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RESUMEN

Evolucion morfoldgica y ontogenia: un enfoque paleobioldégico

Entender la evolucion del desarrollo ontogenético es esencial para comprender
coémo la evolucion morfologica se mueve en el espacio fenotipico y el origen de la
disparidad morfologica resultante. No todas las variantes morfologicas son igualmente
posibles de ocurrir porque las propiedades variacionales del desarrollo influyen en qué
tan propensos son los rasgos a variar, limitando la respuesta evolutiva a factores

externos de seleccion a ciertas direcciones del espacio fenotipico.

Como aporte a esta problematica desde un punto de vista paleobioldgico,
presento en esta tesis el analisis de tres patrones morfologicos que son relevantes para
discutir distintos mecanismos ontogenéticos de evolucion morfoldgica: alometria,
integracion morfoldgica y miniaturizacion. Estos aspectos fueron analizados utilizando
como modelo a los temnospondilos, un clado de anfibios particularmente especioso
durante el Paleozoico tardio y el Triasico. La eleccion de este grupo se debe a que su
abundante y exquisito registro fosil permite el analisis cuantitativo de patrones
ontogenéticos y de formas adultas a gran escala taxonémica y, ademas, hipotesis
actuales proponen que miembros de un clado de temnospondilos paleozoicos, los
dissorophoideos, fueron ancestrales a los batracios (anuros y salamandras). Por lo tanto,
el estudio de ese grupo también contribuye a comprender la evolucion de uno de los

grandes grupos de vertebrados vivientes.

Primeramente, utilizando herramientas de morfometria geométrica, muestro que
los patrones alométricos del desarrollo del dermatocraneo son altamente conservados en
temnospondilos y que dichos patrones también se observan a nivel macroevolutivo, lo
cual indica que la alometria ontogenética pudo haber actuado como una linea de menor

resistencia para la evolucion morfoldgica del clado.

Paralelamente, comparo los patrones de integracion morfoldgica craneana
intraespecifica y evolutiva en distintas especies y clados de temnospondilos,
respectivamente. A diferencia de la alometria ontogenética, la integracion

intraespecifica resulta ser muy variable en temnospondilos y los patrones a nivel



evolutivo no se correlacionan con los correspondientes a nivel de especie. Esto sugiere
que la integracion craneana podria haberse visto mas condicionada por factores

extrinsecos como la seleccion natural que por mecanismos intrinsecos del desarrollo.

Por ultimo, pongo a prueba hipdtesis previas que proponen que la
miniaturizacion (i.e., la evolucion de un tamafio corporal extremadamente pequefio) en
dissorophoideos fue la principal causa de cambios morfologicos drasticos, jugando un
rol central en la evolucién morfoldgica del clado y en el origen de los batracios a partir
del mismo. En base a observaciones cualitativas y datos morfométricos lineales y
geométricos, expongo que no hay evidencia que sostenga que la morfologia de los
dissorophoideos mas pequefios sea radicalmente distinta a la de taxones emparentados
de mayor tamafio corporal. En cambio, la similitud entre los patrones alométricos
craneanos a nivel evolutivo en dissorophoideos y los alométricos ontogenéticos de un
dissorophoideo basal indica que muchos rasgos del craneo de los taxones pequefios son
pedomorficos. A partir de estos resultados, concluyo que el truncamiento de la
ontogenia, y no la miniaturizacion, pudo haber jugado un rol predominante en la
evolucion morfologica del clado. Teniendo esto en cuenta, discuto el supuesto rol de la

miniaturizacion en el origen de los batracios dentro de los dissorophoideos.

Palabras clave: Evolucion morfoloégica - Ontogenia - Temnospondilos - Alometria

Integracion morfoldgica — Miniaturizacion



ABSTRACT

Morphological evolution and ontogeny: a paleobiological approach

Understanding the evolution of development is essential to unravel how
morphological evolution moves in phenotypic space and how the resulting
morphological disparity develops. Not every morphological variant is equally likely to
occur because the variational properties of development influence the variation of traits,
limiting the evolutionary response to extrinsic selection factors to certain directions of

phenotypic space.

To shed light on this issue from a paleobiological perspective, in this dissertation
I present the analyses of three morphological patterns that are relevant to discuss
different ontogenetic mechanisms of morphological evolution: allometry,
morphological integration, and miniaturization. These analyses were addressed using
temnospondyls, an amphibian clade particularly specious (speciose) during the late
Paleozoic and Triassic, as model. This group was selected because its large and
exquisite fossil record enables quantitative analyses of ontogenetic and adult
morphological patterns in a broad taxonomic scale and, in addition, current hypotheses
propose that members of a Paleozoic temnospondyl clade, the dissorophoids, are
ancestral to batrachians (anurans and salamanders). Thus, the study of this latter group
also helps us to understand the evolution of one of the major living clades of

vertebrates.

Firstly, using geometric morphometric methods, I show that allometric patterns
of dermatocranium development are highly conserved in temnospondyls and that the
same patterns occur at the macroevolutionary level, indicating that the ontogenetic
allometry might have acted as a line of least resistance for the morphological evolution

of the clade.

I also compare the patterns of morphological integration of the skull at the
intraspecific and macoroevolutionary levels in different species and clades of

temnospondyls, respectively. In contrast to the ontogenetic allometry, intraspecific



integration is retrieved as highly variable in temnospondyls and the patterns at the
macroevolutionary level do not correlate with those at the species level. This suggests
that cranial integration might have been more conditioned by extrinsic factors such as

natural selection than by intrinsic developmental mechanisms.

Lastly, I test previous hypotheses that propose that miniaturization (i.e., the
evolution of extremely small body size) in dissorophoids was the main cause of drastic
morphological changes, having played a major role in the morphological evolution of
small dissorophoids and the origin of batrachians within this clade. Based on qualitative
observations and linear and geometric morphometric data, I argue that there is no
evidence to support the idea that the morphology of the smallest dissorophoids is
significantly different from that of larger related species. Instead, the similarity between
cranial allometric patterns at the macroevolutionary level in dissorophoids and
allometric patterns at the ontogenetic level in a basal dissorophoid indicates that many
features of the skull of small-bodied taxa are paedomorphic. Based on these results, I
conclude that the truncation of the ancestral ontogeny, and not miniaturization, might
have been the factor that played a major role in the morphological evolution of small
dissorophoids. Taking this into account, I further discuss the putative role of

miniaturization in the origin of batrachians within Dissorophoidea.

