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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)
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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



Introducción
13

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.



Fundamentos 14

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
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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



intruiucción

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.
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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
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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



63 Materiales y Métodos

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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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.
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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



RosulLurJos;y discusión purcím
.70. .

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).



Morfología craneana W79-w

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:
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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.

de 'ivíiiis‘¡amm
«human

amm
msnm

_ mmm

los datos sin el factor bum“uuaño, se obtuvo e]. _ MEM
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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.
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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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10,5

{chia 3.1.2.1V. Hatn'cu de distancias eutlídeao Yara hvubras basadal cn los cmtroídes del análisis discriminan“ de losdatos onqmales (arriba de la diagonal) y en ns (imtroides del análisis dismininanln de las datm transformados a
Eogan'toon y luego procesados para lo ellolnaclm de la componente tamaño (abajo de la Magma

7.34221
9.18081 B.

1.2.4. Estimación de ln l‘ilmztmia basada sobre morfología cranenna.
Aproximación fonética. ‘

La unica estimación dc: la filogenía basada r-rnIm: hembras; estudiadas
se realizará mediante ¡"enournmnsh Llnswios en 'lus; matrices: «le r.|is;Lnncins
uclídeuu, obLenidusa partir de los cent'roídes de los análisis disnriminantrasI

Je los dato; can y sin la componente tamaño. A1 ímml que con los menhos, dn
cada análisis; surgieron dos flsnogl‘unms(vm' sección 3.1.1.5.2. ).
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Figura 3.1.2.]. Fenogrnas obtenidos a partir de II ntriz de distancia euclldcu basado on los centroidn
para cada OÏUdel análisin discrillnante global con datos de medidas directas de ejelplans hnbras. Arriba
fenogrna a, ¡bolo "neon-a b. Continentes de correlación cofenética. a.=0.80971, b.- 0.86416

Las Figuras 3.1.2.]; y 3.1.2.1I.
a i. componen Le

muestan los resultados obtenidos
Para datos; con y sin tamano respectivamente. Las.) topologím-I
obtenidas con los fenngramas basados en los; datos originales dr:- larz: hembras
son bastante diferentes
¿5. 1 . Y..1 . )

a los; de los machos. En el fenogrumu a (ver Figura
se aprecia que talaz'um, yalandae y bunettoi son las especies que
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más se aproximan al grupo latz‘o, oecultus y tucummms. los: que en machos
estaban firmemente ligados a HIBBHCÍHUS,ahora relacionada a todas ellas. pero
como la especie más diferenciada (reeuenfiese que no se pudieron incluir
ejemplares hembra de knightii en este análisis). A este grupo se une el
formado por las especies de Corrientes. La diferencia más notable es la unión
cercana de tuconax y magellanicus, en nn grupo, separado de los dos
anteriores, donde se mezciwnespecies de espermio simétrico y asimétrico. Sin
embargo, este fenograma a, que posee un coeficiente de correlación cofenétiea
(Ü 80971) más bajo que el b (0.86416) posee una topología que todavia tiene
cierto parecido a las obtenidas con los machos. El fenogrsma b se aleja mucho
más de lo hasta ahora obtenido. En este, axgEHtinus y el grupo de Corrientes
están unidos en un grupo (véase el oladogrsma basado en bandas G de la sección
3.2.). Comoen el anterior fenogramn, a Intro, oecultus y tucumanusse le unen
LaJarum, primero, y luego bunettoi-yolandae. Sorprendentemente, las especies
más ligadas a este último grupo son, menabcinus y porteousi, dos especies de
espermio usimétrioo. En ni aún análisis unterior se habían relacionado ambos
grupos. Por úlLimo quahr como el más alehukn el mismo grupo que en el
[enogruma u, ahora sin mendocinuuni portaousi.

Cuando se analizan los fenogramas basados en los datos sin el
components tamaño, vemos que se corrigen las distorsiones mis grandes, pero
quedan presentes ciertas diferencias con las topologías obtenidas con machos.
Las topologius de los fonngrumun u su» corresponden básicamente en los (Los
unúliuin, y lo nnsmo se puede decir de los b. Ln oeravción del componente
Mmmm un ul [cnc-¿gramo u. ¡nrovlmu que Uh'u vor». nn:‘m¡l.,ínu:r nm; In I'Hprmie nn'u:

ligada a occujtus, tucumanus y Intro, quedando relacioandas. pero como grupo
hermano. talarum, yolandae y bouettoi. Como antes. a ellos se unen las
especies de Corrientes en primer Lérnúnur Lhunbn intaeLo el rento de ln
topología, munteniendose incluno la ¡nlhhl de tuconnx (NH!magPIZnnious. La
extracción del tamaño en el fenogrnma t) solo pruiuce una sola nuvlificnción,
quizá la más esperubie. esto es, 1a reubicación de mendocinuswportenusi con
australjs, en el mismo grupo más diferenciado que en los fenogramas
ulteriores. Se mantiene. la ¡ñnyor relación de argentinas con el grupo de
Corriente".
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Figura 3.1.2.11. Fonogruu obtenidos a partir dl la ntrtz de dlltanchs euclidnl balada en los centroldes
para cado DIU del nnllish discrlninantv global con datos procesado pm la OHIÍMCMD del tamaña en
njnplara! hoz-bra, Arrlbn fenoqrul a, abajo ícnograoa b. Coeficientes do correlación cofenétiu, ¡30.83125.
b.‘ 0.84595.



Alozimas

Resultadosde electnyt'orésis.
13.2.1. Frecuencias ulélieas.

La Tabla 3.2.1. muestra las frecuencias alé] icas obtenidas para los
Zb‘ loci presuntivos en 17 (II‘Us pertenecientes al género Ctenomys y 9
Uctodontomysgin-vides. A cada. ulelo encontrado (un total de 42) se le asignó
un númeroserial utilizado posteriormente en los análisis cludístieos. Dentro
de cada locus, se le asignó .‘1cada alelo una letra, como se explicó en la
seción 2.2.2.2. de Métodos. En alguno de los loci, la denominación de los
alelos comienza en la. letra B, debido a que los U'l‘Usestudiados aquí. fuer-nn
comparados con ejemplares; de ('Lenomys poz'teousi, que en estos-3 casos: fue la
especie que tuvo el alelo más rápido. Algunos;alelos on diferentes loci. posee
la denominación F. Lo.misma indica aquellos casos en que el si:.-:temuo locus no
fue detectado. En la mayoría de los casos: esta situación fue Fija para el O'I‘U
correspondiente, pero en otros se mostró polimórf‘ina. Esto fue detectado en
dos: ezulocies, en 817.912"!¡nus-7(Pep-1 y Pep-Jl) y en 18th.) (Est-2”). Curiosamente.
estas dos; especies me muestran muy ligmjas filogenéticamente sobre. la base de
los datos morfológicos (sección 3.1.) y eromosómicos (sección 3.3. ). Los
ejemplares que mostraron esta partienlaridmfl, fueron analizados en más de diez
corridas electroforéticms repetidas para dichos 100i. La. existencia del
fenómeno de la falta. de un sistema puede deberse a la deficiencia total o
puroqu del segmento otdil'icmnle del nurreïrr'ondientr: loans. Comohemos visto.
en ciertos casos puede ocurrir en estado polimórfico. denominandose alélos
nulos. Utra explicación de la. ausencia de expresión de un locus, puede
encontrarse en lu existencia de efectos epistáticos. Algunos loci se presentan
fijados en todos los UTUSpara este estado, debido también a que solo Fueron
detectados en L'Lenomysporteuusr El fenómeno recién expuesto, reduce el
númerode alelos "activos" a 38.

Algunos U‘l'Usno pudieron ser estudiados en algunos sistemas debido a
lu falta, en dichos O'l'Us, de los tejidos en donde se revelan los loci
faltantes. Esto ocurrió en mag’ellanicus, para los: sistemas de plasma, y en
occultus y tucumanus, para los sistemas de higado. En Uctodontomys algunos de
los loei de plasma no fueron incluídos debido a que los; resultmios no fueron
satisfactorios (probablemente por no tener Ctenomys y (JC/:odontomyslas mismas;
condiciones experimentales óptimas, por ejemplo. respecto a. los "lnuffersï' de
las corridas) para en ninguna de las re[.neticirJtles de las corridas
electroforétious realizmms hasta. acabar el material tisular. listos casos; se
indiozuncon asteriscos en la Tabla 3.31.]. Lo recién emuuesto. trajo aparejado
prtblemas en 1m: comparaciones.- inter-(J’l'U, impidiendo la misma. entre
¡mu-{ellanicus y ocuulLus--I.ucum¿mu:7.Por esta razón varios de hu»;análisis que
siguen en las próximas secciones se realizaron con dos grupos diferentes de
datos, incluyendo por un lado todos los (¡TUSmenos magellanjous y todos los
U‘l'Usmenos occultus y tucumanus por otro. En otros; casos, como en el cálculo



Rosulhuím: y (lizr'hwíóu ¿”dCi-í“

dc distancias genéticas, las mismas involucramn mhz-narcantidad de loci.
cuuudo intervino alguna. de las cuatro especies mencionadas.

taco tucu

22

¡abla 3.2.1. Frecuencias alélius ob'tenidas m 26 loci ara 17 OTUsde Ctenoa s (1-17) ra Mudo ' '
(18). Códigos de lo; locl ¡qual que en la Sección 2.2.23. de Métodos. y Y pa “tu” chrome,



¡“lil 1“

tuto tucu

41
42

¡abla 3.2.]. Cmtinuacion.

3.2.2. Medidasde lu variabilídmi genética.
La Tabla 3.2.1] muestra los valores obtenidos para. los diferentes

usLiuuLdorusde lu variabilidad. Se calcularon incluyendo y excluyendo los Joci
¡rorrctspondientes a. estara-3:15 (dr? hígndo y de plasma) rlr-l'nidn n que las: mismas
:succhrn evidenciar una unayur vm-iabili‘lmi que el rento dr.- lÜFi lun-í. haciendo



Rrasulturlm; y di:;«v.‘us;l-Ï>n¡'L'I'Cifll
1.1.2.

que los valores de estos estinmrlores no sean directamente comparables con los
obu'nídos en otros trabajos, en donde no se analizaron éste tipo de loci (ver
Selander . 13'76).

Poblacitn

dorbignyl

knthm

¡atro

occultus

opinas

perrensi

rmqj

5 . P25 .059 .031
p . (8.059) (8.031)

5p. P27

(¿21)

¡abla 3.2.11. Valores de las estiudores de variabilidad para los DIU; estudiados de ¡Item-ys y Uctodantyonys. Se

muestran los valores calculados inclurendo o excluyendo lps locl corrgsgopdimtes a esterasas. Los valores deponententajt de loci poluórficos resu taran los lisaos utihzando los cnt rms de 991y de 957.,o sin cnterio.

'l'vmpocnse incluyeron en los: cálculos. los Incl que presentaron el
"ulclo" F (de faltante). en los (¡I'Ussen que dic-ho carácter Fue detectado. En
lu Tabla 3.2.111. se muestra. por U'I'U,información de ¡nu Incl que resultaron
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darbignyi

Amqnui

occuitus

CIle

parransi

rozqi

3600
4.00.

12883

1.13

Tabla 3.2.11]. Heterocigosidad observada loesperada por OTU,para aquellos Ioci dmda efectiva-ente tu variabilidad. Se
nuestran para cada uno de ellos el indice de fijación F de
Nright, el valor del estadístico Chiz on os
correspondientes grados de libprtad (GL) probabilidad (P)
asociados. Se narcan con un asterisco ('{_aquellos loci cn

que el desvio de las frecuencias de Interocigoias observadosue significativo. Ver secim 2.2.2.3 de Métodos.

variables. EsLa información consta
de i número de he te roo J'(¿oLas
esperados y observados por locus.
el indice de fijación
correspondiente y ln prueba. de
bonde de ajuste con lo esperado
erúr i rmmnnLa ¡unrn nl número (IE
hnlmrooigotas: y su probuhil idnd
usor; iudu .

I'Ïn nl unr'l'lirúri: a‘:nn¡pnrnl.ivrv
que Higuo dnremns: rrmyur impoerwin
a los; resm I Lurlor; nhtnn irJnR rnHI

alguno dr,- los; (J'l'Us estudiados: [vor
diversas; razones. No prxiemos:
considerar como (1!lesz concluyentes y
sobre los: que se pueden generar
discusiones, a este respecto. a
aquellos basados en pocos ejemplares
y/o en pocos: Jnci. El problema rlral
iznmzu'iu muenlmal. es. en Ctenomys.
muchas veces dificil de superar.
listo os; debido a. que, n la población
tiene un tamaño exínuo, que impide
obtener un número elevado de
ejemplar-es, o que la misma puede
representar un re l.icto de un
reservorio genético J.‘B..‘JÍexinguido,

puedenque en c iertos casos
corresponder a. especies Elenas.
Cuandoexistió a priori sospecha de
1.a existencia de este último caso,
se limitó la captura n unos pocos:
ejemplares ((l'. sp. P25, C. roígi).
Otro problema que surgió varias
veces: fue la dificultad de captura

y/o lu ultu ¡norturliurlad cluranLt-rul LI'HSIHIÏ')n] lulmrulnriu.
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Teniendo en cuenta lo recién esxymestn, nousirlermrt-mru-: «t-rnmolos
resultados más;confiables, en relación a. la variabilidad intraespecifica en
(JLenomys. aquellos obtenidos en o’orhignyj, pel'rens-i. sp. ( 25) y en menor
mol irlu , sp. (PSU) .

Las hem-rm:igosidwles observadas de los cuatro (l’l'Hs;prmnerliarun
l'JJJ‘Jtl incluyendo l;'1¡|.el'135&5y 0.05.9 sin ellas. Los valores; emverarjos: por sn

parti: prouunllurun ¡LUISJI con y U.U'J'¿ sin f;‘.'.‘¡t.(-'.'l'HSHS.Considerarth tales los;

O'l'Us,exceptumxdo Uctulontcrmys. el valor medio (le la heterocigosidwj úhservadsi
fue de U.USBcon y de 0.067 sin esterasas, mientras: que los valores mmiios ri»?
heterocigosídud esperan fue de 0.076 con y 0.050 sin estarasas. Para.
zsnalizanciu más detalladamente, vemos que los valores; de heterocigosidw'l
(cuando se excluyen las esteresas) se basan sobre un sólo locus. el dr:
l’roLuinus LoLales 4 (PL-4). 'I'txlos: los; individuos. en los cuatro UI'Us
mencionudus, fueron heterocigotas. Esto mismo se exhiende al resto de los.
O'l'Us,en donde se pudo estudiar este locus. La excepción fue argentinas. en el
que. de los cuatro ejemplares estudiados, Solo uno fue heterocigota. Es
Jusmasenzr ¡»or lo hallado en es:er último (J'I'U. (uu-2rrnrln banda revelada en los

supuestns hetemeigotnn (vn Larios-J los UNIR). fnrv mvnstirlerndn rromn
¡:Iu‘:l'|.u|»ü::iean: nl missmn HÍSIeru, y no, u (Ill'rrrenlim loni. Si ries‘umrtnmns':
4rn|,.nncu:: anlliv'n «resto: lumu: (nd-Inu'u: th: lns'.‘ nnlnrmmn) Im; llÜÍJ'Y‘HÍÍleJ'illlníJ v-n

tenim; [un enter-105:, (:nn excepción «lu tuuunnx. uz; r-eru ('l'nhlnn 25.2.1] y

’.7.’.lll‘¡. Cuundu su comparan (Tabla 3.2.11.) los: valores de heterog-¡unside
observada con la esmerada, los; mismos resultados obtienen con o nin
estoi-asas. Los (.Yl'Usargentínus. kniH/ztii y C’etoiontomys poseen menor vnlor de
heterocigosidwl observada que esperada. C. Intro, no posee diferencias entre
ambos:valores, LunLo incluyendo Comono, n las essteras:as. Los O'l‘Usdorbigmyi.
perrensi, raigi, sp. (925, P27, l’28, P29, PSUy P33) y tuconax, poseen mayores
valores; de heterocigoslderl observada que esperada, ya sea que se consideren o
no las esterasas. Pero comose dijo antes, en el. oaso' en que no se consideran
las esterusus. la heterocignnidml eslmrada es mayor nulo sobre la base de la.
existente en l’I'-4 (con excepción de tucronax). Sólo opi/nus varió. observandose
menores valoren observados qne esperados con esterasas, pero equivalentes
cuando éstas son excluida".

Analizando la Tabla 3.2.111. en los casos en que las diferencias por
louus. unLre heterocignsidarl observadas y esperada. fue significativa (marcada
con asherieous). se observan dos; condiciones diferentes. Los excesos de
heterocigotes solo son observados en esterazsas (Est) y proteínas totales (Pt),
mientras que lar-Jdeficiencias ¿:7 heterocigotas solo son observadas en aquellos
¿(mi que no (.‘Lnrretïpundunni a estarasas, ni a proteínas: Lotales. .sto prxlría
indicar que existen don tipos de fuerzas opuestas. Por un lado, aquellas que
de manera general. disminuyen la heterocigosidad de forma homogénea en todos;



Ami??? .115

los loci, y por otro, aquellas, que en algunos looi específicos (algunas
esterasas y Pt 4), generan una enorme variabilidad, que no puede ser
contrarrestada por la primera.

El número modio de alélos por locos (Tabla 3.2.11.) varió entre 1 y
1.2. con esterasas (considerando solo los cuatro OPUSmás confiables. entre
1.1 y 1.2). y entre 1 y 1.2 sin ellas (considerando los mismos cuatro OPUS
mencionados el valor fue siempre de 1.1)

El porcentaje de loci polimórficos fue igual respecto a los tres
criterios utilizados (95%, 99%, y sin criterio), y varió entre Ü y 20.8 con
esterasas (considerando solo los cuatro OTUsmás confiables, entre 12.5 y
15.7). entre Ü y 20.0 sin ellas (considerando los mismos cuatro OTUs
mencionados el valor fue siempre de 5.3).

Considerando todos los loci y tolos los (flUs de CÍenomySexaminados,
uu evidencia poca homogeneidaden los valores de los diferentes estimadores de
lu variabilidad genética. Esto mismofue observado en el trabajo de Sage et
a1. (lUUU). En el mismo se analizaron 34 loci alozimicos en H poblaciones de
Luco"tucus, pertenecientes n li especies diferentes 01m4de esas espenies,
urge/¡Linus y d(')rb¡¿."rly1'fueron nnalizzulaa en esta tesis-3) y se nbeervó un nmplin
rango ¡le valores de I¡eteroeiuunidwl, con valores; ¡le U (aly‘elltirlus) a “.13
(mendocinus, poblacion de Paramillo), una mella de 0.0625. El porcentaje de
luul polimórficos también varió enormemente, de U a 24, respectivamente en las
mismas especies recién mencionadas. El número mmlio de alélos Por loans varió
entre l (varias poblaciones, incluyendo azgentinus) y 1.4 (mendocinus,
Mercedes).

Tanto los valores obtenidos en esta tesis, comoaquellos obtenidos
por Sage et a1. (1986), resultan nds altos que el promedio para mamíferos de
vida subterránea, que es de 0.035 (Nevo et 31., 1984) o, más especificamente,
que el de roedores subterráneos, que es de 0.0311 (Nevo et 31., 1990). Sin
embargo, existen diferencias notables entre los resultados obtenidos en las
especies estudiadas en confln, argentinu5' y dorbignyi. El número muestral
trabajado aquí, exactamente duplica al de Sage et al (1986); 4:2 para
argentinus y 1U:5 para (hubignyí. En Sage et al. los valores de
heterocigosidad. porcentaje de loci polimórfieos y númeropromedio de alelos
por locus fue de Ü, U y 1 respectivamente. Estos valores se deben a que no se
encontro más de un alelo en ninguno de los loci. Un panorama completamente
diferente fue hallado en los 4 ejemplares estudiados aquí. La heterocigosidad,
si bien fue la más baja de las obtenidas en esta tesis (exoeptunndo la de
Magallanicus, del que se obtuvo un valor de U, pero sobre la base de un solo
ejemplar) alcanzó un valor de 0.060 con esterasas y LLUI? sin ellas. Pero
estos valores son más bajos que los esperados teóricamente de 0.081 y 0.074
respectivamente, siendo argentjnus. una de las espeies con más alto porcentaje
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de loci polimórficos, 19.0 y 2U.U para estimaciones con y sin esterasas
reapectivamente. Asimismo, fue una. de las emyecies con mas alto número de
alélos por loc s (1.2). El trabajo de Sage et a1. y el presente incluyen en el
mui]isis 7 Joni posiblemente comunes. Cuatro loci de ¡.ueptidasas fueron
detectados en los dos trabajos, con resultados muydiferentes para argentinus.
(Somose aclaró antes. en el. trabajo de Snge et a]. los cuatro resultaron
monomórl‘icasen guzz‘elltjnus. En esta tesis, de los cuatro loei de Pep. Pep-1,
sólo fue detectado en porLeousi (no está incluida esta especie en esta tesis.
en el aspecto electroforético) y en l ejemplar de argentinas. En el resto de
los: (¡‘i‘Ussno se detectó. Pep-«2, fue detectada en tales los O'I'Us, y argentinas
fue el ÚÑLUOpolimórfico para el mismo. Pep-3, fue detectado en todos los
Ul'Us. Por último Pep-4, fue detectach en todos los Ul‘Us, pero en argentinus.
un ejemplar careció del mismo. En e] trabajo de Sage et aL, sole se detectó
un sistema de esterasas. mientras que aquí cinco, en hígado (además de cuatro
en plasma). Est-- lll y list-11H, sólo fueron detectados en porteousi (que como se
diju. no se incluye aquí). lísL-“¿Hno fue detectado en ningún ejemplar de
tuya/¡Linus kLumen’J)en 2! de Intro). Est-"JH fue detectado en todos los: UI'Us. y
se mostró monomórl’iccen mgentinus. Por último Est-SH fue detectado en todos
los; O'l'Us. y resultó mcnomórl’icr) en augentjnus. Por lo tanto, respecto a
argentinus, su doLecLÓ un solo IOL'IJSmás;de enterasu. y al igual que en Sage
n! 31.. fue moncmórl'ico. l'In este Lrabzr‘io su detectaron dos sistemas '10

Aspartato amino Lrunsferasa (Aat), mientras que en Sage et a]. sólo uno. De
cualquier manera, en ambos casos, los loci fueron monomórficos. El último de
los loci posiblemente compartidos, glucosa-6 fosfato des-hidrogenasa, (GGpdh),
resultó monomórt‘icoen a...bos trabajos.

En el penúltimo de los loci mencionados. Ant. aparece una de las
diferencias entre los trabajos, respecto a dorbigiïyj. Aqui, tanto argentinas
como dorbigïxyi, están fijadas para el mismoalelo, mientras que en Sage et
81., az‘gentinus está fijado para un alelo. que es distinto al fijado en el
resto de las especies estudiadas allí. De las cuatro peptidasas (Pep)

reveladas aquí, tres estan presentes en dorbignyi. y de manera moncmíírfica. En
el trabajo de Saga ec 81.. dorbignyi evidenció cuatro Pep, una.de las cuales.
en estado polimórl‘ieo. iguales fenotipos tuvieron sure/ninus y dorbjgnyi en
las lcci Gb'pdhy Est, en el traba.er de Sage et al.

Las; razones dv: las diferencias en el número de sistemas ener_.untradns
para un mismo tipo enzimáLico, entre el trabajo de Sage et H1- Y 91 Presente.
obedece, seguramente. a diferencias en las técnicas. Pero a pesar de esto. es
innegable que diferentes conclusiones sc pueden sacar de lu variabilidad ran
argentinas, que de ninguna manera. es; nula, como umeeran Sage et al. Simon &
Archie (1882;) muestran empíricemente que las estimaciones: de la variabilidad
medidas para las mismas eqlecies por distínLos; IU.IC)I'J[‘13LOI"Í(.‘S':,den resultados
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totalmente diferentes. al usar diferentes loci. Evidentemente. este puede ser
uno de esos casos.

Existe aun. más evidencia de la poca. homogeneidad en los: resultados
obtenidos sobre la variabilidad genética de L'tenomys. i'n un trabajo en
preparación, Apfelbaun, Massarini, Daleffe ü Reig encontraron heterocigósis
que varian entre UZ(en la población de Necochea de C. australís) a. alrededor
de 11.22 (en la población de Bonifacio de C. porteousi). El resultado obtenido
con australia: es impactante, ya que ademas. está basado en una. muestra
numerosa. Aqui hemos hallado valores minimos y máximos de heterocigosidad
similares a los apuntados recién (mag'ellanicus. H=Ü%; occultus. H=20°/.;
tucumanus, ¡1:17.52) pero están basados en muestras pequeñas y pocos loci
(Tablas 3 2.l. y 13.211.). De r,-uul.<miermanera. los cuatro ejemplares de
Cuco/nur, moquaron una heteror-¡{zonide (buswhi en los 26 locí) relativamente
ultu ¡JU “LUZ.

¿Cual es la explicación del grado de variabilidml encontrada en
Utcnomys? Dos hipótesis alternativas intentan FJXDllCHl‘de manera genera] la
variabilidad genética en los; mamíferos subterráneos. Una postula que dicha
variabilidad está ligada u la estructura poblacional (Patton 81Young, 1977).
mientras que la otra predice que la variabilidad está. en función inversa a la
llulluujulluldtuj HHIÍIlIHIÍJll (Nuvw ('l. [1].. JUÍH). Siendo nl nirrhn smbterrzineo muy

humoutmem. la seuumla hilwilcsni: pruliue que ln vuriuhilidml ¡IL-lle !:r:r' ¡"Lin y

.JUHIUJIUILUcn todos. Uno de los estimadoros da ln variabilidad, H. puede tomar
valores bajos; por causas diferentes. Si el ambienta homogéneo tiende a
mantener solo aquellos alélos mejoren adaptados a dicho ambiente, la
hetcrocigosis sera baja por falta de alelos. Por otro lado. si no existe este
tipo de seleccion, la heterooigosis sólo será bu‘ia si la estructura
poblacional favorece el aparcamiento entre individuos emparentados,
disminuyendo el número de heterocigotas posibles cn dicha población. Otra
posibilidad es que la estructura poblacional sea también lá. causa que las
muestras de individuos sea deficiente en heterocigotas por efecto Hahlund. Los
resultados obtenidos en esta tesis son en parte contradictorios 'a este
respecto. Si tenemos en cuenta los valores de heterocigosidad incluyendo las
esterasas y Pll'"‘l, evidente que la hipótesis de la homogeneidaddel nicho es
insostenible. Esto es asi porque nada indica que el ambiente subterráneo no
sea realmente homogéneo,pero siendo esto cierto, no se explica la existencia
de tanta variabilidad. l’or otra parte, de existir seleccion, debería ser
fuertemente sobrcdominrmte (hay exceso significativo de heterocigotas en las:
esterasas y PL-d), hecho no explicable vn un ambiente homogéneo. Entoncas si
la selección no explica la. variabilidad debemos suponer una. estructura
poblacional que favorezca notablemente la exocruza, un hecho que no parece ser
cierto en las poblaciones de Ctenomys (ver Sección 1.2. de Introducción).
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Llegamos a la conclusión entonces que ninguna de las dos; hipótesis explica la
real idad asi desc-ripta.

l’rdcmos:por otra parto considerar a la genética de las esterasas y
lu amyparticular Ptnd como un problema no resuelto (lo que es muyprobable).

y no oonsiderarlas en la. contabilización de la variabilidad. En.este caso, la.
heterocigosis cue a 0 (salvo en tucunax). Pero sin embargo. encontramos dos

"casos diferentes de H=U. El caso más simple y menos útil para decidir entre
las dos hipótesis. es Ja falta de alelos alternativos. Cuandoesto ocurre (en
los datos de esta tesis, en todos los O'I'Usde Ctenomyssalvo en argentinas,
¡nitro y uuconax, cuando se eliminan las estar-asas y Pt-li). ninguna de las dos
hipótesis puede ser desechada lógicamente, ya que la falta de alélos puede ser
el resultado de procesos históricos o también de selección, y existir además
una estructura poblacional que favorezca la disminución de heterocigosis. que
por la falta de alelos no pueda.evidenciarse. Pero cuando existen alelos
alternativos. hay una forma de decidir, y la misma ya se explicó
anteriormente. La hipótesis de la homogeneidaddel nicho predice valores de H
baJos por el solo hecho de la existencia de algún tipo de selección
direccional que tiende a fijar a los alelos mas aptos a un ambiente. Pero de
existir mas; de un ala-le esperamos que el más adaptado esté en mayor
frecuencia. y también que en mayor frecuencia estén el genotipo homooigítioo
para el mismo. No existe ninguna razón para pensar que de los: (genotipofn'
alternativos. sea el heterocigótico el que deba estar en menor frecuencia.
sino mas bien, el homocigota alternativo. Los datos de la 'I'abla, 3.2.11].
muestran que en 3 casos (Em y Pep-2 en azgentinus; Em en Letra) hay
deficiencias significativas de heterocigotas.

