cumplir
los siguientes requisitos:

(l) Las diferencias fenotípicas causadas por la sustitución do un
alelo (formas alternativas de un gen) por otro en un solo locus
deben detectarse en cualquier individuo.
(2) Las sustituciones alélicas en un locus deben poder distinguirse
en sus efectos de las sustituciones alélicas en otros loci.
(3) Todas, o al monosuna fracción considerable de las sustituciones
en un locas, deben nur detectnbles y distinguibles entre si,
independientemente de la intensidad o la categoría de sus efectos
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fisiológicos.
(4) Los loci estudiados deben sor una muestra de genes al azar con
respecto a los efectos f isiológicos que determinen los genes y a la
cantidad de variación genética que existe en el locus.

De las técnicas moleculares convencionales utilizadas, la
electroforesis en gel, que se fundamenta en el comportamiento físico químico
de las proteinas, os la que satisface el mayor númerode requisitos, pero no
cumple totalmente con (3) puesto que algunas sustituciones pueden no
detectarse. Ayala (1982), muestra que utilizando técnicas tales como
electroforesis secuencial, calentamiento o urea, se puede encontrar mayor
variabilidad (un 20% más de] número de alélms y entre 0.07 y 0.1 más de
heterocigosidad), pero también concluye que la electroforesis estándar detecta
la mayoría de las variantes proteicas presentes en las poblaciones. Los
polipe’ptidos migran a traves de un campoeléctrico a distintas velocidades de
acuerdo a su carga neta, tamaño y forma. Las proteinas que migran a diferentes
distancias, diferirán al menos en un aminoácido. La colinealidad de la
secuencia de nucleótidos en el ADN implica que estas proteinas fueron
codificadas por segmentos; de ADNque Se diferencian al menos en un par de
bases. Entonces, la movilidad de las proteinas proporciona información sobre
los productos inmediatos de 1.a acción de los genes, que constituyen una
evidencia indirecta de la diferenciación del ADN.Hunter y Harkert (1957)
combinaron la electroforesis con métodos de tincionee histoqulnicaa
especificas que permiten localizar e identificar enzimas en extractos acuosos
de tejidos y liquidos corporales. Estos autores propusieron el término
zimograma, para referirse al conjunto de bandas coloreadas que aparecen sobre
el medio de separación electroforétíca al revelar actividad enzimática. Esta
técnica fue incorporada, entonces, por los biólogos evolutivos y genetistas
poblacionales a partir de los trabajos de Harris (1988) y Lewontin & Hubby
(1986) quienes independientemente estimaron la variación genética en
poblaciones naturales con muestras de proteinas tomadasal azar. Las técnicas
electroforéticas permitieron disponer de una herramienta fértil para
cuantificar y evaluar 1.avariación génica y la diferenciación genética a nivel
de genes estructurales entre poblaciones que pueden o no estar aisladas
reproductivamente (Harris, 1968; Hubby & Lewontin, 1966; Lewontüï & Hubby,
1968). Con esta técnica, no sólo se pueden distinguir proteinas que fueron
codificadas por' distintos loci sino también alozimas (Prakash, Lewontin &
Hubby, 1969): productos proteicos de un mismo locus que difieren en 1a
movilidad electroforética y cuyo comportamiento segregacional en las
poblaciones sigue un patrón nmndeliano. Debe evitarse la confusión de los
términos alozimas e isozimas. Estas últimas son formas alternativas de una



Métodos 58

misma enzima, que catalizan una misma reacción, pero son producidas por loci
distintos, de manera tal que una isozima puede existir en un número
determinado de formas alozimicas. Despuesde la corrida electroforética, en un
minmoHcl. puedan aparecer 'nnto variantes isozímícas comoalozímicnn, las que
‘0 dit‘cruncimh porque cn general las diferencias dc movilidades entre alozimasL.

es muchomenor respecto a las de diferentes isozímas. Asi, cada grupo (uno o
más) de bandas que se revela a una distancia similar, se asigna
nnematixamenma una isozima diferente, es decir, a loci diferentes-Dentro
de cada grupo, si existen diferencias de movilidad en las bandas reyeladas, se
asigna cada una a alelos distintos.

Debe tenerse en cuenta, sin embargo, que la electroforesis presenta,
además de las ventajas que la hacen una técnica de uso corriente, ciertas
desventajas. A este respecto se hace oportuno citar un estudio de Avise (1975)
en el que considera el valor de los datos electroforéticos en sistemática y en
donde concluye quo onto mótulo presunta Jun niuuicntun ventaja” y donventajus:

Ventajas:
"1. La enumeración de los alelos y sus frecuencias son
determinaciones objetivas basadas únicamente en la movilidad de las
bandas en los geles. Puede incorporarse ocasionalmente subjetividad
en los datos morfológicos (forma del cuerpo) o de comportamiento.

Constancia de los caracteres genéticos. Si bien se conocen
muchos ejemplos de loci que se activan o desactivan durante el
desarrollo o que se expresan diferencialmente en los sexos, la
mayoría de los loci que se estudian (incluyendo casi todos los loci
que metabolizun glucosa) muestran poca o ninguna variación
especifica en función de la edad o el sexo.
"3. Cantidad de información genética. Los datos alozimicos incluyen
necesariamente el número de loci examinados. Por lo tanto.
conociendo el número y tipos de loci estudiados, se pueden obtener
los grados de confidencia relativos de los diferentes estudios. En
contraste, 1a base genética de los caracteres morfológicos,
comportamentalcs o fisiológicos son rara vez :onocidos, y algunas
conclusiones pueden estar basadas en una cantidad de información
genética, (Ir‘uconunidu,mayor que otran. .
"4. Precisión. Las técnicas electroforéticas dun información precisa
sobre el contenido genético de los organismos y hasta el momento
solo la secuenciación de proteinas o de ADN garantizan mayor
precisión"
Desventajas:
"1. Restricción a organismos vivientes. Las comparaiones enzimáticas
estan restringidas a especies actuales, restricción que no comparten
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los estudios morfológicosdel registro fósil disponible.‘
"2. Movilidad de las bandas similar debida al azar."
'Vl. Diferencias proteinicas no (jetectables. Pueden ocurrir muchos
cambiosnucleotidicos sin necesidad de que se altere la secuencia de
aminoácidos y también pueden ocurrir cambios en la secuencia de
aminoácidos sin alterar la carga neta del polipéptido. Shaw(1970)
estimó que solo un 30%de las sustituciones nucleotidicas codifican
para aminoácidos con cargas diferentes. Este desvío, junto con la
identidad de bandas debida al azar, conduce a una subustimación de
la variabilidad genética interpoblacional. Los estimaciones de
distancias genéticas deben considerarse comomínimas."
“5. El muestreo de genes no es al azar. Los métodos
clectroforéticos muestrean principalmente proteinas soluble.
codificadas por genes estructurales. Ya que se tiene poca
información del porcentaje de los genes que codifican proteinas
solubles, entonces no se puede evaluar el grado de error que se
comete en la muestra del genoma, pero puede ser considerable.”
“6. Más de un evento mutacional. Los datos electroforéticos no dan
información sobre el número de aminoácidos diferentes entre las
proteinas. Dos alelos pueden estar separados por uno o muchos
t:\lt:lll.()tl HI|li.¿l().itlllil.l(:ïï."

El problema principal con respecto u esta técnica es que no Ofrece
ningún tipo de información sobre la variación de los genes reguladores,
entendiéndose por estos, aquellos que regulan «3modifican la actividad de
otros genes (Ayala 8| Kiger, 1980). Los genes estructurales que codifican
proteinas, parecen constituir loci relativamente neutrales con respecto a los
fenómenos de especiación y en general a los procesos macroevolutivos
(Templeton, 1980), fenómenos en los que tendrian mayor importancia los genes
reguladores (Wilson, 1976). Sin embargo, es poco lo que se sabe sobre la
naturaleza y forma de actuar de dichos genes.

Estas observaciones criticas no constituyen una objeción insuperable
a la utilización de los datos electroforéticos para la estimación y
cuantificación de la variabilidad genética, los cuales pueden seguir siendo
utilizados como aproximaciául válida y eficaz para la estimación de dicha
variabilidad.

2.2.2.1. l’rocouuniulto do los canarinmcs.
A cada animal se le extrajo aproximadamente 2 ml de sangre. Ello se

lOurÓ tanto por punción cardíaca con Jeringas heparinizadas como con pipetas
Pasteur aplicadas al seno infraorbital. Con las técnicas convencionales se
separó el plasma y sangre total.
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Posteriormente se sacrificó al animal por medio de inhalaciones con
éter. Se extrajo higado para el procesamiento electroforético. El material se
conservó en termos de nitrógeno liquido hasta el momentode la preparación de
los homogeneizados.

Los homogeneizados de higado se llevaron a cabo según Apfelbaum &
Blanco (1984). Un trozo pequeño de higado por animal se homogeneizó junto con
0.8 ml.de agua destilada y luego se centrifugó a 1100Urpm. Se utilizó para
1a siembra el sobrenadante.

Se utilizó electroforesis en gel de almidón (Electrostarch) al 14%,
mediante el dispositivo vertical de Smithies (1959), según la modificación de
Boyer & Hincr (1963). Los loci analizados y sus sistemas buffers se indican en
lu Tabla 2.2.11. También se indican los tejidos en donde se analizaron los
loci.

Para las tinciones especificas se utilizan las siguientes técnicas:
Allen et al. (1963), Blanco et a1. (1984), Blanco & Zinkham (1968), De Lorenzo
& Ruddle (1970), Selander et a]. (19'71) y Harris & Hopkinson (19'76).

2.2.2.2. Sistemasanalizados y nmwlatura.
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 mismaenzima) controladas por más de un locus se numeraron
u ignando el número 1 a la. de mayor desplazamiento hacia el ánodo y asi
nxrusivamente en orden decreciente de movilidad. Un punto a aclarar es el de
¡un esterasrs. Comose verá en RESULTADOS,fue necesario identificar de manera
difbrvute las reveladas en higado y plasma, porque demostraron ser, debido a
sus patrones diferenciales de corrida (se repitieron la experiencias más de
diez veces para la mayoría de los especimenes) pertenecientes a diferentes
loci. Al no tener un patrón común de referencia para la movilidad de los
sistemas de higado y plasma debido a la utilización de diferentes "buffers" en
cada uno. no fueron numeradas de manera consecutiva todas ellas. sino de
manera independiente para cada tejido. La existencia de diferencias en 1a
expresión de las esterasas en diferentes tejidos es conocida en otros
organismos (Richardson et 51., 1886).

Los genotipos se designaron mediante el simbolo de cada locas,
seguido de dos letras minúsculas que indican los alelos. Se denominó alelo a,
al que controla la sintesis de la proteina de mayordesplazamiento hacia el
ánodo.

Los fenotipos se denominaron igual que los genotipos, pero con la
sigla en letras mayúsculas.



"'.2.2.3. Pmdinialtos estadint icos.
Para cada indihduo hay dos situaciones posibles: qua cum. uno de

los alelos scan idénticos, que se denomina situación homccigotica, o que Cada.
ulelo son distinto, que recibe cl nombrede ¡situación heterocigotica. De esta
manera. en ausencia de dominanciu y dentro do las limitaciones del método
electroforético, se presupone que el fenotipo es equivalente al genotipo. Asi.

. la variación alozimica en una población es considerada comoun indicador de la
variación genética.
2.2.2.3.1. Frecuenciasalélicas.

La frecuencia de un alelo determinado dentro de un locus, para. la
muestra de individuos en estudio, es igual. a dos veces el número de
homocigotas para ese alulo más el número de heterocigotas para eso mismo
ulelo, dividido por dos; voces el númerode indiv iduos de ln muestra.

Frecuencia del ulelo í: x1‘-'-(2.HoOH.c)/(2.N)
:¡icndo N: numero de individuos du la muestra

Hoznumerodo individuos homocigotusspum el nlelo i
HQLÏNÚmGI‘Ode individuos heterocigotus para ol ¿11010 i

2.2.2.3.2. Haiidms do lu vnrinbilidnd
¡asiática .
Se estimaron lun Siguientes:

medidas:de variabilidad genética.
a)Número promedio de alelos

por locas (A).
b)l-’orcentmje de loci polimór­

ficos (l’). Se utilizaron los criterios
del 95%. .992 y sin criterio (que
corresponden a los casos en que la
frecuencia del alélo más comúnes menor
que 957., 997. y 100%respectivamente).

c)lleterocigosidad media (H):
calculada por ‘el recuento directo de
heteroeigotne y de acuerdo a lo
esperado por Hmdy-Heinbergr
2.2.2.3.3. Equilibrio Hardy-Heinberg.

Se probará en cada loci

Proteinas Locus .E

Á

4

J

Tabla 2.2.”. Protein“, locul y tejldm estudiada con sus _ . . .. ‘ . .

uxrïcsmhgi'ïnuzdrflm ¿2.Elcanic‘i’ïlutnllegt’rgrformïmP°1m0r11©° 31 1115 frecuencms1- m co a “corra run un . -.. ­
v " litio ¡aludenstockA, pH9.1, gCnotímc‘“ se “Justa” a 10 esperado
solución¡ton B,r4 8.4; , corridadumtn 15han! a 150Vy por Ha.rdy--Weinberg utilizando el test., .

L m' ¡'Hwhdo’“mm de bondad de ujuute de .12 (chiz). Si
las frecuencias de algunas clases son muybajas, el test de J2 no es adecuado
(Sokal 8: Rohlf, 1989). En este caso se agruparán todos los alélos, menos el
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ras común, como si fuesen uno solo, con lo que las frecuencias genotípicas
quedadn compuestas por tres clases: homocigotas para el alelo más común,
heterocigotas para el alelo más comúny alguno de los otros alelos y el resto
de los genotipos. Entonces se procederá a utilizar de nuevo J2 con un grado de
libertad.