Keywords: Morphological evolution - Ontogeny - Temnospondyls - Allometry -

Morphological integration — Miniaturization
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CAPITULO 1 Introduccién a la tesis

La evolucién morfoldgica se ve influenciada por numerosos procesos que
ocurren a diferentes niveles, desde moléculas a comunidades y ecosistemas, y que son
intrinsecos, como aspectos del desarrollo, y extrinsecos, como seleccion natural. La
contribucion de cada uno de estos procesos a la evolucion morfolégica de los linajes, lo
cual al fin y al cabo resulta en su rol como mediadores en el éxito de estos grupos, sigue

siendo una de las grandes preguntas en la biologia evolutiva (Hanken 1992).

Ontogenia y evolucion estdn intimamente relacionadas de manera reciproca ya
que los cambios en caracteres morfoldgicos requieren cambios en los procesos del
desarrollo que los producen y, a su vez, es esa variacion la que constituye el material
crudo para la seleccion natural (Klingenberg 1998). Con el reciente auge de la corriente
sobre la biologia evolutiva del desarrollo, denominada Evo-Devo, ha cobrado
protagonismo la idea de que entender la evolucion del desarrollo es esencial para
comprender cémo la evolucién morfoldgica se mueve en el espacio fenotipico (Wilson
2013) y el origen de la disparidad morfolégica resultante. En este sentido, el estudio de
la evolucién del desarrollo y de la morfologia en taxones extintos es particularmente
importante para comprender la relacién entre ambos fendmenos porque permite la
incorporacion directa del componente temporal al andlisis. En contraste con los estudios
netamente neontoldgicos, donde los cambios en el tiempo solo pueden ser inferidos a
partir de la reconstruccién de los nodos de una hipétesis filogenética, los grupos fésiles

nos permiten observar morfologias que realmente existieron en el pasado.



Objetivos

Como aporte a esta problematica desde un punto de vista paleobioldgico, en esta
tesis presento el estudio de tres patrones morfoldgicos que son la base para discutir
distintos mecanismos ontogenéticos de evolucién morfoldgica; alometria, integracion
morfoldgica y miniaturizacion. En particular, el objetivo general es aportar evidencia

para tratar de comprender:

- Elrol de la alometria ontogenética como modulador de la evolucién
morfoldgica (Capitulo 3).

- El rol de la integracién morfoldgica en el origen de la disparidad (Capitulo
4).

- El rol de la miniaturizacién en la evolucién morfoldgica y el origen de
grandes clados (Capitulos 5 y 6).

Para abordar estos aspectos seleccioné como modelo f6sil a los anfibios
temnospondilos, presentados en el capitulo 2, porque el registro f6sil de este grupo es
abundante, incluyendo series ontogenéticas muy completas y exquisitamente
preservadas y estadios tempranos del desarrollo de muchos taxones representativos
(Schoch 2002). Esto convierte a los temnospdndilos en el inico taxén extinto de
vertebrados que permite el andlisis cuantitativo de patrones ontogenéticos y de formas
adultas a gran escala taxondmica y con un grado de precision sin precedentes (Schoch
2002). A su vez, se ha propuesto que los grupos de anfibios actuales (anuros,
salamandras y cecilias) se originaron dentro de uno o mas grupos de temnospondilos
paleozoicos (e.g., Anderson et al. 2008). Por lo tanto, el estudio de la evolucion
morfoldgica en estos taxones extintos ofrece una oportunidad tnica para aportar

informacion respecto al origen de los grandes clados.



Consideraciones teoricas previas

En esta tesis indago en dos conceptos que son centrales y transversales:
alometria y heterocronia. Cuestiones mas puntuales son discutidas en los capitulos

pertinentes.

Alometria
El termino alometria tiene diferentes significados, pero todos coinciden en que la

alometria se refiere a la variacioén de rasgos asociada con la variacion del tamafio de los
organismos. El rango de los rasgos considerados difiere entre las diferentes acepciones,

. ~ 1 s . sy . . s e
incluyendo el tamafio y forma™ de estructuras morfoldgicas y caracteristicas fisioldgicas,
ecoldgicas y comportamentales (Klingenberg 1998). Debido al enfoque de esta tesis me

limito a discutir la alometria de rasgos morfoldgicos.

La concepcion cldsica de Huxley (1932) se basé en modelos de crecimiento
multiplicativo para medidas de tamafo, como el largo de huesos y otras distancias
lineales, dreas, peso de los érganos o volimenes. Segtin esta concepcion, la alometria se
expresa como una funcién entre rasgos Y=bX* o, equivalentemente, como una relacién
lineal entre variables transformadas logaritmicamente logY= k logX + b, siendo Y el
rasgo morfoldgico considerado, X el estimador de tamaiio, b la ordenada al origen y k la
pendiente, denominada coeficiente alométrico. En la terminologia definida por Huxley y
Teisser (1936), la cual es la estindar usada hoy en dia, Y presenta una alometria

positiva respecto a X si k>1; contrariamente, una alometria negativa equivale a una k

1 . . .. .

La palabra castellana “forma” agrupa dos conceptos que se diferencian en idioma ingles: “shape” y
“form”. En ingles, “shape” se refiere a la configuracion de un objeto, la cual es independiente del tamafio
del mismo. Por su parte, “form” es shape mds tamafio. En esta tesis utilizo “forma” para referirme al
concepto de “shape”.