Esto solo puede ser explicado en este caso por una estructura
poblacional que favorezca la endocruza. El efecto Hahlund. es dificil de
aplicar por razones observacionales: los individuos son muestreados en áreas
muypequeñas, inclusive en cuevas adyacentes. ‘

El hecho que la variabilidad en mamífersz subterráneos no pueda ser
explicada por la hipótesis de la. homogeneidaddel nicho, tiene apoyo en los
datos de otros géneros. Es cierto que existen muchosejemplos donde se muestra
muy baja o nula variabilidad en mamíferos subterráneos, como en Geomys
tropicai‘is (Selander et aL, 19'74). en especies de BathyergUS y de Cryptom-s
(Nevo et 81., 1987) tres especies de Pmrpogeomys (Honeycutt & Williams.
lSBZ). Pero existen muchos otros oontraejemplos de mamíferos subterráneos Con
una variabilidad muy alta. como en Thomomysbottae jacinteus, con un ¡{20.189
(Patton 81 Yang. 1977). El ambiente subterráneo, no es por cierto. el único
estable. Los fondos marinos se suponen también como muy homogéneos. Sin
embargo se ha observado variabilidad muy alta en asteroideos; (Ayala et 31.,
1975), ofiuroideos (Ayala & Valentine, 19'14), braquiópodos (Valentine 81Ayala,
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1974) y moluscos (Ayala et: aL. 19'73; Campbell et; 31., 1975)).
Estos resultados parecen apoyar la hipótesis de que la cantidad de

variabilidad genética está. regulada. preferentemente por lo estructura
ooblucionul, más que por fenómenos-Jselectivos.

3.21.3.Etimoiún de distwiciw: genéticas.
Lu 'l'nblu 13.2.V. muestral las distancias; genéticas calculadas entre

los 18 ÜTUSestudiados electroforéticamente. Comoya esc atlclwilc en lu sec-ción
3.2.1., algunas comparaciones;no pudieron ser realizadas, indicandose este
hecho con una serie de asteriscos-J. Arriba de la diagonal se muestral las:
distancias de Rogers y abajo las de Noi. Las distancias «le Nei calculadas
mediante el método de "jacknit'ce" Mueller 8: Ayala (1982), resultaron más:bajas
que las que. se muestran en ln 'l'ubla 3.2.V. Esto no resultaría problemático
¿sino l'ucru que para ala-{unos paros: rie !)'l'U:-:.diclm distancia resultó igual. n
cero, mientras que Cun e] cálculo tradicional no lo fueron Comoen "los:casos;
en que) el método de "¿iacknife” arrojó valores de distancias por encima de cero
fueron siempre proporcionales a los calculados de la manera tradicional. se
utilizaran para lu construcción de l‘nnoaramas, estos; últimos. yn que
proporcionan-ainformación que acota el número de topologías, en relación a las
posibles, cuando exi 31.811muchas distunc ias iguales a cero.

La ditsLanr:is.7_ de Neí ¡máxima entre dos (J'I‘Us fue de 0.158. entre

Octtdontcnwxsgljroides y C. tuna/mx. La distwlciu máximu obtenida, dentro de
C'Lcnomys, fue do U.l«l4, entre ¿arre/¡Linus y. otra vez, Luconax. l.» Llistsmcia

.Oll 0.033 059 . 0 0452 0.047 0 0 0.093 0.0?!
010 0.005 .033 .000 0.000 0.000 0.000 0 0 0.041 0.126

019 019 0.000 .035 004 0.000 0.001 0.000 0 0 0.040 0.129
.057 0 8 n . 0.000 .024 020 0.015 0.018 0.013 0 01 0 (¡lb 0.062 0.06€
.067 068 .0 ‘ - "l" .063 073 0.063 0.073 0.053 0.07 0.073 0.150 0.097

_ .000 000 I n .000 .0300.0000.019 0.000 .0170.0(7’0 0.002
lil :8i8 .888 .888 8 82888 0-.07 8‘80 82888 81883 81868 82888 c888 81848 :83'5

.091 .009 .010 043 0 0.000 0.05 0.011 n 0.000 0.000 0.000 0.000 0.046 .115

.006 013 0220. l‘0.0000.0650.0070.014“ 0.000 0.0000.000 0.125
tin 1838 888 8.9 8:885 8:80 8:8?8 8:80 8:888 8:80 emma 8:888 82% 8:02» 8:02
.09] .009 010 .048 0.065 0.000 0.051 0.021 0.000 0.014 0.000 0.019 0.000 0.000 0.008 0.115
.099 .003 0l7 056 0.067 0.000 0.057 0.016 0.000 0.000 0.000 0.027 m 0.000 0.037 0.!27

.104 .00; 022 065 0.06 0.000 0.064 0.008 0.053 0.099 0.01730.019 . -í 0 39 . 25
: 3 :880 . Mi 8288881888818081808880888888838 8: :

¡.020 089 0.130 0.000 0.050 0.088 0.096 0.088 0.006 0.006 0.007

¡abla 3.2.0. Hatriz de distancias genéticas. Arriba de la diagonal distancias de Rogers (1972). Abajo d_e la diaïmaldutantlas de Nu (1970). los asteriscos indican aquellas cmparacimes que no Íuernn posibles realixar debido a la alta
de loci mlmdm en (mm.

¿321.11. Hutuumiúu ¡guiar-ul de 1.a divergencia y (::;l.imucióu fanática dc ln
l’i lugo-n iu .

La estimación rie la divergencia está basada en dos aspectos
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relacionados. En primer lugar se tienen en cuenta las topologías resultantes
de los análisis de ugrupamíentos basados en las distancias de Nei y Rogers
(Tabla 3.2.V. ). Estas topologias, por ser fenogramas, muestran directamente el
grado relativo de diferenciación genética alcanzado entre todos los O'I‘Us.En
segundo lugar. y utilizando la metodologia. sugerido. por Hueller 8: Ayala.
(1982), se ponen a prueba es;th:í.s;tiomnente las distancias genéticas: entre los
gI‘UL'OSformados cn los: l'enogzramuc-s.es decir, se calculan los intervalos: de
c-unl‘iwiza de los nodos. Este último procrxjimiento se realiza también, para.
poner a prueba. la significación de la diferenciación genética entre grupos de
Ul'Usformados en otros análisis, especificamente en el análisis cladísta de
los datos de cromosomasbandeados.

Debido a razones ya expuestas en las secciones 3.2.1. y 3.2.3, lu
falta. de datos de distancia entre algunos pares de O‘I‘Usobligó a realizar dos
análisis de afirupamientos diferentes. En uno se cxcluyó n niigellnnicus y en el
otro a uccujius y Lmrunmnus.En cada uno de ellos se utilizaron ambos indices
de distancias genéticos calculados.

La Figura 3.2.1. muestra los dos fenogramas. de un tota] de 1.2
obtenidos (el. número maximo posible. aparentemente, es muy superior). cor
mayorcoeficiente de correlación col‘enéticu (occ), utilizando el índice de Nei
y excluyendo a mqïejlanic'us. La cantidad de fenogramas obtenidos depende del
número dc ¡nidos no resueltos. El U'I'Umas problemático fue occultus. por la
simple razón que todas las; distwlcíus del mismocon otros OTUsfueron iguales
a cero con este indicc. l-In cada uno de los i'ennzogramas.ncr'ujtus se unió n un
U'I'Udiferente, por lo que su ubicación en el fenoflrnmn es incierta. Sr!
distinguen r.:l:n-amcnl,(.- doc; HI‘IIPHH. uno formado putur argentinus, Intro y

(JULlïjllHtAJHU/S.y el otro por el resto de los Ul’Us. Estos grupos se unen a una
distancia de apr-oxirrvmjamentede 0.07. Cuando se analiza estadísticamente la
distancia entre estos dos grupos utilizando ol método de Mueller EnAyala
(19UZ), resulta no significativa. Por lc tanto, la topología obtenida no puede
considerarse como fundamento para ninguna conclusión terminante. Teniendo en
cuenta esto podemos, sin embargo. hacer notar algunas coincidencias con otros
resultados. Dos especies que en otros análisis aparecieron juntas, argentinas
y .latro, aqui aparecen de la mimsmamanera, junto a Üctodontomys. Si tenemos
en cuenta que la ubicación de occuItus es, según los datos de distancias
electroforéticos. incierta. el resultado anterior es coherente con el hecho
que sta rr:-;pecicestuvo siempre relacionada con aiyetltinus y Intro, y que n su
vez, ¿según el análisis cladistico de los cromosomas bundeados (ver en la
sección ). es la más cercana n Octodontomys.Otro hecho coherente con los
resultados ¡anteriores es la ubicacion de forma muyestrecha, de los O'I'Usde
Corrientes. lncluídos en el mismo (grupo, están tucuman/5 y ¡mig/mii. (L'.
tucumanus fue analizados en pocos loci, por lo que su ubicación está menos
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fundamentada. Este no es el caso de knjg'htií, y su relación con las especies
de Corrientes. fue mostrada. también en otros análisis, comoen el morfológico
(FigUrus 3.1.1.111a.. 3.1.1.1V.u, 3.1.1.V11. y 3.1.1.VIII). También en
estos análisis se observó estfecha relación entre tunonax y opi/nus, y en
algunos casos ¡mig/¡tii con tucunwr.

¡p.08 0.06 OQ!!- 0.02 0.00

' lartqentln* ———————""“n ¡__. u ror ¡____Octodont
dorbigny
occuüus
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i -knïghtiï
: perreneí
k. L-lí:.__.__ ep F728

i ——{_—— opímueg tuconox
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l<r1íggimtíï
pen-fensaE:ep P28
opïmue
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chiun 5.2.]. Los dos fenoqruas cm ¡ayer coeficiente de correlación cofenética (ccr). obtenidos con (FW, y basados en losva cres de distancia de Noi, que se mestran en la ¡abla 3.2.V. Se excluye aqui a uqellam'cm (ver Tabla 3.2.V.). Arriba
can-0.770%. Abajo ccc=0.77091.
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p.10 0.08 0.05 0.03 ago
argentln

._.__-_.-.__-_..,. lutrol____.Octodont
_.dorbigny

sp P30
sp P33:perrensr

{-___-sp F325
knig'htíï

¡“mogollonr—— .
L _.____._ oprmue

tuconox

H ra 3.2.1}. Log dos fenpqrms con uyor coeficiente de correlación cofenmca (cccl. obtenidos conJPGM y basadas cn losva ares de dxstancu de Nm, que se muestran en la ¡abla 3.2.V. Se excluyen aqui a accul us y tucumus (ver TaÉla S.2.V.). Arriba
ccc=0.89227.Abajo«(439199.

La Figura 3.211.. muestra las dos topologías con mayor car: de las Ü
obLauidas 1:0” Nei pero excluyendo r3 ocrcultus y tuoumanus.

La. topología es algo diferente, que cuando se excluyó a
magellanzcus. C. tuconax aparece como la especie más diferenciada. E1 resto de
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los UTUSse diferencian a su vez en dos grupos, similares en composición n los;
dog de la Figura 13.2.1. Las dos especies más cercanas a (Í'otrdontomys siguen
siendo lacra y argentinas. Esta. tres forman a]. igual que antes. uno de los dos;
grupos.

0.12 0.09 0.96 0.0.3 ooo "
Clrgentln l
dorbígny I,
perrensl ¡2
roígí 5‘,

l sp P25
5p PZ? I!
sp P50 i;
sp [333
knïghtiï

occultua ¡¡
ap P29 ü
tuounmmmJ H

.op ¡mu a ¡5
tuconox I;._Ootodont ¡l

fion 0139 ooo 0.03 “mago ¡g
II orgonnn Si.'5 —Í::¡u|.ro "

dorlzflony l
perrensl
FOÏQÏ

J .5p “‘25

tucumcñu
_____._____ Opimue

tuconqx
"_Ootodont

Fl ura 3.2.lll. Loc dos fenoqra-as con mayorcoeficiente de correlación cofenetlcn (ccc), obtenidos con UPGHAy basados en los
va ores de dlstqncna de R ers. quo se nuestran en la ¡abla 3.2.9. Se excluye equ: a Iaqellanicus (ver Tabla 3.2.V.l. Arriba
«00.94860. Abajoccc-0.Bi' J.

El otro grupo lo forman e]. resto de las especies. Cuando se analizan
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estadísticamente las distancias entre tuccvnaxy el resto, y entre los dos
grupos resLunLes, las mismas;no son, igual que antes. significativos. ULL-avez
aquí aparecen todas las especies de Corrientes estrechamente agrupadas.
apareciendo en el minmu ¡grupo ¡mig/1th,. qué en el fenngramu con más cor;
resulta ser ¡al más rJ.if:?reru.;-imjo.

Un grupo interesante es el formado por opi/nus y magellanials Esto
- última es:pecie. en ln unica cun espermio asimétrica de todas las incluidas en

el análisis electrol’orético. Coincidente con este resultado. estas dos
especies están incluidas en un mismo clado en el análisis cladístico de
cromosomas con hmndus; í}. y dentro de ese alado aparecen como grupos hermanos:
(ver másadelante en las Figuras 3.3.3.II.., 3.3.3.111, 3.3.3.1V y 3.3.3.VI.).

La Figura .'.,.2.I.II. muestra las dos topologías con mayor ccc de las 4
obtenidas aun el índice de Rogers, excluyendo a megellanícus. Las Lopologías
obLenidas son interesantes. En todos los: fenogramas OcLodontomysaparece como
el. más diferenciado de todos los O'I‘Us. En el fenograma con mayor
argentinus es el que le sigue en diferenciación. C. latt‘o, alterna entre
ubicarse con argentinas. o con occultzus y tucumanus (se une a estos últimos
uno de Los; ÜTUs:de Corz'rienLeEs. P29. como consecuencia quizá, no por afinidad
de parentesco, sino más bien debido a la poca significación que han
evidenciado los nodos) E1 grupo de Corrientes otra vez aparece homogeneamente

me 0,12 opa 094 ¿90 ll
organtm‘—i:latro
dorbïgny
perrensi
sp P25
'sp P35
knjghtíí
rougl
sp P27
9p P30

’_'''' ’_— sp P29 -¡
4 sp P28 !

.—— —————« ‘________opimus '
tuoonox
mugeflun ¡¡

"'“—““"—"Ï Octodont H

qura 3.2."). Fennqrm cm «alo! coeficiente de tonelada) coíenétiu (ccc) obtenido con WMA y basados en los valores dedistancia de Rogers, que se me! ran en la ¡abla 3.2.V. Se excluyen aquí a occuúus y tucmanus (ver l¡abla 3.2.V.). “60.89614.
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unidn (salvo [329) en una (ruso con línia/¡Lil incluido o rromo "antecesor" del
mismo. Lin uno de los fundar-amas LUUOUUA'es el "15.; diferenciado. des-pues de

(Jctcduntuluys, y en rr]. otro. sr,-muustra relativamente cercanos; n. opimus. Estos
resultados obtenidos: cun la. rlislmmia rJeR«.;gers, poseen mayor coherencia con
los obtenidos «:un otro tipo de daL-zvs y en cuanto a 1.a ubir..-ar:ión de]

extragrupo. Los; resultados que coinciden con los obtenidos con la Í) de Nei yu.
fueron.d iscu t idas.

La Figura 1..:3.iV. muestra uno de los: t‘erutlgrmnas;nbtenidos utilizando
Rogers cuando se rz-xciuyen a cmothus y tuoumanus. Otra VF'Z. .Iatl'o y
argentinas forman un'grul .3. el grupo Corrientes forma.otro. knightij. inciu ido.
pero en este censo, y a difiere-noia de lo obtenido con la. distancia de Nei.
opimus nn fuman). un ¡{1:11pmunn msg'elhmivus. uniendme los; mis-mus a! grupo

CorrEntes-knight;ii y (Jutajontnmys resunectivamente.
Se puso a pmeba también estadísticamente la distancia entre

(.70L'IXÍUIIÍUIIIJ'Sy thnumys (excluyendo a (rm'ujLus-tucumanus y excluyendo :1

nlwvljanjurus), lu que l'ur:no significativa.
A1 mui-gunde im; Lupoiungias obtenidas; en esta. sección. se utilizaron

las nbuenidas en lu siguiente basadas; en ut:r0m<.lssomasLuaudcados. De particular­
interés para la. puesta a. prueba de: in hipótesis de especiación cromoswïnmicn
(ver más; .‘n'h-‘rlnnh:r-n 1m; l"i¡1nrn:=:lí.H.3.l.l.. Éi.25.13.lll, 3.3.3.1V y Ïí.3.Ïi.VI.).
¡"Li nl :.'ul,»2'nrlnni nlu-u-lw “¡un-un» urm‘nUnu'.‘ rnmn ¿{I-¡nun lun-mmm (Iul Hrnpü III­

|Ï¡.:rriunl.t.-:;. 'l'wubiún. ¡IUIIÏJ‘L‘(¡OI mmm (Ir? (Ïnrx'ir-mf.ns=:. ral !:ljhál‘lï,lul que "mostra a

(‘r'l‘f't'll¿.‘1'. rut/¿fi y :ql. (’Hlu) l-umu ¡{num lunmnnu «ln-I I'm-mner ¡nur (¡orbimiyí y

luz; 5p. ’ií'l. L'ZU y PSU. No resulturun Signii'iuutivzls las (lis;f_anr':ias: entre:
¿trgentinus y las; nieta- onpeninm de Cot-rir-ml.,e estudiadas con cromosomas:
bundezuius, ui Lumpuumla distancia entre algo/¡Linus y todas las: especies de
Corrientes estudiadas alrazimioamente. Tampocofue significativn la distancia
entre perrensi, roigi y sp. (P225)por un lado y el grupo hermano del formado
por dorbjgnyi y las sp. i727, E’ZZHy PÍJU. El promedio de las distancias de Nei
entre todos estos siete U'l'Uses de 0.010773, mientras que incluyendo todos: los
O'l'Usde Corrientes es de 0.011528. h

En ei trabajo dr: Sage et al]. (win cit), las distancias; de Nei
calcuimlaes entre 105-;ll U'l'Us eaninwios fueran tm‘insa, nunqur» rnáynres-vque lnss
halladas aqui. En el análisis de agrupamientú realizado por estos autores se
distinguen cuaLru grupos. Uno‘. el más; diferenciado, está compuesto por (.7.
socu'abz'lis (Pearson K:Christie. 1985: en ei trabajo de Sage et HI. denominado
51.1.), a una distancia dr: I’J.3.'_3.lil 11910.11"ergrupo matá couuzluesdo también prn' nnn

especie, at‘g'czrnhinus,a una distminfiu de 0.20. U. dorhjgnyi forma, también
exclusivamente. ei tercer grupo. n una distancia. dr: 0.14. Por último, e].
cuarto grupo, 10 [animan todas las; poblaciones de mendocinus (en un subgrupn),
haigi y bonettoi. Lu escasa cantidad de (.Yl‘Usestudiados en este trabajo y la



Figura 35.2.9. Arbol consenso de todos los arboles nás
parsnmiosos obtenidos cai el progresa PMP, excluyendo
occultus y ttKuvanus. os numeros de los nodos
correspmdm a los de la Ïabla 3.2.“).

.iust if ícado
HM, - 23H.

18 está
inLrerersm| te,

[:0r
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“HHIJJLHÍIUH y dis-"¡IH‘ÍÓL (van;
¿3.5.

falLa.dr: estimaciónde confianzaestadística de la longitudde
los nuer ¡en primer Jugar, junto con el bajo tamaño nmeslrul amm.” 3'
salvo en mendocinus (baix-.3", sz4; mendocinus, “7.131; boneLtoi. Nr2; 37

dorbjgnyj. N=5; arma/Minus, N:2.; sociabilis, Nr'.1.), no permiten, ¿am-gm-
aün menos; que con 1sz «¿Im-,05:ela-ctr-oforéticos de rss-Le tesis. gm“
elaborar hipótesis filoslenéticur: con los resultadch presmnt‘fidOS. 'agrllzvicu:

npznus _ -­

“3.2:... Aproximación (:Jinlisljcu. 535;?“ '_'
3.2.5.1. Análisis: lnumiu un máxima pursínuniu gp,P25 -­

l-JJ análisis: rln máxima) pmfsimoniu fue realizarlo .Ï
excluyendo los; U'l'Uss:ram-ultus y L'IIPHIINUIIJS,que son aqneHns de las ‘PvP29 "

qm: tenersz menor Cantidad de datos; por el número bnio de 100i Z
estudiadugs: rrn "Hoz: Utilizando nl programa PAHP (vw. “(mir)” MON" 3

13.25.9115..dv Hétnrlnss')habían sido hallados 100 árboles igualmente ¡g
purzsinioniusos. al momenm dr;- alcm'uxm‘ el límite de memoria dpl 19 39
prom-1mm. Ramis: ñrlmlnz; tuvieron un índice (le nonsintencin de 20 2

lJ.'/|3'¿. Por lu tnnlm 5:0 pi'rujrrriíú n cniculur 4-7]árbol (-nnsenno de Iabla 3.2.IV.

L-rloa; ullrnsn ul quo: “Lilizurnmm: ¡mrn unnlizm‘ IH filma-nin. sin 5,32322“,a, mas
Lai-nerun (:llt'IHLHninminn uïlr: lor: árboles: particulares nhlpnidos. XÚÉJW" c3“

La 'l'ubln 3.2. IV. mueszstrn lu liul.u de npomort‘ígs; de UTUS “una”

y Il'l'|.-':;, r-1.n¡‘l'»:es:¡|-.II¡-*J¡«mh'nnl úrlnwl «wnnnnsn dv lr; Fignrn 13.2.V. (.7.

.‘ilyg'ellí..¡lïlls. posar-,2 dns: “lá-105:,- que nu

—————»--—— argentinas ¡'Usrmn ninguna de los otras: O'Ï'US. r-n Porr­
í __ ¿"com J y Pop-“¡Y res-¡motivamentp. La hm‘vï'hr'
É r L__¡m-ghm apomurfiu de este (.YI'Ues la aparición. en
Í _mp“amm estado polimórficr). de una alelo nulo en
i 46 909%. CJatz'o posee un alelo en Est-3“
I; L-apnus _ .
"I _ firm)”. (rompan-L1do por ot.ria' «su«2019.
i ['Jnnlmente, en cuanto n 105: (HUF. {II/30mm
l __M* mu" ¡”Inn-u (luz; n¡mnmrl'ím:¡, (¡un nnrrm‘nvrïlurln n
Il l ’p'm alélus propios de esta especie vn los;
¡I L——SP'P27 [noi Est-2“ y Hex. El árbol consenso rin
É "—_ ’P' P28 la Figura 3.2.V. ¡asta fundamentado en la!»
'—— LJ ——’P° P29 siguientes apomori‘ias de los H'I'Us (n

——-!P-F’5° sinapomorfias de los O'I‘Usderivados rJn
—— sp,P33 los HTUs). C. ntfientjl'rus, no es:

darbíqnyí d is t ingu ib le o] ad ist icumente dr:
L_—ugm Üctcvdontomys.El resto de los O’I‘Us,se

L_*___admongmy, diferencian de ambas especies por Jn
pérdida. del. ale-lo c del locns Em. El noria

un hecho
En UnI:rrlr w tom/5' y
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en argen t inus, es te s 15-3tema PP27 9
falta. En lau-o aparece en v—45I>P29
forma pol imórfica. Luego, en L——roiqi
todos los O'J'Us derivados del uconax
rudo 16, apare'mis f Lindo. ¡»"ka ¡j
Recordemos , que, como se dijo ¡p m V

un 3.2 .4'. (ver mui} 13:15; dr..- lb-sp P30 !

L'jUJJI-u ‘ 3.2.1.1 .) y en luz-7 EI: ____ 4_.darquny1

referencias daria}; u I I.í 3 otros: i' p P28 í
partes de es La Los;' s, LBHLU . spP25

argentinas como jquo 03.:“an ' | [Inbupemm
1ira;me est rechumex 1Lx.- u J. 1 I E

unoes tro de Cl'enon'lys. amm ‘E
conjuntamente sobre La base de n? ¡"Wenaniws li
los datos; oromosómícos y R bh"
morro 163 iuos . El resu .lLado , l 'm "gentinus

¿una obtenido , es tamb 'u-Z-nl "rindnnfmysv

J
existen (JUE-i mires rlri' U'I'HH mimo de répluas total fue de 200, y En los nodosse mestre el númerode

ligados por 5'":ersz ulélue; mph”! enquesebasa“da uno'

¡"(icon (lo dichos; “ur-1:. I'll ¡un

I’m-mudopm Íüljfi/ILÍI y tuvo/uu. cuya relación fue disculuidn ya en lu ssmrrrión
341.4. (ver disn:u::1úu dr.- l." l-‘inuru 3.2.1.). compartan r-IIor; nulos o] nlísln c
nla- Pop-Z. l'ur .‘íll w1er r-I [un III)U."I‘ÍÍ.'IIIÍI'II!.' y ¡vii/¡1111.3u-r.IIu|.Inrl.r-n rrllru': nulos:

(:1 alelu u de list-Jl“. La miran-¡ou muro flnllJíIHl'ut: yn discutido en ln sanación“

15.2.4. (ver discusión dr: la Figura 13.2.11. ). Es rnu;:es;uri.o rmvmlar. que los:
|,I.'-=.1'.I:;¡'¡umeros muestralxzys, puedtrn derivar ran I,u[.lolr‘.lgius erróneas (tanto rrn el
muujsis fonético comoen el dadísstico. ver sección 1.1.2. dr.-Intrrxiur:n':íón),
pero los resultados; recién ¡inscritos parecen estar en connc-rtlzmc-iacon los
obtenidos con otros tipos; de: datos.

Otro análisis realizado, fur: el estimar la. confiabilidad de los
clurjos resultanLes medínnuela técnica de "hontstrap" (ver sección 1.1.2.5. de
introducción) y bajo el principio de máximaparsímonin. pero utilizade el
programa BUJT del paquete FHYMP (ver sectzoión 2.2.2.6.. de Métodos). Se
procedió a realizar 2UUréplicas. La topología obtenida, junto con la cantidad
du répliu s que apoyn u cvdu ¡lr-io ¿se ¡num-¡tra en lu Figllrn 3.2!.Vl. Nuevamente.

dr: Uchda/¡Lcunys derivan azzg‘ze'ntjnusen primer lugar y Jatro en ch'mmdn. Aparece
también la dupla opjmus--Inagc"11mu'4t'us,pero esta vez, a diferencia. del nnálisis
con l'AlJE'. diferenciada del grupo de Corrientes, knjg'htii y tuoonax. Sin
embargo esta separación tiene un escaso mar-¿zende conf habilidad, ya que está
apoyada por solo ll. réplicas. Dentro rlrzrl ¡grupo de Corï'-ir->rlt.e.<:.como FIE'dijfi‘
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USM. la dupla knightiflLmruneu'. cuyo nudo está apoyado por 8!) réplicng. pero
su unio'n con alumnos: U'l'Llssrie-,-LJorrientes está basada. unicamente un Ii replicas.

' : v Uentni del fl,er de
Corrientes existen un par de Clarins
con bastante simiií’irmoión. Estos
sun los formados por Sp. ['25 y
perrens-i (EMreplioas) y por ostor;
dos U'l'Us; más Hp. SSH. (UU

répliuns). iii olndo formado por 51'
P25 y perrensi. está también
apoyado por los datos de r-romnsomzm
banda-mios; (VHF más adelante en lu";
b‘iraïur-us; 311.311.. 3.3.3.111.
3.3.3.1'V y 3.13.3.VI. de la sección
15.3. ).