Por último se calculará el indice de fijación F (Wright, 1969), que
estima. la «desviación (exceso o deficiencia) respeto de los heterocigotas
esperados.

2.2.2.3.4. Estimaciónde distancias genéticas.
Para comparar genéticamente las especies se estimaran a partir de

las frecuencias alélicas los indiccs de identidad genética (I) y de distancia
genética (D) de Nei (1972), con la modificación del propio Nei (1978) para
muestras de tamaño pequeño y las modificaciones hechas por Hueller & Ayala
(1802). El nunficinnLo I varía deals [:0 (las poblaciones no Licnen alelos cn
counin) hasta 1:1 (las poblacionuu tienen lon mismo“ alelon a idénticnn
frecuencias). Si el númerode sustituciones por locus sigue una distribucion
de Poisson y si las sustituciones para un locus son independientes de las que
ocurran en otros loci, D puaha ser interpretado como una medida del número
promedio de sustituciones por locus, detectables electroforéticamente, las
Cuales han tenido lugar desde que las poblaciones o especies se separaron de
un ancestro común. El coeficiente D toma los valores DTUcuando I=1 y DIM
cuando I=0 ya que dos o más sustituciones codónicas 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 OTUs,el promedio de n valores
de D (con n=n° de loci), cada uno de ellos realizado con n-l loci, siendo
eliminado en cada una de las n iteracioncs un locus diferente.‘De esta manera.
no solo resulta fácil el cálculo de la varianza sino que también se pueden
calcular varianzns y covarianzas de D entre 2 grupos de poblaciones o especies
lo que permite estimar si estos 2 grupos son significativamente diferentes o
no genéticamente. Este trabajo también se propone para el cálculo de los
intervalos de confianza de D la utilización de la distribución gammacuando
los valores de D caen en el Órden de 10“2 o más bajos. Esto está justificado
porque en este rango los valores de D alrededor del D medio no se distribuyen
normalmente debido a que no pueden existir valores do D menores que cero.

Se eligirá el Dde "jackknife" por ser un estimador que, entre otros
atributos, es menos sesgtlo que otros. Todos los D corresponderán, por lo
tanto, al estimador de "jackknife".

Se calculará también el índice de similitud dc Rogers (1972), ya que
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este, junto con versiones modificadas de los índices de Cavalli-Sforza 8:
Edwards (1967) son los más adecuados para la construcción de árboles
filogenéticos de máximaparsimonia basados en mtrices de distancias (Rogers,
1986).

2.2.2.4. Estimciúl general de la divergencia basada sobre alozims.
El análisis fenético interespecífico se realizará mediante un

análisis de agrupamiento utilizándose el método de UE’GHA(Sneath ü Sokal.
1973) a partir de las distancias genéticas de Nei (D) y Rogers (1972).

2.2.2.5. Estimciúi de las relacimes de paraltesco sobre la base de alozíms.
2.2.2.5.1. Aproximaciónfanática.

Como primera aproximación de la filogenia de las especies de
Ctemmys estudiadas electroforéticamente se utilizarán los fenogramas Ul’GHAde
la sección 2.2.2.4.

2.2.2.5.2. Aproximaciónclmjísticu.
2.2.2.5.2.1. Análisis basado en máximapersinnia

El análisis de máximaparsimonia se basará en la construcción de una
matriz de presencias y ausencias por O'I'U,de todos los alelos detectados en
todos los loci. Se asignó el. número 1 ó U cuando el alelo estaba presente o
ausente, respectivamente. E1 modelo a utilizar será entonces el de alélos
independientes (ver seción 1.1.2.4.). Cuando un Sistema no fue revelado para
algun O’l‘U,se considera como dato faltante la presencia o ausencia de los
alelos de ese locus en ese O'l'U. Todos los caracteres son considerados sin
polaridad conocida. Se utilizará a la especie Uctodontomysgliroides como
extragrupo con el objeto de establecer una raiz para el o los árboles a
obtener e inferir la polaridad del resto de los carácteres. En caso de
obtenerse más de un árbol igualmente parsimonioso‘ se estimará un árbol
consenso.
2.2.2.5.2.2. Análisis ¡Jamie en capatibilidad (Clique)

Se utilizará la mismamatriz que en el análisis anterior pero por
incapacidad del programa a utilizar de manejar datos faltantes, los mismos
serán considerados ausentes.

2.2.2.5.3. Aproximaciónpor Máximaverosimilitud.
Se utilizará el método de maxima verosimilitud de Felsestein

(1981b). Este métodoutiliza en el caso de frecuencias alélicas, la frecuencia.
de un solo alelo (el ¡mincomún) como información para cada locus.
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2.2.2.6. Programasde cotputación utilizados.
BIQSÏS;1. rel. 1.6: Este programa se utilizará para el cálculo de
frecuencias alélicas y genotípicas, heterocigosis esperada y
observada media y por locus, cálculo de bondad de ajuste entre
observada y esperada, estimación de loci polimórficos. cálculo de
bondad de ajuste a Hardy-Hainberg y de indices de fijación.
CLLQUE: Programa para análisis de compatibilidad. Programa
perteneciente al paquete PHYLlP(Ver sección 2.2.1.6.)
CDNIML:Cálculo de los árboles basados en el método de máxima

verosimilitud. Programaperteneciente al paquete PHYLIP.
CUNÏBEEver. 3/1/86: Cálculo de árboles dc consenso. Programa
acompañante del E’AUP.

NISÏS;pc, ver. 1.4: Este programa se utilizará para el cálculo de
los fenogramas UPGHAcon el procedimiento SAHN, cálculo de los
coeficientes de correlación cofenética (CXXÏ) mediante los
procedimientos CUPHy HXCDHP.

EAUB, ver. 2.4 1: Cálculo de los árboles de máxima parsimonia
realizado por chfford (1985). Programa ya compilado por D.
Suofferd. Se utilizaron las opciones:
ADUSEUTCLOSEST:la secuencia de agregados de OPUS, se realiza

agregando cudu (HUu tinas las posicionon posibles y eligiendo el
UTUque minimiza el tamaño del árbol.

HOLD=5: el numero máximo de árboles mantenidos en memoria en cada
paso para aer usados en el siguiente paso.

SHAP=GLOBAL2cada aubárbol posible es separado del árbol y
reinsertudo en toda“ lar; otras ponicionea poniblea.

MULPARS:indica que deben ser buscados todos los árboles igualmente
paraimonioaoa.

MAXTREE2100:el número máximo de árboles igualmente‘parsimoniosos a
ser retenidos con MULPARS

ROO'I'=OU'IUK)UP:el U’l‘Udesignado como extragrupo (outgroup) forma un
grupo hermanorespecto al resto.

SJDGENDZ:Cálculo de los valores de D y sus varianzas por el método
de jackknife y cálculo estadístico de diferencias entre grupos.
Progranut fuente BASIC.escrito por Sattler & Hilburn (1985) y
compilado con QUICKBASICver. 2.

STAJUBAElCSver. 2.6.: Se calculará los intervalos de confianza c
distribución gamma,de ser necesario.

2.2.3. Análisis Cronosónico
Como se V10 en la sección 1.1.2.4., los cromosomas brindan
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infO'nnEICióndirectamente relacionada con los genes, o más bien con grupos de
genes ligados. Las Ventajas del estudio cromosómicoen los aspectos evolutivos
pueden resumirse asi:
1) Están directamente relacionados con el aislamiento reproductivo. Grandes
diferencias de cariotipos permiten suponer en algunos casos aislamiento
reproductivo, independientemente de si fueron o no la causa de la especiación.

.2) Las técnicas de bandeo cromosómicopermiten en mohos casos establecer
homologias, no solo de cada par de cromosomas en los organismos diploides,
sino también entre cromosomas de diferentes individuos pertenecientes a
diferentes especies. Esta es una cualidad importante, porque permite
establecer estados discretos diferentes de cada carácter y por ende realizar
un tratamiento cualitativo. Estos estados discretos pueden ser presencia o
ausencia de un determinado cromosoma o brazo cromosómico, o reordenamientos
cromosómicos. Estos datos también permiten estas técnicas inferir que tipo de
reordenamientos ha tenido lugar.

El punto 1) está evidentemente relacionado directamente con el
estudio de la especiación y el 2!) con especiación y relaciones filogenéticae.

2.2.3.1. Procesanimto de los esawcinmcs y [Jn-parajes.
Se utilizará una modificación de la técnica de Ford and Hamerton

(1956) en médula ósea: colchicinado jn vivo, tratamiento hipotónico de la
médula ósea, fijación con Carnoy (metmlolzacético 3 a 1), siembra y tinción
Giemsa.

Los especímenes son inyectados 48 y/o 24 horas antes de sacrificar
con solución de levadura (lÜg/lUml) con el objeto de infectarlos e incrementar
el índice mitótico (Lee 8: Elder, 1980). Posteriormente son inyectados
intruporlLonoulmontu ¡ron noluclon (lo uolchhrlnu (¡uu/u (lo poso) y sacrificados
con éter sulfúrico 45 minutos después. Se cortan luego las opifisis de los
L'únnirus y tibiam y con una ¿jeringa contt..-nic:ndo 4 ml' de solución hipotónica
(KCl 0.075“) se extrae la médula ósea, y se la vierte en un tubo de Kahn. La
médula se disuelve pipeteando suavemente con una pipeta Pasteur y se mantiene
en estufa a 37° por ZUminutos. Se agregan posteriormente un par de gotitas de
Carnoy, se homogeneiza suavemente y se centrífuga el tubo a 800 rpm durante 12
minutos. Luego se extrae el sobrenadante y se agregan suavemente 4 ml de
Carnoy, resuependiendose inmediatamente. Se deja en heladera a 4° por ZU
minutos fijándose Luagose centrífuga por 5 minutos a 800 rpm, se descarta el
sobrenadunte y‘ se agregan 4 m1de fijador nuevo. Este último paso se repite 2
veces más. Finalmente se procede a la siembra de los portaobjetos. Es
importanth que el fijador este recién preparado y mantenido en heladera. La
siembra de láminas se realiza sobre portuobjetos muy bien lavados con
detergente y esponja, enjuagados suficiente tiempo para eliminar el
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detergente, mantenidos durante l hora al menosen una mezcla de metanol y eter
en partes iguales, lavados fuertemente con agua corriente al ser sacados de 1a
mezcla anterior y sumergidos en agua destilada hasta el momentode la siembra.
Esta se realiza dejando caer 3 ó 4 gotas de suspención de médula fijada
(diluida suficientemente con fijador hasta que quede casi transparente: puede
usarse en caso de excesivo material una alícuota del tubo original y dilución
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 aire puesto de forma vertical. En
el momentode preparar las láminas el fijador de la suspención celular de
médula debe ser recien hecho, pór lo tanto debe cambiarse de ser necesario.

2.2.3.1.1. Tinción normal.
Los preparados destinados a la determinación de número diploide

(ZN), numero fundamental (NF) y morfología cromosómica se tiñen en una
solución 3%de Giemsa durante 3 minutos.

2.2.3.1.2. Bandas G.

La técnica de bandeo G es básicamente la (lesrita por Seabright
(1971). Los preparados previamente envejecidos por 7 a 30 dim; se sumergen por
lU minutos en agua común. Posteriormente se los sumergen en una solución de

tripsina al 0.2% en PBS ("bufi‘er" fosfato salino). El tiempo en tripsina
varia. dependiendo del envejecimiento (le la lámina, el animal usado. etc. En
¿{emm-¿:1se realizan diferentes pruubas hasta establecer el tiempo correcto.
Finalmente se tiñen con Giemsa 3%por 3 a 5 minutos.

2.2.3.1.3. [laminaC.

La técnica de bander) C es similar a la descrita por Barros & Patton
(1985). Los preparados sin envejecer se sumergen en Ba(0”) saturado por 3 a 20
minutos (en algunos casos por varias horas), se lavan fuertemente con agua
corriente y se los sumergen por 1 hora en solución salina concentrada al 2007.
(2XSSC). Luego se lavan con agua corriente. se enjuagan con agua destilada y
finalmente no tiñcn con Giemsa 37€por 3 a 5 minutos.

2.2.3.1.4. Fotografialo.
Todos las metafases de interés tanto las tratadas con tinción normal

o bandeudas se fotografiaron a lUUÚX.Se realizaron copias ampliadas de las
mismas, en papel, para posteriormente armar los cariotipos, realizar las
mediciones cromosómicaso ilustrar.
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".2.3.2. Descripción de cariotïuios novedosos y mmmxclatura.
De cada animal procesado se obtiene el Zn y el NF por observación y

recuento directo nl microscopio y en algunos casos mediante coplas:
fotográfcas. Se define el NE“como el número de brazos uutosómicos. El
porcentaje de cada cromosomade cada cariotipo se calculará comoporcentaje de
la longitud total del complemento haploide femenino utilizando al menos 10

. cariotipos armados. Para la clasificación de los cromosomassegún la posición
del centrómero se siguió a Levan el: a1. (1964) y según su tamaño a Reig &
Kiblisky (1969). pero agrupando los cromosomas pequeños y los microcromosomas.
Los cromosomas ser ordenan en dos grupos. Un primer grupo de cromosomas acro o
telocéntricos y un semindo grupo de cromosomas bibraquiados. Dentro de calla
grupo sc los on‘lena por tamaño. El primer par de cromosomas del primer grupo
(si lo hubiere) será designado comoel primer par del cariotipo y el resto se
numorurú conuecutivumentc luneta el último par del ¡segundo grupo. Los
cromosomas del par sexual serán denominados de la manera usual X e Y.

.3.3. Hutinnciúl ummrul de lu divormmcin [manda {mln-ecrtnxumnr.
¡“Jby Nmi b. CJ .1. Niruxilmcián hflflllhl un curiotipou normales.