<1. Si k=1, los rasgos son isométricos. En este marco, el término “alometria” se refiere
al patrén de covariacién entre partes y la forma del organismo se define de manera
informal como los tamafios relativos entre dichas partes (Klingenberg 1998). La versién
generalizada multivariada de este concepto de alometria fue desarrollada por Jolicoeur
(1963), quien propuso analizar el tamafio relativo multivariado usando el primer
componente principal (PC1 o autovector) de la matriz de varianza-covarianza de los
valores de los rasgos escalados logaritmicamente. Mediante este enfoque, las cargas de
las variables en el PC1 son equivalentes a sus exponentes alométricos y la variacién

isométrica se define como un PC1 con todos los elementos iguales a 1/+1 , siendo n el

nimero de rasgos considerados en el andlisis (Pelabon et al. 2014). El concepto de
tamafio es un componente importante en este enfoque de la alometria y, a menos que
una medida de tamafio sea identificada a priori en un andlisis bivariado (e.g., snout-vent
length,) el tamafio debe ser derivado de las variables utilizadas en el estudio. En este
sentido, dado que la posicién sobre la trayectoria de crecimiento es una medida intuitiva
del tamafio global, tradicionalmente se ha utilizado a los scores sobre el PC1 como

scores de tamafo global (Klingenberg 1998).

Un enfoque distinto de alometria fue propuesto por Gould (1966), para quien
alometria significa “el estudio del tamafio y sus consecuencias”’. Mediante su definicion
mads generalizada, Gould desvincul6 explicitamente a la alometria de cualquier relacion
matemadtica concreta entre variables, aunque reconociendo que la ecuacion de Huxley
suele encajar bien con los datos empiricos (Klingenberg 1998). En sintonia con Gould,
Mosimann (1970) propuso una definicién formal de la alometria: es la relacion
estadistica entre forma y tamafio. Debido al foco que se le da a la forma, los métodos de
morfometria geométrica han resultado ser de gran utilidad para el estudio de la

alometria bajo esta concepcion (e.g., Mitteroecker et al. 2013). En morfometria



geométrica, las variables utilizadas son landmarks que reflejan la forma y consisten en
sets de coordenadas, no en medidas lineales, y se utiliza al tamafio de centroide como
medida de tamafio. En este contexto, isometria significa que la forma es invariable
respecto al tamaifio y es utilizada como hipétesis nula en regresiones de forma vs.
tamafio de centroide (o su logaritmo). Por su parte, no es posible inferir alometria
negativa o positiva a partir de coordenadas de forma aisladas, sino que todas las
coordenadas de forma deben ser visualizadas conjuntamente para hacer inferencias
acerca del aumento o reduccioén relativa de tamafio de un rasgo con respecto a los otros

rasgos (Mitteroecker et al. 2013).

Independientemente de la concepcion de alometria utilizada, se pueden
reconocer tres niveles de andlisis para la misma: ontogenética, estitica y evolutiva
(Cheverud 1982). La alometria ontogenética refleja la covariacion de rasgos a través de
diferentes estadios etarios y se usa generalmente, como en esta tesis, como un estimador
de la trayectoria ontogenética de la poblacion o especie, especialmente cuando no se
conocen las edades calendario. La alometria estatica, por su parte, se refiere a la
covariacién de rasgos entre individuos de un estadio del desarrollo particular
(usualmente en adultos) y la alometria evolutiva, a la covariacion de rasgos en un clado.
Comparaciones empiricas de alometria ontogenética y estdtica han mostrado una
correspondencia bastante cercana entre ambas (e.g., Klingenberg y Zimmerman 1992),
sugiriendo que gran parte de la variacion entre individuos surge a partir de la extensioén
del desarrollo a lo largo de trayectorias alométricas relativamente constantes
(Klingenberg 1998). Por su parte, también se ha demostrado que la alometria evolutiva
puede ser similar tanto a la ontogenética (e.g., Cardini y Polly 2010; Gunz 2012) como

ala estatica (e.g., Klingenberg y Zimmerman 1992), cobrando importancia el estudio



de estas ultimas como factores potencialmente importantes en la evoluciéon morfoldgica,

como se discute en el capitulo 3.

Heterocronia
La heterocronia es un concepto recurrente en las discusiones acerca de como se

relacionan el desarrollo ontogenético y la evolucion. El término fue acufiado por
Haeckel (1866) para referirse a una secuencia de eventos en la ontogenia que no
recapitulan la secuencia filogenética (Smith 2001). Fue de Beer (1930, 1958) quien
redefini6 y ampli6 el concepto en un intento de separarlo de la idea de recapitulacion.
Segtn él, la heterocronia consiste en el enlentecimiento o aceleracion de la tasa de
desarrollo del cuerpo respecto a los érganos reproductivos, pudiendo variar de 6rgano
en 6rgano (Mitteroecker et al. 2005). Posteriormente, Gould (1977) adopt6 una mirada
morfométrica del asunto, abandonando el foco puesto por los autores precedentes en el
tiempo relativo de los eventos del desarrollo. Gould entendi6 a la heterocronia como la
disociacidon evolutiva (i.e., respecto al ancestro) de tamaiio, edad y forma durante la
ontogenia. Bajo este concepto, propuso una terminologia para referirse a los distintos
tipos de disociacién denominada como el modelo de reloj (“clock model”). El modelo
del reloj consiste en un implemento grafico que compara las ontogenias de ancestros y
descendientes. El reloj posee tres escalas: tamafio, forma y edad. Estas son calibradas
para el ancestro y las agujas reflejan la ontogenia del descendiente, mostrando las

posibles diferencias del desarrollo (Fig. 1.1).
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Figura 1.1. “Clock model” de Gould (1977). (A) La flecha de linea sélida y la escala mas
externa indican tamafio, la flecha punteada y la escala interna se refieren a la forma. El 4rea
sombreada de la linea horizontal indica la edad. La linea vertical punteada muestra la
calibracion para el tamafio, forma y edad ancestral de un estadio estandar. (B) Clasificacion de
cambios heterocrénicos segin Gould (1977) y las consecuencas morfoldgicas respectivas.
Figura modificada de Klingenberg 1998.
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Alberch et al. (1979) extendieron y generalizaron en términos cuantitativos el
concepto de Gould al comparar las trayectorias ontogenéticas en graficos de edad o
tamafio versus forma. Segtin ellos, las trayectorias lineales o linearizadas pueden ser
parametrizadas mediante cinco variables: la edad del comienzo de un evento del
desarrollo (a; e.g., aparicion de la calcificacion de diferentes huesos craneanos), la de
finalizacidn (B; se refiere a una edad particular o al tamafio o forma final de la estructura
en desarrollo), la tasa de cambio de tamafio (k;), la tasa de cambio de forma (k;) y el
tamafio inicial al comienzo del periodo de crecimiento (Syp). De esta manera, estos
autores definieron una terminologia para referirse a los distintos procesos
heterocrénicos segtin los pardmetros que se modifiquen entre la trayectoria ancestral y
la del descendiente (Fig. 1.2; Tabla 1.1). Es importante destacar que Alberch et al.
(1979) no relacionan la terminacién del crecimiento somatico a la madurez sexual, la

cual es el marco de referencia para de Beer (1930, 1958).