3 .2 .b .25. Análisis basmlu nn
cunwitibi l ¡dal (Clique)
l'.'l análisis de

(:onqaetibilitluui Fun realizarlo sobre
lu base de Im: nlelns; PIIC‘I'IIILFHIJI'JF:

mm en hígado. riebirin a que prim

ïfitogï’j'ggg” u ¡gun los; 011153 no me t. 1'rarw
gggáiüíü información sobre los: ulólos ¡"le
2:20le plasma. La Figura 3.7..VII. muestra

i doriqnyi [us cuatro topologías hasmdan en
again" los cuatro diferentes gr:¡pos
31‘); máximos de caracteres nomrntibles

¡ hallados. Existen dos diferencias:
básicas que derivan en lu.obtención

l

a} "¿img de cuatro topologías. En dos de Iori;
“odontonys árboles. ei grupo de Corrientesa .
nqerïianlcm está separado en dos subgrupos.03M
¿“Cami cada. uno de ellos ligado a. unn
ás; especie que no pertenece "al mismo.
again-5' En un subgrupo, tuoonax. y en el

otro knightii. En la topología
alternativa, el grupoCorrientesno

sp. P30 está sutvdiv idido. con Cuco/¡ax y
sp, P35 . . .

.‘ . 77...._..,_ lung/¡uh formando un grupo

Figura 3.2.VH. ¡analogías basadas en los cuatro qru_is de separado.
canguros compatibles mcagtrados. En cada nado se in ica la . ,
cantidad de caracteres compatiblesque apoya(ada nodo. Ï.'..‘-3Í.Jl.".' dos topolog 185
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tienen a su vez dos formas alternativas. En una. hay un grupo formado por
UcLa/ontcmys, latru, y al'g'entinus, con latro y Üctodontomys formando un
subgrupo. En la otra. forma, estas tres especies están también formando un
grupo, pero el subgrupo Lo [romaul Üctadontomys y urge tinus.

Los grupos más conspicuos son mantenidos en este análisis:
Uchxiontomys-latro-argentinas. apimus-mmfellanícus. y en el 50%, el grupo
Corrientes y t.ucuna.\'—kuig'htji.

15.2.6. Aproximación por Máximaverosimilitud.
Este análisis no pudo ser completado por razones no muy claras. E1

programa del paquete “WMP qur: se utilizó, L'UN'I'ML,se interrumpió antes de
concluir Las diferentes corridas alternativas que se intentaron. Esto es
posible que ¿se haya debido a lus; frecuencias: muysimilares o iguales de muchos
U'l'Us.que indujeron eri-mes en los cómputos que realiza el programa.

Como Sintesis: parcial de los resultados relacionados con 1a
estimación de la. filogenia utilizando datos alozimioos, podemos decir que.
debido a La similitud general. entre los diferentes (J'I‘Us.en frecuencias y
alelos compartidos, poca es la información obtenida de las relaciones
generales, aunque existe información significativa. para algurlos O‘l‘Usen
particular (Lucanax—k11ightij, mar-¡ellanicus—o¡.>jmus).Pero a pesar de esto, las
relaciones obtenidas concuerdan con los resultados obtenidos con otros tipos
de datos y serán utilizadas para una interpretación global con el conjunto de
la información en Discusión.
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3.3. Realltados de Cromosunns.
3.3.1. Descripcit'n de cariutípos
bandeados.
3.3.1.1. Cariotipos normales

La investigación de
Ctenomys, confirmó la gran

' encontrado 17 cariotipos nuevos y
anteriormente.

En la Tabla 3.3.1.1. se muestran

sus": m FN EI

E. ¡telnhachí 10 16 [7]

C. occultus 22 40 [4]T. ¡inlinum 26 30 [6

D. opinas 26 32 [4] .2. fulvus 26 32 [4
3. rvbuatus 26 32 [4]

5' MÏL 1 Chu ) 223 {i} h
7. lp. anqu lay, e
3. tucwnus 28 {4 (l) i
C. bolzvlcnsis 54-46 44 [7] [18
3. laqcllanjcus 34-36 68 [4-6] l '

Z. knightii 36 ill l2. litro 40-42 30 l l l
3. 5p. (San Hiquel. Arq) 42 80 [l] ' [l]

Í. argentina! 44 34 [1! ' l
ï. tar tus 44-46 76 2- 1‘ 23. por eousj 47-48 78 4-3 - 3
Í. ¡zarae 47-48 7B [3] I [3]

C. nendccinus 47-48 [5 E5}7. ¡ustralis 48 80 5 3
5. flanarioni 48 76 9 _
3. {alarm 46- 4 [4-8] [8-37 [3-12]
É. ¡mutua 46-33 74-78 [13 6

3. ralql 8 1 illC. conovm' -30 62 [ - ] ] ' [ 3
C. naneqrensis? 48-36 72-74 [1]
C. none rensís 30 72 3
3. 'ola ¡e 30 78 1 g

7. zqí 50 7 l 0 [101
2. loczabilis 36 7 [101 [101
1‘.perremu 30-36 84 [l] [1]

7. pcartani 36-70 84 El}I. sp. (Silidll, nro) 38 84 l [1]

E" "¿amy 52561344“¡Mi 1u I l Ü '

3. dgrbicnrl 70 84 il 11 ll

¡abla 3.3.1.1. Datos citogendtim dal género 042mm. 274.

ndlero diploldt| FN. número fundnnental; 8, información de
Bandas 8: S. existente. N. no existente| C, informacidn de

Bandas C, S and N cono en 88| REF. referencias: [1] Esta 44515.

[2] Freitas l Lessa, 1984, [3] Kibllsky et 31., 1977, [4] Reig
l Kiblisky. 1969, [3] Hassarinl et al.. (en prensa). [6]
Gallardo, 1979. [7] Andersan et a7., 1987. [8] Ortells et a7.,

1984. [9] Freltas 8 Trevi, 1982, [10] Gallardo, 1988, [ll]
Morello 6 Lessa, 1986. [12] Vidal-Rioja, 1983, [13] Frailes i

Hattev1, 1986; [14] Hassarlnl et ¡1. (1990); [15} Cook 6 Yates.
1%8

dívesas poblaciones
variabilidad cromosómica del género,

Resultados y discusión parcial

novedosos y presentació! de cariotipos

no estudiadas de
habiendose

otro descrito

aún

habiendose redefinjdo

un resumen para Ctenomys de los
numeros dipoides y fundamentales
conocidos, incluídos aquellos datos
presentados en esta tesis.

El siguiente es un listado
donde se presentan por localidad, los
resultados obtenidos de cariotipos no

aún en la literarura,descriptos con
la descripción de los mismos. Entre

se indica la numeración de
población (P) Ltilizada la

sección 2.1.3. de Materiales.

paréntesis
la en

3 hembras
ejemplares con

3.3.1.1b).
17 pares

C. azgvntjnus (1):
y 1 macho. 'I'Q'Jos

NF=54

compuesto

los
(Figura

por
2n244,
Cariotipo de
uutosumuu Lolocóntricou. 4 müJiunos y
13 pequeños, uno de los cuales posee
constricción secundaria; l
subtolocóntrico mediano; 1
submetacéntrico mediano y 2
metacéntrícos \pequeños. El X es un
metacéntríco mediano y el Y un
metacéntrico pequeño.

C.conoverí (7): 1 macho
2N=50, NF=64 (Figura 3.3.1.10).
Cariotipo compuesto por 17 pares de
autosomas telocéntricos 1 mediano y 16
pequeños; 6 subtelocéntricos medianos
y 1 metacéntrico pequeño. El X es un
metacéntrico mediano y el Y un
telocentrico pequeño. El cariotipo de
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no. conoveri fue descrito anteriormente para una. localidad de Bolivia por
Anderson et al. (1987), siendo este muy similar (2n=48;NF=7Ü) al que
describimos aquí para la localidad típica. Probablemente 1a diferencia en el
NFse deba tambiés a diferencias en la interpretacion de los brazos cortos. El
par sexual determinado por Anderson et al. para esta. eSpecie difiere en
morfología del determinado por nosotros, ellos presentan un X subtelocéntrico
y un Y'submetacentrico.

CX dorbignyi (8): U hembras' y Ü machos 2n=70, NF=84. (Figura
3.3.1.116). Caríotipo compuesto por 28 pares de auLosomas telocéntricos
pequeños, 2 de los cuales (pares 15 y 24) poseen constricción secundaria; 1
subtelocéntrico mediano; 2 submetacéntrícos y 3 metacéntricos pequeños. El X
es un metacéntrico mediano y el Y un nubtelocéntrico pequeño. Nos referiremos
a esta población como"norte" en esta sección.

CXdorbignyi (10): 2 hembras 2n=7U, NF=84. Cariotipo similar al de
PB. Nos referiremos a esta poblacion como"sur" en esta sección.

C. fodax (11): 1 hembra con 2n=28, NF=4U (Figura 3.3.1.V.).
Cariotipo compuesto por l) pares de cromosomas autosómicos telocéntricos, 2
medianos y 3 pequeños; 8 pares de bibraquiudos: 4 subtelocéntricos, 2 medianos
y 2 pequeños, l submetacéntrico y 3 metacéntricos 1 mediano y 2 pequeños, uno
de los cuales posee una constricciún secundaria. Un telocéntrico mediano y los
3 Lolocentricos pequeños posem¡ una zona subpionótica evidente en la región
centromérica. El X es un metacéntríco mediano.

cïknightii (12): l hembra y 2 machos do 2n=36, NFt88 (Figura
3.3.1.Vl). Cariotipo compuesto por 2 telocéntricos pequeños; 2
subtulocéntricos pequeños, 5 submetacéntricos. 1 ¿grande y 4 medianos y 8
meLucénLriuos, 1 grande (el mas grande y conspicuo del complemento), 3
medianos y 4 pequeños, uno de ellos con constricción secundaria. El X es un
submotacéntrico mediano y el Y un submetaoéntrico también mediano.

CK latzv (13): l hembra y l ¡moho 2n=42, NF=48, y un macho 2n=4U,

NF=4Ü(Figura 3.3.1.18). El primer cariotipo es similar al descrito por Reig &
Kiblisky (1989) para 1a misma localidad, con la diferencia de que el cromosoma
Yque en los ejemplares machosestudiados por mifue metacéntrico, fue descrito
por ellos comotelocéntrico. Salvo esta última diferencia, el cariotipo de
2n:42 del trabajo do Roig & Kíblisky es el mismoque el encontrado para esta
especie en esta y otra localidad (14). 'Pampocose halló el polimorfismo
hallado por ellos en uno do los paros uuLosómicos, en el que en dos
ejemplares, una hembra y un macho, uno de los miembros del par era
Lelocéntrico (como en los oLros ejemplares estudiados por ellos) y el otro
metacéntrico. Quizá la diferencia en la interpretación de la morfología del Y
y la ausencia en los ejemplares aqui esLudiwdos de este polimorfismo pueda
explicarse conjuntamente si suponemos que el cromosoma metacéntrico
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tipo de confusion en cuanto al número de ejemplar y sexo de los ejemplares
estudiados cromosómiamentepor Reig & Kiblisky. Esto concuerda con el hecho de
que en los animales "polimórficos" se mantiene el mismonúmero diploíde de 42,
aunque la pérdida de bra-¿os cortos en Ctenomysno es rara (Massarini et al. en
prensa). Una última diferencia se refiere al cromosoma7, en el cariotipo
presentado por Reig 8. Kiblisky, que es considerado subtelocéntrico con un
índice de brazos de 11.9. El mismono fue hallado, pero se debe seguramente a
una interpretación diferente de la existencia de los brazos cortos. El
cariotipo de 2n=40 se diferencia del anterior por una fusión céntrica, que
forma un metacéntrico grande. Este reordenamiento es identificable por bandas
G de una manera indirecta: los brazos de este metacéntrico corresponden a
cromosomastelocéntricos. en las especies emparentadas. También, el par 4 de
cromosomasacrocentricos se presentó heteromórfico en un ejemplar debido a la
presencia de un muypequeño brazo corto heterocromútico (Figura 3.3.1.XlV).

C.occultus (16): 2 hembras y 1 macho de 2n=22, NF=4Ü (Figura
3.3.1.VII. ). Cariotipo ocupar-sto por 1 par cromosómicotelocéntrico grande; 1
subteloce'ntríco mediano con una evidente constricción secundaria en ol brazo
largo; 1 submetacéntrico grande; 'l metacéntricos, 3 grandes (el primcro el más
conspicno por su tamaño del complemento), 2 mediwlos y 2 pequeños. El X es un
Lclocéntrico uusrdianoy cl Y un subtelocéntrico pequeño. Esta especie fue
descrita en su curiotipo también por Roig ElKihlisdiy (op. cit.) sobre ln bill")
de un ejemplar hembra. pero lo ilustran solamente mediante un idiogrnma
tentatívo. Este idiogramn propone un Zn igual al encontrado en este trabajo,
pero el NF no seria de 44 como habian propuesto estos autores, sino más bajo
(NFz/AÜ)debido a algïmas diferencias importantes. Enprimer lugar no aparece
el único cromosomatelocéntrico del complemento autosómico; quizás este fue
interpretado como el subtelocéntrico grande que aparece en el idiogama como
par 5. Tampocoilustran cl único subtelocéntrico autosómico, que además es el
que posee la constricción secundaria. El cromosoma X es tentativamente
propuesto como uno do los motncéntricos; aqui se denmestra que es un
telocéntrico, que en la hembraestudiada tendría que haber aparecido comopar.

C. perrensi (21): 5 machos y 5 hembras. 'l'odos los ejemplares con
ZszO. NF284(Figura 3.3.1.1].a). Cariotipo estándar compuesto por 8 pares de
autosomas te locén tr icos pequeños; 1 subte locén trico mediuno; 3
submetacéntricos, l mediano- y 2 pequeños; 12 metacéntricos, 6 medianos y 6
pequeños, uno de los cuales posee constricción secundaria en el brazo largo.
El X es un metacéntrico mediano y el un submetacéntríco pequeño.

(J. z-oigl' (213): 4 hembras y Z3machos. Cariot.ipo 2n=48, NF=BU(Figura
3.3.1.IIIb), compuesto por 8 pares de telocéntricos; 2 pares de
submetacéntricos medianos; 13 pares de metacéntricos de tamaño mediano a
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pequeño, uno de los cuales posee una constricción secundaria. E1 X es un
metacéntrico mediano y el Y un metacéntrico pequeño.

sp. (24): 2 machos y 1 hembra. Sólo se corroboró el número
diploide de 2n=48 informado por Reig KcKiblisky (1969).

C. sp. (‘25): 8 hembras y 4 machos de 2n=42, HF=76 (Figura
3.3.1.IIIa). Cariotipo compuesto por 4 pares de autosomas telocéntricos
pequeños; 2 subtelocéntricos medianos, 1 submetacéntrico mediano; 13
metacéntricos, 1 grande, 4 medianos, uno de los cuales posee constricción
(secundaria y U pequeños. El X es un metucéntrico mediano y el Y un
mutacántrico pequeño.

(I. sp. (2213): lnmurhu'IÏN-Tbíï, NIF-74 (Figura 3.3.1.1Vc). Curiotipo

m ¡mwmm.“ ¡u vr l!) un rnm du rrrumun¡”num Ln lorn'ruh‘ lcou pequmiun; 'J

z.ul,ul.olr.u:cuul,ri<ror;, l nmllnnn y 2! ¡le¡l_lNÍÍON;4 mlbmotucéntr1008, 3 medianos y l

pequeno; LSmume’eriuun ¡xmulm‘im-J.ls'l X un un rsuhmetucóntrico mediano y ol Y
un Lelocéutrico pequeño. l

C. sp. (27): 1 hembra 2n=54, NF:84, 1 macho 2n=55, NF=84

(Figura 3.3.1.11b). J. macho 2n=58, HF=84. Cariotipo 2n=54 compuesto por 12
pares de autosomas telocéntricos pequeños; 1 subteloce'ntrico mediano, 2
submetacéntricos, 1 mediano y 1 pequeño; 11 metacéntricos. 4 medianos y 7
pequeños, uno de los cuales posee constricción secundaria en el brazo largo.
El cariotipo 2n=55 posee 2 cromosomas telocéntrico pequeños más que en el
eariotipo anterior 2n154 y un metacóntrico pequeñomenosrespecto al anterior,
mientras que el de 2n=56 posee 4 cromosomas telocéntricos pequeños más y 2
metacéntzricos pequeños menos. 'l'odas estas variantes se deben a la existencia
en esta población, de un polimorfismo de tipo robertsoniano (ver bandas G en
la Figura. 3.3.1.X1a). El X es un metacéntrico mediano y el Y un
submetacéntrico pequeño.

C. sp. (28): 2 hembras 2n=..al5, NF=B4 y 1 macho y 1 hembra 2n=58,

[117284.Los cariotipos hallados son indistinguibles de los encontrados con e].
mismo número diploide 2n'ZuÜen P27 y 2u=58 en la localidad siguiente P29 por
lo que aqui no se ilustran. Es posible que aqui también existan polimorfismos
robortsonianos que expliquen esta coexistencia de curiotipos, a pesar de no
haberse hallado ejemplares con Ein-¿57.

C. sp. (29): 1 macho y 1 hembra 2n=58, NF=84 (Figura 3.3.1.1Ic).
Cariotipo compuesto por 16 pares de autosomas telocéntricos pequeños; 1
subtelocéntrico mediano, 1 submetacéntrico pequeño; 10 metacéntricos, 4
medianos y 6 pequeños, uno de los cuales posee constricción secundaria en el
brazo largo. El X es un metacéntrico mediano y el Y un submetacéntrico
pequeño.

C. sp. (30): 2 hembras y 2 machos. Cariotipo 2n=62 NF=84 (Figura
3.3.1.IId) compuesto por 20 pares de autosomas telocéntricos pequeños; 1
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subtelocéntrico mediano. 1 submctacéntrico mediano; B metacéntricos 2 medianos
y 8 pequeños, uno de los cuales posee constricción secundaria. El X es un
metacéntrico mediano y el Y un subtelocéntrico mediano.

C. sp. (31): L mucho 2n282, NF:84. Cariotípo similar al de (Í. sp.
(P30).

C. ap. (32): 1 mucho2H258, NF=78 (Figura 3.3.1.1Vb). Cariotipo
"compuesto por 17 pares de autosomas telocéntricos pequeños; 5
subtelocéntrimms, 2 medianos y 3 pequeños; 2 submetacéntrícos medianos y 2

emetacéntricos pequeños. El X s un submetacénrico mediano y el Y un
telocentrico pequeño.

C. sp. (33): 1 macho y 1 hembra 2n=54, NF=84 y 1 macho 2N=53,

NF=84. Cariotipo 2n=54 compuesto por 12 pares de autosomas telocéntricos
pequeños; 1 subtelocéntricos mediano, 2 submetacéntricos, 1 mediano y 1
pequeño; 11 metacéntricos, 3 medianos y 8 pequeños, uno de los cuales posee
constricción secundaria en el brazo largo. El cariotipo 2n=53 pOSee un
cromosomaLelocéntrico pequeño menos y un metacéntrico pequeño más respecto al
witerior. El X es un metacéntrico pequeño y el Y un metacéntrico pequeño. El
cariotipo 2n=ü4 de esta localidad es indistinguible del de 2n=54 de la
localidad de Baladas (27) por lo que no se lo ilustran. A1 igual que en las
anteriores poblaciones, la existencia de un polímorfismo robertsoniano parece
explicar esta situación.

CX yolandae (41): 1 macho y 1 hembra 2N=50, NF=78 (Figura
3.3.1.1Va). Cariotipo compuesto por 10 pares de autosomas telocéntricos
pequeños; B subtelocéntricos, 2 mediano y 4 pequeños; 3 submetacéntricos
pequeños y 4 metacéntricos pequeños. El X es un submeta mediano y el Y un
telocentrico pequeño.
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indica 10v.
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Figura HAN”. Cariotipo normal de Ctenoaysoccultus. La barra indica 109.

3.3.1.2. Cariotipos con BandasG.
Se obtuvieron bandas G de 15 cariotipos de Ctenomys y del de

En conjunto con Alicia Hassarini se obtuvieron lasflotadontomys g‘liz‘oides.
En Massarini etbandas G de C. australis y se reestudiaron las de C.

al. (en prensa) se muestra. que el mismo patrón de bandas G es compartido por
Las Figuras 3.3.1.VIII a

tal aruzn.

australis, mendocinus, porteousi y azarae.
3.3.1.XIII. muestran los resultados obtenidos.
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3.3.1.3. Cariotipos cal BarajasC.
La primera descripción de 1a distribución de la heterocrqmatina

mediante la tecnica de BC es la C. tomuatus (Freitas y Lessa, 1984). Esta
especie carece practicamente de heterocromatina evidenciable por esta técnica.
Vidal-Rioja (1985), publicó las BCde C. talarum, mostrando que la mayoría de
los cromosomasposeen bloques discretos de heterocromatina centromérica, y en
algunos esta alcanza a los brazos cortos. Ningún otro caríotipo de BCha sido
publicada desde entonces. lil rento de los; datos que poseemos se presentan en
esta tesis o fueron elaborados en nuestro laboratorio (Hassarini et al. en
prensa). En este trabajo, el patrón encontrado en C. talarum es similar al
descrito por Vidal-Rima, pero en el resto (las especies homocariotípicas:
mendocinus, australia: y porteousi) los brazos cortos son en su casi totaliad
heterocromáticos. e incluso en un par el brazo largo. En esta tesis se han
estudiado el patrón de BC en 11 especies más, variando las mismas de 2n=22,
NF=4Oen C. occultus a 2n=70, NF=84 en C. dorbignyi (Figuras 3.3.1.XIV—XVII).
Si bien es difícil o arriesgado establecer algún patrón general, podemos
clasificar a Ctenomysen 3 grupos según la presencia y distribución del bandeo
C (Figuras 3.3.1.XV11):

UBnndaS C principalmente ausentes o escasas en la mayoria de los
cromosomas, presentes sólo a nivel centromérico, en general en cromosomas
bibraquiados. A este tipo pertenecen las especies con Zn (42-70) y NF (80-84)
altos. Ejemplos: C. tonguatus, C. sp [Curuzú Laurel. 925], C. perrensj, C.
dorbighyi). En ¡general todos los: cromosomasbibraquiudos son metacéntricos

Z)Uanda:: (I ausentes o presentes en forma de bloques conspícuos
centroméricos, rara vez todo el brazo corto. A este grupo perteneCen especies

r7con Zn bajo (22-44) y NF (GU-UB)relativamente bajos. Ejemplos: e. occultus,
C. opi/nus, C. knjg'htjj, C. latro, C. argentinus; C. talaz'um, con Zn y NF
altos, podría ser incluido en este grupo.

3)Bandas C presentes principalmente en los‘ brazos cortos. A este
flgrupo pertenecen las especies homocariotipicas L. mendocínus, C. azarae, C.

porteousi, C. australis y C'. rionegrcnsjs de Concordia, Entre Rios (Massariní
comun. pers. ).

En general, los cromosomasY fueron heterocromáticos.
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unica vez de alguna especie "simétrica". Esto podria haber justificado la
decisión de tratar a nubos grupos por separado. pero nl hacerlo, se perdería
información sobreal origen de la forma asimétrica y de las posibles formas
ancestrales, como veremos más abajo. Existen además otras dos razones. Una
obvia es que de algunas formas se desconocen c1 tipo de espermio. Otra es que
resultaba necesario probar la capacidad de las variables elegidas y el método

‘ de agrupamiento utilizado para clasificar coherentemenlc. La puesta a prueba
se basó en la capacidad de método de agrupar más frecuentemente especies con
igual tipo de espermio a pesar de posibles convergencias. Por lo tanto el
primer paso será analizar el fenograma 1 (Figura 3.3.2.1.) de este punto de
vista. El grupo A está formadopor 7 especies diferenciables por las variables
(8 en total, considerando a C. full/us). Cinco de ellas poseen espermio "S", 2
"A" y le. restante, C. lindax, se desconoce. Sin embargo la misma, que tiene una
distribución extremadamente meridional, cercana a la de C. maulinus. nos hace
suponer un espermio "A" para ella.. Entonces el grupo A se compone de 8
formas,5 "S" y 3

El grupo B]. está compuesto por 8 especies. 7 de las cuales son
formas "S" (simétrícas) del norte argentino y del Paraguay, y 1 "A"
(asimétrica) del extremo nur del continente.

I'll grupo 821, lo componen 3 especies, 2 de cspermio "S" y una con
espermio desconocido. (1'. ruigí. pero con una dl:3l.l‘ll)l.l(.‘.lÓlllimitada por l'ormns:
"S" y originalmente considerada C. dorbighyí, que es (Contreras, 1988).

De las 9 forums del grupo l322 solo una, C. talarum posee estxmmio
"S", siendo la misma ln más diferenciada. A tres de dichas poblaciones, dos: de
las cuales son nmncionmlas como sp. en el resto de los análisis (P26 y P32),
se los mencione. aquí como rionegrens.ís?, por su cercanía geográfica y
cromosómica con el topotipo de esa especie, y también por su similitud
morfológica (Reig et: al 1965). Por último, Bza lo forman 10 especies, todas

Debido a que los tres últimos grupos de especies‘ posee un rango de 2n y
NF muy amplio y similar, la inclusion de un grupo coherente de especies "A"
como el Baz en un agrupamiento mayor dominado por el tipo opuesto no es de
extrañar. Tampocoseria significativa la inclusión aislada de C. Inaé’ellzmicus
en Bl.

3. .2 l,l 4, {viables lll l V3 Y y . El “todo de agrupanleno fue e . Coel lente de orrelec
co mln“ . Mi g lndltfl) cm l nda: vírtncaeeï o; cluster! penclon os en e texto l l. 1 822 2 l. SPECl l eIpec esestudl l [CPLll l loca ¡dades eues reo as om; analizadas. gsArgentloa. Moral d'ad txp ca lver en e napa de la
Figura 3.1.2.1“. la cc ws; encla cm los mineros de la ¡abla 2.2.]. para una ubicación tallada de las nlsnas. ZNInu r
diploide. tf: mlch lu.‘ —wtal. Vh mler de brazos croaosomcos de 0 a 21 del complementohaplolde evenlno ( l. V2: núnero

de brazos c masones tc. _e el tlf). V3| núqero de br zos croeosoncos d nt de 41 del (CIF). V41{vulnerade par s deo “rumanos. E l t de espuma. Las re erencnas lmtrycorche es aba ol correspondlenes a la luen e de

Hija iiízïlÍ'ïéhbgraii“el cluster ¿"slim dglifiáms ¿é'éeeiioiiy'áu'tuí'zkhdddia'letrl'wdedlsltnfitle'Euclldeimmi

acceso-as e o

lnlorlacim del 2M, lr, V1, V2, V5, Y (pri-er número}o al tlpo de es mo (s undo ero) se dan en la si uiente lista
si lendo el minerode localidad de a ll ral lll lZl ll 1113)! l llo, J 36,6! 6 6; 7ll ll Bll.8¡ “lb mil Sé uy 12;
12;“ wwe lll712¡15)66¡ 13211;: 2,¿u ¡by u ¡ln u los, ¡2 1.a. 2 d¡ 23W; 2m 8- 2 ¡5 ¡2)5. ¡2138.

I _ u, i sndfimzu'elh ll,” 34 3. ¡ 353 .lg 35ml; 3m u 391 1. u Presene tests; nenas e Lessa, 9to
1 mty e a . l Las“ ela t Khllskï, 196! ¿Hassarlnl e al, el! prensal lo] Gallardo 9 9 [7] findersm et al.,7; [a] Vitullo el al, l 3 [9] ltuna et a ., 193 a¡ 1 1 Jones. 1975¡[11l Altuna et a .. 1995!); [lb] Doo et eL, 1990
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Figura 3.3.2.”. Fmogmas basados en las ninos datos que la Figura 3.3.2.]. pero en los que u incluyen un solo tipo do npecin
respectoIl "pudo. Arriba.Fenong 2, solo con"perno metrico. Abajo,imoqrm 3. solo cm "ponlo nmtrlco.