Si bien el bandeo G permito una comparamón rigurosa «le los
diferentes: curintipm, ¡"HL-Willl'()n|mr'i(m m: oscura) un ln literatura y la
mayoria de los cariotipos bundemlos serán prcsmnl.zulos;originalmente en esta
tesis. Existe por otra parte, gran cantidad de información publicada de
carictipos normales (no bandcados) de Cienomysque es importante incluir en un
análisis global. El análisis a realizar para cariotipos normales será la
construcción de 3 fenogramas aplicando el método de UPGHA(Sneath ¿z Sokal.
1973). Se elaborará una matriz de distancias euclideas basada en 4 variables
medidasde todos los cariotipos disponibles en la literatura. Estas variables
son; v1: no de brazos cromosómicos que miden do 0 a 2% del set haploide
femenino; V2: idem V1 pero con rango de más de 2 y menos de 4%; V3: idem V1
con rango de 4X o más; V4: n° de pares de cromosomas tolo o acrocéntricoe. Es
de notar que el Zn y NF son combinaciones lineales de estas variables
(HF:V1+V2+V3;2n=V4+NF/2). Los valores de estas variables fueron extraídos
directamente de la literatura, a través de su medicióna partir de las figuras
cuando en el trabajo original no existían mediciones directas o de datos
propios presentados en esta tesis basados en cariotipos armados a partir de
copias fotográficas. En un fenograma se incluirán todas las especies y en
otros dos fenogramae solo las de espermio asimétrico y simétrica
respect ivxuncnte (ver 2 , 2 ,4 _)_

2.2.3.3.2. Aproximaciónbastión en curiotipos bauluuios.
oe constiuna una matriz do presoncms y uusencms de caracteres
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definidos de la siguiente manera. Siguiendo a Medi (1987), se definirán dos
tipos de caracteres, brazos cromosómicos y reordenamientos cromosómicos. El
reconocimiento de brazos y reordenamientos estará basado en Bandas G, por lo
que el númerode Ü'l'Usincluidos será menor que en el tratamiento de cariotipos
normales. A los O’I'Usque posean un brazo cromosómico determinado (y definido
comose dijo recién comocarácter) se les asignará para ese caracter un 1, a
aquellos que no lo posean un 0. A los; (II'Us que posean un reordenamiento
cromosómicodeterminado (y definido comose dijo recién comocarácter) se les
asignará para ese carácter un 1, a aquellos que no lo posean un Ü. Cuando un
Ol‘U tenga un U para un carácter definido por un brazo cromosómico, 1a
presencia o ausencia de los reordenamientos correspondientes a ese brazo se
considerarán indeterminadas (dato no disponible: "missing data"). La
identificación de los caracteres se realizará de la siguiente manera. Los
caracteres basados.- en brazos cromosómicos Serán identificados numéricamente
comenzandoen 1 y hasta 1.acantidad de brazos diferentes que se identifiquen
cn todos los: (:uriotípos. Los; curactéross basados en runrreglos cromosómicos
¿:nran considorwlos sutqlrljpos: (lo cada ca.rúcLar._..(lu_.hrnzu y moran designados
ulfabóticumonte a partir de la letra a y siguiendo el abecedario hasta nombrar
el último rearreglo del brazo correspondiente. Todos los caractéres_de
rumdnnnminntn seran designados por el m'smo criterio en cada grupo.
correspondiente a cada carácter de brazo. Apartir de esta matriz se calculará
una matriz de distancias Manhattan. Cuando existan datos no disponibles se
culcularán diferencias promedio. A partir de esta matriz se realizara un
wlúlisis do agrupumicnto Ut'GHA.

Se calcularán también las frecuencias de los distintos:
reordcmmxientos que diferencian los distintos cariotipos (ver la sección
2.2.3.4.2.1. para el establecimiento de polaridades).

2.2.3.4. Estimaciónde la filugcniu basula en datos crmieós.
2.2.3.4.1. Aproximaciónfanática. _.

Comoprimera y mas global aproximación de la Eilogenia de Ctenomys
se utilizarán los fenogramas UPGHAde la anterior sección basados en
car iot ipos normales.

2.2.3.4.2. Aproximaciónelndiutica.
2.2.3.4.2.1. Análisis basado en máximaparsinonia­

El análisis de maximaparsimonia se basará en la construcción de una
matriz de presencias y ausencias por O’l'U,utilizando la matriz de caractéres
discretos derivada de cromosoma con bandas G y do:=:crita en la sección
2.2.3.3.2. Todos los caracteres serán considerados sin polaridad conocida,
salvo aquellos que se refieran a inversiones pericéntricas en las que
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intervengan un cromosomatelocéntrico y otro con la misma secuencia de bandas
(i pero con una inversión que involucre el centrómero. En este caso se
considerará que el estado ancestral es el del cromosomatelocéntrico, bajo el
supuesto de la baja probabilidad de que se produzca una inversión que
exactamente involucre telómero y centrómero en relación u una inversión que
involucre centrómero con cualquier otra parte del cromosoma.Se utilizará a la
especie Üctcdantomysgliroides comoextragrupo con el coje-to de establecer una
raíz para el o los árboles a obtener y comoconsecuencia inferir la polaridad
del resto de los carácteres. En caso de obtenerse más de un árbol igualmente
parsimonioso se estimara‘ un árbol consenso.

Asímísmos se calcularán los intervalos; de confianza para las ramas
de los úrbolea obtenida“.
2.2.3.422. Análisis bmnxloen capatibilidmi (Clique).

Se utilizará la mismamatriz que en cl análisis anterior pero por
incapacidad del programa a utilizar de manejar datos: faltantes, los: mismos
seran considerados: ausentes.

Programm:de(mutaciónutilizaba­
LSLAJ'I;Prournmn ¡'nru nnúlinin (lo "boututl"ping" para nutimución (lo
intervalos de confianza. mediante el método de máximaparaimunin para
r'ul‘mrtérmv dincrnton. Programa perteneciente al paquete PHYLII’(Ver
seccion 2.2.1.8. )
LILlUllE: Programa para analisis; de compatibilidad. Krugman":
perteneciente al paquete PHYLIP(Ver sección 2.2.1.6.)
(DELIBEE ver. 3/1/8f‘: Cálculo de árboles de consenso. í.’.m.)gran:.=.1

acompañante del PAUP.

PAUB, ver. 2.4.1: Cálculo de los árboles de máxima paraimonia
realizado por Swot‘ford (1981)). Programa ya compilado por l).
Suoffond. Se utilizaron mismas:opciones que se detallan para este
programa en la ¡sección 2.2.2.6.

2.2.4. Análisis lisnmrnúticu
2.2.4.1. Procesamientode los especimmeu y preparaba­

Los animales fueron sacrificados con éter sulfúrico. Se utilizaron
los mismos aimlizados citogenéticamente. Se extrajeron ambos epidídimoe
mediante tijera y los mismos fueron fijados en for-mol 10%(Vitullo et al.,
1988). Posteriormente los epididimos fueron cortados con tijera varias veces
para permitir la salida de espermatozoides y su mantenimiento comosuspensión.
Los preparados se realizaron sobre portaobjetos bien limpios; (ver sección
2.2.3.1.) realizando un frotis desuspensión espermática y dejandolos secar al
aire. Posteriormente se lo tíño con Giemsa. De cada. preparado se analizó por
animal el tipo de espermio.
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RIESULTMXJSY DISCUSION PAKIJAL.
J. [Izrsmltminude Ilorl'olufliu (:rmmunu.
1.1. Much)”.

Comoprimer puso en el unúl Lair;

Ii.
23.

r!!f.|I‘Í".‘]ÓIÍÍl‘,I"_‘f‘uerun mulirlas en Lcwlm:

los individuos armlizados las 254 variables GramenméLricas, cuyas; medms­

urianïLiCms y desvíos-z: estánda' esc mueasirun r-.-nlu 'l'nblus 13.l . 1.1.

Tubla 3.1.1.1. Medias ¡rn-éticas y desvíos estándar de las 24 variables
cuneunflricu ¡adidas en machos pava 27 OIUs.



Ïabla 1.1.1.1. Continuación.
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Ictln 3.1.1.1. Continuación.
3.1.1.1. Métodode Bunmby.

lil análisis; de Burnuby (ver Sección 2.2.1.3.1.) su.»basó en 1:3matriz
de vnr-cov agrupadsmdentro de grupo, cuyo análisis de componentesprincipales
arrojó un primrr u--u¡uuum¡¡|.n qm.- rrsprfizmntó un 67.43% air: 1:; vnrilmión. BRL.)

significa que wn pr-nmcwlio, ln, vnrimtin'vn ¡lehitlu :v rlifm-rrrurines dv tamaño rlentrrl
de cada grupo fue del 67.43%.
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En la Tabla 3.1.1.11. se muestra el autovector correspondiente al
primer componente principal. El valor esperado para celia elemenLo del vector
si el mismo fuera isoluétrico (vector teórico que representa tamaño) es de
¡1.2304124. La media de todos elementos del autovector es de 0.197625

(020.051.098) que se aproxima al teórico. La única variable con un valor muy
bajo es el ancho de 1a ceja cerebral.

'¿aá¿

lab]. 3.1.1.”. Mth del privar culpanth principal basadoen la latrlz de
vancov prmediada dnntro de grupo.

Se aplicó el método de Burnnby proyectando los logaritmos; de las
medidas originales sobre el espacio ortogonal al vector obtenido
:.u|LeriurnmI|t.u, obtenieunlosm vnlorcs: un Inn qun o] anníio fue elimlnndn pum
ulteriores análisis.

Si. 1.1.11. Análisis; de FIIISCOI‘UH

Se utilizaron los: datos originales; y tratados con el método de
55mm:in en un análisis de factores con el objeto de reducir el número de
variables a unas pocas, los factores, que representen sistemas de variables
originuius‘. funcionaImoutc rolaciomulas.

Comose vió en la sección 2.2.1.3.3. existen estimadores de la
adecuación de los datos. El valor obtenido para el estimador de Kaiser-Meyer­
lJlkin es de 0.07956.

Este valor esta muy lejos de lo aceptable. La.correlación existente
entre las variables no permite su reducción a un número razonablemente pequeño
de factores interpretables, objetivo de ese análisis en este trabajo, por lo
que no se continuará con el análisis de factores.

3.l.1.3. Estimación galera] de la divergencia basada sobre morfología
craneann.

3.1.1.3.1. Estimación (zumltijnliva.
Utilizando los valores originales de las variables y los resultantes

del metodo de Burnaby, se realizaron sendos HHúliSÍS discriminantes, según se
describe en la. seccion 2.2.1.3.4. l’ústericrrmente se utilizeron los centroides
dt: los; diferentes-,2 Ü'l'lï': mimo rlzeluf: ¡wm In estimación de la divergencia
general. La. 'l'uLvla3.1.1.11]. mueeru los: valores; de los uonlmoidos dc los Z'l
OTUs analizwlos; para las: funciones disr'1.*inlinnnl.o:squo quedaron en el
¿ulúlisis cuando sc uLili:-:uron lam valores; nin el n':r..\mponr:ul.etamaño. La
estimación de le. divergencia genera]. se realizó sobre la. base de sendas
matrices de distancias enclídeas (basadas en los dos ti.pc‘.)5de análisis, con y
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sin (sl unmqwmlllna tnmuíin rtuiqurcl.ivumnntn). [.017 funr‘ugl‘unlus: obtunidos nr­

muestrmï en la Figura 3.1.1.111. y 3.1.1.1V. y son difiüutfikfiílfl] 12 sección
3.1.1.5.1. En la Tuhln 3.1.1 IV. me muestran las matrices de dintunoíam
obtenidas para los dos tipos de análisis.
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fiMs smmbhmusmfi7nfimstéan muwiMn2LMMïfimáLEM"
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0.46221 3402 2.13231 1.79965 -1.22929 -1.osasa 0.77 . -o.

¡abia 3.1.1.“). Valoréé de los cmtrnides de los 27 OIUsanalizados par'a' ias 77 ínnrlmx dilt'wilinanlé': que quedaron en”!!!
análisis cuandose utllharon las valmes sin la cmpmente tamaña.
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SANROBUE2.14780 0.42917 0.06938 -0.03639 -0.20092 -1.14143 0.73386 -0.24294 1.01181 0.09418 2.48076"
0.67236 -0.36062 -0.01018 1.69848 -0.63461 -0.34641 1.08636 0.63372 0.86073 -0.32838 0.21373

ÏALAHAGD-2.11783 -1.87937 0.33288 0.61893 -2.71232 0.94694 -0.31274 -1.42969 -1.74960 -1.60099 -0.13723
0.11898 -l.66791 -0.97983 -0.63816 -1.30770 1.74631 1.09082 -1.20331 -0.18039 -0.32664 0.22188

¡ALAHARC-2.92332 -3.16110 -0.98128 2.11360 -3.01889 1.39730 1.02420 -0.83841 -1.99036 -0.66203 -0.62383
-0.63843 -1.00663 -1.73333 -1.00722 -1.79312 1.41931 0.43908 -0.17932 0.06444 -0.63444 0.06371

IUCONAXC2.60180 0.37788 -2.91297 2.29392 4.24492 -2.13181 -0.38039 -0.27962 2.84739 1.01673 4.36149
_-1.43072 -1.37792 0.71224 0.09403 1.04218 -2.73370 -1.38931 -0.19433 2.13649 -0.66098 0.10161

18888611 3.39003 -0.23220 -2.06938 1.86387 1.96113 -2.32963 0.88170 1.07873 0.89037 0.41946 2.28399
-0.14380 -1.23807 0.10183 0.41282 1.77116 -2.04689 -1.08946 0.29391 2.46973 0.63233 -0.42667

TUCUHANU0.17306 -1.84314 -0.19626 1.38621 0.67031 2.22308 1.90740 -2.20429 -1.39785 -0.33362 0.79899
-0.91918 -0.93377 0.07294 -0.36939 0.89334 1.23798 -1.86072 -0.39626 0.63709 0.22079 -0.43131

1 _ . _.