La redireccion del concepto de heterocronia propuesta en los trabajos de Gould
(1977) y Alberch et al. (1979) fue rapidamente fijada como el marco de estudio de la
heterocronia y de la relacion entre ontogenia y filogenia, siendo aceptada hoy en dia
practicamente de manera universal por los bilogos evolutivos (Smith 2001). Sin
embargo, desde la biologia del desarrollo se ha marcado que este enfoque es limitado
porque no contempla eventos criticos que suceden tempranamente en el desarrollo para
los cuales el tamafio y la forma no son referencias apropiadas (e.g., diferenciacién y
“patterning” de los principales elementos corporales, surgimiento de la identidad de los
segmentos y regiones corporales, patrones de regulacién de la expresion génica; Smith
2001). Asimismo, se ha puesto en evidencia que esta concepcion no considera a los
mecanismos del desarrollo; cambios en estos mecanismos distintos a cambios

temporales per se también pueden ser la causa de un cambio clasificable dentro de las
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categorias de heterocronia de estos autores (Raff 1996). En este sentido, Raff (1996)
sefald que la primacia del tiempo en este marco de heterocronia no tiene un equivalente
en los procesos del desarrollo involucrados. Por ejemplo, el control del desarrollo y la
diferenciacion también pueden ser afectados por la cantidad de tejido en crecimiento o
el tamafio de una condensacion celular; de esta manera, cambios observados en el
orden temporal de estos eventos pueden ser consecuencias indirectas de estos procesos,
los cuales son independientes del tiempo (Klingenberg 1998). Es asi como los biélogos
del desarrollo tienden a definir heterocronia de manera mds acotada, entendiéndola
como cambios en el tiempo relativo de eventos del desarrollo durante la ontogenia (i.e.,
un cambio en el orden de estos eventos entre especies relacionadas; Klingenberg 1998).
Teniendo esto en cuenta, enfoques alternativos han sido planteados para superar las
limitaciones del marco propuesto por Gould y Alberch et al., como el caso de Smith
(2001), quien propone referirse al concepto de los primeros autores como ‘“heterocronia
del crecimiento” (“growth heterocrony”) para diferenciarlo de la “heterocronia
secuencial”, la cual entiende a la trayectoria del desarrollo como una secuencia de

eventos morfogenéticos.
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Figura 1.2. Terminologia de heterocronia para trayectorias ontogenéticas simples siguiendo a
Alberch et al. (1979). La linea s6lida representa la trayectoria del ancestro y el cuadrado indica
la morfologia al momento de la finalizacion del crecimiento. Las lineas puntuadas indican
trayectorias modificadas por distintos cambios heterocrénicos. o, comienzo de un evento del
desarrollo; B, finalizacién; 6, desplazamiento de tiempo. Figura redibujada de Klingenberg
1998.
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Tabla 1.1. Terminologia utilizada por Gould (1977) y Alberch et al. (1979)

Proceso heterocrénico Parametro modificado Expresion
morfologica
Progénesis Terminacién temprana del crecimiento Pedomorfosis
Neotenia Decrecimiento en la tasa de crecimiento de | Pedomorfosis
forma
Posdesplazamiento Comienzo tardio del crecimiento Pedomorfosis
Enanismo proporcionado | Decrecimiento en la tasa de crecimiento de
tamafio
Hipermorfosis Finalizacién tardia del crecimiento Peramorfosis
Aceleracion Incremento en la tasa de crecimiento de Peramorfosis
forma
Predesplazamiento Comienzo temprano del crecimiento Peramorfosis
Gigantismo Incremento en la tasa de crecimiento
proporcionado

Heterocronia, alometria y su uso en esta tesis

En términos practicos, muchos de los trabajos sobre heterocronia se han limitado

a los cambios en tamafio y forma, dejando de lado la variable del tiempo de desarrollo y

utilizando al tamafio como un proxy temporal debido a que generalmente no se dispone

de datos etarios. En relacion a esto, McKinney (1986) formalizé el marco de la

“heterocronia alométrica” usando grificas alométricas bivariadas para inferir procesos

heterocrénicos. Sin embargo, a pesar de que muchas veces el tamafio es un proxy

adecuado de la edad, tamano y edad pueden evolucionar de manera desacoplada, por lo
que muchos consideran (e.g., Smith 2001, Mitteroecker et al. 2013) que, a menos de que
se ponga a prueba de manera explicita que la dindmica del desarrollo del tamafio se

conserva entre el ancestro y el descendiente, un estudio comparativo de tamafio y forma

no es necesariamente un estudio de heterocronia, sino uno puramente alométrico. En
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otras palabras, a partir del andlisis comparado de las alometrias ontogenéticas no se
pueden inferir los procesos heterocrénicos ocurridos entre ancestros y descendientes
(Klingenberg 1998). Teniendo esto en cuenta y debido a la naturaleza del material f6sil,
en esta tesis me limito a inferir las consecuencias morfolégicas de la heterocronia —
pedomorfosis y peramorfosis— mediante analisis alométricos, sin referirme a los
procesos heterocronicos subyacentes. Es asi como, por ejemplo, cuando en el capitulo 6
propongo que las especies mas pequefas de temnospondilos presentan rasgos
pedomorficos, evito discutir si los mismos fueron producidos mediante neotenia,

progénesis o posdesplazamiento ya que no dispongo de datos etarios.