Por lo que hasta aqui respecta, podemosconcluir que las variables y
el método de agrupamiento utilizados son buenos. Pero si tenemos en cuenta el
grupo A, ¿debemos concluir lo contrario?. ¿o es posible una explicación ad­
hoc?. Si admitimos que, (u) el tipo de espermio "S" es el primitivo y originó
"A" una unica vez y que (b) la diversificación espermática fue temprana, se
pueden derivar las siguientes hipótesis: (l) de (a), existirán formas de
diferente cspermin que posean curiotipos muy similares, aun más quizá que
L‘OSpflCLOa aspeciess de lu misnm classe, y (2) de (b), ln eupocic viviente mii”
ancestral ¡ici género será alguna de las especies predichas en (1) que tengan
eSpermio “nutrico, o en su defecto, una especie "S" muyemparentuda a ellas.
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La predicción (1) se puede observar en el grupo A, donde dos especies "A" (C.
Inaull'nus y C.
C. t‘ulvus- y C. robustus). Estas
5 especias tienen su
distribución a lo largo de la
Cordillera de los Andes. Según
(23), una da estas eSpecies es
la más ancestral, o en su

sLeinbac/u' o C.
adelanto

defecto L.
occulms (ver más
sección 3.3.3).

En términos generales.
ul urupo A puade sc r
interpretmlo como ol grupo de
di forum: izici ún temprana. A
partir (lo forman {JJICOSÍLI'UIHEIde
esporulio simétrico y de bajo 2n
y NF, ¡se diferencian las formas
dc ospermio "A" poro con
our iot ipos conservados. De
ambas ramas Se van originando
nuevas formas (C. stejnbachi y
C. occuitus, a menos que ellas
sean las primitivas como se
sugiere en la sección 3.3.3.,
en la "S" y C. [odax muy
probablemente cn la "A") aún de
bajo número cromosómioo. Por
su parte , B, puede ser
interpretado como la etapa de
diversificación. Para el
análisis del grupo B,
utilizaremos para ilustrar
major, los fouogranms 2 y 3,
respetando la terminología de
"clusters" del fenograma 1. En
ambos casos, los grupos se
mantienen. El grupo BJ. puede
oorrespondcrse, tanto para el

sp) están muycercanamente ligadas a 3 especies "S" (C. opimus,
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’iqura 3.3.2.1”. Se mestran aqui nds defalladalente, las looalidades de
la región correspondiente a los grupo Bm y 323. Aparecen tanbien, pam
de las localidades ¡mamadas ara Bu: y Bi. La numerada! no se
corrnpmda l la de la Figura 3.3. .l. LI corrnpmdench u mostra en la
alquien“ lista', indicme primo al ndlera on el napa y l el del
lenoqu lo entra paréntem. la nuamcim da ln localida n de la

labla 2.1. . e notariales, cuandoes fusible: Hem); 2=37l27l¿=3=[213¡
hay?“ MMM“ 6=30l30l| 7-(1 ll 8=32(le 9': 2(10)| 1925 |
ii-l (2 ¡ lMlilI ¡MMM! 14-22l32l 19-24“! y 16-100) l74fidazaz,Entra Mon 18'13“ 19-34. 20- 9; 21, Bol o, llanamenth da Ea to Urwum
22'46. 'El mimo 17 no sa analizó e incluyó en al ¡en rm dedido a que

se duda del ll: del llano, ya ckulfun daterlinado cmo '98. por “cnica!
do ¡(tuth de teatlculo por ¡iq G Kiblisky. 1969. Siendo los ¡islasmol ¡dos pulioinlm, es prcíaraibln dejarlo cono deuonocldo. La
localidad 21, tiene el Iism cariotipo que la ZZ, por eso no fue incluida
m el fanoqraaa. Los ndaeros entre paréntesis. al lado do los da las
localidades inditm el mllero diploide primo y el BFdespués.

linaje de formas "S" comode formas "A", con la segunda etapa de la evolución
cromosómicu, y primera de la diversificación. Mientras que en las formas "A",
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lBI está formado solo por C. magellanicus del extremo sur, en las especies "ó",
el mismo se compone the 8 especies caracterizadas por pertenecer al area
geográfica norte de la distribución del género. En Bi el 2n y NF aumentan
paralelamente en las dos lineas (las medias son para las formas "S": 2n=22,
NF=43.2 en el grupo A, Zn=4U.3, NF=BÜ.3 en el Br; para las formas "A":
2n=27.3, NF=49.3 en A, 2n=36, NF=68 en BL). La diversidad mayor de especies
"S" en el agrupamiento Bz se da en Bas. En el, la única especie disarmónica
geográficamente es C. tucunax de Tucumán, del NWde Argentina, muyalejada del
resto, que pertenece a la Provincia de Corrientes (del NEde Argentina) y de
Uruguay. Es probable quo se una a este grupo por convergencia en las variables
aqui utilizadas; su verdadera relación con las demás especies, desde el punto
de vista cromosómico, no está clara. Sin embargo tuconax apareció en varios
analisis (elctroforético (3.2.5.1.. 3.2.5.2.] y morfológico [3.1.1.5.4.],
ligado a eupecies de Corrientes). Del resto, es posible establecer una
hipótesis filogenética. Geogrút'icamcnte, el Usa esta separado en dos núcleos.
uno septentrional, cn Corrientes, y uno meridional no muyalejado, en Uruguay.
CZdbzbjgnyj y LCpearsuni de Barra de Santa Lucia (Uruguay) poseen cariotipos
extrcmmiumonto similares (Zlnrz'lll, Nlït'Ud). C. doz'lrjgnyj posee poblacirmes en el
extremo norte y ("l el sur del núcleo correntino, este último practicamente
euuidistamte de las poblaciones del norte y de 42'.pearsonj (más cercana a la
primera, a 2/5 de 1a linea imaginaria que une las 3). Ademas8 de las especies
de 823 poseen NF=84y una NF=82. Por lo tanto, es posible que el principal
(pera_no_el_único) mecanismode evolución cromosómica dentro del grupo sea el
de fusiones céntricas a partir de una forma ancestral 2n=70, que formó
independientemente en cada núcleo, especies de más bajo Zn. Ya se ha visto que
algunas poblaciones de Corrientes son polimórficas para este tipo de
reordenamiento: Yatayti-Calle y Saludos, 36 y 37 del fenograma
respectivamente. Pero, como se verá en la sección 3.3.3., el análisis de
bandas G arroja dudas sobre la generalidad de esta‘explicación. ya que el
tratamiento cladista no permite concluir que el cariotipo de 2n=70 sea
primitivo para las especies de Corrientes. De cualquier manera,-aún siendo
derivado, resulta plausible que el mismo se haya. expandido enormemente en
épocas pasadas, y esté reducido en la actualidad a los núcleos conocidos.
Tampocoes descartable que el proceso de reducción del Zn se haya producido en
Uruguay. En este mismo grupo, en la. Pcia. de Corrientes, parece existir
evidencia de una clina, en el número diploide, que aumenta de sur a norte
(Figura 3.3.2.111.). Partiendo de la población monomórficade C. perrensi, en
Goya (número 1 del mapa), 42 km. a1 noreste aproximadamente, se encuentra la
población de Yatayti Calle, (5 del mapa), con 2n=53—54, que es
morfológicamente muy afin a Cl perrensj (ver sección 3.1. de Morfología
craneana). Hacia el norte, 95 kmaproximadamente, se encuentran una serie de
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tres poblaciones (2, 4 y 3 del mapa), que si bien no se incluyeron por el bajo
número de ejemplares en el análisis morfológico, podrian ser afines a C.
perrensi, por compartir con Yatayti-Calle el mismocariotipo 2n=54. En ellas
el Zn aumenta de 54-58 en la población 2 de Baladas, pasando por 56, 58 en la
población que esta 7 km hacia. el noreste (4 del mapa), hasta sólo 58 en la
población 3, 7 kmmás hacia el noreste. La existencia de esta clina podria ser
invalidada por las poblaciones monomórficas 2n=62 (8 y 'l del mapa) que se
encuentran entre Yatayti-{Jalle y Baladas, llamadas San Roque y FM. Mantilla.
Sin embargo, estas poblaciones según el. análisis morfológico están más
alejadas de C. perrensj, pero comoallí se discute, a un nivel por debajo del
de poblaciones locales en otros grupos de Utenomys. Les bandas G demuestran
que solo es posible una clina entre las poblaciones 2 3 y 4 (ver sección
3.15.3.) Y Posiblemente con Yutayti-Callc (5) también, aunque la mala calidad
de bandas G obtenidas de esta población no permiten asegurar nada acerca de

vello. C. talurum, Baz: ":5". está sola, indicando quizá sólo la falta de
información do especies relacionadas a ella. o una alta tasa de evolución
propia. [321 está estrechamente geograficamente relacionada a Bza (ocupa los
mismos núcleos en Corrientes y Uruguay) y puede ser interpretado de dos
maneras no excluyentes. Este grupo puede ser el grupo hermano de Bza (como
npurccc en el fcnogramu, si lo tomaremos;como filogenia) o por el contrario.
ser el resultado más extremo del proceso Robertsoniano descrito, más
reordenmuientos más complejos. Por lo dicho anteriormente, la segunda
explicación quizá neu lu monosplausible. Unutorcer alternativa en que C. sp.
y C. roigi, cercanas geográficamente, sean el grupo hermano y C. Conquatus el
resultado de 823 o viceversa; de estas dos es probable la primera: C.
mjgi está muycerca geográficamente de C. argentjnus, un representante de lo
que denominamos "segunda etapa" de la evolución cromosómica.

Por último, si C. magellanicus (B1 "A") es un representante de la
segunda etapa, las especies de Baz "A", debe haber tenido su origen en las
formas más sureñas del mismo. Esta son C. austz'ulis, C. porteousi, y C.
mendocinus, indiferenciables cromosómicamente entre si, salvo porque C.
australis no comparte con las otras dos varios tipos de polimorfismos
(Hassarini et; al. en prensa), y cuya distribución vu, en conjunto, desde la
Cordillera de los Andes (C. mendocinus) hasta el Océano Atlántico (C.
australis). De ellos habrán derivado, probablemente de formas relacionadas a
qb. r7porteousi por su cercanía geográfica, b. yolwidae y C. rionegrensjs.

Los grupos Bzi Bza están caracterizados, hasta donde conocemos,
por el tipo l de bandas C. El grupo 822, por el tipo Ill. Las especies
restantes, incluyendo sólo las que conocemos:por su patrón de bendeo C, se
incluyen en el tipo Il, y pertenecen a los grupos A y Bi. Es probable
entonces que este tipo II sea plesiomórfico.



Resultadosydiscusión
3.3.3. Estimciú'l general du la divergencia y filogenia bnsmja sobre

crmmoms buildeudus.
Se compararon las bandas G de 17 caríotipos de Ctenomys, 16 de los

cuales son descritos en esta tesis. y el caríotípo de Octaíontomysgliroides,
este último con el objeto de tener una referencia extragrupal. La Tabla
3.3.3.1. muestra la matriz do presencias y ausencias de caracteres elaborada.
según se explicó en la succión 2.2.3.3.2. de Métodos.
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Tabla 3.3.3.“. Brazos y “mas de cada DTUque corresponden a cada uno de los 46 caracteres (Ca). WI=0ctodont 's¡
(amcqultm' LAHatro; INl=kn1qhiíi¡ Müïrgentims ZNSSFsp.P27] 22459:». P29| 2146'=5.,P30| DUR=dnrbíqnyi| 2H42=sp.,P 5;
¡Jlrrmgu Mamma” IUCrtucmnus'M=talann| {Papi-un Mmmm Ï00=fadaxaHRS-wgemnicus.
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La Tabla 3.3.3.11. muestra los brazos y cromosomas de cada UTUque
corresponden a cada uno de los 46 caracteres diferentes encontrados. La Tabla
3.3.3.1!1. muestra la matriz de distancias de Manhattan basada en en la matriz
de presencias y ausencias de la Tabla 3.3.3.1.

(ECLMKNIME RÜIPERÏIEÏKG’IIENFODMB

Ïlbh 3.3.3.1”. Hatrh de distancias de ManhattanbasadaIn lo mm dl prmnclu y ausenciasd! la Inbh 3.3.3.1.

3.3.3.1. Aproximaciónfanática.
Utilizando 1.a matriz de distancias de Manhattan de la Tabla

3.3.3.111. (basada a :ru vez en la matriz de presencias y ausencias de la
Tabla 3.3.3.1.) sc construyó un fenograma UPGHAque se muestra en la Figura
3.3.3.1. Este fenograma incluye entonces, solamente los O'I‘Usanalizados en su
patrón de bandeo G.

‘..¡ En el agrupamiento formado se distinguen claramente dos grandes
,gmpos. Por un lado, todas las especies de la Provincia de Corrientes,
dividida en dos grupos. Por otro, el resto de las especies de th-gnanys, más
Octodontomys, también subdividido en dos subgrupos.

El OTUque posee el cariotipo más similar a1 del extragrupo es
occultus, y los dos forman uno de los subgrupos mencionados para el conjunto
de especies no corrcntinas. Este resultado es coherente con el de la sección
3.3.2.: C. occultus es una de las especies pertenecientes al grupo A, de la
FigUra 3.3.2.1. que fue postulado comoancestral.

El otro subgrupo esta compuesto a su vez por otros tres pequeños. En
coincidencia con los anteriores análisis morfológicos y con el tipo de
espermio se unen en unn de ellos mendocinus y magellanicus. En el análisis
f ilogcnótico basado cn cromosomassin bandeo, magellanicus habia quedado en un
agrupamiento diftn‘eute. hecho explicarlo en su momento por convergencia
(sección 3.3.2.). Utra especie analizada en la sección recién mencionada es
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Fiquu 3.3.3.1. Fenogrm construido utilizando la latrlz de distancias de Hanhattande la Tabla 3.3.3.11]. (basada a lu vez en la
matriz dz presencias y ausencias de la ïabla 3.3.3.1.). e incluya a los OTUSanalizados In lu patrón dl handeo G. Coeficiente de
concluido cnicnlücaaomzn‘?

l'udux, a lu que su le atribuyó un tipo de espermío asimétrica por su
distribución geográfica, ya que sólo se estudió un ejemplar hembra. Esta
hipótesis pudria quedar apoyada por encontrarse en el fenograma que estamos
unulízundo, con dos especies de espermio asimétrica.

Los otros dos pequeños subgrupos están formados respectivamente por
¿asuma/ws, opimus y talerum. por un lado, y por Jatro, ¡mig/¡tii y argentinas
por otro. C. ¡mig/¡tii ha sido la especie que más erráticamente se he.
comportado en cuanto su ubicación en relación con el resto de las especies. En
el análisis morfológico o en el alozimíco se ubicó estrechamente, en
diferentes análisis. u. 1) el grupo de Corrientes, 2) el grupo de occultus,
tucumanus, latro y argentinas. y 3) opimus y tuconax. En el fenograma de la
Figura 3.3.2.1. de la sección 3.3.2., [mig/¡tii está en el mismogrupo, el B1,
con ¿ugentinus, Intro y tucumanus. Aquí, las bandas G, apoyan una relación
estrecha de knightii con lau-o y azgentinus, y más alejada con opimus.
Lamentablemente no hay información de tuconax. Una de las especies que siempre
estuvo morfológicamente ligada a latro y az'gentinus, C. tucumanus. aparece
unchclmmoute unida a opi/nus, y ¿alan/m. Esta última por su parte. estuvo
también, aunque de forma más ulejmlu y fornmndo un ai-{rupnmicnto diferente,
reluciormdu en 10:3análisis morfológicos; con 01 grupo de 0001111.115,argentinas,
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18t1‘0 y tucumanus. Por su parte opimus, se relacionó siempre con el grupo de

especies de espermio asimétrico. Podemos inferir, entonces, que la mayor
proximidad del trio tucumanus-opimus-talarum al grupo de especies de espermio
asimétrico, se debe a la afinidad que éstas poseen con opjmus. También que la
afinidad de talazum con el grupo occultus-argentinus-Jatro-tucumanus, se debe
a su afinidad con 1a última de esas cuatro especies.

El hecho más notable es que el grado de diferenciación cromosómica
alcanzado entre Ul‘Us de Corrientes, está al mismo o mayor nivel que el
alcanzado por el resto de las especies del género entre si (aún mayor que
entre dos subfamilias). Esto es totalmente opuesto a lo concluido para 1a
diferenciación morfológica y genética basada en alozimas. Analizando el grupo
de Corrientes, vemosque se distinguen dos líneas. Comose verá más adelante,
en la sección 3.3.3.2.l., estas pertenecen a grupos diferentes en cuanto a la
cmtidud de material genético.

De forma general, los grupos fenéticos formados en el análisis de
esta sección no difieren de manera altamente contradictoria con los hallados
en anteriores tipos de análisis. Hay que tener en cuenta también que aqui se
ha utilizado una cantidad menor de especies en la comparacion. El fenograma
ilustrado en asta sección sirve también, para ilustrar que no existe relación
entre mayordiferenciación de un grupo respecto a un carácter y ancestrulidad.
lil grupo más diferenciado es el de Corrientes, sin embargo occultus es la
especie nuis similar a un extragrupo.

3.3.3.2. Aproxjmción (:lndísticu.
3.3.3.2.1. Análisis bmmdoen náxim pnrsinnia.

El análisis de máxima parsimonia utilizando e]. programa PAU?(ver
sección 2.2.3.5. de Métodos) sobre la matriz de presencias y ausencias de la
'l'ablu 3.3.3.1. dió comoresultado seis árboles igualmente parsimoníosos de 124
pasos cada uno, con un índice de consistencia de‘Ü.710. Las diferentes
topologías se debieron a ordenamientos equiparsimoniosos entre algunas de las
especies de Corrientes y entre las especies que tienen o que suponemosque
tienen espermio asimétrica, mendocinus, magellanjcus y fodax. Como
consecuencia de haber obtenido diferentes topologias, se construyó un árbol de
consenso que refleja las relaciones de parentesco que se mantienen constantes
en las topologías alternativas.

Luz;Tablas; 13.3.13..IV., 13.3.:3.V. y 3.3.3.“. muestran respectivamente
los largos de los brazos, lista de cambios de los caracteres y lista de
apomorfias de OTUsy H'I‘Us,para uno de los seis árboles obtenidos. La Figura
3.3.3.11. muestra 1.a topología correspondiente a1 mismo árbol de las Tabla
anteriores. En la Tabla 3.3.3.V., de cambios de estado de los caracteres, se
puede apreciar que la mayoria de los cambios homoplásicos ocurren en nodos que
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relacionan OTUsde Corrientes o de el grupo de espermio asímétríco. Todos los
caracteres que son apomórficos para un OTUno fueron considerados en la
construcción del fenograma (no aportan información cladístíca) ni fueron por
10 tanto incluídos en el cálculo del índice de consistencia promediodel árbol
(aumenturiun artificialmente el mismó, ya que todos estos caracteres tienen

logicamente consistencia 1).
Fil-Old.“ Tampoco se utilizaron como
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Tabla 3.3.3."). Largo de los brazos del

Mi le árbol cuya topología se ¡mostra en la
_ __ Figura 3.3.3.11. Se indica el largo

asignado (L), ol largo Iinloo posible
para la rm (Ill) y el Iáxloo posible

r¡¿;j}.'"í.'ï.3.'tïl"un"¿{13""5’55mn. mi.th bién-¿losas'Millan".
Los mueras lndlun el DIU o ol HTUcorrespondiente a lo lnblo 3.3.3.]V. Los
largos de las mas ¡m proporcionales a los indicados en la Iabla 3.3.3.“). La tm"

justlflcacldn' do la topología n encuentro on la lista de ¡po-om" de cada

nodoIn la ÏINI HAM. infornuzgción en la
construcción del árbol

algunos caracteres, cuyo fundamento en las bandas G fue dudoso. Estos
carácteres están identificados en las tablas con un asterisco (*), y se
incluyen solo para ser contabilizadoss como cambios ocurridos en 1a evolución
del género, a pesar de su nulo o dudoso contenido de información cladístíca.

En la Tabla 3.3.3.V1., de apomorfías de O'I'Usy HTUs, se muestran las
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Justificaciones de cada nodo. Las apomorfías de un HTU, equivalen a
slnupomorfim; de los: (71175:que derivan de él. Es decir, son los caracteres
derivados compartidos por esos O'I'Us,que justifican la inclusión de los mismos
nn un clado común.

C 44D Rm Com. C AFD Ran Com. C A D Rm Emu.

4101 ’6._)M4ï1.000 49 7.-.)4 13040 22—> 4401431.000
2 IDH-0341000504 —.>'"""'|m' I '2_)RDIGI.001
3 1 4-433 1.000su _.>:4 14! i-JTWIM
4 l ._.)23 1.000 52! MGE —.>¡\ .5001‘! —>l‘íJCDl.00(
N l [.430 54 4 . 41»! .000!!! 4470001.004

l 7._)CPIHO.5(K¡ D0 47-428 ‘74! 0-4!le .000!!! 4746561.004
6 1 .>_..>29 lo 1 40m3 934 4-MUDJ .00014 OC —034 1.00­

1 ¡54mm 7_)2N550.250 96! 1_4>IALA .0001' 433 1.001
1 :4 __J IM 0.333 35! _) mlG 1.000 97! 4' .4 (PIN .000 18 .——)26

7! 1 ¡7 ._.) DPIH1.000 56 _-)3 964 5-.) HEND.000 43 _) mm
8! 1 ' .—) ¡(EU 1.000 21 99! 3 —.> FODA .000 44 __.) "1‘" 0 m

10! 1 —.) KNIB1.000 2442 100! 6 —0 MI .000 139 3 ..—) 31
.ï' 1 _J 28 4.000 —) 244550.250 101! 4 —) DCCU .000 ., 7.? 7-.‘¡00
¿:3 J 4 -—) 24442 .000 57 4 ——.)26 1.000102 OC Ü —) 34 140 15 —) ’
13! I _) DCfiB .000 SB! 44 —) ÏlUJ 1.000 7 —.) 26 4‘) -—0 4 0.500
143 1 4 —> [W .000 2m 45 —> FODA1.000 '8 —.> 23 .313 141 3 —)
15! 1 '_)DmB .00160 2_.)2N42 403D 4404300.000 >9_)‘
16 1 AÏLI'U .00 41-)DORBO.5C'01040 47.-)28 .000 l——.) F401“
17 1 4 ——)mn .001 61 7 ._) (HH M00 105 7 7 .4 28 .000142 0-) 1.000
IE! 1 7 -—> [HH .001 62 5 ——> SZ 106 > ——.>KNIB .000 143 ’9 .—.>
19! 1 43 —-) .00 .4 2? 107 l 0C J 41 -—) RB
2m 1 6 ._) FMF .Of. -4 19 5 0 4 ——.>23 ._> 435 0.355
22 J OC -—> 34 .004 63 (I: .4 .(“0 108! -.-) KNIG 4000 144 ——) 1.000
25 4 4’9 -_) 28 .004 64 .-..) 33 .000 1094 _ . 145 —-.> l.000
24! l >0 —_.) "410 .000 65 —-) 31 .000 HO 4 ——Q26 .000 146 —) 1.000
2:4 l 44--)1LCU .00‘ 66 4 —.)23 .000“! 4m .000147 .—)
2M 1 46 -—J ME .004 67 2-.) 27 .000 112! —.) DG? .000 —) ¡A 0 500

27! 1 A ._) DCCU4.000 68 7-.) 27 13! 0 —) 7M .000148 0 4€ —.) r
286 l .1 -—.> LMR 1.000 69! DIRE .000 114! 0 1 —) T .000 0 4‘ ———.>[A 1.1.400

293 1 27 —.> [PIN LOCO 703 4 __) MB 4000115! -_.> [PIFI .000 149 0 4 ——.> 24000
31 1 [UD _> 34 .000 m 4 —> DM .000 116! 150 0 4 ——) RD 1.000
32- 1 20 _> 24462 .000 72! 4 _ mn .000 117! _) FODA 51 0 4 —> 1.000
33 í 33 —) Jl .000 734 4 4 _J FODA 000116! 4 —.> FODA 000 152! 0 4 .4 1.000
34 l' -—) 3 [.000 74! ‘ .000 119! — .000 153 0 l 4-)
m l 30 .4 KNIG1.000 75 Cl? —.> 34 .000120 DC .—.) 34 l 0 4 —) JA? .500
36! 01 21 ——‘>[6491.0440 76 4 -—> 33 .000 30 154! 01 4 —) 7 .000

37! 0 1 2B —».4) 23 77 ‘ _._> 31 .000 4 —) ¡ALA 0.333 155 0 4 4 4 7 .000
1 20 .4 7"“ 0 500 7B -9 22 4000121 . —> OECU1.000 156! 0 4 ..) 4 .000

y; , ¡ zo _) 19 1,000 m A __) cpm ooo 122 D .4 32 1574 0 ——>i .000

as- 1 32 _.> 24 1.000 -.> 24 .ooo Mo 26 o. ¡se o _> 4 .ooo40. J 27 —) OPIH 1.000 Bll 4 —J ¡END .000123 0 5—) FOM 1.000 159 0 ——.)IERR .000
41 J 27 —) 26 1.000 62! 4 -4 .000 124 — MGE 1.000 160 0 __.) PERR .000
42 J 27 A 26 1.000 BJ 0 oc 7-4 34 .000125 7 ——)CPIH lóll 0 ——)23 .000
43 l 27 ._.) 26 1.000 B4 0 l —.) 30 —) MCU - 162 0 4 -—.) 23 .000
446 1 26 .—> MGELOÚO 0 44471“ 4 4 —-> OCW0.533163 0 ——)23 .090
45 1 25-.)FODA BJ 0 429 .000126 0C0—)34 64 0 —)24 .000

l 24-)”“0100060 4 428 .000 11 0-029 1650 —)24 .000
46 l omo .—..> 34 1.000 B78 0 . 4 —) 24462 .000 0 J “8 -—) 23 0.333 166 0 —) 23 .000
47 1 33-)32 88401 4>_.)2N62400012710 44331.0001670 —>22 .000

129-028 0.50089401 4._)TUCU.00012801 0—.>KNIBI.0001680 4.-)23
48 l 29 _.) 7B 1.000 90! 01 4 _.) (P174 .000129 01 0 .—0 29 1.000 l 4 .—.) 2444240.500

¡abla 3.3.3.47. Listado de ¡MMM de estado dq los carlcteres ,en los OIUsy HTUsdel málgsisgladístko basado en bandas 6 de 17
OIUSde ¿(many Octodunt Aa.NIGE=armntlmwk dorblanl FODA=6114137MB: km bm; lMR= ¡IÉIU' MP ¡spinnW'
IEVD=¡md mus; amy: occu (“Hgm ¿venus = perrensu R IG= rmqu 442=5p. ( 5); mas: 5p. (P77); 274 = sp, ( n24‘46?Ip. gi”); IM (alarm I —tu: nus.

U'Lilizando cl método de Wagner. se calculó un árlwl. con la};

correspondientes estimaciones de confiabilidad de los clarios formados,
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RHI mediantela técnicadel
3 — ' 20ÏÍ H7OÍ 29 ÏOïó d "bOOtStraP" (ver sección

m2] ¡3? m 185° 1.1.2.5. de Introducción).
lg} 2129iz Se utilizó en este
{A 172° caso el programa BOUI'Hdel

27 9 3031 paquete PHYLIP y la misma
W.­

JCB-D uc­

o

ï

o

8
0
0
0

.­ matríz de presencias y
ausencias que antes, pero se
eliminaron las autapomor­
fías, para disminuir el
tiempo de procesamiento. La

n

B

I-H-O-h-I

h-h­ mas

8882332532538233339-0;SMM'ZïoquÏSSÏ-ZZ

Dll".33w““'838w

he-Q“OO-O0°0°000000006000oa-o-OOOI oo...o.-..—.—u-o-—.—mph-Mhhn-Io-bt-OOI-hh­

Nu 8

1
0 l l

0
0 l l

0 i 00 ‘ l0 l
0 l 5 1

Si B4 120 O

0 l si l
gl ¿a l

77 l
4 0 l 139 l

FODA25 l 37 ¿ HO 0 l
l ¡33 0 l o l topología obtenida, que rm

IJH‘I IOHO 3235 4701 o . . :­

2 16° 1931 2331 2”???“ 1" ¿i‘m
i um í ¡2201 . ._, 6.: my 51m1ara. la obtenida anteriormente
l 7 1 33 34a . , J ' ­

KmsN 22 h la g i gig Í ¿(n [7\UP. Lu union60 93l 0 diferencm en la topologm
“a 2‘ 32 3901 (l)(1‘ reside en la ubicación de

19 éJ mm34 2o1 Intnrkníghtii- argentjnus.