1 YATAYTI 2.71778 1.72330 0.94432 -1.29928 -0.63391 0.43370 1.07898 -0.11044 0.72919 -1.00307 -0.16044
I -0.48280 1.36670 1.13411 1.44674 -0.24369 -0.92226 0.04233 0.32972 0.90867 0.21893 0.06218

“ 1'ÜLANDLP-2.00139 1.30323 -2.36203 -1.83438 -0.78403 0.60263 -1.67984 -0.23823 -0.68218 0.17838 -0.87790

H 1.49637 0.82261 -0.97772 -0.12873 -0.01069 1.12411 0.39332 0.71336 -1.62088 0.22762 -0.03308
I' g

¡abla 3.1.1.111. Continuación.

N 14868117111 AUSICLAR AUSTHHER AUSINECÜ 88818815 88851781 CURUlU 888818111 88881888

ARGENHN _- 13.43339 12.84320 12.13901 13.83307 7.43426 7.76443 8.36119 7.41786
RUSICLAR12.67363 _- 3.78184 3.83646 3.09424 12.39920 11.69338 13.32183 12.38302

_ AUSÏHHER12.33238 4.89736 — 4.34926 6.63601 12.18937 10.01283 11.49724 10.81103
¡:¡JSTNECO11.47183 3.02320 3.73980 __ 6.37993 11.39633 9.59478 10.31106 10.3342;

! 00511161E 12.30131 4.18231 3.24767 3.33324 _II 13.03636 11.22322 12.36333 11.86288
á 881151181 7.94617 11.38313 11.73722 10.37396 11.49011 — 7.00094 9.40466 7.38463

8118818 7.81493 10.48941 9.39972 8.37213 9.34837 7.18962 3.18633 3.27833
s 08111116111 7.84372 12.23388 10.73843 9.34464 10.92022 9.03694 4.61670 I_l 4.12387

DUHHHÜRY 7.19630 11.36380 10.19311 9.33381 10.28834 7.46830 3.14400 3.63267 —I
88881588 7.26344 10.36788 9.27896 8.32601 9.34474 7.23041 3.81968 4.24232 3.24278
1181811111 9.43312 10.30618 10.10831 9.42173 9.87096 10.03838 8.72402 8.37224 7.99230

1.0188 6.32231 12.71866 12.77233 11.42670 12.42967 8.83486 8.97907 8.64862 8.39444
HAEELLAN 12.40189 8.36338 8.49028 8.31206 9.38723 12.37332 10.60908 11.03231 11.04039
HENDOCIN 11.36791 7.60490 7.86784 7.41796 7.34703 10.28781 9.37849 9.92477 10.06332

DCCULTUS 6.03339 12.80413 13.43338 12.33010 12.93940 7.73018 9.71307 10.00412 8.97324
8P1HUS 13.04866 11.47103 10.31834 10.33331 10.39230 14.31333 10.79930 9.39694 10.27833
PERRENSI 7.46911 10.91338 9.36916 8.73832 10.11341 8.19179 3.77627 3.33143 3.61808

PORIEÜUS 9.30380 7.40061 7.31790 6.40141 7.32691 7.72483 8.18002 8.93478 8.73818
88181 7.96683 11.73737 10.90363 10.02837 11.22749 8.12916 4.38189 4.74710 4.16687
SANROGUE 7.93813 10.10381 9.73738 8.47278 9.64906 8.83009 4.94323 4.98117 4.38383

IALAHASD 8.93978 10.48348 12.23316 10.62614 11.48924 6.73823 9.49312 10.28068 9.41610
IALAMRC 9.33644 10.96337 12.90479 11.39873 12.01127 8.13237 10.78866 11.70284 10.93493
TUCDNRXC 10.73447 13.04727 11.36199 11.36630 12.89233 14.21773 9.87488 9.29292 9.23832

188814811 9.73386 10.90730 9.40633 9.13741 10.42964 12.38016 9.03934 7.72349 7.44434
IUCUHANU 6.39904 11.06110 11.76626 10.78868 10.83133 9.03396 9.07244 8.88037 8.36833
141741111 7.34349 11.23890 10.12630 8.91719 10.30197 8.24439 4.98042 3.82993 3.97886

YOLANDLP 7.34996 10.41320 10.17183 9.32094 10.49119 3.62832 6.37381 8.66088 7.13912

¡abla 3.1.1.11}. Matrices de distancias euclideas para pechos, basadas en los centroides del análisis discriminante de los datos

oríginajes (arrlba de la diagonal) y en los cmtroídes del análisis discriminante de los datos transformados a logarítnos y luego
pro:le para la Ililinndón de la cuponentz tamaño(abajo de la diagonal]
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DGRBISUR KNIGHT]! LMRD HAGELLAN HENDOCIN ÜCCULTUS UPIHUB PERRENSÍ PÜRÏEOUS

ARGENHN 7.53744 8.75779 6.19640 12.10321 10.91075 5.76245 13.10999 7.89893 8.89396

AUSYCLhR 11.75936 11.92596 13.95181 9.25152 9.35784 13.96711 12.80518 12.05768 9.31906
AUSÏHHER 9.93562 10.86913 13.26300 8.83983 8.75976 13.94331 11.10596 10.20027 8.59842
¡USÏNECÜ 9.23178 10.58530 12.49657 9.29065 8.84895 13.53478 11.31195 9.71393 8.09113

AUSTÜRIE 11.07113 12.04528 14.39950 10.83914 9.95431 14.77630 11.99877 11.50193 10.08666

BÚNEÏÏM 7.39497 9.15393 7.97104 12.39954 9.85376 7.05113 14.33580 8.47311 7.28906

CURUZU 4.10696 8.49189 8.86260 10.68583 9.35359 9.55999 11.10623 4.24227 8.15197

0811818117 4.56924 9.10407 9.59734 11.40937 10.49939 10.74185 9.79946 3.65572 9.56164
0088111811 3.52659 8.02705 8.70810 11.14728 10.23286 9.16302 10.64239 3.89135 8.86958
DüRBlSUR _ 8.19911 9.42891 10.74211 9.66262 10.09704 10.96139 4.43603 8.30913
KNIGHT” 8.27350 -_ 6.92276 9.25242 8.21678 7.88698 9.15081 8.29432 7.44900
1.11180 9.15952 7.62214 m 11.08092 9.04954 4.37468 11.23565 9.49891 7.61429
HAGELLAN10.54288 8.74286 10.91357 m 7.98219 11.56416 9.03398 10.75629 8.01860
HENDOCIN 9.32966 8.47121 9.65872 7.58128 _ 10.29699 9.96482 9.65355 5.68521
OCCULÏUB 9.85846 8.63719 5.02478 11.45494 10.97503 13.01482 10.04194 7.93594

ÜPIHL‘S 10.63995 8.31224 10.56520 8.64312 9.70606 12.57490 m 10.40607 10.25031
PERREHG1 4.09233 7.89856 8.77656 10.49866 9.22008 9.44145 9.98820 [m 9.21893
PDRIEUUS 7.96548 11.04905 8.54543 7.62558 5.80804 8.73790 9.96676 8.69692 m
80181 5.52697 8.74578 [1.60309 10.75710 10.41430 8.92485 10.45656 3.84537 9.41507

SANROOUE 5.91133 7.10572 7.67346 9.68283 9.38832 8.59052 9.08073 4.51623 8.42031

17111411088 9.43378 9.38855 8.47542 11.12421 8.68482 7.70715 13.51861 9.22803 7.83006

171174711411811.03015 10.54889 8.10514 12.00724 8.74068 8.04219 14.55795 10.62353 8.89005

¡UCONMC 10.26538 10.16455 10.47915 11.71530 11.95153 12.23229 9.69833 9.65493 11.55063

IUCONAXI 8.43496 7.75977 8.98260 9.77184 9.62971 11.07451 8.74989 7.84419 9.92184
IUCUHMU 8.67730 6.85384 5.36520 9.65884 7.82344 5.74685 10.85083 8.41963 7.53904
9914111 4.24597 7.97693 8.13716 10.15214 9.71711 8.88601 9.83790 3.29765 8.73879
YOLANDLP 6.62915 9.53827 9.39785 11.83921 9.701398 8.41008 14.29392 7.31793 7.25939

1nb1a 3.1.1.19. CmUnuaflón

118181 SANRÜÜUE 11110111160 11111111ch ÏUCUNMC 188011011 ÏUCUHANU 1311.1911 15101101P

AREENÏIN 7.95737 7.75490 8.48257 8.82931 11.98135 11.19745 6.34786 7.40788 7.17984
AUSÏCMR 12.96369 11.30107 11.56015 12.09712 14.61715 12.42608 12.12767 12.42859 11.43355

AUSÏHHER 11.46100 10.35648 12.68313 13.30979 12.61463 10.74526 12.35114 10.72797 10.69195
AUSÏNECÜ 11.00340 9.57605 11.55090 12.32955 12.70407 10.50799 11.75688 9.896711 10.23303
AUSÏDRIE 12.76185 11.38480 13.12337 13.71938 14.77500 12.09250 12.54109 11.89329 12.10220
BUNEÏTUI 7.95359 8.39101 6.36389 7.68585 15.27878 13.70134 8.57506 8.17771 3.40512

CUÑUIU 4.66624 5.00718 9.37736 10.58407 11.40990 9.85650 9.12135 5.10709 6.34045
0811818141 5.23115 5.68928 10.83641 12.21521 10.55088 9.06727 i 9.55261 4.28032 9.16602
08881110R 4.20086 4.60889 9.52375 10.99200 10.76227 9.12874 8.85491 4.13543 7.21212
DÜRB1SUR 5.76342 6.23909 9.65369 11.19113 11.54637 9.99693 9.07020 4.48976 6.89837

[111811111 8.74286 6.89726 8.55692 9.58189 11.65832 10.27848 6.68826 7.87073 8.68737
1.0180 8.73427 7.55108 7.61136 7.16067 12.38044 11.50859 5.27139 8.28572 8.52159
HAGELLAN10.81029 9.69549 11.13172 11.95149 12.74845 11.09533 9.76844 10.18411 11.67759

HENDDCIN 10.37654 9.23734 8.23394 8.19478 13.35773 11.64173 7.65257 9.70981 9.32860
DCCULÏUS 9.02938 8.37565 7.02485 7.17160 13.83875 13.07975 5.59429 9.01731 7.68533

ÜPIHUB 10.85368 9.46392 13.67999 14.60773 10.77138 10.33939 11.22100 10.05880 14.38836
FERREHSI 4.16178 5.08580 9.68539 11.03746 11.04582 9.27907 8.95261 3.65143 7.74769
PORIEOUS 9.37634 8.19606 7.31567 8.20224 12.93042 11.92805 7.18750 8.75897 6.85646
118151 _ 4,94314 9.51821 10.85361 11.78600 9.62637 9.01645 4.20725 7.88719
SRNRÜGUE 4.78705 m 8.31416 9.54627 9.95127 8.22625 7.77989 4.98926 7.92120
ÏALAHAGD 9.52172 8.58662 — 3.45096 15.05120 13.47783 6.47043 9.40930 6.82535
11117111M“:10.95734 9.89393 3.74203 -_ 15.60392 13.93246 6.54317 10.68196 7.91601
7812871011210.22624 8.35646 13.94330 14.45370 n 6.27931 12.23255 12.01729 14.17124
181501171118.02184 6.20321 11.95952 12.34214 5.07693 -_ 10.66795 9.79192 12.72497
IUCUHANU8.93751 7.89017 6.92345 7.02504 10.82030 8.92024 I- 8.20690 8.43060
YMRYH 4.11584 4.87032 9.39224 10.76236 10.61822 8.20078 8.09603 III-I 3,21575
YOLANDLP 7.96610 8.22‘ 7.27093 8.43305 12.88734 11.16442 8.81301 8.21086

1613103.1.1.1V. Cmfiwadtn.



Morfología craneana 77

3.1.1.3.2. Estimacióncualitativa.
En esta sección se presentan los resultados del análisis explicado

en la sección 2.2.1.4.2. de Métodos. Se muestran para cada especie o población
los centroides de los diferentes análisis discriminantes (Al), 26 pasos o N) en
total) que se realizaron para reconstruir la filogenia y nl mismo tiempo
estimar las principales diferencias respecto a las variables craneométricas
utilizadas que existen entre los grupos que surgen de cada dicotomización. La
Tabla. 3.1.1.V. muestra Jos porcentajes de la varianza total eiqalicadas por
cada. función discriminante en cada poso. Las dos funciones explican desde un
58.29 al lÍJO de la varianza. La Tabla 3.1.1.VJ.. muestra 1...7:valores de los:
centroides para las dos funciones discriminantes remanentes de cada ADy para
cada UI'U, y al. mismo tiempo los: grupos formados por cada. paso o AD. Cada grupo
es estimado en cada paso, como ya se dijo en Métodos, dividiendo en dos una
rex] de Prim basada en las distimcias euclidenrh a partir dr,- los centroides de
cada O'l'U para las dos funciones: discriminnntcs analizadas. El punto dc
separación corresponde a la rama que conecte dos O'I'Usque tenga la distancia
maximapura esse red. La Tabla 3.1.1.Vli. muestra las correlaciones existentes
entre las variables originales y los ejes canonicos en cada paso o AD. Para
facilitar la visnializaciún de las variables importantes se muestran los