En relacién al hecho de evitar referirme a los procesos heterocrénicos
subyacentes, considero necesario explicar a lo que me refiero cuando utilizo
“truncamiento de la ontogenia”, concepto que utilizo repetidamente en varios capitulos.
Por truncamiento de la ontogenia me refiero a que algtin proceso heterocronico impide
llegar a la forma adulta del ancestro, derivando en una estructura pedomérfica. Es decir,
el truncamiento, seglin como lo utilizo en esta tesis y siguiendo la nomenclatura de
Alberch et al. 1979, engloba a la progénesis, la neotenia y el posdesplazamiento. En
trabajos previos, el truncamiento ontogenético no es explicitamente definido (e.g.,
Schoch 2010) o se utiliza, segiin entiendo, como sinénimo de progénesis (e.g., Alberch
y Alberch 1981). En cambio, Fink (1982) y Alberch y Blanco (1996), en su definicién
de pedomorfosis, parecerian aplicar la misma acepcion amplia que utilizo aqui. Para los
ultimos autores, “la pedomorfosis [es] una morfologia reminiscente de una forma
ancestral embridnica o juvenil producto de la delecién terminal (truncamiento) de la

secuencia ontogenética ancestral”.

Otro término relacionado a heterocronia y alometria que considero pertinente
aclarar es el de “trayectoria ontogenética”. Alberch et al. (1979) definen a la trayectoria
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ontogenética como X(t)=(a, S, 5), siendo “a” la edad, S el tamafio y ¢ la forma. La
trayectoria ontogenética es una idealizacién del crecimiento de un tnico individuo de
una poblacién, por lo que una poblacion puede ser vista como una nube de puntos, cada
una trazando una trayectoria ontogenética individual (Alberch et al. 1979). En esta tesis,
adopto la definicidn de trayectoria ontogenética mas amplia en dos sentidos, siguiendo a
trabajos previos. Primero, me refiero a las trayectorias ontogenéticas de las especies
(e.g., Mitteroecker et al. 2004), no de los individuos, por limitaciones obvias de la
paleontologia. Y segundo, equiparo este tipo de trayectorias a las trayectorias
alométricas (e.g., Cardini and O’Higgins 2005). Es decir, no tengo en cuenta el

parametro de edad comprendido en la definicién de Alberch et al. (1979).
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CAPITULO 2 Los temnospéndilos

Los temnospondilos constituyen el clado més especioso de tetrapodos no
amniotas del Paleozoico y Mesozoico. Actualmente se reconocen alrededor de 300
especies, con una proporcion similar entre formas paleozoicas y mesozoicas (Schoch
2014). El clado se origind en el Carbonifero temprano (Mississippiano, Viseano) y ya
en el Carbonifero tardio presentaba una alta diversidad. Se reconocen diferentes fases de
radiacidn y extincién, con picos de diversidad en el Pérmico y el Tridsico. Los tltimos
registros que se conocen son del Cretdcico Temprano (Aptiano), por lo que el rango
estratigrafico es de al menos 220 millones de afios. Como se discutira después en
detalle, se cree que los grupos de anfibios vivientes (anuros, salamandras y cecilias;
lisanfibios), o al menos los batracios (anuros y salamandras) se originaron a partir de
un grupo de temnospdndilos paleozoicos (e.g., Milner 1993; Ruta et al. 2003; Anderson
et al. 2008). De esta manera, si al menos uno de los grupos actuales de anfibios se
hubiese originado a partir de temnospodndilos, el rango se extenderia a 340 millones de
afios, convirtiéndolo en el clado de tetrdpodos con el rango temporal més grande
(Schoch y Milner 2014). Por cuestiones histdricas y para simplificar la nomenclatura, en
esta tesis llamo temnospodndilos al grupo que excluye a los grupos de anfibios actuales,

a sabiendas de que probablemente se trate de un grupo parafilético.

Los registros paleozoicos de temnospondilos se restringen casi totalmente a
localidades de Norteamérica, Europa y la regién europea de Rusia que se hallaban en
ese momento dentro del cinturén tropical del Paleozoico tardio. En el Tridsico su
distribucion se hizo mas amplia segtn las evidencias paleontoldgicas, incluyendo
registros en Gondwana como los de la Cuenca del Karoo, Sudifrica, con restos del

Tridsico temprano y medio (Schoch y Milner 2014). Los temnospéndilos
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stereospdndilos fueron pricticamente el tinico clado sobreviviente, aunque muy
abundante en diversidad, posteriormente al limite permo-tridsico con una distribucién
pangeica. Solo algunos grupos sobrevivieron el limite Tridsico-Jurdsico, con registros
jurésicos en el centro y este de Gondwana. El registro mas reciente proviene de

Australia (Schoch y Milner 2000).

La mayoria de los temnospéndilos del Paleozoico y el Mesozoico temprano se
conocen de lagerstitten, depdsitos sedimentarios de preservacion excepcional, formados
bajo condiciones acudticas. Un ejemplo sobresaliente son los depdsitos lacustres
vinculados a la orogenia varsicana, un sistema montafioso que se extendia por Europa
durante el Carbonifero y el Pérmico. De alli, principalmente de la cuenta de Saar-Nahe
en Alemania, se conocen individuos no solo con un esqueleto exquisitamente
preservado, sino también, en muchos casos, con piel y filamentos branquiales (Frobisch
et al. 2010). Aqui, decenas e incluso cientos de individuos de una misma especie han
sido exhumados de un mismo horizonte, conformando poblaciones “time-averaged”.
Varias de estas poblaciones son abundantes en larvas de distintios estadios (Schoch
1992, Boy 1995, Boy y Sues 2000), lo que ha permitido el estudio detallado de la
ontogenia del algunas especies (e.g., Schoch 1992). En esta tesis estudio aspectos
ontogenéticos utilizando individuos de algunas de estas poblaciones “time-averaged”:
de las especies Apateon pedestris de la localidad Ederbach (capitulo 4) y

Micromelerpeton credneri de Odernheim (capitulos 3 y 6).

Dentro de los temnospondilos se encuentran los tetrdpodos no amniotas mas
grandes (stereospdndilos, de largo entre 3 y 6m), pero también formas muy pequefias
(anfibdmidos y branquiosduridos, de largo entre 5 y 10cm; Schoch 2013). Muchos
aspectos de la paleobiologia de los temnospdndilos fueron recientemente estudiados,
desde estudios histolégicos (e.g., Sanchez et al. 2010) hasta patrones macroevolutivos
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(e.g., Ruta y Benton 2008). Aspectos de la biologia del grupo fueron recopilados
recientemente por Schoch (2014) y la taxonomia y registro f6sil fueron revisados por
Schoch y Milner (2014; complementario a Schoch y Milner 2000). Los siguientes dos

apartados —plan corporal y grupos— se basan principalmente en estas publicaciones.