Í ‘ ¡9143 71n W,0 l g} En la filogenía obtenida con1 o ' ct .‘¡c' ' :­

. 20 Oi gl 8] PAUL), 0.37.0.; trfiq
WR91 25 a; 8 l á 'oi ¿33 i pertenecen ul. mismo Clarlo
M2611 0| 5701 701 ' S

20 l 1:8lo 10301 qoe el grupo de Corriente ,26 l 10 '10701 Siendo el mas primitivo44 UNA" 601 12210 12001 _ _

Í 118i 1380 l 3i latro, y argentJnus el unico
82 1 01 2732 5701 miembro del grupo hermano al

{‘23 i (1)o ¿ao l de Corrientes.

í gÍ 2829 8Í La topología obte­
mm25 i'm“ 7' 3} nida con' BOOT muestra a

zá Y ¿a8i 828 i Intro knight!i-nrgentinus,
í 838i #3331 a?” 131;”orrien es. on e ­

114 1920 3301 loo¿ . y, ma
1938 i i o miento E’AUE, no fueron

¡se 1 15501 14301 resueltos dos grupos. el
m Í formado por cuatro _OTUs de

* Corr ien tes dorbigmyj- sp.
¡abla 3.3.3.Vl. Listado de a nomas Holos 0m! y H‘IU!del mmm cladiqtlco 7. ,, .

sadodmbbandas¿(Blogs ïUsmtïeBSCFmHLygïmt WWE? ar Intgnusl (RJ , Pag. PJÜ), Y elor 1 "1 ax- m n - a m = na amcus .

‘HF¡e (m occclltus;Why apiius; [IW Zñ'rrensi; 1[3:raj ¡¡ formado Por “8891181710115”
fljïápïfigszámïïxïlsp' (P2n "'58 5'" (mn 2: sp’ “w” I mendocinus-fodax. Este

programa obtiene una sola
topología y la misma.apoya la mayor relación de faíax con mendocinus que con
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Magellanicus. Esto no es coincidente con 10.9 resultados del análsis de
morfología craneana. donde mmollanicus resultó en algunos casos incluso más
afin a una especie que posee el mismocariotipo que mendocinus (C. australis),
que mendocinus mismo. Igualresultado

kim“, se obtuvo en el análisis
fenético de las bandas G.dellmjcus

u pm (sección 3.3.3.1). En el
Mmm, grupo Corrientes queda

02——-——J30-talann COMO la más p lesio­
mórfica, dorbignyj, si-­

me! gu iendo le 5p. (P30 ) , y
HW”N42 (ml las dos más emparentadas
“4”” son sp. (P27 y 929).

’P' ¡"’62Wo) También se obtiene aquí
59-¡”’55(P27) un resultado similar al

10'1‘5019.ZN'SB(P29) obtenido en la sección

97.. 86_——dart!qnyi 3 .3 . 3. 1 . En los nodos de
latra la topología de la Figura

"mmm; 3.3.3.111. se muestra la
7L s1 ¡m .qgnumn cantidad de réplicas (de
oo nrrnlhn un total de ZUU) quo

“rinínnimyl apoyan a cada Clado
formado. Además del clndo

Fïiiirf'sïiíiïliï. "¡i'óiaïéhíiï'cáí'íiéioao’¿e ¡agan-¡uan ia'iéc'nsc. , _
de bootltnp pm a Hondón de conlabnllgad'19 os clados. l minerode formado solo por espec1est . .
réflign total fue d! 200,y In Im nodosu ¡un n núlerodl r 911m Imqueu da (Reno/"ys, dlfemncum

dose de UC¿alo/1 tomys ,

otros dos: chulos están (¡poymlos por las ZUUréplicas. Uno de estos es el de
perrensi, z'oig'i y sp. (P25), y el tercero es el formado por magellanious,
mendocinus y fodax. El alado que está basado en menos réplicas es el de faïax
con mendocinus con un total de 80. Uno de los clados formados aqui, que
diferencia a las topologias obtenidas por PAU? y BLUI', el formado por
argentinas, Imightij y Litro, solo está apoyado por 101 réplicas. Por otra
parte, un clarín que está apoyado por la mayoria de las réplicas"(150) es el
formado por lar: sp. [’27 y P29, del grupo Corrientes. Este es también apoyado
con los datos alozímícos en las aeccióu 3.2.5.1, Figura 3.2.VI.

Las apomorfíns; del HTU 34 representan aquellas caracteristicas
cromosómicas que comparten tados los cariotipos de Ctenomysestudiados, y que
los diferencian del de (Juárxlontomys. Estas incluyen 6 gmnancias de brazo, 2
fisiones céntricas, 1 inversión paracéntríca, 3 inversiones pericéntricas que
generan brazo y 2 amplificaciones eucromáticas. Los cromosomasde Octodontomys
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que no tuvieron ninguna homologia con algún miembro de Ctenomys no fueron
incluidos en la matriz de datos. Esto se debe a que no aportan información
cludística, pero que serian clasificadas en todo caso comoperdidas de brazo.
Deben tenerse en cuenta, entonces, también comodiferencias con Ctenomys.

No detallaré los reordennnliontos ocurridos en cada nodo, excepto
aquellos del grupo de Corrientes. En este grupo hay varias poblaciones que no
tienen-asignadas nombreseSpecíficos. El análisis morfológico de las mismas y
el de las especies cercanas geográficamente mostró que el nivel de
diferenciación de todas ellas, está por debajo del de poblaciones locales en
otras especies de Ctenomys (ej. talazvm, tuconax y australia). Más aún, no
existe tendencia evidente de acercamiento morfológico de las poblaciones
innominadas a alguna de las especies cuyo estatus taxonómico ya es conocido.
Todos estos O’l‘Usson perfectamente discernibles. Nuestro problema reside en
saber que nivel taxonómicoasignarles. Especies tales comoperz‘ensi, dorbignyi
y ¡'ojgi (Contreras 8: Contreras, 1984; Contreras, 1988), son diferenciablos,
pero como quedó establecido más arriba. son menos:distantes morfológicamente
entre si, que lo que muchas;poblaciones de la misma especie lo son entre
ellas. El único hecho que apoya la. asignación de estatus específico pleno a
las; nnsnuas, (:2; su diferencizu:inn cromosómica. l’cro este (35.:un terreno en cl

que J'-s. ¡tradicciones teóricas no siempre son convincentes. Parece existir una
¿{zmus-LLMciónen la predictibilidad de la infertilide entre individuos con
cariutlpos diferentes. Cuzmd’;los mismos son muydisparos en número diploíde y
número Fundamental, en general no surgen dudas sobre lu efectividad de los
cromosomas como barrera rc[.'roductiva (falta do pares homólogos, con los
consiguientes problemas segregación meiotica). Pero cuando les diferencias son
menores, hay que tener en cuenta la cantidad y tipo de reordenamientos que
separan dos curiotipos.

Es de especial interés por lo dicho más arriba, realizar una
descripción de las diferencias mínimas que separan los cariotïpos de los O'I'Us
de Corrientes, tomando comobase la lista de apomorfías de la Tabla 3.3.3.VI.
y el árbol consenso obtenido de las seis más parsimoniosos hallados. Este
arbol consenso so muestra en la Figura 3.3.3.1V., donde también se ilustran
algunos reordenamientos que justifican su topología.

Figura 3.3.3.19. Arbol consenso y cmparacim de bind“ 6 entre actadantanys glimides (oct). C. occultus (occ), C. litro (let),
C. knighül (lnl), C. argentina (arg), C, sp. d! Baladas, Ctes. (55), C. sp. de h. 14 Ruta Baladas-flburucuyá, Ctes. (56), C, sp.

dl San Roque, cm. (62), C. dorbicnyí (dor), C. pcmnsl (per), C. mlgi (rail, C. sp, de Caa Catl, San Miguel, Ctas. (42), C.
¿alarm (tal), C. tucmnus (tuc), C, «pins (opi), C. ¡manu! (nen), C, fodax (fed) y c. uqellanicus (lag). Lostro-oso“!
encuadrado; m brazos recortado: pertenecientes a crooosms bibraquiados. Los mineras a la izquierda indican el muero de
¡armar y ln Mm mln unen Milo de los crmms el reordenamiento.
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El grupo de Corrientes está claramente separado en dos grupos. Un
grupo lo forman perrensz', roz'gi y una posible especie aún no designada (P25),
que posmm cariotipos de .‘JU,453 y 42 cromosomas term-activamente. El NF de los
mismos es de 84 el primer (,YI'U.y UU los dos rostnntes.

lil 53€ngme grupo lo componen doz‘bz'gïlyi y tres presuntas especies;
innominadas (P27, P29 y [330), con números diploides de '70, 54-56, .58 y 62

- respectivamente. Todos poseen NF284. Este grupo posee topologias alternativas
igualmente paraimoniosas, por lo que en el árbol consenso aparece como una
tetratomía. Para simplificar el análisis, solo utilizaremos de estos cuatro
UI‘Us apomorfías. La Tabla 3.3.3.VII. muestra un cuadro donde se expresan
1a cantidad y tipo de reon-Jenamientosque diferencian los siete cariotipos. Se
utilizan entonces. las apomort'ías de los siete UI‘US,y las apomorfias de los
H'l'Us21.22 y 23. Para el análisis de las diferencias entre pares de cariotipos
hay reordenamientos que son equivalentes. Cuando los O'I'Us difieren en
ganancias o pérdidas de brazos, ello implica que no comparten dichos brazos.
Igualmente las: fiasiones y fusiones; céntrícan, son en general, cambios
robertsoniunos.

hola LUN”. Reordena-imtosque diferentlm los ¡lata DTU!del gru do torrlentel. Debajod! “#041211! s1 o tm los
h s de reordenamiento; en que dlfiBl’! cada far de OTUsy la cantiplad e los sims entre paren is. r a de a d anal sede alla en algunos casos al un aspecto hpor ante do los reordenmmtos, aclarando“ entre con: tes el corrupmdlent muero
de carácter de la Taibla .3. ._l. en la enla l-46._Fl+=falta e laqu entro brazos (equivale a los nordmnimtos l y m
mz C30le r rtsmlqnos (ee'nvaïen a Jos reordenauentos 3 4h Pllllnvmim perndntrlca gogulvlc al rwdeqnientn ónI ,logíajonobraqum en . Los códigos 9 y 10 corres en, al ¡qual que en la ¡abla . .3. , a duplitmón e inverslm
pericéntrua II [no (¿sara brazo mmm.

Una de los O'l'Usinnominados, 1a P25 de Curuzu Laurel, difiere de 1a
“15112510mas enquarentada, C. z‘ojgi, en que no comparten 1 brazo cromosómico, en
una inversión pericéntrica y cuatro cambios robertsoníanos. dos de 01105:con
homologia monobraquial. Además, la inversión pericéntrica ocurre en un brazo
involucrado en un cambio r«,)I:)ei-tsoniano.Por su parte per'rensi difiere de sp.
P25, en la falta de homoloma de 4 brazos, cuatro cambios robertsonianos (dos
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con homologia monobraquial) y dos inversiones pericéntricas, una de las cuales
es la misma mencionada antes, involucrada en el mismobrazo que interviene en
un cambio robertsoniano. A su vez, perrensi y roigï difieren en la falta de
homologia de tres brazos, cuatro cambios robertsonianos (dos con homologia
monobraquial), y una inversión pericéntrica.

Otros dos OTUsque evidencian estar muy relacionados, sp. PZ? y sp.
P29, difieren entre si por un brazo no homologable, un cambio robertsoniano y
una aparente duplicación de todo un brazo en P27 (el patrón de bandas G en el
caracter Ü asi lo sugiere; de no ser duplicación, diferirian en todo caso, en
un bruno (:r()nu:n:';«)¡uirn¡ln ('nnsidnrnhle Ummíio). Los! (:uriomorfos do 2H756,

similar al de P27 y de Zntbu, similar al de P29, fueron detectados en la misma
localidad, P28, pero no fueron hallados ejemplares 2n=57. Obviamente, esto
puede adjudicarse al bajo tamaño muestral, pero también es cierto que en P27
se capturaron solo U ejemplares, y con números diploides de 54, 55 y 56
respectivamente. En F29, los dos ejemplares hallados tenían el mismocariotipo
2h1=oU.

El resto de las diferencias entre OPUSno serán detalladas (ver las
mismasen Tabla J.3.3.Vll.), pero destacaremos los aspectos que pueden ser mas
importantes. En primer lugar, si bien todas las especies difieren en parte en
cambios robertsonianos, estos no son, ni los únicos, comose esperaría de la
¡onutaneia del NFTÚ4 (salvo en dos UFUs), ni los reordenamientos más
importantes. La falta de homologia de muchos brazos permite inferir la
existencia de reordenamientos no detectados, más allá de los evidenciables por
bandas G. Junto con los cambios robertsonianos (con homologias monobraquiales
en algunos casos) y los brazos no homólogos, las inversiones pericéntricas son
el tercer tipo de cambio cromosómicoen importancia.

Existen dos temas centrales en relación a las diferencias y a los
cambios cromosómicos entre poblaciones. Por un lado se discute en qué medida,
las diferencias cromosómicosentre dos OTUsproducen aislamiento reproductivo
(ver más abajo). Por otro, se discute, suponiendo que los cambios cromosómicos

producen aislamiento reproductivo postcigótico una vez fijados, si los mismos
pueden ser la causa primaria de ese aislamiento, es decir, de especiación (ver
sección 1.1.1. de Introducción).

Respecto al primer tema, se sabe que las invorsiones pericéntricas
pueden ser la causa de alteraciones cromosómicasdurante la meiosis, en los
individuos heterocigotas para el reordenamiento, como la producción de
fragmentos di- y acentricos (ver resumen en Kaiser, 1988). Se sabe también que
los reordenamientos robertsoniunos, especialmente cuando putducen homologías
monobraquialeu, disminuya) la fertilidad del hibrido (ver resumen en Redi &
Capanna, 1988 y también en sección 1.1.1. de Introducción). Pero existe
también evidencia de que (a excepción de los casos de homología monobraquial)
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¡«'SLC'Sm'smos tipos de reordenamientos: son neutros o casi neutros en ciertas

poblaciones nuLurales (Groenbaum & Reed, 1984; Nachman & Myers, 1969). Pero
estos; últimos canon. no refieren siempre a roonlenumientos: que se encuentran
como polimorfismos poblacionales, y que se han mantenido por muchas
generaciones. King (1987), miviertn con razon que cuando se consideren
cuestiones de especiación y el papel de los cromosomasen el dicho proceso,
solo deben tenerse en cuenta aquellos rearreglos que están en estado
nummúrfico, y que tengan un efecto hoterótico negativo demostrable. En las
uTUs de Corrientes. el único tipo de polimorfismo detectado, fue un cambio
robertsoniano «un 927, y otro probable en P33. Debemos entonces hacer una
acotación importante. Actualmente. está claro que no necesariamente un cambio
cromosomico (inversión pericentricn. cambio robertsoniano. etc.) implica
alteraciones «Jue nvxiifiquen la fertilidad de los ¡Hurtadores heterocigotas.
Pero lo contrario tampoco es cierto, es decir. los reordenamientus
cromosómicospueden producir efectivamente alteraciones deletéreas en los
heterocigotas. Puede inferirse, que un reordenamiento particular que no altere
la fertilidad (por el lugar de ruptura o de translocación, o por cualquier
otra causa), pueda mantenerse, al monos, como polimorfismo transitorio. Por
otro lado. si un reunienumiento altera negativamente la adecuación durwiniana
de] portador, su prulmhilidml de permwmncin en la población, se verá
disulíllllldu (Duro no sora necesariamente. igual a cero). Podemos; l'llL()nrrr:.'l
esperar que. en la escala de los] tiempos históricos. se detectan con más
facilidad ejemplos del primer caso.

Por el contrario, se puede inferir del número de especies
diferenciadas cromosomicamente que existen, que la detección de
reordenamientos del tipo altornatiwo. que puedan ser causa.tje aislamiento
reproductivo, y por ende de especiación, resulta muchosmás improbable.

Lo recién expuesto nos introduce al segundo tema, más arriba
mencionado, la especiación. Se ha argumentdo reiteradamente (ver citas en la
sección 1 1.1 de Introducción) sobre la improbabilidad de 1a fijación de
reordenamientos capaces de inducir aislamiento reproductivo, y se ha
sinonimizado probabilidad baja con imposibilidad. Solo basta que a lo largo
del tiempo, en la escala evolutiva. en algún momento, en algUna de las muchas
poblaciones que puede tener una especie, se fijen este tipo de cambios. Si
esto ocurriera frecuentemente. seguramente muchas más especies poblarian
actualmente la tierra.

¿Podemos afirmar que los siete UTUs de Corrientes pertenecen a
especies diferentes basándonos en sus cariotipos? Dicho de otro modo. ¿los
reordenamientos oromosómicosque diferencian los siete OPUS,son suficientes
para actuar comobarreras reproductivas entre los mismos? Nótese, que no se
esta hablando de eepeciación, sino simplemente de aislamiento reproductivo. La
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respuesta más probable es si. En todos las comparaciones entre estos siete
(J’l‘Usexisten brazos no compartidos, los que implican cambios, quizá complejos,
no deLec:Ludos. En Los casos un que los brazos compartidos no sean muchos,
existen cambios tales como duplicaciones de brazos enteros u homologías
monobraquiales. Ademásson constantes los cambios robertsonianos (hasta 12) y
las inversiones pericéntricas (salvo un caso). Pero un hecho significativo es
que, en ninguno de estos Ul‘Us, estos reordenamientos existen en forma de
polimorfísmo (recordemos que el unico existente, ya mencionado, es un
reordenamiento robertsoniano, cuyos brazos involucrados, no aparecen
dii’erenciando OTUSMDe ser selectivamente neutros, deberiamos encontrar a
alguno do ellos on forma de polimorfismo, hecho que no ocurre, a pesar de ser
la cantidad de: roordenamientos hallada. muyelevada.

E53plausible, entonces. asignar a todos los Ul'Us de Corrientes
estudiados cromosomicamonto JO” bandas G, estatus de espacios plenas. Quizá.
lu unica. excepción, serian las sp. [’27 y ['29, cuyo grado de diferenciación Hu
es grande, a pesar de diferir en un brazo no homologablo, un cambio
robertsoniano y una duplicación, y además fueron encontrados en simpatría.

Una de las preguntas que surgen al analizar globalmente la gran
variación en los números díploides y fundamentales en Ctencvmys(ver Tabla
5.3.1.1.) es la que se refiere a los tipos de reordenamientos que hicieron
posible las transformaciones hacia tan diferentes caríotipos. El análisis
cladistico realizado nos permitió inferir polaridades no conocidas de algunos
reordenamientos (ver sección 2.2.3.3.2), y por ende discernir, por ejemplo,
entre fisión o fusión céntrica.

La Figura 3.3.3.V. muestra las frecuencias absolutas de los
reordenamientos encontrados. La misma muestra una dominancia de las
inversiones pericentricas I, que generan brazos nuevos. Las mismas equivalen
al 26.37%de todos los rearreglos detectados. Otro de los "rearreglos", las
ganancias de brazos, equivalen a1 21.437.. Consignamos entre comillas a este
tipo de rcarroglo debido a que, dada la topología obtenida, los brazos
involucrados no derivan mediante un reurrcglo típico, do un brazo cromosómico
ya cxistonto. Estos dos tipos de reordenamientos deben enjulicar el aumento (de
acuerdo a la polaridad inferida del cladograma, Figuras 3.3.3.11. y 3.3.3.1V.)
en el número de Latam ; cromosómioos ocurrido en Ctenomys. Do la segunda
cantidad, podria restarsc el {SU-4%de la clase "pérdida de brazo" (esto es,
parte de los brazos que se consideran "ganados' serian aquellos [6.04%] que se
consideran "perdidos", definidos asi por no encontrar un segmento cromosómico
homólogocn un UTUque deriva de un ancestro hipotético [NI] que si lo tenía),
quedando un total neto del 15.397..



x

Resultados y disbuaión parcial

m. nn u

45

Fusion centrico 3.63

Fisíon conlricu

Inversion pamcmïrkm

inversionparlaentflca-l

Rardancmhnio hvmaion paricerúricu I ‘¿V

Ampflfioaoionouoromaflca-

Amplífioooïonholoroorcwmflco­

Duplícnclon
o á 1b1'5202530

Porceniuio
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(motith dl Grammy»,(mando comoextraqrupo a actodontmys qlimídes. Ver ïabla 3.3.3.1.

Un hecho llamativo es el NF máximo alcanzado por las especies dni:
Si bien el. máximoabsoluto lo alcanza talm‘um (88), por debajo de

rat-mechasque poseen NF284 (véase Tabla 3.3.1.1. y Figuras
Ctenomys .

este hay muchas
3.3.2.1 y 3.3.2.111.). Este número es casi constante en el grupo 823 de la
Figura 3.3.2.1. Si observamos los (:ladogramas de las; Figuras 3.3.3.11. y
3.3.3.1V. y la Tabla 3.3.3.1. de reordenamientos, vemqs que e]. mismoNF284es

alcanzado por reordenamientos ‘dií’erentes en al menos 5 especies (pez'z'ensi,
SML [327, P29 y P30, y4dorbiénu'j) cuyos Zn varían de 50 a '70. En la sección
3.3.2. se vió que en, principio, la explicación más lógica para las

¡unn! NF. nun (tamlgniomrobertsonirmos. Sindifaroncims en ol número diploirhir. z
embargo, mlalizando las; bandas G, vemos que la explicación de esta igualdad en
el NF. no es tan simple. Algunos dr) las diferencias en el número diploide se
deben a cambios rrbertsmníanos, pero la mayoría no. ¿A que

.La exz‘dicación deba. buscarme en el nivel.

se debe entonces
esta convergencia Lunnotable? Quizá

¿i Moure, 198“). tir: sabe actualmente que Los; telómeros dr:

('I'I‘AGGG)n , altamente

molecu lar (Yates
vertebrados poseen una secuenc ia nuc leot id 1'oa par t ion lar: _.
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conservada (Heyne et 31., 1989) y que esta secuencia no siempre se encuentra
en los telómeros, sino que a veces está incluida en diversas partes de los
cromosomas, incluidos los centrómeros (Moyzis, 1988; Heyne et a1., 1990). El
número máximo de copias por genoma de esta secuencia limita el número máximo
de telómeros, y por ende de brazos cromosómicos. Esta cifra serín para el
grupo mencionado de 84. Para el resto de las especies existen dos posibles
alternativas, que posean también 84 secuencias de telómcros, pero por razones
históricas o de selección permanezcanincluidas en partes no terminales de los
brazos, o quizá, que las (diferencias en las tasas de aumentos de brazos
cromosómicos, estén correlacionadas con una cantidad variable de secuencias. A
más secuencias guiadas durante la evolución de un grupo, mayor su chance de
aumentar el Nl".

Por último, volviendo a la Figura 3.3.3.V., aparece un porcentaje
algo contradictorio. Existe un 213.63%de fusiones: céntricas contra un 14.84%
de i'isionos. Sin ch.nargo, la tendencia es hacia el aumento del Zn, además del
NF. Este hecho se explica de Jn siguiente manera. En muchos casos, un mismo
brazo cromosómico aparece unido a otros varios diferentes brazos. Por lo
l..',\l;i.u,solo necesitamos: para explicar esto acudir a una sola ['isión céntrica
.;."-..I’L¡uuicnduque uno de los estwlos fusionadoa‘: es primitivo). y tantas fusiones
como cl numero de brazos: diferentes; unidos: nl brazo en cuestión (menos uno,
suponiendo también, que uno de los estados t'usionados era primitivo).

El resto (Jr-.-los reordenamiontos nn ha tenido gran importancia en la
modificación del cariotipo, dc forma global, cn el género Ctenomys.

3.3.3.2.2. Analisis lnnsuduen (xnpalxibilidnd (Clique).
Para realizar el análisis de compatibilidad, y debido a limitaciones

del programa utilizado, los estados de caracteres que se indicaban como
desconocidos, fueron reemplazados por el estado ausente. Esto si bien es algo
arbitrario, es más lógico que 1.aalternativa de transformarlos a presencias.
Esto es asi porque los caracteres que tuvieron el estado desconocido para
algún DTU, son reordenamientos, que los los O'l'Us en cuestión actualmente
efectivamente no poseen. Esto es debido a la. ausencia del brazo o cromosoma
involucrado en esm: Ul'Us. Por eso, se deja la libertad de suponer que el O‘I‘U
tuvo en algún momento tanto el brazo o cromosoma, como el reordenamiento.

La Figura 3.3.3.”. muestra las dos topologías obtenidas, las que se
diferencian sólo por las diferentes relaciones encontradas, por los dos más
grandes grupos de caracteres compatibles, en el grupo de especies de espermio
asimétrico: mendocinus y meugellwu'cus, mas fodax, que probablemente posea este
tipo de espermio (ver sección 3.13.2.). En cada nodo de las topologias de la
Figura 3.3.3.VI. se muestran la cantidad de caracteres compatibles que
sustentan cada grupo.
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'l'eniendo en cuenta que aquí no se muestra
una raiz para los árboles obtenidos, podemos;
afirmar que las topologías son similares a las:
obtenidas con el método de máxima parsimonia,
obteniendrie los mismos grupos. Una diferencia se
observa en relacion n ¡mig/¡tii y latro, que aquí
forman un citado hermano a az'g‘entinus y el grupo de
Corrientes, cuyos (J’i‘Usen el análisis de parsimonia
no tuvieron un ancestro Comun no c«.m:part.ido por
estos últimos. Otra diferencia, pero no de
topología, ocurre en el subgrupo de Corrientes
formado por doz‘bignyi, y las; tres sp. (P27, [’28 y
P30). I'll mlálísis de pm‘simnnia de PAU'r‘no resolvió
lns; relaciones entre los miembros dr: este grupo
prujuciendo en ol árbol consenso unn Latrntomín.
Aqui, und-ru; ¡grupos de mu-noLerns computiblezz.
correspondientes n los dos; árboles de la Figura
3.3.3.V1.. muestrun la misma topología pura los
Ul'Us mencionados, la que coincide con 1:3 obtenida
para este subgrupo en el análisis l'enét‘ico de laz;
sección 3.3.3.1. y en parte con la obtenida. con el.
programa BUU'I'.

Comose dijo al principio, y al 1913.1que
en el análisis de parsimonia, tampoco se resuelve
lu triculxamín mendoc¡nus-¡”Mollanicus-fajax.
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3.4. Resultados de amet-mios
Los resultados acerca de la morfología espermática se muestran en la

sección 3.3.2. de cromosomas, en la Figura 3.3.2.1., conjuntamente con la
información existente de morfología espermática de todas el género.

Fueron confirmadas las morfologías espermáticas de ¿mdmus, talarum,
Magellanicus, abrbigNyi y perrensi. Por el contrario, se observó una
morfología diferente a la originalmente descrita para latro y tucumanus, ambas
especies estudiadas en esta tesis, a partir de ejemplares de las respectivas
localidaded tipicas. Los primeros en informar 1a morfología espermática de las
mismas fueron Feito & Gallardo (1982), los que las describen comoasimétricae.
Los ejemplares estudiados para esta tésis tuvieron todos espermio de tipo
simétrico. Más aún, esos autores citan comofuente de información del tipo de
espermio de estas dos especies a una comunicación personal de 0.A. Reig, quien
nunca estudio los espermios de estas especies (0.A. Reig, comunicación
pe‘uonal). Es indudable entonces que estas dos especies poseen exclusivamente
uspormios de tipo simúLrico.

Se informan de manera originnl los enmermios de occultus, ¡mig/1th,
tuconax y las 5p. P25, P21. P28, F29 y P33.