Zorras;de aquellas que alcanzaron más dr: un BUZde: correlación con algún eje
uuurmico. La Figura 3.1.1.1. muestra ln Iinpnlnfiín de ln l'jlnggenia estimada u.
partir de los 26 procesos de dicotomiznciún. A continuación se wmlizarán los
¿{(5pasos; teniendo cn cuenta para simplificar la interpretación, las dos
variables con más alta correlación con cada uno de los ejes:
Puso 1. La primer dicotomízación (que corresponde a un 58.29% de la varianza

total entre todas las especies, Tabla 3.1.1.V.) produce la siguiente
composición de los dos grupos (Tabla 3.1.1.VI.): 1)occu1tus, latz‘o,
tucumanus, argentinus, talaz'um (las dos poblaciones). bonettoi y
yolandae; 2)el grupo de Corrientes (las tres ‘poblaciones de
dorbi'gmyi, perrensi, rojgi, sp. San Roque, sp. Yatayti-Calle y su.
Curuzú Laurel), knigthji, tuconax (las dos poblaciones), opimys y el
grupo de especies con espermio asimétrica (las cuatro poblaciones de
austz'aljs, mageIJwïicus, porteousi, y mendocjnus, (ver Gallardo.
1979; Vitullo ut, 111.. 1988; para una lista total de los tipos de
espermios dc c-mlnespecie, incluidas los aquí estudiadas, véase la
¿sección 3.4.). El grupo l ¡mmm vnlorr-n negativos; du los _r:entr(.lirln::,
salvo en un caso positivo cercano a cero, para ambos ejes canónicos.
Hu el urnpc 7. kniflhtií. tuconnx y (mimus poseen valores positivos
para ambos-Jejes. I'll resto se divido wn dos: [{I'Hpufi. I'ur un indn rr].

grupo de (.‘orrientes que posee valores ¡tt-v_us.;il.in.u::para el primer eje y
negativos peru el Sl'úUIIIJU,y por otro el ¡grupo dc especies de
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o cercanos a cero
E1.

primer eje está correlacionadO positivamente r-nn nl nnr:hn de 18.caja

eSPGrmiOasimétrich que posee valores negativos:
para el primer eje y valores positivos Mim-.-hnrn el segundo.

cerebral (0.557) y el unoho rostral (0.457) 1-7]semmrln lo está,
también positivamente, con la longitud de la ampolla auditiva.
(0.614) y el ¿moho de la. ampolla auditiva (11.38). La formación del
grupo 1 está. basada principalmente entonces, en un menor tamaño
relativo de estas cuatro variables. Dentro del grupo 2 las especies
Iuúghtii, tucunax y opi/nus, que poseen valores siempre positivos, se
caracterizán pm un mayor tamaño relativo de las mismas;variables.
En situación intermedia se encuentran el grupo de Corrientes que se
diferencia del grupo 1 solo por su mayor tamaño relativo del ancho

de especies dede la caja cerebral y ancho rostral y el grupo
elespermío asimétrica que lo hacen por las otras dos varibles,

ancho y largo dc la ampolla auditiva.

SMWMÜLEMLHBWE Wm_1mma_jercmlm¡lo asu
1 13.29167 31.16 51.16 1 5.30449 40.28 40.28
2 11.56767 27.12 58.29 2 3.49422 26.54 66.82

Paso 2 Paso 15
1 13.95296 43.93 43.93 1 5.30449 40.28 40.28
2 11.63406 36.63 00.56 2 3.49422 26.54 66.62

Paso 3 Paso 16
1 20.40804 51.12 51.12 1 18.24631 59.77 59.77
2 4.96522 12.44 63.55 2 6.23290 20.42 80.19

Paso 4 Paso 17
1 16.98254 ¿»3.01 68.01 1 28.66965 100.00 100.00
2 4.00385 16.04 04.05

Paso 5 Pasa IB
1 6.85632 100.00 100.00 1 5.08406 40.76 48.76

2 2.18492 20.95 69.71
Paso 6 Pasa 19

1 10.13844 59.51 59.51 1 2962.73577 100.00 100.00
2 3.55524 11.67 71.18

Pm 7 Paso 20
1 13.20031 46.15 46.15 1 47.36896 65.26 65.26
2 6.44121 22.51 68.66 2 20.93826 28.85 94.10

Pm 8 Pm 21
1 8.64700 62.36 62.86 ‘ 445.92070 100.00 100.00
2 3.50843 25.51 88.37

Paso 9 Pasa 22
1 5.67416 100.00 100.00 1 8.09888 69.58 69.56

2 2.43245 20.90 90.48
Paso 10 Paso 23

l 5.90339 48.46 48.46 l 26.43109 74.96 74.96
2 2.79192 22.92 71.38 2 8.83074 25.04 100.00

Paso 11 Paso 24
1 3047:0815 89.95 89.95 1 8.16272 71.91 71.91
2 335.63993 9.94 99.88 2 3.18903 28.09 100.00

Paso Pasa 25
1 17.11182 61.67 61.67 1 6369.73994 100.00 100.00
2 6.06397 21.65 83.52

Paso 13 Paso 26
1 341.46189 86.09 86.09 1 4.41277 100.00 100.00
2 55.15390 13.91 100.00

¡ahh 3.1.1.1). Porcentajes de la varinnn total explicadas por cada función dlscrininanta m cada paso (1 al 26).
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3.34907

42447

-4.oso¡4

¡titlii

¡llitl

3.86237

1.05363 .25611

3.54997 -1.03169

2. -.27539

-.33609

3.23944 -.45609

3.

1.23099

2.03011 52.65l1 19

2.26649 4.

3. 4.99740

6.98710

.934?! 7.48242

6.15943

6.66450

5.67922

3.10373 1.65711

4.40%96

Tabla 3.1.1.”. Se ruestran para cada especie o población los tentroidu de los diftrentes
analisis discrlninantn (AD,26 en total) que se realizaron para reconstruir la illogenia y al
lino tie-po ntlnr las principal“ diferencias. Ver explicación en lo oetclón 2.2.1.4 de
Mundos. Lu lino" dobles separan cada ADo paso y la! ¡inples ¡arcan el punto de mayor
dicotonh crudo ¡n nda pun por unared de Prln utlllundo lor controldu.



"me

¡tlttl

-.92311 1 1.29831 4.

hbla 3.1.1.Vl. Continuación.
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v ¡ H Puo i Puo 2 Puo J Fun 4 Puo 5 Penn 6M’ ‘ ‘ ..
Fi F2 Fl F2 Fl F2 Fi F2 Fi F1 F2

L ¡01 CR
LTDHU B
LTUNDW-0.034 0.334‘ 0.31!7 0.091
LWASAC 0.006 0.153“
A'NASAL 0.277
fllnsnï —o.ooa-o.3w -o.203 «mon:
A‘BICIBO
AÏBIHASI 0.239 0.355’ -0.032 -0.433' 0.306’ -0.0iB -0.:57lz -0.246
ATRONM 0 035 -0.323‘
A'RDSÏRA0.452: -0.238 -0.447‘ -0.250 -0:225 -0.339‘ -0.349’ 0.348“

ATM CE 0.557' 0.039 0.048 '0.314‘ '0.076 -0.409‘[Fo FR
L coll PR
mmm -o.3u= —o.321=
nun. n -o.094 0.314' 0.138 0.406?
0mm -o.oa: 0.394? 0.110 0.3423 0.219 -0.4iB'
a iNCTSl-0.JJO’-0.044 0.097 muy-0.133 0.324a 0.332' 0.059

LB AL

LPlAlLl -o.340- 0.163 mw 0.099 mw 0.209 0.3051 0.057
¡a _nnx_1 -o.2u -o.so7’ 41.395“ 0.355‘

¡abla 3.1.i.Vll. farrclacionu existentes entre las variables originales y las ejes untnicos en cada paso
o AD.Pm militar la visulllntión du ln vnrinbln importantessolo se mentran im valores dv aquellas

que alcanzarm m de un 301 de torrelatión con algún eje una-rico. Los wprnindicel indican el orden, de
nyor a mor, de las variables sobre la base de su correlación con los ejes (anónitos. Ver punto 2.2.1.4
armados.

y _ 1 Paso? PasoB Faso? Pnn iO Punii Palo 12 Paso i]Var..‘nn
r1 F2 Fi F2 Fi r1 F2 Fi F2 Fi F2 Fi F2

Twrm -0.256 0.02a
L'lIINDB
L'mm nur-0.062 -0.iB2 0.369’ 4.321' -0.263
LW 0.419' 0.130 0.154 -0.375= 0.020 0.422' 0.259 —o.m'

0.197 0.401' 0.345' 0.521z

“mari 4.294 -0.476'nlcmo 0.31774.038 -o.:10 -o.492‘
A’BIMSI
ATRONI

A73175134 0.395‘-0.245 0.3172 -0.07o 0.307”a .

Hans; 0.457' 0.021L \

L'mn'a'IE 4.377? 0.075 0.250 4.473!
nun -o.497' 0.002 —0.021-o.30r
n_ 1 4.405" 0.214
A lMITSl-o.204 -o.m'
LMGÜNij
“Mm 0.042 o.377=-o.416‘ -o.m= 0.293 -o.o:u 0.379‘

{no can
L'MXU 0.050 -o.m‘ {1.074 «¡.370‘
nt_mx_i «una 41.3391 -0.i76 0451-"

¡abla 3)l.i.VIi. Continulción.
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Puo H Puo 15 Peso 16 Fun 17 Pun 18 Pun 19 Puo 20
Var' *‘

Fl F2 FJ F2 F1 F2 F1 Fl F2 Fl Fl F2

L ID! CR 0.269 0.011 0.034 0.681' 0.054 -0.347'
LTÜND
LTOHD'N
L'NRSAÍÏ 0.341“ -0.349‘
A'NABn -D.lBJ -0.318"
R'BIHEM
AWICIGO 0.357‘ 0.523o
A'BIHASI
A RÜHM -0.660‘ -0.210
ñ-ROSÏRA 0.335“ 4.616”
ATN CE 0.391’ 0.224
A'FU PRE
LTDÑ PR 0.317' -0.077
L'DIAS‘IE -0.2|5 0.534' -0.223
L’BUL T]

AZBUL'TI
a INCI‘SI
LÁRSGPJ 0.4%" 0.052
L S HOLA

ñ'HñHDlB

AÜÜ_CRA 0.322' 0.037 -0.595' -0.161 0.351'
L EnaAL

L‘HAILI 0.053 0.603’ "0.068 0.369‘
A[_r.nx_1 0.053 -o.529=

Ianla 3.1.1.V I. Contínuaclón.

Pana 21 Paso 22 Palo 23 Paso 24 Paso 23 Paso 26
Varishl: 1._.¿_" ___ ___

F1 FJ F2 H F2 F1 F2 Fl FJ

L ÏOT CR
LTONU R
LTDHD'N -0.374-‘
LMSMÏ 0.357! 0.064
“MSM.
IÜHHEM 0.451'
n'BlClBU
n'BlHASI -0.253 -0.085
ATRDNÏP
A'RDSIRA

n 3.! CE 0.080 41.347”H?!
0.3552 0:305“

L‘BUL II
AJUL'ÏI
n INCI'BI

92605:“

Aa! DIB’
“25%? 0310 -0.149 -0.109- n ‘ 0.323'
L'HAXL
Aun): 1 0.033 -o.399* -o.m'

Table 3.l.l.VH. Continuación.
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ffiáïfiufim
9/.” ¿.i'ÏÏÍiÏ'Ïïápoíddíi de f." filoqenla

ottu'ÜiJÉ' Paso 2. El Segundo paso genera. a partir del
LMRÜ grupo 1 del Paso 1, los grupos 1.1 con
TUCUHANU occullzus, Litro, tucumanus, argentinas
ARSENHN y Labra/11, y 1.2 con yolandae y
mmmgp anetfiOi. Para la. primera función, el
mmm; grupo 1.1 tiene centroides todos
mmm” positivos, mientras que 1.2 los tiene
mmm“, negativos. Para la segunda función no
www existen tendencias netas: que eontrasten

ambos grupos. Con 1a primera función
DDRBIHDR ¿"tán .orr la ’omlos e]. ancho rostral.
BORME“ e; r c e 011 r

mm”! negativamente , y la longitud de J.maxilar inferior. positivamente. Por lo
1‘

“MRUUUE tanto el grupo l 1 está. caracterizado
PERRENSI por tener menor ancho rostral y menor
DÜRBJSUR longitud del maxilar inferior respecto
ROIG! del grupo 1.2.
KNIGHÏ” Paso 3. E1 tercer paso se basa en el grupo 2 del
IUEUNMC Puso 1. Aqui los: grupos formados son

ÏUCONAXI 2.1 (grupo de Corrientes más knightii,
DPIHUS tuconax y opjmus) y 22 (grupo de
AUSTCLAR especies con espermio asimétrica). Para
ALIBIHHER lu. primer función discriminante, el
nusmsco III‘I'E'O d" Corrientes posee valores
nusmms "ef’n’ïLíVOSde Centroides, mientras que

e .sfl; , _ , . ' ' , :_
“BELLA” on cl re . o de 2 1 son [081t1VCS, ronvalor maJumo de 23.46304 en tuconax. lan
PURTEDUS l l(-21 grupo ¡LA los valcnes para esta
HENDDCIN función son positivos todos, la mayoría

¿um a pm" de los 26 procesosde mayores que los valores posiLívos Ide
duotoaizau'm ¿3.1, salvo los valores de porteousz y

mendocinus. La semlnda función, Si bien
explica solo un 12.44% de la. variabilidad, es; más contrasLante

respecto rle los dos grupos. En ol grupo 2.1 los veloz-es son
negativos; salvo el de ¡mig/¡tii que es cercano a cero. Por el
contrario en el 2.2 los valores son todos positivos y mayores a l.
Las variables correlacionudas (""1 ln primer función diserimnnixzs mn
la lungiLud del maxilar inferior y lu. longitud (:Órldilu rmsnl. ambas
positivamenLe. Con ln. segunda Función. el. ancho de la caja cerebral

(Jn lu ampolla auditiva. lu primera) ln
El grupo 2.1,

y la lungilun. negativa y
segunda positivamente. se caracteriza entonces";por un
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menor tamaño relativo de la longitud riel maxilar inferior y de ln
longitud cóndiflo nasal. respecto del 2.2, principalmente ol ¡ti-upode
(.Ïr.)rri.ellters.3.También poseen menor ancho (le mija oerobrnl y longitud
de ampolla auditiva.