Plan corporal

El plan corporal de los temnospdndilos es consistente con la estructura basica de
los tetrdpodos mds tempranos, presentando la mayoria de los elementos esqueletales
conocidos de los tetrdpodos del stem (Acanthostega, Ichthyostega) y tetrapodos del
crown tempranos, como los anthracosaurios, bafétidos, colosteidos y seymouriamorfos
(Schoch y Milner 2014). A su vez, la anatomia esqueletal también es muy conservada
dentro de Temnospondyli: los mismos elementos dseos se documentan en la mayoria de
los taxones, manteniéndose tanto su nimero (excepto en algunos grupos como los
plagiosduridos) como su disposicion en el esqueleto y su morfologia general (Schoch y

Milner 2014).

El craneo, estructura sobre la cual enfoqué los andlisis de la tesis, se caracteriza
por la combinacién de un techo craneano cerrado junto a grandes aberturas palatales
(Fig. 2.1). El techo craneano se compone de los nasales, frontales, parietales y
postparietales en la serie medial, el intertemporal, supratemporal y tabulares en la serie
temporal, el escamoso, yugal y cuadrado-yugal en la mejilla y los huesos
circumorbitales: lagrimal, prefrontal, posfrontal y postorbital. En muchos linajes de
temnospondilos el intertemporal se perdid, ya sea por fusién con huesos vecinos o tal
vez por su falta de osificacion. Los huesos circumorbitales forman un grupo de

elementos que se redujeron o se perdieron en algunos grupos, como los disorofoideos y

23



los plagiosduridos. La superficie de los huesos dérmicos del techo suele presentar una
fuerte ornamentacidon que cambia durante la ontogenia. Mientras que en los adultos esta
ornamentacion consiste usualmente en crestas dispuestoa en poligonos, los huesos
dérmicos de los juveniles y las larvas usualmente estian cubiertos solo por algunos
hoyuelos y surcos. Las especies acudticas, a su vez, suelen presentar en el techo
craneano amplios surcos que alojaban drganos de la linea lateral (Schoch y Milner

2014).

El paladar est4 formado por todos los huesos conocidos para otros
tetrapodomorfos, pero con una disposicion particular. En temnospoéndilos, los dientes se
sitdan en cavidades superficiales disponiéndose tipicamente en tres filas: una lateral en
la premaxila y la maxila, una intermedia en el vomer, palatino y ectopterigoides y una
medial en el pterigoides y el paraesfenoides. Los dientes se caracterizan por presentar
un plegamiento del esmalte y la dentina, lo cual les otorga un aspecto de laberinto en
corte transversal. Este tipo de diente solo estd ausente en larvas o en adultos muy
pequefios. En las larvas, los dientes son delgados y con forma de aguja. Por su parte,
algunos disorofoideos pequefios presentan dientes pedicelados (i.e., en los cuales la
corona se separa de la base mediante una zona no mineralizada; tipica de lisanfibios
adultos, Duellman y Trueb 1986) y bictspides. La denticion palatal se pierde en muchos
linajes, limitdndose a la presencia de colmillos pares sobre el vomer, el palatino y el
ectopterigoides. Los vomeres son caracteristicamente grandes, formando ldminas
amplias que rodean medialmente a las coanas y contribuyen posteriormente,a delimitar
anteriormente a las grandes aberturas palatales conocidas como vacuidades
interpterigoideas. Mientras que estas vacuidades usualmente forman hendiduras
angostas en tetrapodos stem y reptiliomorfos, en temnospdondilos ocupan la mayor parte

central del paladar, bordeadas por los muy reducidos pterigoides o, en el caso de una
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mayor reduccién, por los palatinos y los ectopterigoides. El parasfenoides, que consiste
anteriormente en un proceso cultriforme angosto y posteriormente en una placa basal

ancha, separa las vacuidades completamente (Schoch y Milner 2014).

Respecto al cartilago palatocuadrado, su proceso ascendente se observa muchas

veces osificado formando el epipterigoides y el cuadrado suele presentarse osificado.

El endocraneo era muchas veces era cartilaginoso, llegando al extremo de no
presentar ningun tipo de osificacion en especimenes larvales y taxones neoténicos
(micromelerpetontidos, branquiosauridos). Sin embargo, la mayoria de los
temnospondilos adultos tienen al menos una porcidn de la caja craneana osificada como
el esfenetmoides. En la regién occipital del craneo, los exoccipitales forman la mitad
dorsal del condilo occipital. En edopoideos, dendrerpétidos y dvinosaurios, el
basioccipital forma una porcién ventral amplia, formando un tdnico céndilo occipital.
Los temnospoéndilos més derivados presentan facetas pares porque el basioccipital estd

reducido o ausente.

Las cépsulas Oticas estdn osificadas en taxones de gran talla corporal como
Edops, Eryops, Mastodonsaurus o pequeiios bien osificados como algunos
anfibdmidos. También se han documentado en Trimerorhachis y Dendrerpeton (Schoch

y Milner 2014).

Grupos de temnospdndilos

Dentro de temnospdndilos se reconocen diferentes clados de acuerdo a la hipdtesis

taxondmica de Schoch (2014):

- Edopoidea: eran predadores con un tamafio corporal de 1 a 3m hallados en

depdsitos lacustres de carbon del Penssilvaniano (e.g., Cochleosaurus
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bohemicus), “red beds” de canales fluviales pérmicos (e.g., Edops) y depdsitos
de bases de troncos provenientes de Nueva Escocia, Canada (e.g.,
Cochleosaurus florensis).
Dendrerpeton y Balanerpeton eran formas terrestres de 30-50cm de tamaiio.
Corresponden a la radiacién temprana de los temnospéndilos, provenientes del
Viseano de East Kirkton, Escocia, y del Bashkiriano de Joggins,
respectivamente.
Dvinosauria: es un grupo abundante que se conoce del Penssilvaniano. Eran
todos acudticos, con pequefios miembros, cuerpos elongados y branquias que
permanecian durante toda su vida.
Zatracheidae: es un pequefio grupo del Pérmico temprano de Europa y
Norteamérica compuesto por especies terrestres de pequefio tamaio.
Dissorophoidea: es un grupo diverso que existié desde el Carbonifero hasta el
Tridsico temprano. Como se discute mas adelante en este capitulo, hipdtesis
recientes sugieren que los grupos de anfibios vivientes se originaron dentro de
este clado, particularmente entre los anfibamidos. Ecolégicamente se puede
dividir en tres grupos:
e Carnivoros terrestres fuertemente acorazados pertenecientes a dos clados:
Dissorophidae y Trematopidae.
e Insectivoros terrestres pequefios y no acorazados, los Amphibamidae.
¢ Perennibranquiados acudticos: a) Branshiosauridae, un clado de formas
pequeiias neoténicas y filtradoras, aunque se conocen adultos
metaforfoseados de una especie, Apateon gracilis; b)