Tambiénse estudió el espermio de Üctaïontomysgliroides, el resultó
de tipo simétrica. Este tipo de espai-mio fue hallado en otros caviomorfos.
mclyendo otros Octulontidae (Berrios et 81., 1978; Herrera et 8.1., 1978).
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4. DISCUSION

4.1. Filogenia de Ctommys.
Las: diverfiuzi “proximuciones; que hemos:utilizado en esta tesis; con el

objeto de estimar 1m; relaciones; de parentesco entre las especies de (l'tenomys,
tuvieron rasgos; en común y diferencias especificas. 1'25indudable que muchas de
las diferencias; surgieron, no solo por los distintos algoritmos empleados, sino
ademas. por haber utilizado distintos O'I'Usen las diferentes aproximaciones.
Esto se debió, por supuesto, a la disponibilidad de los distintos tipos de datos
para los diferentes OTUs, lo que implica una seria dificultad al intentar
compatibilizar los distintos resultados con el objeto de armar una filogenia
única para el género. E’or un lado, el análisis de parsimonia basado en datos

discretos que, a mi parecer (ver Introducción, sección 1.1.2) estima con mayor
fiabilidad la topología del árbol. fue utilizado sobre un número bajo de
especies. Es necesario reconocer que el criterio de parsimonia es un criterio
retaiológico general (Crisci. 1882), es decir no está basado en algun supuesto
particular sobre el tipo de evolución de Ctenomys.Este análisis fue realizado
sobre los; datos: dr.- cromoswmas'bandeados y Sobre los datos electroforéticos.
Listos últimos aportaron muy poco información cladistiea para la reconstrucción
de la i’ilonenioa global de los (J‘l‘Usinvolucrados: en ese análisis. Los: primeros.

por otra [13110, se compurturon razonablemrsnte bien en la discriminación entre
O’l'Usy aportaron excelente información cladistiea. El árbol obtenido I.1tilízando
el programa PAUPcon los: crmnouomas burn‘loador;(Figura 3.3.3.1V.) puede servir de
base de un t=:.¡.‘ologiageneral, si suturmemosque el mismo es el que mejor refleja
la to ologzía verdadera respecto de los U’I‘Usinvolucrados.P .

tua forms de unir la información en un solo árbol, es incorporar al
obtenido ¡ter los cromost'mmsbandeados los Ul‘Us no utilizados en ese tipo de
análisis, un el clado que incluye alguna especie con la que apareció relacionada
en el rest; de los; análisis; en mayor número de veces. o en el clado indicado por
algún otro dato relevante. Tambiénes posible utilizar‘ información biogeográfica
para dar apoyo a alguna relación filogenética másque a otras.

Resulta obvio que el cladograma que se obtuvo sobre la base de los
cromosoma:bandeados (Figura 3.3.3.1V.) no necesariamente es correcto. Por lo
tanto, cuando existan incompatibilidades con un gran número de árboles basados
en otros; datos y/o algoritmos, es posible realizar modificaciones a la topología
del mismo, mientras esos cambios no alteren radicalmente las relac-iones de
parentesco ¡globales obtenidas, ya que partimos de la base que ellas son las más
adecuadas.

La Figura 4.1. muestra una posible representacion de la filogenia de
todas las especies tratadas en esta tesis. Las: líneas gruesas representan el
esqueleto básico de la topología obtenida en el análisis cladistico basado en
cromosomas con bandas G (Figura 3.3.3.1V.). Se agregan aqui aquellas especies
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homocariotípícas de mendoci*
nus: australis y porteousi.
Las lineas finas representan
lás filadas y especies
agregadas.

Comenzaremos la deu­
crípción y justicación de esta
filogefiia partiendo de tha­
dontomys (l). Para una más
rápida identificación de las

se utilizará aparte
número que

especies,
del nombre, el
aparece a la izquierda de cada
OTU en la Figura 4u1. El
anál sis cladístico basado en
bandas G (Figura 3.3.3.1V.)
indicó que occultus (2) es la
especie más relacionada con el
extrngrupo. En el análisis
basado en los cromosomas sin
bandear (Figura 3.3.2‘1.),
esta especie era también una

czu1di<hut1u3 ¡nar

Ell‘UE’O

«k las
uuuuntrursa un 0L
¡:lnm;Naranjo más; pr imit. ivu.
Esto grupo incluía tambien

síeLe especies. Dos de
y tïxhzx

fueron

otros
opimus (41)

(38), también
estudiadas cladisticamente
mediante sus bax'ldas G y ambas
resultaron más derivadas

(Éigura 3.3.3.1V.).
qpimus (41), de
simétrica, aparecieron en ol
análisis con cromosomas
normales (‘igura 3.3.2.1.),
fhlvus (40) y zwbustus (38),

ellas.

Junto a
aspermío

que también poseen el mismo tipo de espermio.

“15.1

1 fictadnntomrs
2 accultus

3 steinbachi

4 boliviensis

5 goodf¿ilu»1
6 ccnoverz

7 Jairo

8 argentxnus

9 knightil
¡o iucanaw

ll sp, PSÜ

12 5p, P29

13 sp, P28

1% sp, PEI

15 pearsan: [2n=5é)

16 pearsoni (Zn=óú}

17 pearsani (2n=70)

18 derbignyi

19 ÉOFQUGÍLG

20 ¡Gigi

21 5p. P25

22 perrensi
23 5p. P33

r4 tamnnm=nus

25 taíarum I .

Zé bonettoi ..}v “i27 yaiendae

19 rianeqrcimzs? P26

“4 rin mgrcnszs? P52

30 rlünegrcnsxs? (2n=48)

Hrmmmmmw
SI mendGCJnus

33 portemci
36 GUFÍIaÍIE

35 mageíían1:¿5
Eb maulinws

37 sp. (Lonquxmay)

38 fede.»

3? robustam

40 fulvus

41 opxnus

ïxgura 4.1. Fxlogenla de Ctenonys basaáa en la iniEFDFGÍSCIÓflcnnjunta de todos
m; MNS mflxmmm Mmmm cmo Mm mwkmü oMmum cm PMP
utllgzande datos de crumnsvmascon bandas G. Esta topal ¡a base, se destaca en

la f1?ura con un traza más grueso de linea._Las líneas m s íxnas carrespunden alos 0 Us agregados sobre la base de otra tipo de Inframación. Para detalles de
laiuMamerNmsvrm)H Mxku

Por esta razón se las agrupa en
una mismafíluda, nds relacionadas cwdmus(41) y Ihlvus (40), por presentar los
mismosvalores de las cuatro variables utilizadas en el análisis fílogenético
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¿ou cmnmznmnu; normnlv-n: (l'iuuru 3.3.2.1.). l'or .‘¡Il pnrte, junto a. 1.1118)“ por

pertenecer a tambien a el grupo primitivo en el análisis basados en cromosomas
normales; (Figura 3.3.2.1.) y por poseer espermío asimétrico, se ubican Inaulinns
(38) y sp. (37, tonquimay. Chile).

La especie restmlte, y la. más difeenciada en el grupo primitivo
mencionado, stejnbuchi (3), con su euriotipo de 1|) cromosomas, es posible que
este tanto o más relacionada al antecesor eonvflncomo occultus (2), o por el
contrario, que sea una. forma derivada (extrema) más. Provisoriamente, y con el
único fundamente de pertenecer al mencionado grupo primitivo, se la ubica. Junto
a OUCUILUS(2).

Tres especies. goaït’ellowj (5), conovez‘i (ti) y boljvjensis (4), se
mostraron relacionadas: en un mismogrupo, en el análisis de cromosomas:normales
(Figura 3.3.2.1.), a otras tres especies incluidas en el analisis con bandas
(Figura 3.13.3.JV.): 1.211.112(7), mgentinus (8) y knightji (9). En el primero de
luz; wiúlisis, ¡Lao/¡overí(f5) y ¿gmríl'ellowi (b). por un lado, y argentinas (6) y
jutz'o (7), por otro. formaron un subgrupo distinguible del formado por knightii
(U), bojjvjensjs (4).. tinc-111112211111:(24) y magclinnicus (35). Estas dor; ultimas

especies quedaron incluidas en eludos diferentes: al resto en el análisis con
bandas, por lo que se respetará dicha topología. Por razones geográficas, parece
nujs ra;.-‘.on.ul)luConsiderar (:umo un ¡{Puro hermano u los Í'rn'mados por contraer)" (ÍS).

goall’ellum' (1;) y boljvjensis (4.), por un lado (todos habitan la region más
norteña de la distribución del género) y Iatz‘o (7), ¡mig/¡tii (9) y mgentinus
(8) por otro (las dos primeras; habitan en la Provincia de Tucumán, y la tercera
en la misam latitud aproximadamente, en la Provincia del Chaco). En el primer
grupo, se consideran a conoverz' (6) y g‘oodfellowi (5) más amparentados sobre la
base del fenograma de cromosomassin bandas (Figura 3.3.2.1.). Una mcdificación
a la topología del segundo ¡grupohermanorecién discutido es la existente entre
knightii (9) y arme/¡tiumï (8). En análisis con bandas G (Figura 3.3.3.1V.), se
ve que de latro ('l) deriva primero ¡mig/¡tii (9) y luego se desprende argentinas
(U). Este último queria como grupo hermano del formado con las especies de
Corrientes. Pero en varios análisis morfológicos, es knig‘htii (9)“61 que más
cercano aparece al grupo de Corrientes. Además,en el análisis también basado en
cromosomas bandeados, pero utilizando el programa BCUT(Figura 3.3.3.1lI.),
Jairo (7), argentinus (Ü) y knighth (9), aperecen comoel grupo hermanodel de
Corrientes. Por lo tanto, es razonable no volcarse por ninguna de las dos
alternativas, y dejar a ambas especies comopertenecientes al grupo hermanode
las especies (le Corrientes. A estas dos se les une tuconax (1.0), que en el
análisis electrol'orétien formó un alado con knightji (FJ), y en la mayoría de los
(11111111359murfOIÓgicos resultaron ambas especies muy relacionadas (Figïjras
3.1.1.1., 3.1.l.lll.a., 23.1.1.V., 3.1.1.Vll., 3.1.1.VllI.). En algunos análisis
estuvo más relacionado tuvmmx (JU) con opimus (41), pero la evidencia parece
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favorecer con más fuerza lu primer-n relación mencionada. Los ejemplares
capturados de knighti'í U!) provienen de una localidad cercana en pocos
kilometros de aquella donde se obtuvieron algunos ejemplares de tuconax (10).
Una de las poblaciones analizadas nui denominado grupo 'Z'Iem'soni", tiene un
:ariotipo practicamente igual al de dor/Jignyi (18) cuando se los compara con
tinción normal (Figura 3.3.2.1. ), y es muyprobable que no difieran demasiado en
la secuencia de bandas G. l-Inel análisis filogenético basado en cromosomas sin
beundcar (Figura 3.3.2.1.) aparecen, por supuesto, juntas. Como se vió al
analizar comparativamente las bandas G del grupo de Corrientes, el cariotipo dr.­
dorbignyi (18) dificilmente pueda ser considerado comoel más primitivo de eso
grupo (Figura 3.3.3.1V.). Pero quedó abierta la posibilidad de que el mismo(o
mas bien, el de pearsvni (l'l) de XII-¿70)si lo sea para el complejo "pearsonj", y
que los curiotipos de sus diferentes miembrosderiven por fusiones céntricas;
(principalmente). ¿sta hipótesis: se refleja en la anexión de los tres UI'UE:de].
complejo "goma-50171"(15, IU y 17) dentro del conjunto dr: esperios que viven en
Corrientes. C. [.‘earsoni (17) de Znt“7Use ubica como grupo hernmno de dor/Jignyj
UU), y los oLros dos; (ïl'Uz‘s(155 y 16), como grupo hermnno de los dos U‘I'Us;dr:

EnF-VU.En el otro subgrupo de especies de Corrientes, formado por pez‘rensi (22),
sp. P235de Cumzu Laurel (El) y roigi (21)) sobre la base de los cromosomas
billldtliidülj, se agrega tcuquatus (18) al subgrupo rojgi-sp. (P25). Esto se
fundwnenta en el zurliísis basado sobre cromosomasnormales (Figura 3.3.2.1.), ya
que en el mismo SSLuS tres O'l'Usforman un grupo bien diferencitmlo. Asimismo,
agrega sp. P33 (23) de Yataytí-íïalle de Corrientes. comoOTI}hermano de perra/¡51'
(2:2), ya que ambos; O'I'Usaparecieron Juntos en la mayoría de los análisis
morfológicos (Figuras 3.1.1.111. V1.1]...3.1.2.141).

En análisis dc cromosomas normales (Figura 3.3.2.1.), tres O'l'Us(28
Ll’ZBJ, 29 [PBX], ZJÜ)cuyo estatus tuxonómico se desconoce, se unieron en un
mismo grupo a rionegrensís (31). por lo que se asigna provisoriamente a ln.
misma. Se las ubica comogrupo hermano del compuesto por mendocinus y porteousi
comoaparece en el fenogamade la Figïira 3.3.2.1. Respecto a este fenograma, se
excluye yolandae (27) por razones que se explican más abajo. Se mantiene le
topología que considera al grupo porteousí--Inendocjnus (32-33) como hermano de
australis (3d), no Solo por lu topología de Ilo Figura 3.3.2.1. , sino también
porque porteousi-wendocinus (32-433) comparten un polimorfismo cromosómico nu
compartidopor australis (34), descrito por Hassarini et al. (en prensa).

El aspecto más problemático de la fílogenia es; 1.1.1ubicación de dos
especies, yolandae (27) y bonettwi (26). En en análisis de cromosomas sin
bundonr (Figura 3.3.2.1.), yolzzndae (>37) se ubica incluida en el grupo de
species con espermio nsimétrieo (al igual que ¿algun/n), caracterizados por

poseer una extension nuclear cnudnl. De hecho, esta especie posee un tipo de
ospermio, que en principio pertenece a esta clase, pero difiere en poseer dos
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extensiones caudales. Pero en trx'lrs los; análisis morfológicos, tanto yolandue
(27) como bonettoi (226), se ubican con talm-um (25), que posee espermio
¿siméLrico, y cn conjunto se ubican (morfológicnmente) con las especies más
plesiomórficas (occujtus L2], latz'o (l'lj, argentinus [8] y tucumanus(24]).
Desconocemosel tipo dc esmermiode bonettoi (26). pero por la estrecha afinidad
demostrada con yolandae (>17) es muy probable que sea. cl mismo (quizás. además,
deberia analizarse con másdetalle la distinción específica de ambas). Si bien
la principal distribución geográfica actual de talarum esta confinada a la
región AtlánLic-a de la Pcia. de Buenos Aires, existen manchones aislados en el
centro y en el oeste de esta provincia. Más aún, se han detectado poblaciones
pertenecientes probablemente a tulaz‘um on La Pampa y Córdoba (Sergio Tiranti,
com. pers.). Una hipótesis probable del origen de yolandae-bonettoi, es que
derive efectivamente dr: un antecesor común con talarum. y el tipo de espermio
que posee no está relacionado con el denominado clásicamente asimétrico, sino
que haya surgidr.) do manera independiente del mismo. Utra hipótesis posible del
origen de yolwrdaobonettoi es que ambas es1r-eciessderiven de procesos de
hibridizuc-ion ocurridos entre alguna población de talaz'um (o de una especie
¡mtoccsoru de ln minus”) y nlnnnn población de una especie de espermio
asimétrica Lu (Input-in más; probable, por su ubicación geUgráfiC-n, sería
¡{lu/¡4.2311msj}:(28 31,). I'Ïl tipo de cs;¡.w3|"n¡ioqno poseo yolandne (27) prr.)l'mblenv';nl.e

sr..- doba a una B.ll,t3*l‘tn.:iúllun cl. programa du: desarrollo normal del tipo

!u_;iuuitriuo. cansada ¡'or lu interacción con “cum: que prrxlucen cl tipo
alternativo.

4.25. limmúución on Ctvmmys.
Dc ucuezïlo a lo expresado on la Sección 1.1.1. de la Introdm-cion, un

grupo de especies quo sea. adecuado para el estudio de los mecanismos que
derivaron cn el aislamiento reprcductivo de las mismas, es aquel en que las
posibles causas (conocidas) de dicho aislamiento sean distinguibles. La gran
divursidud curiotípioa do (¡Le/mmys,hu influido para que se adjudicara un papel
especiogénico importante a los cromosomas (Reig & Kiblisky, 1969; Reig. 1989;
Reig et 31., 1990). Sobre la base de los resultados obtenidos en esta tésis,
podemos distinguir solo dos grupos donde es posible discutir sobre los
mecanismos de especiación. El primer grupo lo conforman el grupo de especies de
Corrientes, en donde los cromosomas aparecen como los únicos responsables del
aislamiento reproductivo. El segundo grupo lo conforman aquellas especies que no
son distinguibles cromosómicamente,australjs, porteousi y mendocinus, que se
diferencian notablemente en sus caracteristicas morfológicas, principalmente
australis.
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11.2.1. l'lqicciaciúi cromosónica.
Comose im.señalado varias veces, los modelos y la posibilidad misma

de especiación cromosómica, lun: sido apoyados y refutados en muchos trabajos.
Comose vió cn Introducción (sección 1.1.1.) y en los Resultados de cromosomas
(sección 3.3.3.2.1.), aspectos teóricos, que se refieren a 1a dificultad dr.»
fijamiento de los reordenamientos cromosómicos con heterosis negativa.
restringen la.posibilidad de especiación cromosómicaa grupos en los que se den
condiciones tales como tamaño poblacional efectivo muy bajo, alta endocruza o
poblaciones altamente estructuradas. Tambiénse vió que stas condiciones pueden
ser monos restrictivas si existe algún mecanismo, mas piobablemente en el nivel
molecular, que haga que las mismas mutaciones cromosómioas se originen en más de
una oportunidad, que es lo supuesto en la teoría genético-poblacional en la que
se basan las restricciones teóricas. Antes de evaluar los datos obtenidos en
esta tesis, respecto al tema que estamos tratando, haremos una revisión de
algunos casos on que. con los datos disponibles de los grupos de organismos;
correspondientes a los mismos, se apoya o refuta el papel especiogénico de lor;
f: I‘C'IIIOSOEBS .

«1.2.1.1. lijunplos de la literatura.
‘l.'.;'.l 1.1. Arvitmiidne.

Los; 2':rv icól idos (Hnmmalia , Rrxlent.ia , Hurnidea) presentan una

-:.;idad oromosómica muy grande, con números diploide de 1.7a 04 (Reig, 1988).
Aus.) (lUíJ'l), estudió las bandas G de 223especies de arvicolidos pertenecientes a
Il generos. En esse trabajo. la díSfrlllSÍÓl] do los; mecmiismos de especiación

mvoluorwlos, no tuvo (:n (:uenui mas que aspectos biogcorlráficos. Más aun. este
autor solo discute un modelo de especiación cromosómica, el estasipátrico
(White, 1888). Comoconclusión. establece que en los arvicólidos estudiados en
se Labajo (y en general, en la Familia Arvicolidae), el principal mecanismo­

ospeciogénico es el. alopútrico. Según el mismo autor, solo un ejemplo de
especiación estasipátrica es posible que exista, en la especie Dicrostonyx
tcuquatus, estudiada por E. A. Gileva, que posee gran cantidad de polimorfismos
intra- e interpoblacionales. Varios aspectos hacen a estas conclusiones
inválidas. En primer lugar, Modi solo pene a prueba uno de los varios modelos de
especiación cromosómica existentes, al que rechaza como válido, por razones
biogeográficas. Esta falsificación, no invalida de forma general el papel
especiogénico de los cromosomas. ya que aún en alopatria, pueden ser ellos los
quo inician el aislamiento reproductivo (King, 1981; Capanna, 1982). Sites 8:
Horitz (1987) sugieren descartar como método, la correlación entre las
distribuciones geográficas predichas por los distintos modelos de especiación.
debido a que más de un modelo puede predecir el mismo patrón geográfico, y
pomue la distribución actual de los organismos poco puede tener que ver con las
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existentes en el momentodel pmooeso especiogénico. Por otra parte. el unico
caso en que según Mali (1.987) existe posibilidad de que haya tenido lugar ln
especiación estasipátrie , se basa en poblaciones que poseen gian onntidmfl de
polimorfísmos. Como Int-mor;visto en la Seccion 3.3.3.2.1. de Resultados «'er
Cromosomas, King (1987), lflCOH‘llfll'Jdano tener cn cuenta ningún reordenamiento que
se encuentre en estado polimórfioo. Comose dijo en esa misma sección. esto es
lógico, ya que los: mismos, por el. solo hecho «le estar en estarlo polimórfico,
tienen mayor probabilidad do ser o neutrales o heterótieos positivos. Tampoco¿se
comparódirectamente el grado de diferenciación oromosómicacon la morfológica,
ulozimica, etc.

Busúndonos en lo antolhflnn ¡anemou afirmar que aparte de constatar
uuu estrecha cerré-lución entre los taxonos: con muchas especies y su
diversificación 'crumoisu'umicu,no (:1;posible concluir nada. sobre el papel de Jos
cromosomas en los procesos de especiacion en Arvícolidse, debido a 1a manera en
que se ha plzuitcudo hasta el momento ln lilirscusion.
¡1.2. 1. 1.2. ikmincidnn.

Este cs un grupo de mamif'cros subterráneos (Redentia), uno (le cuyos;
miembros. Ju ::npr.,-rt.>::peu:ie.‘¡pul:.1.\'(Nnnnoslmlax) chrnuhergi. ha nido nh‘jeto rlr:
estudios evolutivos; mult.inlis;l.:iplinurios lmstmutn detalladas; (Nevo, 1.9356).Entr­
u':¡_unu-lr:j(1,qno habita en israel. está compuesto por cuatro formas cromosómic-un.
(ZHJÜZ, bd, su y UU). H1 mecanismo de especiación propuesto para el conjunto en
el peripátrico. En demos:uislmlos en la periferia de la distribución de una rnzn
primitiva, se fijan en alopatría cambios cromosómioosque en estado heterooigota
son seleccionados negativamente. Este modelo está favorecido en principio, en
esta superespecie, por el tipo de estructura poblacional que tiene lugar en los
extremos marginales de las; distribuciones. Aunque los heterocigotas entre esas
razas cromosómicas, son parcialmente fértiles, (Nevo & Bar-El, 1976; Hahrman et
51., 1985), estudios de híbridtu; de la zona 2n252-58 presentan alteraciones
meióticas que sugierml una reducchhi en la fertilidwi en machos que darían
cuenta parcial de la selección en contra de los mismos (Nevo, 1886). Según este
autor, el surgimiento de un mecanismo de aislamiento.\ reproductivo
postapareamiento, precede al aislamiento preapareamiento, basandose en la falta
de eficacia de este último, entre las formas de 2n=58 y 2n:60, que son las que
más tardiamonte han divcrgido. Las distancias genéticas entre las cuatro formas
cromosómicas nunikhus por alozimns, revelan muy poca divergencia, con valores de
identide de Nui (l) «le ¡1.5.1131u 0.988. y unn media de 0.966. No existen, sin
embargo, r_-om[.'urzau:ioncsentre poblaciones,- locales.- rln unn misma rana, que sirva rlrr
parámetro comparativo de la (livergencia normal entre poblaciones vs razas
cromosómicas (ver Sección 1.1.1. de ln lntranucciÓn). Según Templeton (ISJBU)las;
distancias entre especies originadas por diferencias eromosómicas,deberían ser
grandes, a menos que respecto a un antecesor comun, esta ya fueran pequeñas. No
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existen sin embrazzoestimaciones: de distancias o de variabilidad con algun
ancestro hipotético del complejo elu'cn/vcnzí. De cualquier manera, .IÍ se conocen
entre ellas, y ccmor:iendcs:q cual es le. más primitiva, la misma puede tomarse
comoreferencia ancestral. Las cliferentúns genéticas se habrían acumulado. de
ser la hipótesis de especiación crrimosómirracierta, ¿1posteriori del aislamiento
reproductivo. Morfológicamente. las cuatro razas cromosómicas son perfectamente
distingu’ibles (llevo et; aL, 1988) mediante análisis discriminante. Las
distancias morfológicas nmdidas sobre ln base de las distancias de Mahalanobis.
según los mismos autores, son bajas, pero no se establecen puntas; de referencia
u poblaciones locales. Solo se hace mención, sin cuantificación alguna, que las;
diferencias morfológicas dentro de cada especie cromosómica es. al menos, tan
grande comoentre ellas y que existe diversidad morfológica entre poblaciones y
especies, sin mostrar neta distinción entre las últimas. Esto último, parec-e
estar en contradicción con el resultado del análisis discriminante que, según
los mismos autores. permite distinguir en un 94%y 100%las razas cromosómicas.
un numhcu y hemln-as ¡wz-sweetivnmc-nlc. ¡Se ha calculado también la divergencia u
nich de ADNde copia única entre Im; cuatro razas ((Iatzeflis et; 81., 1989). Los:
rn.-a:;nll.wiosindican que las mismas; difieren muy poco en sus: ADNdc copia. única.
.-.,¡. ¡mu (lil'm'murin ¡lc- nulo ¡1.211.622 ¡entre 1m; ¡Till/71'45?mas jovenes (2n1258-¡SU).

Por lc came-sto, [atrevería que existe evidencia suficiente que indica
(¡sin cn e] complejo de Spa lex (Nannospnlax) ehrenbezzfi las cromosomas han Jugado
un papel especiogenico.
4.2.1.1.3. Echiniyiduc.

listos roedores ('hviumorpha) que hnbitan las selvas tropicales y
:¡uhtropicules de centro y :;ur.lnmr7:rica,presentan un género, [‘I'oechjmys. que hn
¿sido objeto de diver-ms; 1:5;[lh‘iiüfizievolutivos; (llenado er; “1., 1979; Reig et 121..
1.980; Roig, 198Ua; Aguilera en aL, ¡UNS-J;Patton ¡li Reig, 1989). Los más;

detallados se han llevado a cabo en un grupo de razas cromosómicaz-‘J
pertenecientes a la superespeeie 1’. glmjrae. El rango de variación del numero
diploide para todo el genero es de 14 a 65 (Reig, 1989), y en el caso específico
de P. ¿veinte de 42 a 62. Esta super-especie se caracteriza porque las ¡distintas
razas cromunómicw; forman una cl inn que vnríu urmluulmrrntn cn cl número diploidn

(42. 44, 116, 48, .‘JU, .52 a 62). Estas formas cromosómicas, distribuidas
purupútricunmnto. tendrian el estatus de semiespecies u de especies: plenas. "¿e
ha propuesto para ellas nn muielo de (2:2;¡;ue«.-iar;-iór¡pm. alupatriu cromosómicn
primaria (Reig, líJSUu, IUUEJ). Luc:unit-or: híbridos: naturales hallados, son unos;

pocos Fl entre las razas 48 y 5|) (Reig, JSJÜUa) y entre las razas 1.12y 4/]
(Zambrano, 1983), sin que existen estudios meióticos de los mismos. Los
reordenamientos cromosómicos fueron inicialmente estimados sobre la base de
cariotipos normales. Más recientemente, utilizando bandeo G, Aguilera et al.
(1989) encuentran que las diferencias entre los diferentes cariomorfos son las
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siguientes: entre la raza de Lin-‘42y de 2n=44 existen un cambio robertsoniano y
una inversión pericéntrica; entre la raza de 2n:44 y la. de 2n=46, un cambio
robertsoniano; entre cl cariomort‘o de 2n=4f5 y el de 2n=48 también un cambio
robertsoniano. al igual que entre las razas dr..-2n:48 y 2n:5IJ, y 2n=50 y 2n=52.
Estos resultados confirman lo predicho utilizando cromosomassin bandeo (más e]
agregado del cariomorfu de ’¿n:52 . pero aún queda por analizar mediante bandas G
los reordenaunientos involucrados en la diferenciación con 1.a raza de 2n=62.
Morfológicamente, todas las razas son dificiles de distinguir (Reig, 1980a,
1989), pero no hay hasta el momento, ningún estudio cuantitativo multivarindo
que apoye esta afirmación (existen en preparación, Aguilera, com. pets). La
diferenciación genética medida con alozimas muestra que las razas estudiadas
(2“: 46, 48, SÍ) y 62) son muy semejantes. con valores de D de Hei de 0.023 a
U.U4b‘(más: recientemente Patton & Reig. [1989] estimaron la distancia de Noi
entre la raza de ¿(ur-4}!y la de Zlnrfi}!en 0.052). Arlemúsnestar: distancias están
positivamente correlaciónarltm con la diferenciación cmmosómica.