[aL-“.04. ESLo puso me ¡msm nn los O'I'Hs';incluidos: en el grupo 1.1 del Peso 71,

oc‘qutus, Intro, Lucumanus, argentinas y ta_1.!u'un¡.Lu dicotomización
separa talarum (1.1.2) del resto (l.]..l.). El primer eje uzranónico
explica un 68;)“.de ln variohilidml y el segundo un 167i. Para el
primer eje el grupo 1.1.1 tiene valores netamente negativos,
mientras que 1.1.2 los posee positivos. El segundo eje no es tan
distintivo en sus valores. El ana-hobimastoideo y la altura del
maxilar inferior oorrelacionados negativamentecon la primera
función, por lo tanto el grupo 1.1.1. posee valores mayores que 1.1.2
del tamañorelativo de esas variables.

l’uso b. Aquí el análisis discriminmlte no es seguido por una búsqueda de
máxima separación para la dicotomización yn que son solo dos
especies las que hay que analizar, yolandne y bonettoj. del grupo
1.21 del ¡"uso 2. Por esta misrmn razón solo hay una. sola función
dineriminuntu que explica, nbvínmente, el 100%¿le las diferenrrias.
Está uurroluoionwjo por:itivmuentsa con (mu: función el nncho de lor»­
nmmlus, con un vuior de solo 0.277. Ln especie non mayor vulor de
contraído para esta función 02-;benefitoi, diferencitmdose «¡ntcunoess
esta especie por su mayor ancho do los nasales con respecto .9
yol ¿vidas .

Puso 8. Comprende los: (l'l'Us'sdel grupo 2.). clel Faso 3. La diootomización forma
los siguientes: gramos. El 2.1.1 con las especies del ¡grupo de
Corrientes y el 2.1.2 con ¡mig/11:11, tuve/¡ax y opi/nus. La primera
función, que explica el 59.51% de la varizbilidnd, está
correlacionadu positivamente con solo una. Variable que supera el
30X, la longitud del maxilar inferior. Para estu función los
centroides de]. grupo 2.1.1 están netamente diferenciados de los del
grupo 2.1.2. con valores negativos o cercanos a cero, contra altos
valores positivos del grupo 2.1.2. La segunda función explica un
11.87%, no posee ninguna variable con una correlación alta. y los
centroides de ambos grupos no están netamente diferenciados. De
acuerdo a. lo expuesto. el grupo 2.1.1 se diferencia del 2.]..2 por
poseer valoren relativos de tamaño menores: para ln longitud del
maxilar inferior.

Paso 7. lncluye los: UI'UEJdel grupo del Paso 3, que so corresponden con las
especies de espermio asimétrico. La diootomízación separa mendocinus
dal resto. Du esta manera, quedan incluidos en un mismo grupo
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Paso 8.

Paso 9 .

Incluye el grupo 1.1.1 del Paso 4. Se separan aquí,

es

(2.2.1) parte de los miembrosdel grupo mendocinus (Massarini et 81.
en prensa) que comparten todos el mismocariotipo, con una especie
de cariotipo totalmemte diferente, mag'ellanícus. La primera función
aporta el 44.15% y lu segunda el 22.51% de la varianza, por lr: ¿ue
el segundo eje es importante en la caracterización de los grupo:-.-.E1
primer eje diferenaia netamente mendocinus(valor de centroíde igual
a —2.498) de australia: principalmente (el menor valor de centroide
para una población de esta especie es de 2.9419) y en menor medida

4.1.965). No
opuesta a la

de mag‘ollanicus (centroide igual n sucede así con
de su grupo ,

-3 .60237 .

función posee centroides bien distintivos entre los

porteousi. que posee una tendencia
respecto a mendocinus con un centroide de La segunda

dos grupos,
siendo porteousi uno de los más discriminados respecto a mendocinus,
lo que habria determinado la inclusión del primero en el grupo
2.2.1.
de
Correlacimmdos con el primer eje cnnónírn) están.

del
manera inntnortante f2] ancho

2.2.1
combinación

Para esta función, mendocinus posee un valor mucho mas bajo
2.2.1.

positivamente,
centroide que los correspondientes ul grupo

el
largo nasal, y negativamente la longitud díastema. Con el

so lu cm‘relncinnwio de
El

por una

segundo ej e , está
de
diferencia de 2.2.2,

los incisivos. negativamente. grupo entonces :re
mendouínus, de caracteres:

mayor longitud del nasal, menor longitud del dinstema y menor ancho
de los incisivos. siempre en relación al tamaño relativo con otras
variables.

Intro y
lado (1.1.1.1) y nrgentinus por otro (1.1.1.2). La

62.88% y 25.51%,

Los centroides del grupo 1.1.1.1 para

occul tus,
tucumanus, por un
pr imera función expl i ca un la

88 . 37%.

la primera. función son negativos y positivos para'argentinus.

segunda un
Lotalízando ambas un

Los

centroides de la segunda función no tienen una tendencia neta en la
diferenciación de los grupos. grupos está
basada en el menor tamaño relativo en argentínus, del ancho y largo

La distinción de los

de la ampolla auditiva, pues estas; variables están correlacionadns
negativamente con el primer eje cunónico.

En este paso se comparan"solo las dos poblaciones de talarum, y en
consecuencia huy un unico eje discrimínmlte. Están correlacionados
el Y
positivamente. La población de Magdalena posee un valor de centroide

de lo la
caracterizada por relativo del ancho mandibular y

ancho mandibular, negativamente el ancho rostral.

mayor que la Camet Norte, por que primera está
un menor tnmuñn

mayordel ancho rostral.



Passo lO .

Paso ll.

Paso 12.

Paso 13.

Puso 14 .

Resultados y discusión parcial
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Las O'l'Us que intervienen en este análisis ¿con las del grupo de
Corrientes (grupo 2. l. l dul Paso 6). Se separa aqui del resto
(2. 1. 1. 1), ¡vigíi (2. l. 1.2). En ambas funciones, esta especie posee
valores más altos y prsitivos de eentroidns; que las demás. Las:

los ejes; canónicos son el ancho del
Y

todos
lo twito z'ojgj posee tamaños re lntivos-a

variables corre lar:ionndus con
forámen preorbitnrio y ancho bicigomático, con 01 primero. la
longitud nasal y la. longitud cóndilo nasal con el segundo, en
los casos: pc.».=3itivamente. Por

más grandes que el rento del grupo para las cuatro Vnriubles
mellc ior hadas.

Paso 6) .
especie (2.1.2.92) queria separada del ros-to (2.1.2.1).
Se compartan A‘ninhli 1'. tucwmx y Upimus :1.13.l .25. , Esta ultima

En este caso ,
el primer eje explica 89.95% ¡mientras que el segundo prácticamente
explica muy poc-o, solo 9.94%. Para el primero. opi/nus tiene el valor
más bajo. Este eje, está positivamente eorrelacionado con el ancho
nasal y negaLiwmente con el ancho mandibulur, indicando un menor y
un mayor tamaño relativo de estas: variables. respectivamente, para
opi/nus. en relación n ¡mig/¡tii y tucomsu'.
Incluidos; aqui están australia“, magellanicus y porteousi (2.2.1). Los:
grupos resultmxtes incluyen u austz'uljs y mngeUanicus por un lado
(2.2.1.1) y a [.vnrteousi (2.2.1.2) por otro. Se evidencia aquí que er:
australia, lu especie del grupo mendnciuus cnusmnte de lu. formación
de un grupo comun con "¡sugejltzru'clu51 I'll primer eje explica un 61.677.
y es el único que exprese claramente las: ¡Lliforencins-ï entrn ambos

murrho mm: hnjm; qm.- porteuusi
ílUZ

grupos. lil ¡{nulo HILL! ponce vnlures
Uvm :mln vuriuhll- ulnnnpzu n el dl,­
In

esta mzmera

¡uurm'l r-‘io. supnrnr
lo

[.KH'CCOIISÍ

umrrcrlmsión, [om-liturl uróntlilo nnrml. [mee dr,- forma)
De

relativos más l)¿rjosquo el grupo 2.2.1.] parir esa variable.

que
negativa. se indica. que posee valores;

Se analizan oecultus, latro y tucumanus'(grupo 1.1.1.1 del Paso 8).
Claramente occultus se separa de las otras dos especies, con valores;
muchomás altos para ambas funciones que las otras dos. Sin embargo.
una sola se corre-luciana relativamente

(-U .256) la Esto
que las diferencias no son debidas principalmente a alguna

variable, el largo total,
bien con alguna de ellas: primera funcion.
indicuria
variable, y quo la mayor diferencia rmside en un largo total menor
para oc‘cultus. este e..;. esta especie tiene la relación largo/ancho
del cráneo. relul.ivmuente nn poco menor.

ll'J.

posee
Análisis hecho Sobre el grupo 2.1.1.1 del Paso A1 igual que en

(2.1.1.1.2) OTU.
tres poblaciones de esta especie

este paso, uno de lor-3 grupos; un solo
doz‘bígiiyi de Esquina, una de las:



Morfologia craneuna

Paso 15.

Faso 18 .

Puso 17.

_ _ _.,.57

analizadas. Quedande esta manera separadas en grupos: diferentes dos
poblaciones de la misma especie que tienen el mismo cariotipo de
2n='70, Emuina y Hbariguí. Se desconoce el cariotipo de la tercera,
de LomaAlta (ver Seccióm 3.2.). Para ln primera función (40.28% de
la varianza), dorbig‘nyi de Esquina posee el valor más alto. Para la
segunda (26.54%),
Paso

Exactamente el mismo caso que en el
de

la correlación

el más bajo.
123 ocurre aqui, en cuanto a la correlación los ejes

canónicos con las variables originales, aunque aqui
del largo total del cráneo es positiva. Entonces la relación
largo/ancho es relativa y escasamente mayor para dorbignxi de
Esquina.

Se contrastan los (fst del grupo 2.1.2.1., Paso 11, Avrjg'htii
de tuconax (2.1.2.1.2).

netamente separado kníghtii de las dos poblaciones do
(2.1.2.1.1) y las dos poblaciones Queda

tL-‘conax por

ambas funciones, especialmente la primera. Para ésta, ¡mig/¡tii posee
valores muy bajos en relación a. tuconax. Para lu segunda.

Con

omzho f rontal y positivamente ,

posee un
valore de centroide más alto. el primer eje

el
e l segundo ,

se correlacionan,
el largo del P4.

del de
y lu longitud del

Imig‘llt ii

negativamentt'a.
num mencionaré a tres, el largo total cráneo,
fttllll'l positiva, el ancho rostral, negativamene.
maxilar inferior. positivamente. Entonces, posee, en
tamaños relativos y respecto a tuconax: mayor mncho frontal, menor
largo del [’4.
longitud del maxilar inferior.

mayor longitud total, menor rancho rostral y mayor

Se comparan entre si las cuatro poblaciones de australis y
magellanicus (grupo 2.2.1.1, Paso 12). La dicotomización separa las
poblaciones de austz'alis (2.2.1.1.1) de magelle'tnicus(2.2.1.1.2).
Para la primera función (59.777.) magellanicus posee el valor de
centroide más bajo y para la segunda (20.4275) e'l más alto. L9
longitud co'ndilo promolar se correlaciona positivamente con el
primer eje. mientras que la longitud de la. diastema y la altura del
maxilar inferior lo hacen con el segundo eje, de forma. positiva y
negativa respectivamente. Por lo tanto magellanicus se diferencia de
australis por poseer menor longitud relativa de la distancia
cóndilo-premolar, mayor longitud de la diasl‘ema y menor altura del
maxilar inferior.

En y

COrre inc ior¡a preponde ran temente con
este puso se comparan Intro tuoumanus. Ninguna variable se

la unica función discriminante.
La de mayor correlación es la longitud de la diastema, que lo hace

--Ü.223. Como Jatz‘o

que tucumanos.
negativamente con un valor de posee un mayor
valor de ccntroide ln primera posee menor tamaño



Paso 18 .

Paso 19.

Paso 2L].

Paso 21.

Paso 22.
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relativo que la segunda respecto de la variable mencionada, siendo
esta lu unica diferencia.
Se analiza aquí el grupo 2.1.1.1.1 del Pas-o 14. Los nuevos

están compuestos de
lado (grupo 2.1.1.1.l.1),

y sp. de San [üxnne y de YatnyLinCnlle (grupo

grupos
formados por 57). Curuzú Laurel y dorbignyj de
LomaAlta por un y por el otro dorbignyj
(Hbarigu í ) , perrensi ,
2.1.1.1.1..2).
uuu tendencia neta en lu diferenciación de los dos grupos-7.Más claro

El primer eje (48.78% de la variabilidad) no refleja

aparece en lu. distinción e]. segundo eje, con valores de centroides
negativou pum el grupo 2.1.1.1.l.1 y positivos: para 2.1.1..1.1..2. La
unica variable con valor aJLo de correlación con el segundo eje es
el largo total del cráneo, que lo hace negativamene. Por lo tanto e]
grupo 2.1.1.1.1.l del 2.1.1.1.1.2
longitud total relativa del cráneo.

se diferecnía por una mayor

Se comparan las dos poblaciones de tuconax (2.1.2.1.2. del puso 15).
La única variable cor-relacionada con la función discriminante es el
alto ln
población do Concepción por toner valor do centroide más alto en el

del cráneo, que lo hace negativamente. listo indico. que

eje cmnónico. posee menor alto del cráneo relativo que la población
de El Infiernillo.
La conu'narución se realiza entre las: cuatro pr.;hla(:irmes de JUL-ïILrH/is
(2.2.1.1.1 16).
poblaciones de las; demós,

La dicotomizuoión separa unn dr.- 1m.­
la población de ('Jriento (2.2.1. 1.1.2). I'ln

ambos ejes esta población tiene valores de centroidc más;¡»miosqlw
(2.2.1.1.1.1_),

diatingue

dul par-Jo

cl resto pero es solo en la segunda función que
claramente" G!) una. variable originul importante en la
discriminaci-n. el alto del cráneo, con correlación negativa. Por lo
tanto la población de Oriente se distingue por un mayor tamaño
relativo del alto del cráneo. ‘
Se contrastan 51.1.de Curuzú Laurel y dorbignyí de Loma Alta (grupo

2.1.1.1.1.1 del. Pasto 18). El ancho bimeatal y 1a longitud cóndilo­
correlacionwl con la. función discriminante, la primeranasal , se

positiva y la segunda negativamente. El mayor valor de centroide le
cói‘i‘o’s'bohdeti dobbig‘nyí; por lo que su infiere que esta especie se
dif'eréncia principalmente de sp. de Curuzú Laurel por el mayor ancho
Hiñéúthl y su inehor longitud cóndilo-nnsal relativas.
Sie bonipar'anel gmpn 2.1.1.1.1.2 del Paso IU. dorbignyï, perrensi y
sp. do San Roque y Yal.aytí--Cnl.le. Se formó un grupo (2.1.1.1.1.2.1)
con dcu'bighyj y la}; dos- SJ. por un lado y perro/¡51' (2.1.1.1.1.2.2)
por otro. Esta especie tuvo el valor de centroide más alto para la
primera función y el más bajo para la segunda. Con ninguna de estas
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Paso 23 .