Micromelerpetontidae.
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Eryopoidea: habitaban rios y lagos en herradura (“oxbow lakes”) durante el
Pensilvaniano. La especie mejor conocida, Eryops megacephalus, poseia
miembros robustos, lo que sugiere que tal vez era capaz de caminar en tierra,
aunque su larga cola nadadora y la denticién piscivora tipica indican que
probablemente pasaba mucho tiempo en el agua.

Stereospondylomorpha: formas acuéticas de mediano y gran tamaiio, llegando a
6m en el triasico Mastodonsaurus giganteus. El “stem” de este clado esta
constituido por especies paleozoicas bien conocidas como Sclerocephalus
haeuseri y Archegosaurus decheni (Fig. 2.1). Los Stereospondyli, por su parte,
se diversificaron en el Tridsico temprano, sobreviviendo hasta el creticico, y
fueron casi los inicos temnospdndilos presentes en el Mesozoico. Dentro de este
grupo tan diverso, en esta tesis se incluyeron especies pertenecientes a los
siguientes clados: Capitosauria, Trematosauroidea, Brachiopoidea y
Plagiosauridae.

Existe un consenso respecto a que los edopoideos forman el grupo hermano del

resto de los temnospodndilos, seguido de los dendrerpétidos (Ruta et al. 2003; Schoch
2013). En cambio, las interrelaciones de los otros grandes clados no han sido resueltas
de manera satisfactoria; las diferentes hipétesis han sido recopiladas y comparadas

recientemente por Schoch y Milner (2014).

Ontogenia y ciclos de vida

El exquisito registro fésil de varios taxones de temnospdndilos, compuesto por

numerosos individuos de diferentes tamafios de un mismo horizonte, ha permitido el

estudio detallado de la ontogenia, principalmente del crdneo (e.g., Boy 1974; Schoch
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1992; Boy y Sues 2000). A partir de esta informacion se han reconocido diversas

estrategias de vida dentro del grupo.

Si bien se cree que todos los temnospdndilos poseian un estado larval acuético,
la transicion al adulto se lograba por diferentes caminos. El ciclo de vida primitivo de
los temnospdndilos era principalmente acudtico y el estadio adulto se alcanzaba
mediante cambios morfoldgicos progresivos, a diferencia de la metamorfosis dristica de
los anfibios vivientes (Frobisch et al. 2010), en la cual existe una concentracion de
eventos del desarrollo en una fase corta del desarrollo (Schoch y Frobisch 2006). Este
ciclo de vida era el mas comun en temnospéndilos, tanto en formas paleozoicas como
en los grandes stereospondilos mesozoicos. Caracteristica del el pasaje de larva a adulto
compartidas entre muchas especies con este ciclo de vida consisten en: la modificacion
de la ornamentacion de los huesos dérmicos (de hoyuelos radiales a crestas
poligonales), la reorganizacion del aparato branquial, la posterior reabsorcién de los
denticulos branquiales larvales y la remodelacion del los arcos branquiales, lo cual
indica el cerramiento de las hendiduras branquiales (necesarias para la alimentacion por
succién en las larvas acudticas) y la pérdida de las branquias externas (Frobisch et al.
2010). Uno de los ejemplos mejor estudiados es el stereospondilomorfo Sclerocephalus
haeuseri (Fig. 2.1), una especie de tamaifio entre 1m y 1,7m del cual se conocen cientos
de individuos de sedimentos lacustres del Carbonifero tardio y Pérmico temprano de
Alemania (Schoch 2009). Se ha propuesto que su ontogenia representa razonablemente
bien la condicién primitiva del grupo (Schoch 2014b). Sclerocephalus habitaba en
lagos, donde usualmente era el predador tope (Boy y Sues 2000). Se cree que, si bien
era capaz de realizar excursiones a la tierra, era una especie principalmente acudtica ya
que la osificacion de huesos que se asocian a la locomocion en tierra de animales de

gran talla, como la de carpales y tarsales, solo se observa en pocos especimenes
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particularmente grandes (Schoch 2009a). Interesantemente, muestras de distintos lagos
de la cuenca de Saar-Nahe sugieren que esta especie era capaz de responder a
parametros ambientales modificando la extensién de su ontogenia, resultando en
morfologias y tamafios adultos considerablemente variables. En el lago Odernheim, el
cual era inestable por temporadas y pobre en nutrientes, Sclerocephalus producia
adultos pequefios que se alimentaban de presas chicas. En contraste, en el lago
Jeckenbach, donde las condiciones ambientales eran mas benévolas, Sclerocephalus
alcanzaba tamafios mayores (Schoch 2009). Otra especie ampliamente estudiada es el
disorofoideo Micromelerpeton credneri (Fig. 2.1), de 20 a 30cm en longitud. Al igual
que Sclerocephalus, Micromlelerpeton es conocido por cientos de individuos de la
cuenca de Saar-Nahe (Boy 1995). Se conocen dos morfotipos: uno pequefio proveniente
del lago Odernheim y uno més grande del lago Niederkirchen. Se ha interpretado que
los individuos mds grandes de Odernheim son adultos perennibranquiados debido a la
presencia de denticulos branquiales, ductos nasolacrimales larvales y un postcraneo
poco osificado (Boy 1995). En contraste, los individuos mas grandes de Niederkiechen
no poseen denticulos branquiales, los ductos nasolacrimales estin cerrados, no poseen
surcos de la linea lateral, el himero presenta condilos osificados y los intercentros estan
agrandados, de manera que los adultos de este lago no serian perennibranquiados. La
condicién perennibranquiada de Micromelerpeton en Odernheim fue nombrada como
neoténica por Boy (1995), entendiendo a la neotenia como a la madurez sexual
alcanzada en un estadio larval, no en los términos heterocrénicos de Alberch et al.
(1979) presentados en la introduccion a la tesis. Schoch (2014b), por su parte, prefiere
reservar este término para los casos en que esta condicién se alcanza de manera
derivada al suprimirse la metamorfosis en un ciclo bifasico. En esta tesis, cuando digo

que una especie es neoténica, me refiero al concepto segtiin Boy (1995) y no segtin
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Schoch (2014b) ya que el primero es el mas ampliamente utilizado en la literatura sobre
temnospdndilos y porque la mayoria de los casos la presencia de un ciclo bifasico es

meramente hipotética.