¿Existe suficiente evidencia de especiación cromosómicaen este grupo?
111:;dil’erunci L: cromos-Mmm:stentre las; razas Son minimas, por lo que el papel

que juegan lor: crn'Jmnzusunlr;u'-;conw barrera r-epro-iuutiva no cs claro al no existir

estudios meióticos de posibles: híbridos interraciales. Pero aunque aceptemos que
los cromosomasactúan actualmente r:an barreras; reproductivas, no implica que
ellos hayan sido la. causa de especiación. Más aun, si bien el grado dr­
dit'eranciación genética entre lar: razas es: hair), r3] mismo es mayor que el
hallado entre dos poblaciones; locales de la raza de andb‘. que fue de U.Ul4
(Llenado et 211.. 19'18). Por lo twito no es posible distinguir entre unn
diferenciación pre- y postaislamiento. Sumadoa esto. la. falta de buenos datos:
publicados acerca. de 1a diferenciación morfológica, llevaria a la conclusión rie
que la base {actual para. una hipótesis de especiación cromosómica no es buena
por el momento. Sin embargo, un dato a favor de esta hipótesis es 1.a
distribución parapátrica de las razas y el hecho que no existan polimorfismos
(salvo para los cromosomassexuales) en ninguna. de elias, por lo que los tipos
de cambios cromosómicos que las d if erenc ian no son mantenidos
intrapoblacionalmente, indicando en cierta manera, una probable baja adecuación
darwiniana.

4.2.1.1.4. chnyidae.
Los romiorcs mibterrzincos: pertenecientes al género 7770momys.han sido

uno de los más: estudiados rm f.«rius sus aspectos evolutivos (ver por ejemle
Patton En Yang, 1.877; Patton, 1980; Patton 8: Hherwood, 1982: Patton 8: Smith.
1989; y citas en esos trabajos; . Se ha visto que en este género existen dos
grupos. cuyas caracteristicas evolutivas difieren. E] grupo denominadobottae se
caracteriza por poseer brazos completos heterucromáticos, cuya variación en
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numéro, constituye 1.1 principal diferencia entre las poblaciones que la
constituyen, esto en, en el NF. Por otro lado se encuentra e]. grupo talpojdes,
cuyos; cariotipos; varían principalmente en el número rliploide ('l'haeler, 1988), y
estarian relacionados con el aislamiento repruluctivo. En ninguno do estos;
grupos fueron ¿analizadas hasta cl mcmcnto las: bandas G.

En el grupo bottae se han estudiado las; posibles causas que
diferencian a tres capacitar: (lxottae. tormsendii y umbrínus) pertenecientes: a‘l
mismo. FilogcnéticmuenLe, boLLuc y Lormswdii poseen un antecesor común nu
compartido por umbrinus (Patton 8: Smith, 1981). Más aún, se demostró qua­
Lomrsondii forma un grupo hermano con un grupo de tres poblaciones de bothan
(Patton, 1980), lo que sugiere que la primera deriva de un antecesor
perteneciente a la emm-cie bottae. La .=:;eparaciónen dos especie-3 de bottae y

la producción de híbridos naturales se limita a.tcmnsendii so fundamenta un que
la Fl. (Patton et; 81., 1884), pero el aislamiento reproductivo no parece basarse

& Smith, 1.98.9).

por debsu'o del nivel de poblaciones-3 locales
IHBU').

craneanu. 81

reproductivo entre estas dos ez-ïpcuies qua-(lam,
1989).

Los

en aspectos citogenéticos (Patton Más;aún, la diferenciación
medida por alozimas es muy baja,

81 Yang. 1.977; Patton,

solo en tamaño (Patton
dil'ercncian en morfología

del.

sin resolver (l'atton K!

Tampoco se

1985i) .

entonces ,

(Patton
Smith, Las causas aislamiento

¡1amclara es; la causa. del aislzuniento reproductivo entre bcvttae y
H.

(le

Smith,
estar; (los: especies estan limitados a una

1973 ) ;

umlu'jnus. h lb):iclos: ul| tm

[u‘incipalnumte estfiril (Patton, onton híbridos muestran cadenas:
multivalentes, que indican diverenu; rlil'm-encias por trans;locaciones múltiplos­

Esta suposición esta apoyada por bloques; de heterocromatina
del

('53

en tre ambos taxonoss.

en patrón de brazos: totalmente
LH

de

umbrjrms luga r
batida.

deterioro

intersticial un
de esterilidml consecuencia de una incompleta.
51

diferencias cromosómicas; pueden

heteroc romáticos
espermatogénesis la espermiogénesis. Una.evidencia de que las;

sido la causa primaria del aislamiento
reproduct ivo , medidas
poblaciones de bottae son mayores;o estan al mismonivel que la. distancia entre

1378; Patton, 1980).
obsorvn que

haber.

es las: distancias genéticas, pci" alozimas, entre(¿Ut?

bottae y umbrinus (Patton 81["edrzr,
En el

t.'rou¡osonlicau.mayores diferencias: genéticas,
grupo calpoidos, ¿se a. mayores diferencias

mcwlidzs por alozímas. E-‘crosi bien
las diferencias cromosómicafi;Sun indicarloras: de niveles; especificos diferentes.

1973 ).

la di ferenc iac ión bot tae- umbrinus,
estas no serían un requisisto para la eslzverriacjón(Thaeler EnNovo,

Parece probable entonces, que en
los cromosomas hayan tenido un papel primario.
4.2.1.1.5.

El complejo
Iguanidao.

Soc-105301115grammjcus (Sauria: lguanidue), ha. sido la
fuente de inspiración del malclo de especiación (:ronmsómicaen cascada (Hall,
1983; ver Introducción, seccion 1.1.1.). En un trabajo reciente, Sites et a1.

/

l
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(1937). realizan una revisión de la. estructura. genetica y de la. evolución
cromosómica en el complejo Scejoporus grammícus. que utiliznremos como
referencia más reciente, yt).que estos autores. ndemúsde efectuar la revisión,
agregan algunos datos a los publicados hasta ese momento. Este complejo consta
de siete razas cromosomicas cn lo que previamente habia. sido descrito como un
sola especie morfolvflgitm. Dichas rusas se diferencian por cambios

’robertsonionos. Algunos; de estsz ciLotipos aparentar] estar distribuidos
parapátricamente, existiendo alguna zonas hibridas estrechas (Sites et al 1987-,
Porter & Sites, lSJÜU). Morfológicamcnte lu mayoría dc.- los citotipos son
prácticamente indiferenciables, por lo que concluyen que el estatus taxonómico
de la mayoria de las poblaciones permanece no resuelto. De las zonas hibridas
existentes. solo fue analizado un individuo macho en Sceloporus grammicus El
rczsto do los análisis; do:-meionis fur: renliz'mdrgxen individuos heterocigóticos
pertenecientes u poblacionr-gspolimórl‘jcas. lis más, estos autores argumentan que
0:7; poujhlu ¡Inlun‘ n prnutm lu puniblo hwlxuros:is-¡ “cautivo dn los; dilema-nt,qu

rearreglos anuliznndo, no solo dichos hetcrrxúrgotur: intrupoblacionulcs, sino
también, la frecuencia de polinurnri'ismos cromosomicos en dichas poblaciones. Lo
ultimo se fundamenta un quo lmhrn menor ¡.WJLinlm'l'ísnu)en luz: poblaciones; si los
rcarreglos poseen heterosis negativa. Comoya lmmos visLo (King, 1987), esta
curroluclón no está n-z-ntrt-nnrimunutorelacionnuzlu con aquellos rnnrrrlrzlos no
encontrados en 'us poblaciones comopolimorfismou, pero sí ligados a procesos de
espaciación. De cualquier manera. los resultados a este respecto indican que no
existen indicios de que los rcordr's¡nmientos prowxmen alteraciones: en la
capacidad reproductiva de los pru't.ar.ln'..uresheterocigoticos. Sin embargo, Sites ot
¿11. (1987) advierten que dichos resultados no son definitivos, por el bajo
número muestral, y por haber analizado solo machos, pudiendo las hembras poseer
grados de no disyunción mayores (Gropp & Hinking, 1981).

Cuando estos autores se introducen en el análisis de la genética
poblacional mediante el estudio de alozimus, basan‘ su argumento. sobre la
existencia o ausencia dc especiucion cromosómicaen SceJoporus gramicus, en dos
predicciones teóricas. La primera. debida a Coyne (1984), dice cue el nivel
promedio de heterocigosis es inversamente proporcional a la probabilidad de
fijación de un rss-arreglo con heterosis negativa. El trabajo de Coynese basa. a
su vez, en las conclusiones de otros dos trabajos (Bush et 31.. 1977; Hilson et
31., 19'74). Pero King (1987), muestra que las conclusiones de estos trabajos
puedenser erróneas por una incorrecta elección de los datos. La otra predicción
es se debe a Templeton (1980; ver también introducción Sección 1.1.1.) quien
estableció que las distancias ¡genéticas (medidas por proteínas) entre
poblaciones cuya c:s;l.nlr.:turu fnvrurcr.rrr el fijamicnto de rcordennmientos con
heterosis negativa serán altas. listo es así, solo si se supone que la población
ancestral poseía una vm habilidad genética adecuada.
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Para establecer un patrón de comparación, Sites ct al. 1987) utilizan
como parámetro a otra especie de .Sceloporus, 5. gracz'cvsus, la que es
cromosómicamcnte nmnomórfica. Por lo tanto, se espera que 5. granmjcus posea.
mayores valores de D y de Far. y En. y menores valorus de Il y A (número dr:
alclos promedio) que S. graciosas. Los resultados mostraron que S. graciosus
posee menores valores de n y A que 5. g‘z'amnlicms,y mayores valores de D. Los
valores absolutos de D en 5. grammicus son en general bajos, con variando entre
poblaciones de un mismocariotipo por arriba y por debajo de los valores de l)
entre poblaciones con cariotipos diferentes (Thompson& Sites. 1986). Comolos
propios autores declaran, estos resultados pueden estar vicíados por varias
causas: en ambas especies se analizaron diferentes grupos de loci (ver Simon8:
Archie, 1985; y Resultados de electroforesis. sección 3.2.2.) y las dos especies
pueden haber sufrido diferentes eventos históricos que hayan mcdificmlo
diferencialmenta sus estructuras poblacionales. Las relaciones evolutivas de
ambas no se conocen, esto es no se sabe si las poblaciones ancestrales de ambas
poseían diferentes emitidados de variabilidad que afecten las medidas actuales,
dato necesario para la val‘irluz de la prcdcicción dc 'l'empleton (1980). l'Ïn
conclusion. los datos ¡{fulólih‘flpoblacionales presentarles por Sites et al. (1987)
para poner a prueba la hipótesis; de eztpr-ciación cronmsomica serían objetablez‘s, o
por carecer de un ¡narco tcóricm correcto (prmliccion sobre los valores de H), o
por faltar información adicional crítica, comoes la variabilidad presente en
poblaciones ancestrales de S. gz'zunmz'cuso S. graciosus, en el caso de la.
predicción de 'l‘empleton (1980).

Un aspecto muy importante, y que también es reconocido por los
autores, es que las inferencias de los reordenamientos cromosómicosestan hechas
sobre la base de cromosomasno bandcados. Por lo tanto, en las poblaciones de S.
grammicus pueden existir remdenzunientos no detectados más complejos que los
robertson ianos.

Finalmente, utilizando sus datos, Sites et: al. (1987) invalidan la
posibilidad de existencia de un mecanismo de especiaeión en cascada (Hall,

1983), pero dejan abierta la posibilidad de que hayan tenido “lugar otros
mecanismos de especiación cromosómica. Aún más, también reconocen que la no
detección de heterosis negativa para los reordenamientos no es concluyente, ya
que faltan los importantes datos de las zonas híbridas.

Como conclusión, estos autores no demuestran la imposibilidad de
especiación cromosomica en este grupo. pero tampoco ponen en claro los
mecanismos precisos que pudieran haber conducido a la misma.

4.2.1.2. El grupo de especies du Corrientes.
En lo que sigue, intentaré mostrar que existe evidencia suficiente

comopara inferir (¿ue en el grupo de especies de Corrientes, la. principal causa
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de especiación, está ligada a las diferencias cron....vsómicassurgidas entre ellas.

4.2.1.2.1. Aislamiento reproductivo postcigótico.
Une. condición imprescindible para plantear la existencia de

especiación cromosómica en un grupo de organismos es que, además de diferir en
sus carioLipos, exista la posibilidad de inferir concluyentemente que opera el
aislamiento reproductivo postcigótioo debido a esas diferencias. En la sección
3.3.3 de cromosomas, se llegóa la conclusión de que existo aislamiento
reprrxluctivo postcigrlntico entre 103::f5 (ó 7) Ul‘Us;de (.Iorríentes estudiados por
bandas G. Se llegó a esta conclusión inferencialmente sobre la base de la
cantidad y tipos de reonienwníentos detectados (Tabla 3..3.3.VII.), muchosde los;
cuales han demostrado ser eficaces como barreras reproductivas en otros
organismos (ej. homologías monobraquiales; ver Introducción, seccion 1.1.1.).
Sin embargo, en ningún caso fueron estucliwjos; animales híbridos entre dos
cariotipos.‘ Este es el punto más débil del argumento, pero cierta es también la
dificultad de sustentar nl argumento contrario; por ejemplo, que la población
con un oariotipo de “¡V42 y Nli'f'UU(l’Zb) es totalmente interl‘értil con ln
población do dorbigïlyj de ZII'ÏWJ. HI":84. De cualquier manera, la ausencia ¡le
análisis do híbridos fue debida a dos; causas. En primer lugar, no fueron
encontradas poblaciones parupútrions pertenecientes a dos UTUÍ-Jcon diferente
cariotipo, lo que impidió el hallazgo de individuos híbridos. La.excepción fue
[’28, en la que fueron hallados los curiotipos de 2n:54-56 y de 2n::58, sin
encontrarse ningún animal con 2:1:57, pero los bajos números muestrales pueden
ser la causa de ello. LM.-cualquier manera, se demostró que las diferencias entre
estas dos cariomorfos involucran más que cambios robertsonianos. En el resto,
las poblaciones de los distintos; cariomort‘os están constituidas por aislados,
que en algunos casos pcmeían pocos individuos. Por ejemplo, los dos OTUStomados
como ejemplo más arriba, P25 (Zur-42; NF=8ÍJ) y dorbignyí en PB, (2n1'7U; NF:B4)
se encuentran geográficamente muycercanas. La primera: es una población aislada
en una región más o menos sobreelevuda; los individuos fueron capturados con
cierta dificultad por el escaso número de bocas, en una zone de .no más de una
hectárea. La segunda (Figura 3.3.2.111), dorbignyi (2nzz7Ü;NF=84), se encuentra
a pocos kilómetros hacia el noreste. y no existen indicios que en la actualidad
exista una zona possible de contacto con individuos con caríotipo similar a P21).

En segundo lugar, si bien tampoco estuvo planificada para esta etnp
de la investigación, no parece ser un proyecto fácilmente viable la hibridación
en el laboratorio entre individuos con diferentes carintipos. Los tuco-tucos,
por su hábitat característico, no son especialmente aptos para la cria de
bioterio. en especial para la obtención del gran númerode ejemplares necesario
para este Lipo de experimentos.

De los ejemplos enumerados: en la sección anterior, solainenLe en dos;
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(Geomyidaey Spalacidae), se han estudiado bien los híbridos naturales entre
poblaciones con diferentes caríotipos, corroborandoel aislamiento postcigótico.
Pero a diferencia de los datos disponibles en este. tesis, no se conocen los;
tipos de reordenamientosocurridos entre los diferentes cariotipos, por falta de
bandeo G. Solo se disponen datos de bandas C, que no son especialmente aptas
para establecer homologias.

Pcdemosdecir para concluir esta sección, que, a pesar de no tener:­
datos de híbridos entre individuos con distinms cariotipos que corroboren en
ellos los efectos deletéreos debidos a las diferencias cromosómicas, los datos
de bandas G permiten inferirlos, ya que la mayoría de los cariotipos difieren en
gran cantidad de reordenamientos detectados y en muchosotros no detectados (por
ej. cuando hay falta de homologia entre brazos enteros) que se sabe que en mayor
o menor medida los provocaron.

4.2.1.2.2. Difienmciacién genética en el grupo de Corrientes.
En la sección 1.1.1. de Introducción se adelantó la idea de que la

medición del grado de diferenciación alcanzado para cualquier casacter no puede
ser absoluta, sino más bien, ser relativa con respecto de algún patrón. Cuando
se quiere dar una idea del grado de diferenciación entre dos species, al menos
cuando se intenta poner a prueba un modelo de especiación, no se puede hablar
ligeramente de "alta" o "baja" sino se tiene en cuenta la biologia
característica del grupo en cuestión. Distintos grupos de organismos no tendrán
necesariamente igual grado de diferenciación en iguales etapas del proceso de
especiación, debido, por ejemplo, a diferentes ambientes genéticos y ecológicos
(ej. diferentes fondos genéticos, eficiencias en los mecanismosde reparación
del ADN[que además pueden estar sujetos a selección], diferentes historias
evolutivas y presiones de seleccion). Se dijo también en Introducción que un
buen parámetro son las dit'erecias existentes entre poblaciones, de un grupo que
se suponga que tiene las mismas caracteristicas dc aquel cuyo mecanismo dr:
aislamiento reproductivo se está estudiando. La elección más obvia, es elegir­
poblaciones de especies del mismogénero, debido a que en principio“ se supone
que desde el punto de vista genético en general son similares. De cualquier
manera, el sistema genético de especies de un mismogénero puede diferir, como
es el caso de Abrothrix JLJgiijJ'S, en donde existe evidencia de_cambios a nivel
morfológico debido a procesos de heterocronía, no detectados, al momento, en
otras especies del género (Spotorno, 1886). Considerando el ambiente ecológico,
esto es posible.,en Ctenomysdebido a que las especies de este género están
sujetas a presiones de selección en un ambiente, el subterráneo, practicamente
igual a todas ellas. En otros géneros, habria que asegurarse de que esta
condición se cumpla.

Volviendo al caso particular de la puesta a. prueba de especiacion



194 Discusión

Cromosómica. 10 que hay que probar es que (como se dijo en la sección 1.1.1. de
Introducción) los Úl‘Usen cuestión 1) ->stén aislados reproductivamente. 2) que
los cromosomas sean una causa de aislamiento reproductivo, y 3) que las
diferencias respecto a otros caracteres estén al nivel o por debajo del de
poblaciones locales, tomando como referencia a otras: especies, indicando esto,
que las mismas no son suficientes para actuar por si solas como barrera
reproductiva .

En la sección anterior se discutieron los puntos l y 2
simltáneamente, llegandose a la conclusión que los U’l‘Usde Corrientes están
aislados reprcductivamente, al menospostcigóticamente, debido a sus diferencias-3
cromosómicas. ¿Que conclusiones podemosobtener con los datos obtenidos respecto
al punto 3?

Las Figuras 3.1.1.1]I. y 3.1.1.1V. de Resultados de morfología
craneana muestran que incluyendo o no el factor tamaño. los U'I'Usde Corrientes
se diferencian en un nivel más begjoque aquel en que lo hacen las poblaciones de
australis y tuconax entre si; también, algunas están por debajo del nivel de
diferenciación de las [.voblaciones dc talaz'um. Esto quiere decir que los O‘I'Usde
Corrientes, no difieren más do lo que lo hacen poblaciones locales, en cuanto a
tamaño y a forma del cráneo.

Los resultados de distancias genéticas, por su parte, mostraron que la
distancia promedio de Hei entre los siete UTUscuyas bandas G fueron estudiadas
fue de 0.010773, e incluyendo todos los (JTUsde Corrientes fue de 0.0115228. Dos
fuentes de información se tienen respecto a distancias entre poblaciones de una
misma especie. Las poblaciones de C. mendooinus estudiadas por Sage et a).
(1988) se diferencimn con distancias de Nei que oscilan entre 0.Ú2 y 0.13. La
segunda fuente de información proviene de la. comparación realizada entre lor;
mia-nur;cuatro poblaciones de australjs estudiadas aqui. en morfología craneanr
Las D entre oscilaron cntre ÜJJUUUy I'J.UZ.513(Apt'elbaum ef. al. en prep). E’or lo
tanto, lw distancias entre los Ul'Usde Corrientes están incluidas en el rango
de las existentes entre poblaciones de la mismaespecie, siendo en promedio, por
encima de 11 veces más bajas las primeras, rJue el limite superior de las
segundas. Por otra parte, cuando se comparan estas distancias respecto a las
existentes entre especias bien distinguidas, las primeras resultan muchomás
bajas. La distancia más:baja obtenida en los resultados de esta tesis, es de
0.051 (excluimos las. distancias obtenidas con monosde 26 loci). Esto es asi,
solo si se exceptua a lmightij, que posee distancias respecto a los UI'Usde
Corrientes, tan bajas como 0.01. Recordemosque Ix'nz'ghtii, es uno de los posibles
C’l‘Uscera-mos al antecesor del grupo de Corrientes (ver sección 4.1). La.
distancia máximaencontrada aqui entre dos especies de Ctenomyses de 0.114. Si
tenemos en cuenta que los resultados de la puesta a prueba de 1a siaiificaciún
de las topologías fueron siempre negativas, podemosconcluir dos cosas. Primero,
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las distancias entre las especies de Ctenomysson en general bajas, aún aquellas
diferenciadas. morfológicamcnm. En los casos; en que se hallaron distancias
cercanas a Ü.I3—U.4(Sage et 31., 1988; Gallardo 31Palma, 1990), no se pusieron a
prueba las significancias de dichas distancias. Segundo, existe una. indicación,
aunque como se aclaró varias; veces, no 5.:ignifícativa, que las distancias
genéticas entre los D'l‘Usde Corrientes, están por debajo o son del orden de las
distancias existentes entre poblaciones locales.

Una tercera fuente de información adicional, que corrobora que los
O’I‘Usde Corrientes son indistinguibles genéticzunente, salvo por sus cromosomas,
proviene de los resultados previos obtenidos con le. hibridación de ADNde copia
única en Ctenomys. Estos resultdos están siendo obtenidos conjuntamente por el
laboratorio de Sistemútica molecular, del Museode Zoología de la Universidad de
Wisconsin, a cargo del Dr. John H. Kira-ch. Sin entrar en detalle con los:
resultados de esta técnica, los mismosdemuestran que la estabilidad térmica del
ADNde una de‘las especies del grupo de Corrientes. pez'rensí, es la misma que .la
del ADNhibrido entre esta y cualquiera de los siguientes tres UTUs:dorbig-myi,
roigí. y sp. (P25). Comola estabilidad térmica está correlacionada con el. grado
de homología de las bases del ADN,esto indica que existe cl mismo grado de
homologia en el ADNde copia unica, entre hebras de ADNperrensi entre si, que

resultados muestran que esto no es asientre habras híbridas. Los mismos
respecto de perrensi con occultus y tuconax. Debe d stacarse, que en estos
experimentos, el parámetro utilizado es mucho más efectivo que poblaciones
locales de otras especies del género: es el ADNde la propia especie (en este
caso perransi). Identico resultado se obtiene cuando se utiliza el ADNde
doz'bigïiyi, en lugar del de perrensi.

posibles casos de especiación cromosómicaDe los ejemplos de
presentados en la. sec-ción 4.2.1.1., sólo en el caso de buttae-umbrjnus se
muestra que las distancias genéticas entre ambasespecies esta. al nivel, o es
menor que las de poblaciones locales. No se ha estudiado, siri embargo, ninguna
otra variable. El otro caso posible, donde se hayan comparadodivergencias entre
formas cromosómicas, respecto a poblaciones de una misma especie,“ es el de
Spalax, pero de nvmera muypreliminar. «Ineste grupo se ha mencionado solamente.
que las diferencias morfológicas entre razas cromosómicas son de la misma.
magnitud que las existentes entre poblaciones, pero no hay cuantificación de
ello.

Estas dos fuentes de evidencias nos señaltm que, los grandes cambios
cromosomicos existentes entre 105 UFUs de Corrientes, y que les confieren
aislamiento reproductivo. no se produjeron comosubproducto de una divergencia.
previa, causante de especiaoión, ya que la misma, parece no existir. Por
supuesto, siempre .re [s-uerleaducir que no se han estudiado tcdos los tipos de
datos posibles, y que pueden hallar otras diferencias, aparte de lar,­
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cromosómicas, que hayan actuado como barreras reproductivas. Pero esta. es una.
dificultad teórica a la que un modelo comoel alopatrico aparentemente escapa,
no por robusto, sino mas bien por fundamentan-seen eJ. aspecto geográfico,
sin ser explicito en el aspecto genético. En él, el aislamiento reproductivo es
alcanzado como consecuencia de la diferenciación genética (Ayala, 1980) que
involucra los cambiosgenéticos conocidos y los no conocidos, sin distinción. Si
incluimos en esos cambios genéticos, pequeños cambios cromosomicos que se
acumulan y fijan en sucesivas etapas, y que como subproducto originan
aislamiento reproductivo, entonces, la menciomada dificultad teórica, ha
alcanzado al modelo alopútrico. Nadie a probado que las diferencias genéticas
(medidas por alozimas) encontradas en las distintas etapas del proceso
alopátrico (ver Ayala, 1975), sean las responsables directas del aislamiento
repron‘uotivo, otras causas, aún no descubiertas, pueden tambien serlo.

4.2.1.2.3. Cogreupuldenciacon el narco teórico.
Templeton (1980) ha predicho que las distancias genéticas, medidas por

electroforesis, entre especies originadas por diferencias cromosómicasdeben ser
grandes (ver secciones 1.1.1 de Introducción y 4.2.1.1.2. de Discusión) a. menos
que la variabilidad en el antecesor común fuera baja. En el cladograma de la.
Figura 3.2.V. se observa que todas las especies de Corrientes comparten un unico
HTU. el 18. Esto indica que la máxima variabilidad posible en el HTU 18,
corresponde a la' máxima existente en los O'l'Us descendientes. Esto es, si

pudieramos. separar al grupo de Corrientes en dos grupos, y que ambos tuvieran
comosina'pomorlias alelos nuevos, entonces podrian estos alelos ser considerados
como presentes en el HTUde estos dos grupos (que se habrían perdido con
posterioridad diferencialemte en dichos grupos). De esta manera el HTUpodria.
tener más variabilidad que la existente en los 0'!"le descendientes, pero como
vimos, esto no es asi en el grupo de Corrientes. En el mismosolo los loci Est­
ÜH,Est-1P, Est-2P y P'l'--4poseen variabilidad. Si calcularamos la distancia de
Nei entre dos U‘I‘Usfijados para alelos alternativos en estos cuatro loci, el
valor seria de 0.167, que comovimos, está apenas por encima del máximoestimado
para poblaciones loculüfl. Si excluimos al controvertido locus Pt-4, la misma
seria de 0.128, es decir. por debajo del nivel de poblaciones de una misma.
especie, indicando que no son significativas las diferencias entre ambos
valores, el máximoposible entre los 01'le de Corrientes y el máximoencontrado
entre poblaciones locales.

Patton & Sherwocd (1983) plantean que los argumentos en favor de los
modelos de especiación relacionados con la transiliencia cromosómicay por ende,
según estos autores, al modelo estasiptitrico, no pueden basarse exclusivamente
en los patrones geográficos de distribución observados. La. fundamentación debe
basarse en tres componentesprincipales: a) que existan efectos heteróticos
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negativos para uno o más rearreglos cromosómicos; b) que existan condiciones de
estructura poblacional o de selección, que permitan superar 1a dificultad que
impone la heterosís negativa en la fijación de dichos rearreglos y c) la.
existencia de mecanismos que generen rapidamente múltiples rearreglos
cromosómicos.