[uso 24.

Paso 25.

Paso 26.

_.._@9 .

dos funciones hubo alta correlación con alguna variable. Solo el
ancho bimastoideo alcanzó una correlación negativa de -U.233 con la
primer función. Por lo tanto, perrensí se distinguiria del grupo
2.1.1.1.1.2.1 por un menorvalor relativo para la variable señalada.
Se compara aquí uno de los grupos del Paso 20. que está formado por
tres poblaciones de nustralis (2.2.1.1.1.1). La población que queda
separada en este análisis es la de Necochea(2.2.1.1.1.1.2.). Las
dos el 100% de

74.967. la primera de ellas. Si bien australis de Necochea posee los
funciones discriminantes suman 1a varianza, con

valores más negativos para ambas funciones, es la primera la que más
Sin embargo no hay ninguna

ella,
cráneo, el que más lo hace, y de forma negativa. Con la segunda hay

30%.

caj a

claramente posee valores distintivos.
variable fuertemente correlacionada con siendo el alto del

de la altura del
la

La población de Necochea. entonces,

dos variables correlacionadas en más un
maxilar inferior y el ancho de creneana, ambas
negativamente. se separa de las
otras dos (2.2.1.1.1.1.1.) por tener un más altos tamaños relativos
para las tres variables mencionadas.
Comprendeel grupo 2.1.1.1.1.2.1 del Paso 22. Incluidos están los

dorbignyi, sp.
Este último O'I'IJ(2.1.1.1.1.2.1.2) es el que se separa de los

otros: (2.1.1.1.1.2.l.l),
(71.91%) ln

centroides de ambos:grupos,
La

conlroidos de ambosgrupos; no ostún diferenciados. Una sola variable

siguientes O'I‘Us, de Ym;aytí—Ca11e, y sp. de San
Roque .

dos en este análisis. La primera función
es que más: evidencia las diferencias entre los

teniendo sp. de San Roque el valor más
alto. segunda función explica mucha menos variabilidad y los

está correlacionarlu fuertemente. la longitud nasal. de manera
positivi; de esta mnnera sp. de San Roque se caracteriza por un
mayor tamaño relativo de esta variable. ‘
Se contrastan las últimas dos poblaciones de austanis. Claromeco y
Monto

¡"el IO]? .

Hermoso. La primera población posee un valor de Ccntroide
para una función discriminante qUe está correlacionada

negativamente con 1a altura del maxilar inferior y positivamente con
la longitud do la diastema. Por lo tanto Claromeco se diferencia de
Monte Hermosopor una"mayor altura relativa del maxilar inferior y
menor longitud relativa de la diastema.
Por último se comrmran dorbigïiyi y Sp. de Yataytí-Calle. La primera
especie con valor de centroide menor que la segunda. Dos variables
están corre lar:ionadas positivamente non la única func i¿un
discriminante, la longitud basal y la longitud de la diastema.
separandose entonces morfológiamente ambos O'I‘Us,por un menor tamaño
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relativo de ambas variables en dal-bjgnyj_
Para dar una idea de la importancia de cada variable en el total de

las discriminaciones. se sumaron todas las oportunidades en que una variable
participó con BUZo más de correlación con algún eje cunónico. Si una variable
participó en los dos ejes de un análisis se consideró como una sola
participación. La Figura 3.1.1.11. muestra estos resultados. En la misma, las

‘variables fueron separadas en cuatro seciones: (])mandíbula, y variables que
miden (2)alturas, (3)anchnn y (4)]argos del crúnno.

La media, por variable, de el total de participaciones de todas las
variables es de 3.83s4 Un test de Chiz, suponiendo como valor esperado la
media de 3.83, dió comoresultado el valor 31.5492 con 22 grados de libertad,
y una p:0.0854123. Este valor de p está en el limito dn ln nooptnhle para que
.a distribución de valoren observados seu explicada por el azar.

De las cuatro secciones en que fueron seDarnan las variables, lu
libulu parece aportar mayor variabilidad entre los írnons formados. La
ia para mandíbula es de 8.33, el Chi2 incluyendo solo sus tres variables

LÓ significativo (7.17148, p:0.0277164). Otra sección cuyo Chi2 resulto
urguificativo fué el largo del craneo. En este caso, si bien la media de este
grupo (3.1) ronda el valor esperado (3.88) aparecen variables que superan o
están por debajo 2 o mas unidades de la media general (o valor esperad).

Las variables que más aportaron u las 26 discriminaciones fueron. en
el siguiente orden de importanci

1)Longituddel maxilar inferior
1)Anchorostrnl
2)Ancho de la mandíbula
2)Longitud del nasal
3)Longitud cóndilo-nasal
3)Longitud de la diastema

s

3.1.1.4. Estimaciónde lu filmada sobre la base de la norl’ología craneana.
Todos loa métodos se basaron en las matrices de distancias euclídeas

obtenidas a partir de los centroides. La Tabla 3.1.1.iv. muestra las matrices
de distancias utilizadas en el análisis con y sin la componente tamaño. le
excepción en la utilización de matriz de distancias es el método de Máxima
verosimilitud, que parLe directamente de loa centroides. Este método no es
aconsejado para datos morfológicos (Felsestein, 1981a). Seguramente las
funciones tiiscriminantes no ¡nui evolucionado según [H1modelo che movimiento
Browniano, pero al menos tienen la particularidad de ser indensndientea entre
si, que es una condición del modelopara las variables a utilizar.

3.1.1.5.1. Aproximacióndel análisis cualitativo.
Como resultmh) de los 26 pasos de dicotomizachün es rmsihle la
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construcción de una filoguuia, pero cuyas longitudes: de brazos; no son
determinubles, debido a que tienen carla, una díferenle escala. por haber sido

,a'madas (de forma independiente unas (ha otras (Figura 3.1.l.1.). Existen
cuatro grupo claramente distinguibles. El primero lr) forman nccultus, Iatro.
tucumanus, angEntjnus, talarum, bonettoi y yolandae. Este es el grupo más
separado, que forma un grupo hermano con el resto de las especies. Un segundo
¡grupo lo forman todas las especies (le Corrientes. El tercer grupo, que se une
ul de Corrientes. está formadopor knightii, tuconax y upimus. El cuarto grupo
lo componen las especies de espermio asimétríco, que forma un grupo hermano a
los dns anteriores.

Figura 3.1.1. I. Sula de las participaciones de cada variable en los 26 Pasos díscrininanles. Se consideraron solo aquellos raso;
en la variable tuvo un 301 o_oás de correlación con algún eje discriminante. Si una variable participo en los dos ejes de un

análisis se considero con una sola participacitn. Las variables luerm separadas en cuatro secimes: undibula, variables que
Ildrn alturas, MChUSy largos del cheoi se indican a la izquierda de cada rótulo la nadia por secccldn.
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3.1.1.5.2. Aproximacióntemática.
A partir de las matrices de distancias euclideas que se muestran en

la Tabla 3.1.1.IV. se construyeron sendos fenogrnmas utilizando el método de
agrupumiento UPGMA.Debido a que existieron diferentes alternativas de unión
de los subgrupos, durante el proceso de elaboración del. fenograma. surgieron
dos Lopologíasdiferentes en cmu análisis. aunque con diferentes coeficientes;

AROEFJTIN
LH 1 TEC)

I.
¡___ T'AL AMIAFQC':

LAEPJCNÜUII’MPORTEOUG___MAGm4fiM
QHMUS mI LUQQNAxuL47 TUCUNAN

Jrá. Ó ¿iObÓ 7.50 5.90 2.5Ó
AROEFJTIN__ LATINO
OCC'JL TUS_______-._.__ TLJCUMANLJ

---- ,.__ BONET‘TEI

hen-v —ssegfiée
T

<3
CLJ: '

AugïME‘Eo"' ME CC ¡N

?Í"I 3UC, NA XC
fi T'UCONfikXI

F:ï(a_3.l¿.l.H-ll._to pi?!“déla¡daltrhde. amiiágfi {ade ¡Elan ms ¡su Iman e c a os 1 a5 5 e en ares ¡ac . rr a rana a a o en rm .
Eceíicientesde corre ací cofengt‘lca,¡50.83%! 1).: J p mg ' og
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r2 ARGENTIN
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4'_.oó "az-¿»od iio 55x36 2.56
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CDF?
DORENQLIR
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Figura 3.1.1.19. Fenoqrm obtenidas a partir de la Iatrlz de dietancias mlídeas basada en los centroides para cada UTUdel

mmm diurillnanle global cm datos procesado pan la elieinaclon del tanafio en ejemplares nacho. arriba fenogma a. abajo
fmogrm b. Coeficiente! de correlación calentura, «4.75441, b.= 0.82916.

de correlación cofenética. Las Figuras 3.1.1.111. y 3.1.1.IV. muestran los
resultados obtenidos para datos con y sin el componente: tamaño
respectivamente.

El resuuado de los cuatro fenogrumas es muysimilar dentro de cada
grupo, evideucíaudo que dentro de cada uno de ellos no existe influencia del
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tamaño que enmascare diferencias de forma. Debemos referirnos sólo a los
resultados obtenidos dentro de ceda grupo debido a que si aparecen diferencias
de relaciones entre los grupos por efectos del tamaño qUe cambian la ubicación
relativa de determinados grupo, pero que no son suficientes para alterar las
composiciones de UI‘Us de cada Grupo formado. La excepción en la relación
dentro de grupo es el compuesto por Im; especies de espermio asimétrico: las 4
poblaciones de eusu‘afis, mendocjnus, porteousi y II]¿:3PJÏ4‘U71(ÏUS.

En el :‘ulálisirs en el que el factor tamaño permanece. rrorlemlsí y
mendocinus forman un subgrupo con Magellanicus separado de las poblaciones de
australis. En el otro análisis, por otro lado, magellanicus apareCe comoel
más apartado respecto a los demás dentro de este grupo. Massarini et al. (en
prensa) muestren que australis, mendocinus y porteousi comparten el mismo
cariotipo. al menosal nivel de bandas G. Este cariotipo es bien diferente del
dc nl:_{>11nn.icu:=.listo pmm (le manifiesto que existo un efecto rlistorsionador
debido al mayor tamañogeneral de australis en e] prima. análisis, que altera
lu rcconstruu:i(m de lnss relaciones de pnrentuzco.

La. topología obtenida por ambos análisis defino los mismos grupos.
salvo las difoiencias recién mencionadas, más-slas debidos a las diferentes
relaciones de ¡au'g‘htii y el subgrupo opimus-tzuoonax. Se pueden difusnsenrflar
cinco grupos permanentes en total. Un grupo está formado por 3 especies de la.
Provincia de Tucumán, Argentina y por una relativamente alejada, de la
Provincia del Chaco. Argentina, latz'o. occultns y tucumanus por un lado
argentinas por otro. Un segundo está compuesto por bonettoi. yojwldae y las
dos poblaciones de talarum. Los ocho OTU's de la Provincia de Corrientes,
¿Jerte/151, dorbignyi (las tres poblaciones), z‘oigz', sp. (Curuzú Laurel). sp.
(Yatayti-Calle) y sp. (San Roque) forman otro grupo. El cuarto grupo lo forman
las dos poblaciones de taco/¡ax y opimus. Por último, está el grupo de especies
con espermio asimétrico mencionado anteriormente.

Una diferencia entre las cuatro topologías ‘de ambosanálisis surge
del agrupamiento que se une al grupo de argentjnus, Jatro, occultus y
tucumanus. En el análisis que excluye el tamaño, fenograma b, es el 'grupo de
Corrientes el que se une al mismo, mientras que en las restantes tres
topologias es el grupo de talaz‘um, bonettoi y ynlandae el que lo hace. Por lo
tanto, estas diferencias en las topologías no se deben a efectos del tamaño,
sino a una débil estabilidad de los resultados de este algoritmo en
combinación con estos datos (veas-3 los resultados; de oí ros algoritmos).

La ubicación de lmightii, como se dijo antes. es variable. En dos
fenogramas, los 'a de los análisis con y sin tnstÍiu, se une con el grupo
Corrientes, mientras que en los "b", lo hace con el grupo de Jairo, occultus.
tucumanus y argentinus. Estas variaciones, como antes, no pueden deberse
entonces a problemas de tamaños relativos. sim: a. la ¡forumde agrupar del
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algoritmo.
Lo mismo ocurre con opinms-tucwmx. que en tres fenogramas es el.

grupo que se une en último término al res-3tode las especies, mientras que en
un fenogruma se una, ¿junto con [mig/¡tii al ¡grupode Corrientes.

El fenograma "a" del análisis sin tamano tiene una topología similar
a la formadaen el analisis cualitativo.

Si entrar en la descripción mas detallada de las topologias es
importante resaltar aquí algunos puntos de estos resultados. El primero, ya.
señalado, es que todas las especies de espermio asimétrico forman un grupo
homogéneo. Segundo, en todos los casos las poblaciones de una. misma especie
aparecen más emparentadas entre si. Tercero y muy importante, el nivel al que
se diferencian poblaciones locales de australis. tuconax y talaz'umes igual o
mayorque el nivel al que se diferencian especies bien caracterizadas. comoes
el caso de las existentes en e]. grupo de Corrientes, y entre Intro y occultus.
Debemosresaltar aquí. los resultados obtenidos en el aspecto cromosómico.
detallados en la sección 3.7.. El grupo de Corrientes comprende especies y
poblaciones que poseen un rango del número diploirie de 42 a '70 y sin embargo
sus diferencias morfológicas están por debajo de las: dr,-poblnciones de otrns
especies del género. Más nun. don poblmrjnnns de Ju mis-mnespecie, con ral
mismocuriol.ipo (ver sección 23.2.) quedan ubicmim; un grupos diferentes.

Li.1.1.5.13. Aproximación por Fitch li Hungolimdl.
A partir de lu matriz de distancias euclideae basadas en el nmilisis

donde se extrajo el componente de tamaño, se realizaron lfJ estimaciones de la
tilugenia que variaron en e]. orden de entrada de los O'l'Uson ol algoritmo. En
la Figura 3.1.1.V. se muestra el árbol más corto obtenido. La Tabla
3.1.1.VlII. muestra los largos de los brazos entre OTUs y ancestros
hipotéticos (AH). ‘

El aspecto general de la topología del árbol obtenido con este
método es similar al hallado con UPGHA. Sin embargo existen cxiertas
discrepancias. En el grupo de especies asimétricas, que aquí nuevamente forma
un solo grupo, un ancestro hipotético ligado a. mageJIanicus aparece
intarcalado entre australis y mendocínus+ porteousi, indicando que 1a primera
especie podría ser un derivado. (siempre suponiendo que las especies de
espurmio simétrico son primitivas) del grupo homonnriotípico denominado
mendocjnus (Hassarini eL‘a1. en prensa). Este mismoresultado se obtuvo en el
análisis de la sección 3.1.1.5.1., utilizando los resultados de los 28 Al).
Aqui también, como en la sección menn.:ír.'lnar.larecién y en varios fenograms,
knightii, aparece intercalado en el grupo de opi'mus y tuconax. En e]. grupo de
Corrientes existen diferencias de relaciones intragrupales. En este árbol
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Resultados; y discusión {Nucia}.

roLg' se sitúa de forma
más emparentada e
perrensri, doz‘bz'ghyv sp.
de Yatayti-Calle,
mientras que en el árbol
basado en UPGHA se

situaba como segïmda
espec ie más d iferenc inda

grupo, y ei
análisis cualitativo la
del en

Aqui es el
grupo Corrientes el que
más alejada.

más se emparenta al
formado por argentínus,
tucumamzs, Iatz'o y
occultus.

Esta
aproximación coincide
con los resultados del
Ul-‘GMA en que las
diferencias dentro del
grupo Corrientes (con
rmuzo (lo 2m de 4?. n 70)
uuu menor-4:5: que 1m; (lr:

¡.nnhlarúones locales. en
otras (espec:ies. i’m­
ejomplo, in. distancia
mr’wimnentre el ancestro
hipotético de las ounl.¡-::
pob181‘iones rie austral is
y la poblacion más

alejada a él es de
4.96431, mientras que la
máximadistancia entre el
ancestro iúpotético'común
dei grupo Corrientes y la
especie más diferenciada
es 3.13424 (ver Figura
3.1.1.V. y Tabla
3.1.1.VIII.). También
aqui, las dos poblaciones



de dorbjémyi con igual cnríotipo de 'll) se ubican cada una, más cercanas a
otras especies que entro si.

3.1.1.5.4. Aproximwiónpor Húx'im Veros'militml.
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ultervulos de confianza mm
.e muestren en la Tabla P513951

3.1.1.1x. fm“
La topo log ia '6—mmm

del árbol obtenido por mm“
MVdifiere bastante de “m

. 1- WXC
¡.5 halladas por los .9 _

nteriorcs métodos, 3_a , ¡mm
liZá debido a lo ya __2 mu

.eñulado , que este "¡muy
método no es adecuado m mm

A part ir
los valores de los
cent ro ides de cada UTU
obten ídos de 1 aná1is is
discr iminante basado en

para el análisis de mm
xariublesmorfométricas, __m
aunque en este caso se A ¡mms

“f mr“ a Vdr1b1"5 Fi url mmm. ArbolobtenidoSorel ¡Modode mm veroslnilitud a partir de losortogonules va ares' de los centroides de ta a DIUobtenidos del análisis discrilinante basadoen
. . las datos sin el factor tanaño. Las longitudes de las rms na son proporcimles al

(Independientes) que largode las llanas en la figura(cmsulteseÏabla3.1.1.!X.).
repressnLan los
centroides de los Ul‘Usen los diferentes ejes canónicos.

Las diferencias son las siguientes. incluido en el grupo de especies
con espermio asimétrico aparece opjmus, de espermio simétrico. Se mantiene la
existencia del grupo fommlo por latro, occultus y tucumanus, con argentinas
estrechamente ligado a ellos. También las especies de Corrientes se mantienen
comoun solo grupo, pero en este análisis aparecen incluidos Imigthii y las
dos poblaciones de tuconax. E1 grupo más cercano al formado por Intro,
occultus. tucwnanus y argentinas es el. de yolandae, bonettoi y talaz'um (dist
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0.007,1.

0. 0.037

0.017 0.317 Total

Tabla 3.1.1.11. Largos de las ranas y sus correspondientes intervalos dr confianza del árbol obtenido c .' el nétodo de
¡aun wmmuitud.

ANBUNllil'::|J.1.153.con un .‘¡nLervulo de confianza que inr-lnye riistnnuiuzll), con
Corrienteu un poco más: alejado (dist NIBÚ-AI134211J2.con un intervalo de
confianza cuyo límite inferior es mayor a (I).

AI ¡Html que en los; anteriores árholoH existo unu ditÏ-rnncinción
mayor entre poblacionv-rs: locales de una missmuesspecies que 121:;ziiferencias

existenLr-Js entre especies; plenas del grupo de Corrientes. La distancia mayor
al anLecesor comunde l}1:poblaciones de australis es de 0.7880, mientras qur:
Ju distancia máxima enfre las: poblucirmrm de (.‘v'Jr'i'iorll,e:=;of: de 0.974 entre
durbjanyj (población norte) y 3p. de San Roque, quedando la mayoría de Inn
distrmcius ¡Jul grupo Corrientes] por debajo (Jr: Inn (lo mmIJ'ans. Nuevnmenln,
también, las dos [mblnciones de (knbjgNyi (Hharigui y lkquina) con han“
curiotipo Zur-1'70,se asemejan más:u olzrns enpecier: que entre SÍ.

3.1.1.5.5. Aproximmrión por el Método dul Vecino ¡minpróximo.
Utilizando Ju mquiz de dislmnrrim; husmin en los datos; sin Jn

chnugwmente tamaño, ur: obtuvo con nl nlóLodo del vrnzino más: próximo rel árbol que:
se muestra en la Figura J.l.l.Vll.

La topología de este árbol se diferencia bastante de las observadas
con otros métodos. Unu.diferencia notable es que el grupo de Corrientes queda
comoun grupo parafilético porque uno de sus U'I'US. sr. de San Roque. aparece
con un ancestro que da origen. a UI'USno incluidos al mismo. En el resto de los
árboles es siempre San Roqueel que aparece comoel más diferenciado del resto
de las O'I'Usdel grupo de Corrientes. En este mas“)emm mnyor diferenciación
provocó que quedara excluida del mismo.

A1 igual que con el MV, opjmus aparece incluido en el grupo de
espec con espermio nsimétrico, relacionado con magellnnious.

Parece existir una situación intermedia para le ubicación de tntronax
y knightjj, esta. última más orwrrana a. San Rogue, que la primera. (ver
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longitudes de las ramas en la Figura 3.1.]..V11.). En los; fenogramas "b" del
UPGHA,knightii está relacionado al grupo de occultus. tucumwws, Intro y
urgentinus, el que a su vez está más cercano nl de Corrientes en algunos
cusco. Mientras tanto, tuconax forma un grupo con opi/nus. El. comportamiento
"errático" de Iaúghtii-tuconax puede obedecer a una mayor o menor

preponderancia de la afinidad que existe entre kn.ig‘ht1‘i---b'anRoque por un lado
contra-'lu existente entre tuconax-opims.

o.m ' PUSÏDRXE

o... ___"_°°__mm

o-Ïr I.lbr‘ "” mmml___’;“_. amm
r__2ï_ mmm
l _____"°° mnm¡.43

2.3|)
"" mesunu

W mm?.I.'2.0!

Figura 3.1.1.VH. Arbol obtenido con ¡l “todo del vecino más próxho. Las longitudes do lu nm no son
proporcional" al largo Ilustrado, lndiundon lu num ¡rrlbl de cada una.

En este análisis, otra vez son ¿alarma y yolandae-bonettoi los más
cercanos u el grupo de ¿ugentjnua tncunmnus, nocuhus y .Intr'n. El promedio de
disLancias entre los; Ul'Us de Corrientes (incluyendo Sun Ranue) respecto de
argentjnus es de 4.96, mientres que los promedios de talarum y yolandae­
bonettoi son 4.74 y 4.613respectivamente.
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'l'Hmbíén uquí la. máxima distancia entre el antecesor común a 1m;
poblaciones de austral is (3.05) es similar a la máximadistancia de un OTUdel
grupo de Corrientes; (incluyendo Sun Roque) al antecesor comúnal mismo (3.1.2).
Al igual de lo que sucede con todos los; anteriores métodos, las dos
poblaciones de dorlrignyi se separan en diferentes [-ZrIJPOS.

3.1.2. Habs-us.
Comoprimer paso en el análisis morfológico. n]. imm]. que con los

muchos, fueron medidas; en todos los individuos; analizador; las 24 variablog
craneométricas, cuyas medias aritméticas y desvíos estándar se muestran en la.
Tabla 3.1.2.1.

’FERRENSl

¡fit-éticas y desvíos estándar de las 24 variables
medidas en para 22 OTUs.
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3.1.2.1. Métodode Bunmby.
El análisis; de Uln‘naby (ver Sección 2.2.1.3.1.) 1:0 hnsn'jen lu. matriz

de vur-cov agrupadas dr:an de grupo. cuyo análisis de oomponentesprincipales
arrojó un primer componente que representó un 50.0539;de ln variación. Esto
significa que en prommiio, ln variación debida n diferencias de. tamaño dentro
de cada grupo fue dol 50.09%. El snuundo componente solo explicó el 6.5.57.

En la Tnbln 3.1.2.11. rm nnmeru el autovector corresmnndinnte al
primer componente principal. lil vnlor caperurlr.) para Itrnrlnelemento del vector
si el mín-mnfuera isrrunélïríco (vactor teórico que representa tamaño) es de
.“UIIIZI‘L Lu medía (lr: Larios elementos del autovec-tor es; rJP 0.1.991554 que se

aproxima al Leórico. La única variable con un valor muybajo es. al igual que
en machos, el ancho de la caja cerebral.



Morfología craneanu m3

I._IOI_CR 04994125 Unam 0.1947276 A_lNCISI 0.2621703
L_COND_B 0.193347: Unam 0.2246905 LARBUH 0.136690?

L_EOND_N 0.1762740 A_CAJ_CE 0.10299“ L_8_HOLA 0.13003“

L_NA9AL 0.2530976 A_F0_PRE 0.2143607 Lama)!» 0.2274768

AJASAL 0.239390: L_CDN_PR 0.1721470 ALIOJJRR 0.202310?

mmm o. 1678383 Unam 0.308063'.‘ L_BRSAL 0.2095577
¿musa 0.1642185 uuu! 0.166741” L_ñMl_l o.221¿e75
mmm 04593349 uuu! 04513531 ALJMJ 0.2275864

labla 3.1.2.”. Autovednr del pri-er coopmento printipal basado en la natrlz de
var-cov agrupan dentro da grupo.

Se aplicó el método de Burnaby proyectando los logaritmos de las
medidas originales sobre el espacio ortogonal al vector obtenido
anteriormente, theniendose valores en los que el annño fue eliminado para
ulteriores análisis.

LJ".1.21.2. Análisis de Factores
Por las razones expuestas para machos. en la sección 3.1.1.2., no s,

mmiizurti bujo e] Modelo factorial los: datos de hembras.

3.1.2.7..3. Estimación mmornl do lu divorflonciu lmmuln nobro morfología
crnuounu. Eutinuziúl (nanitJlLivu.

Utilizando los valores originales de lar; variables; y los res:11lt.nnl.o:¡
.¡ul mom-.10do Burnnby. se realizaron ¡sendos análisis dismriminunton. según em

nun-ju: un la sección 2.2.1.3.4. PosteriormenLe se utilizaron los conLroiuirrs
(¡o ios; diferentes (JTUS como datos pum lu estimación de la divergmmin
general. Lu Tabla 3.1.2.111. muestra los valores de los; centroides de los; 222
Ui'Us analizados para las 21 funciones disoriminantes que quedaron en el
análisis cuando se utilizaron los valores sin la componente tamaño. La
estimación de lu. divergencia general se realizó sobre la base de sendas
matrices de distancias euclídeas (basadas en los dos tipos de análisis, con y
¡sin el coupononte tamaño respectivamente). Los fenogramus obtenidos se
muestran en la Figura 3.1.2.1. y 3.1.2.11. y son dimutidos en 1.a sección
3.1.2.4. En 121Tabla 3.1.2.1V. se muestran ¡ns matrices de distancias

obtenidas pura los dos tipos dc‘unzilisis.
.I
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