Como se dijo en reiteradas oportunidades, no se estudiaron
directamente los posibles efectos negativos de los reordenamientos en los
híbridos de los distintos car-iomorfos encontrarlos en el grupo de Corrientes
(sección 4.2.1.2.1.). Pero parece tambien razonable que el punto a) de Patton &
Sherwood(1983), está bien justificado sobre la base de los datos de bandeo G.

El grado de cumplimiento del punto b), tiene más bien que ver, con la
probabilidad del modeloestasipátrico, pero no necesariamente con la especiación
cromosómica de manera general. ComoPatton & Sherwood (1983) mismo afirman, las
condiciones tan restrictivas que condicionan el mcxleloestasipátrico, no son
necesarias para otros modelos, como el de la alopatria cromosómice.primaria
(King, 1981). En este contexto, aquellos autores afirman que un modelo
alopátrico no permite de manerano ambigua, diferenciar entre simple divergencia
cromosómica posterior al proceso de especiación y diferencias cromosómicas
causantes de aislamiento reproductivo. Comovimos en la sección 4.2.1.2.2. , este
no parece ser nuestro ceso. Volviendo directamente al punto b), ¿que pruebas hay
que Ctenomys; posee la estructura poblacional, grado de endocr za o tamaños
poblacionales que estén de acuerdo cor. lo esperado para organismos involucrados
en una posible eSpeciación cromosómica? En la succión 3.2.2. de resultados de
alozimas se mostró la existencia de defecto de heterocigotas en dos loci. Se vio
tmubién, que ese defecto era explicable por procesos de endocruza, más que por
efecto Hahlund. Las observaciones de campode las poblaciones de Corrientes y de
otros lugares, revelan que algunas poblaciones, no solo están aisladas, sino que
también, poseen muy pocos individuos (Julio R. Contreras, com. pers.:
probablemente un aislado (le C. bonettoi no posea más‘ que una. decena de
individuos). Particularmente en Corrientes, existen ciclos de inundaciones que
pueden llegar a aislar y reducir drásticamente en tamaño las poblaciones de
tucoutucos. A este panorama, debemos agregar ¡naturalmente una de las
caracteristicas principales del género, el hábito subterráneo, que impone, sin
duda. cierto grado de fragmentación a las poblaciones y limita la vagilidad de
los individuos.

Por lo recién expuesto, no existen razones para dudar que Ctenomys
cumple con los requisitos poblacionales teóricos minimos que posibilitan el.
advenimiento de aislamiento reproductivo sobre la base de cambios cromosómicos.

El punto c) hace referencia a mecanismosrealistas que posibiliten la
generación rápida de múltiples rearreglos cromosómicoc'.Hassarini et al. (en
prensa) detectaron un individuo de C. por-teensi que presentó, en médula ósea,
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mosaicismo para tres reonflenamientos que involucran brazos heterocromúticos. Si
este fenómeno ocurre en la linea germinal, entonces varios r-eon'lenamientos
pueden ser transmitidos a la descendencia simultaneumente.

4.2.1.2.4. Modulosposibles! do camciiwiúi crtmux'micn cu (Itencmys.
Parece dificil negar la. posibilidad de un papel primario de los

rebrdenamientos cromosómicosen el aislamiento reproductivo en las especies del
grupo de Corrientes. Pero ¿es posible determinar la manera en que esto pudo
haber ocurrido? Si en general las distribuciones; geográficas actuales de las
diferentes especies, tienen poco que ver con las existentes durante los procesos
rie especiación, en Corrientes esto se agudiza por ln cambiante de la topografía,
debido a los ciclos de inundaciones y sequías que tienen lugar en esta región.
Más aún, cuando se analizaron las diferencias cromo:*:ómicasentre las especies de
Corrientes, se observaron todo tipo de renrreulos, incluyendo homologías
monobraquiules. Estas, pueden haber surgido a posteriori de la especiación, si
otros reordenamientos fueron los responsables del aislamiento, o haber sido
responsables de la misma.

Por lo tanto, creo que no es posible determinar exactamente que modelo
de especiacion cromosómicn, dc los l‘orn'lulnrlot‘.en 1.a. literatura, pudo haber
ocurrido en los Crono/"ys ¡lo Corrientes. Hs posibln también, (¿lic hayan tenido
lugar más de un tipo y que muyprobablemente existan otras alternativas aun no
descritas. Níngúno de los modelos descriptos tiene en cuenta que el material
cromosómico puede ser mucho más dinámico que lo que ellos suponen. Rossi et ¿11.
(1990) obtuvieron la secuencia de 337 pares de nucleótidos proveniente de un
"library" construido con el ADNde (3. porteousi. Esta secuencia se encontró
presente en todas, y ampliamente replicada .en varias especies de Ctenomys, en
forma monomérica y polimériea. Estos autores: concluyen que el modo de
replicación de esta secuencia (el modelo del "rolling-circle") involucra la
formación de un plasmido que se escinde e inserta en el ADNcromosómico. No cabe
duda que el estudio profundo de este tipo de mecanismosmoleculares, introducirá
nuevas ideas generadores de modelos de especiacion cromosómica, gue permitan
explicar de manera causal, correlaciones generales entre variabilidad
cromosómicay tasas de especiación.

4 .2.2. Especiación alopútr ica.
El grupo de especies homocariotipioas compuesto por C. porteousi, C.

mendocinus y C. ausL‘rans, es un posible caso de especiación alopátrica. C.
australis está claramente diferenciado de las otras dos especies, tanto en
tamaño, comoen morfología cranenna y color del pelaje. La diferenciación entre
mendocinus y porteousi es muchomenor, pudiendose ser por lo tanto más reciente.
Más aún, Hassarini et al. (en prensa) muestran que ambas comparten un
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polimorfismo cromosómico, derivado de una complicada serie de rearreglos. La
diferenciación en morfología cranom'na, sin embargo, supera el nivel alcanzado
por las poblaciones locales dr: una misma especie, corroborando el estatus de
especies plenas para ambos O'I'Usmantenido hasta ahora.

Es particularmente interesanto que lu especia que más diferencia-¡du
está de las tres, australis, vive on un umbienLemuydistinto u]. de mendocjnus r.»
porteousi. Lu mismaestá restringida. a las dunas costeras de la Provincia de
Buenos Aires, decide Necochea hacia ol sur. Podria ser este un caso dr:
especiación similar a la denominada especiación ecológica", encontrada en el
complejo de Spalax ehrenbergi (Novo, 1885), con la diferencia que en este coso,
los cromosomas no juegan ningún papel adaptutivo como el propuesto para ese
complejo .
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5. CONCLUSIONES

5.1. Filogenia de Cïenamys.
La. filogenia delineada en la Figura 4.1 de Discusión muestra la

aproximación más completa que se dispone actualmente para las especies actuales.
Muchasde las indeterminaciones se deben, no solo a la falta de algún tipo de
dato en las especies conocidas, sino tambien a la falta total de conocimiento de
especies que pueden ser claves para el entendimiento de las relaciones
filogenéticas del género. Existen regiones cuyas especies de tucovtucos no han
sido aún estudiadas o al menos con métodos modernos, y existen amplias zonas
donde probablemente también se encuentren nuevas especies. La variednd de
algoritmos utilizados al los tres tipos de datos analizados ru) coincidieron
totalmente nunca en los resultados obtenidos. Esto demuestra que no se debe
basar toda una discusión, y menosaún extraer ligeramente conclusiones sobre la
base del resultado de un solo algoritmo. Aceptando esto, y reconociendo que el

esta tesis‘Po se han agotado todos los recursos algoritmicos existentes pura el
analisis fílogenético, y que obviamente existen muchos por desarrollar, la
filogenia obtenida es una primera hipótesis sobre la que trabajar, siendo por lo
tanto modificable, corroborable y falsificable, comocualquier otro conocimiento
científico.

5.2. Espaciación en Ctenrmys.
En solo dos de los grupos de especies revelados por el análisis

filogenético, se dieron las condiciones metodológicas detalladas en la sección
1.1.1 de Introducción, para el estudio de los mecanismosde especiaci'n.

El primer grupo fue el compuesto por las especies que habitan la
Provincia de Corrientes, en Argentina. En él no se detectaron diferencias
mayores que las existentes entre poblaciones locales, respecto a la morfología
cruneana y a la información alozímica. Estudios en desarrollo, permiten asegurar
también que no existen entre ellas diferencias en el ADN\decopia unica total.
Si. se encontraron diferencias notables entre los cariotipos, con numeros
diploides (Zn) que varian entre 42 y 70, y números de brazos (NF) de 8D a 84. El
NFsimilar encontrado no es debido a qnc solo existen cambios robertsonianos, ya
quo el mismocs alcanzados por las distintas especies de manera independiente,
sugiriendo que esta convergencia se dnhe ul número total de secuencias
teloméricus dentro de este grupo, limitwio probablemente a 84. El análisis de
bandeo G permitió establecer el tipo y cantidad de rearreglos en que se
diferencian los OTUs de este grupo, aportando- un fuerte fundamento a la
conclusión de que los mismosconstituyen una barrera reproductiva, permitiendo
asignar estatus especifico pleno a cada UFU. Si no existe ninguna otra
diferencia entre estas especies mas que sus cariutipos, y si estos provocan
aislamiento reiroductivo, hay una fuerte indicación de que en este grupo el tipo
de especiación ocurrido es el crom cómico. Los datos disponibles, sin embargo,
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no permiten establecer qué modelo, de los existentes en la literatura, pudo
haber prevalecido. Las condiciones de estructura poblacional están de acuerdo
con las esperadas para que tenga lugar la especiación cromosómíca, así como los
datos de distancias genéticas entre las especies, en relación a un antecesor
hipotético con escasa variabilidad. Es amyprobable. en todo caso, que no haya
sido de un solo tipo en todos los procesos de especiación ocurridos. Másaún, es
posible"que sea necesario plantear nuevos modelos que tengan en. cuenta la
existencia de una dinámica en el ADNcromosómico, ignorada por los actuales.

El segundo grupo de especies que resultó apto para analizar el procesn
de especiación, fue el compuesto por CXaustralia, C. mendocínus y C. porteousi.
Este es un grupo dc especies que comparten el mismo cariotipo analizado con
bandas G. Por lo tanto, la posibilidad de especiación cromosómica queda
desechada. El nivel de diferenciación morfológica alcanzada por los tres OTUses
superior al encontrado entre poblaciones de una mismaespecie (incluyendo cuatro

poblaciones, que con seguridml pertenecen El C. australis). El mecanismo de
especíación alopátrico permitiría explicar este tipo de divergencia. lïn el caso
particular de 1a separaciüi de australís, un tipo de especiación "ecológica",
como la. propuesta por Nevo (1985) para el complejo Sïmjax chrenbelgú, en
plausible, ya que la mismase ha.adaptado a un tipo de arbiente diferente del
que habitan mendocinus y porteousi.

¡s llamativo que el tipo de distribución de ln heterooromatina en el
grupo de Corrientes, con amplios cambios cromosómicos, seo del tipo I, es decir
escasa o nula_en la mayoria de los cromosomas. núentras que en el grupo de
especies homocariotípicas sea del tipo IIl, con grandes bloques heterocromáticos
ubicados en los brazos cortos. Esta estabilidad cariotlpica, relacionada con
heterocromatina en los brazos cortos ya fue encdntrada en cetáceos (Stock. 1981)

5.3. Taxonomía.
Los aspectos taxonómicosderivados de los resultados de esta tesis no

serán abordados directamente. Pero es indudable que las formas de Corrientes
correspondientes a las poblaciones P25. P27-29 y P3U-31, deben ser elevadas a la
categorias de especies plenas, elevando de esta manera de 53 (ver Apendice) a 56
el número de especies reconocidas para Ctenomys.
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Apéndice: Listado de localidades tipicas de las especies conocidas de
¿"te/10mm. Compilado por J. R. Contreras y brevemente modificado
aqui.

Ctenomys argentinas Contreras and Berry, 1982. Hist. Nat. 2 (2): 166.
Localidad típica: 27 Km N General San Martín, Departamento
Libertador General San Hartin; Prov. de Chaco, Arg. 28° 36' S, 59°
15' H.

¿Zenomxsaustralis Rusconí, 1934. Rev. Chil. Hist. Nat.. 34: 108. Localidad

Ctenonin

Ct enomys

i
Ct enomys

Ctenomys

Ctenomys

Ct enomys

Ct:enomys

Cten omys

Ctenamys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

típica: Necochea, Partido de Necochea, Provincia de Buenos Aires,
Arg. 38° (33' S, 58° 45' H; 0-10 m.s.n.m.

azarae Thomas. 1903. Ann. Mag. Nat. Hist. (7) 11: 228. Localidad
típica: General Acha. Departamento de Utracán, Provincia de La
Pampa, Arg. 37° 45' S, 65° 00' H; 216 m.s.n.m.

Local idad
Provincia de

bez'gi Thomas. 1902, Ann. Mag. Nat. Hist. (7) 2: 241.
típica: Cruz del Eje, Departamento de Cruz del Eje,
Córdoba, Arg., 30° 44' S, 64° 48' W.

Estrat.bicojor Miranda Ribeiro, 1914. Com. Linh. Telegr. Anexo b.
2001.: 41. Localidad tipica: Hato Grosso, Brasil.

bOJiVíensjs Haterhousc. 1848, Nat. “ist. Mammalia, 2: 2'78. Localidad
tipica: Santa Cruz de la Sierra, Departamento Santa Cruz, Bolivia,
480 m.s.n.m. 17° 48' S, 63° 10' W.

bonettoï Contreras und Berry, 1982, Hist. Nat. 2 (14): 123. Localidad
tipica: 7.5 KmSH dc Capitán Solari. Departamento Sargento Cabral,
Provincia de Chaco, Argentina. m.a.n.m. 26°48'S,59°33'H.

brasiljensis Blainville, Bull. Soc. Philomat., 1826: 62. Localidad
típica: MinasGerais, Brasil.

colburni J.A. Allen, 1903, Bull. Amar. Hua. Nat. Hist., 9:188.
Localidad tipica: "Basaltic canyons", Arroyo Aikén, 50 millas". al SE
Lago Buenos Aires , Provinc ia de Santa Cruz Argent ina.
46040 ' S , 70030 'w. ‘

coludo Thomas, 1920. Ann. Mag. Nat. Hist.. (9) 6:119. Localidad
típica: La.Puntilla, sur de Tinogasta, Provincia de Catamarca. 1000
m.s—':.n.m.28°04'S,67°34'H.

conoveri Osgnod, 1.946, Fieldiana. Zoology, 31 (6):4'7. Localidad
tipica: Colonia Fernheim, 1.8 km w de Filadelfia, Departamento de
Boquerón (Boreal Chaco), Paraguay. 175 m.a.n.m. 22°15'S,60°10'W.

dorbjgnyi Contreras & Contreras, 1984, Hist. Nat. (Corr) 4(13):133.
Type locality: Hbarigüi, Departmento de Berón de Astrada, Prov. de
Corrientes, Argentina. 54 m.s.n.m. 2'7033'8, 57°31'H.

dorsajis Thomas. 1900. Ann. Mag. Nat. Hist., (8)7:385. Localidad
típica: No bien definida: "Nortern Chaco de Paraguay" (Thomas,
19002385).

emiJíanus Thomasand St. Leger, 1928, Ann. Mag, Nat. Hist.,(9)18:637.
Localidad típica: Chos Malal, 805
m.s.n.m. 37°23'8,7Ü°16'W

Provincia de Neuquén, Argentina.
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¿Tenomys

CL ona/¡13.15

Ctenomys

Cïenamys

Cïenomys

Cicnomys

Ctonomys

<' 'L'r.‘u(.vmy5'

CL01¡anys

CLenomys

Ctenamys

Ctenomys

thnomys

Ct;en omys

CLenomys

"Ïáïnásús Thomas, 1920. Ann. Mag. Nat. Hist., (9)6:420. Localidad
tipica: Potreríllo, Sierra de Famatima, Provincia de La Rioja,
Argentina. 2600 m s n.m. 25°50'S, 87°27'H.

Íïamarioni Travi, 1981, Iheringia, Ser. 2001., (BÚ):123. Localidad
típica: Fazenda Cacapava, Estacao Ecologica do Traim, Rio Grande,

5Rio Grande do Sul, Brasil -10 m.a.n.m. 32°52'S, 52°32'H.

fbchi Thomas, 1919, Ann. Mag. Nat. Hist.
Chumbicha, Provincia de Catamarca, Argentina,
68°14'W

(9)3:l17. Localidad tipica:
415 m.s.n.m. 28°52'S,

fbdax Thomas, 1910, Ann Mag Nat Hist (8) 5:239. Localidad tipica:
Valle del Lago Blanco, Província de Chubut, Argentina. 575 m.s.n.m.
45054 S, 71°45'W

frater Thomas, 1902, Ann. Mag. Nat. Hist., (7)9:228. Localidad
tipica: Potosi, Bolivia, 4300 ms.n.m. 19°35'S, 65°45'H

fblvus Philippi,]860. Reise Hüste Atacama: 157, table 1. L. Localidad
tipica: Near PingowPingo, Provincia de Atacama, cerca de 24° latitud
S. ‘

gvodfullowj Thomas, 1821. Ann. Mag. Nat. Hist., (9)7:136. Localidad
tipica: Esperanza, corea de Concopción, Provincia de Nuflo de
Chaves, Departamento do Santa Cruz dc la Sierra, Bolivia, 400
m.s.n.m. 16°15'S, 62°04'H.

haigï Thomas, 1919, Ann. Mag. Nat. Hist., (8)3:210. Localidad tipic :
El Haitén, Provincia de Chubut, Argentina, 700 m.s.n.m. 42°03'S,
71°10'W).

johannis 'Phomas, 1921. Ann. Mag. Nat. Hist., (9):523. Localidad
típica: Cañada Honda, Provincia de San Juan, Argentina, 600 m.s.n.m.
31°59'S, 88°33'W.

juris Thomas, 1920, Ann. Mag. Hat. Hist., (9)5:194. Localidad típica:
E1 Chaguaral, entre San Pedro y Villa Carolina, Provincia de Jujuy,
Argentina. 500 m.s.n.m. 24°16'S. 64°48'H.

knightii 'Phomas, 1919, Ann. Mag. Nat. llist.. (9)3:498. Localidad
tipica: Otro Cerro, Sur de Sierra de Ambato, NE de Chumbicha,
Provincia de Catamarca, Argentina. 3000 m.s.n.m. 28032'S, 68°20'W.

latro Thomas, 1918, Ann. Mag. Nat. Hist., (9)31:38. Localidad tipica:
Tapia, Provincia de Tucumán, Argentina. 689 m.s.n.m. 26°36'S,
65°18'N.

Jeucodon Haterhouse, 1848, Nat.
típica: San Andres de “achaca,
de La Paz, Bolivia. 4000 m.s.n.m.

Hist. Hammalia, 2:281. Localidad
sur del Lago Titicaca, Departamento

16°30'S, 68°4Ü'N

Icuisi 'Thomas, 1928. Ann. Han. Nat. Ilist., (9)17:323. Localidad
tipica: Sama. 50 KmWTarija, Departamento de Tarija, Bolivia, 4000
m.s.n.m. 21°31'S, BbOIÚ'W.

1836.
de

Magellanicus Bennett. Proo.Zool. Soc. London. 1835:190.
Localidad típica: Bahia San (ircgorio, Estrecho «de Magallanes,
Provincia de Aisén, Chile, 0 m.s.n.m. 52°25'S, 69°45'H.

1872, Zeitschr.
Laguna del Maule,

mauljnus
alidad

Gas. Naturw.,(N.F.),
Provincia de Talca,

6:442.
Chile,

Philippi,
ica:



Ctenomys

Ct eno/"ys

Ctenomys

C'tenomys

Ctenam rs

(ÉÏtencunys

(."Lenomys

(Í't.un muxo"

Ctenomxs

Ctenanys

Ctenomys

Ctenomys

Ctenomys

_..._.. . 23.19. “mi”
SISOUU' S , '/I.J°4U ' H.

mendocinus Philippi, 186.9, Arch. Nnturg.. 1:38. Localidad típica:
Mendoza, Departamento Capital, Provincia de Mendoza, Argentina, 980
m.s.n.m. 32°53'S, 88°49'H.

minutas Nehring. 1887. Sitzunflsber. Gen. Naturf. Fr. Berlin, 1887247
Localidad típica: Mundo Novo (t'l‘aquara do Hondo Novo, Reig et aL,
1965:3153; t'I'aquara, Bolton, 1.985: Bull. Amer. Mus. Nat. Hist.180:
206), listado do Rio Grande do Sul, Brasil. lÍJ m.s.n.m 29°39'S,
50°47'W.

nattereri Wagner. 1848. Arch. Naturg., 1.948(I):72. Localidad típica:
CSiSSOI'Z‘I(Caicara, Cabrera. 1913122.153::(Éaccres, Anderson et 3.1.,
1987: l] ). Brasil, ÏZÚUn1..°:.n.m. , lb‘ÜUU'S, 5'7‘245'".

(9 )Í"¡t 231175. LI'LI'"8.J.idad
Provincia de

rwcultns 'l'homas, 1917.0, Ann. Mag. Nat. “ist.
típica: Monln-rmunln. “H Km HH San Miguel de Tucuman,
Tucumán, Argentina. 298 m.s.n.m. 2701516, BSOIV'H.

1848 (1):75. Localidad
Briginally "Bolivia" (Hamlet, 1848), restrinriido por 'I'homas;
Ann. Mag. Nui. Ilist. 7, 621383) al Monte Sajama, Departamento
Oruro, Bolivia. HI'JUÜ-IlUUÚm.s;.n.m. 1t"78'55.89"'UÜ'W.

l.ípícn :
( IFJUU.

de

opimus Planner. 1848, Arch. Nnturq..

C. Nat.
Km SE

MonLev ideo.
de (Inn-melo.

Res. (Sonar.pearscmj Leer-31; y Langguth. 15.183,
' Limetes.3:80, Localidad típica: Arroyo

l)e[\art.anu.-nl.a:) de ('L'olnniu, |.'ru;.{uuy.
2 .‘f‘

¡wrrmmi 'I'IIIIIIIÍ'SL18W}. Ann. HHH. NEIL. “ir-:L. (H)ÍIZ:33]H.nr.-nlMall lípirqa'
Uqu llevarme‘nLr.‘ rln tiny». I’n.uvinr..‘indr.- (‘orrientern Argentina. ÏJ'l
II¡.::.H.nI_ ZÏFWHH'S, .‘kSl‘T'lH'W.

pe‘rumuis Snnlwrn y Pearson. ¡9.17. I’rne. lsinl. Soc. Wns;:h..l5U:13.‘j.
Lam-alide típica: Pismcomn. Departamento de Puno, Perú, 4200
n1.5._n.m.

pontifex Thomas, 1918, Ann. Mag. Not. Hist. (.9)1:.'39. Localidad
típica: Más probablemente 25 de Mayo, Provincia de Mendoza,
Argentina. Originalmente dada por Thomas (1918:40) como "East side
of the Andes: near Fort San Rafael, Província de Mendoza".
posteriormente restrícta por Cabrera (19812555) a. San Rafael,
Mendoza, Argentina. Sin embargo, el viejo fuerte San Rafael fue
situado en lo que hoy es 25 de Mayo, 20 Kmal oeste de la actual
ciudad de San Rafael y ubicada en 34°38'S. 68°32'H.

Local idad
Argentina ,

1916. Ann. Hag. Nat. Hist. (8)18:304.
SE de 1.a Provincia de Buenos Aires.

ESIZOIS'H.

porteousi Thomas,
tipica: Bonifacio,
lÜÚm.s.n.m. 36°49'S.

pundti Nehrinrz. ISÍJU. Zool.Anz.,23:42!U. Localidad típica: Alejo
Ledesma, Departamento Marcos: Juarez, Provincia de Cordoba,
Argentina, 22 m.s.n.m. 330386, 85°3'7'W.

z'jonog'rensjs Langguth y Abella, 1.970. Com. Zool. Mus. Hist.Nat.
Montevideo. JH(129):13. Localidad típica: Balneario Las Cañas, 7 km
SH Fray Bentos, Departamento de Rio Negro, Uruguay 100 m.s.n_m_
33008 'S , 58020 ' N.

roigí Contreras, 1988. Libro Homenaje A. Cano Gea: 51--67, Almería,
liar-mía. Localidad tipica: Costa. Mansion. lU Km S Empedrado,

z-tnmento de Empedrado, Provincia de Corrientes, Argentina, 60



Apéndice

(Íteyicunyüs

Ctanamys

(Ítea7cunjns

¿Tanamys

CLulomys

Cïenamys

Ctenamys

CTenomys

Ctenamys

Ctanamys

Ctenomys

Ctenomys

220
m.s.n.m. ZBOÜZ'S, 58°49'W.

saltaríus Thomas, 19l2, Ann. Mag. Nat. Híst. (8)]Ü:639. Localidad
tipica: Vegamentv designada como "Salta, N Argentina” (Thomas. op.
oit.: 639)

sericcus Allen, 19U3, Bull. Amor. Hua. Hat. Hi5t..19:187. Localidad
típica: "Cordilleras". Rio Chico, Provincia de Santa Cruz.
Argentina. Posteriormente Allen (1805 Rep. Princeton Univ. Exped. to
Patagonia 3, Zool., 1:45) fijo la localidad típica en la confluencia
de los rios Belgrana y Chico "in the valley, closeto the river" 400
m.a.n.m. 52°15'S. 70°35'H.

sociabiljs Pearson y Christie. 1985. “ist. Nat. (Corr)., 5(37):338.
Localidad tipica: Estancia Fortín Chacabuco, 3 km S, 2 ¡ml H de
Sierras de Puntudo. Departamento Loc-3Lagos. Provincia de Neuquen,
Argentina, 1075 m.s.n.m. 40°58'S. 71°11'W.

stainbaohi Thomas, 19U7, Ann. Mag. Nat. Hist. (7), 202184. Localidad
tipica: "Fields" de la Provincia de Sara. cerca de Santa Cruz de la
Siepra, Departamento de Santa Cruz, Bolivia, 700 m.s.n.m. 18°50'8,
63°55'H

talarum 'Phomas, 1898. Ann. Mag. Nat. Hist. (7) 1:285. Localidad
tipica: Las Tales, cerca del Rio de la Plata, E de La Plata, Partido
de Berisso. Provincia de Buenos Aires, Argentina, 10 m.s.n.m.
3m628,5hflïw
torguatus Lichtenstein. 1830, Darstellung. Saugeth., Taf.21, f ,.1.

c
‘L‘.’

i
No bien establecida. Quizás sur de Brasil, cer

(Langguth y Abella, 1970:8,9)_ Ver también
Localidad típica:
de Lagea (Río Pelotas),
Reig et al 1965:346).

tuconax 'Phomas, l925, Ann. Mag. Nat. Hist. (9)15:583. Localidad
tipica: Concepción, Departamento de Concepción, Provincia de
Tucumáan, Argentina, 500 m.s.n.m. 27°20'S, 63°35'N.

tucumanus Thomas, 1900, Ann. Mag. Nat. Hist. (7)8:301. Localidad
tipica: Tucumán, Departamento Capital, Provincia de Tucumán, 450
m.s.n.m. 28°49'S, 65°13'H.

tulduao 'Fhomas, 1921. Ann. Mag. Nat. Hist. (9)8:218. Localidad
típica: Los Sombreros. Sierra de 'Tontal, Provincia de San .Juan,
Argentina, 2700 m.a.n.m. 31°33'S, 69°11'W.

validas Contreras,
Localidad tipica:

Roig y Suzarte, 1977, Physys, (C) 36(92):180.
El Algarrobal, Médanosdel Borbollón, Departamento

de Guaymallén. Provincia do Mendoza. Argentina, 850 m.s.n.m.
32°50'S, 68°40'W.

viperinus lïwmnun 1926, Ann. Mag. Nat. llist. (9)17:605. Localidad
típica: Ñorco, cerca de Vipoa, Departamento de Trancas, Provincia de
Tucumán, ZSÜÚm.s.n.m. 26°29'S. 65°22'W.

yolandae Contreras y Berry. 1984, Res. Vll .Jorn. Arg. Zool: 75.
Localidad típica: Las Palmas, Departamento de General Obligado,
Provincia de Santa Fe. Argentina 50 m.s.n.m. 29°25'S. 59°4Ü'W
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