Transformaciones morfoldgicas drésticas durante la ontogenia han sido
documentadas principalmente dentro de tres clados con adultos mds o menos terrestres -
Eryopidae, Zatrachydidae y Dissorophoidea- y otras formas menos conocidas como los
temnospdndilos tempranos Edops craigi y Dendrerpeton acadianum (Schoch 2002).
Los cambios morfoldgicos ocurridos durante la ontogenia de estos taxones, fueron
analizados por Schoch (2002). Particularmente relevante para esta tesis es el ciclo de los

disorofoideos.

Dentro de Dissorophoidea se documentan distintos ciclos de vida. Por un lado, el
descrito anteriormente para Micromelerpeton credneri, el cual comparten el resto de los
micromelerpetontidos. Contrariamente, los anfibdmidos y olsoniformes eran formas
terrestres, por lo que, a pesar de que no se conocen larvas que sean asignables de
manera inequivoca a estos grupos, se infiere que poseian un cilclo bifdsico definido por
una metamorfosis similar a la de los anfibios actuales que resultaba en adultos
marcadamente diferentes a las larvas, acoplada al pasaje de la vida acudtica larval a la
terrestre. Por su parte, los branquiosauridos son especies con adultos
perennibranquiados. El caracter adulto de estas formas fue confirmado por estudios
paleohistolégicos (Sanchez et al. 2010) y se hipotetiza que la retencion de caracteres
larvales en el adulto se dio por el truncamiento de un ciclo bifasico. Distintas lineas de
evidencia soportan la hipétesis de un ciclo bifasico: 1) andlisis filogenéticos recientes
recuperan a los branquiosduridos anidados dentro de los anfibamidos terrestres
(Frobisch y Schoch 2009); 2) el poscrianeo de los branquiosduridos es tipicamente corto
y bien osificado con respecto al crdneo, lo que podria deberse al haber derivado de
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formas adaptadas a la vida terrestre (Boy y Sues 2000); y 3) se documentaron
individuos metamorficos en el branquiosduridos Apateon gracilis (Frobisch y Schoch
2006). El reconocimiento en Apateon gracilis de individuos metamorficos es interesante
no solo como evidencia de la condicién ancestral de un ciclo bifasico en
branquiosauridos, sino también porque constituye el inico caso documentado en
temnospondilos de una metamorfosis similar a la de los anfibios actuales (Frobisch y
Schoch 2006; vale aclarar que la condensacion de los eventos del desarrollo que
marcaria la metamorfosis en esta especie se infiere utilizando al tamafio corporal como
proxy de tiempo). A su vez, debido a la posicion filogenética de los branquiosduridos, lo
documentado en Apateon gracilis también aporta evidencia respecto a la presencia de

una metamorfosis en anfibamidos, dissor6fidos y trematépidos.

El origen de los grupos de anfibios vivientes

Los tetrapodos no-amniotas estan representados hoy dia por las ranas y sapos
(Anura), las salamandras (Caudata), y las cecilias (Gymnophiona). Si estos tres grupos
constituyen o no un grupo monofilético (hipétesis de Lissamphibia) y que grupos de
formas paleozoicas estdn mas cercanamente emparentados con ellos son tépicos
vigentes y sin respuestas undnimes, con diferencias que responden no solo al hallazgo
de nuevas evidencias paleontoldgicas sino también a la aplicacion de diferentes
metodologias. Por otra parte, las pronunciadas diferencias morfoldgicas entre las formas
vivientes de estos grupos y los representantes mds antiguos conocidos de los respectivos
linajes, por un lado, y sus parientes paleozoicos, por otro, determinan un salto que no
contribuye a la dilucidacién del problema. Asimismo tampoco hay consenso con
respecto a las interrelaciones de los grupos vivientes aunque la hipétesis de una mayor

cercania filogenética entre anuros y salamandras (hipdtesis de Batrachia) (Trueb y
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Cloutier 1991; Laurin y Reisz 1997) contra la hipotesis de Procera ([Caudata +
Gimnophiona]) ha cobrado aceptacion, refrendada por un anélisis filogenatico amplio
de secuencias moleculares (Zhang et al. 2005). Los resultados de este dltimo a priori no
convalidarian las propuestas de una mayor cercania de salamandras y cecilias cuyo
origen habria ocurrido entre un grupo de anfibios paleozoicos (Lepospondyli) no
perteneciente al clado en el cual se originarian los anuros y salamandras

(Temnospondyli), como algunos han propuesto (e.g., Carroll et al. 1999).

Si se acepta el concepto de Batrachia, dos hipdtesis contemplan la monofilia de
Lissamphibia: el origen del primero con los Gymnophiona entre los temnospéndilos
(Milner, 1988; Trueb y Cloutier, 1991); o su origen entre los lepospéndilos, de registro
Mississipiano-Pérmico (Laurin y Reisz 1997). Una tercera hipotesis propone que los
Batrachia se originaron entre los temnospodndilos, pero no asi los gimnofiones, que
habrian derivado de los lepospdndilos (e.g., Carroll 2001), por lo que los anfibios
vivientes no constituirian un grupo monofilético. Los resultados de recientes andlisis
filogenaticos de parsimonia y bayesiano (76 taxones, 345 caracteres morfoldgicos;
Pardo et al 2017), sin embargo, no soportan esta ultima hipdtesis y reiteran la monofilia

de los tres grupos de anfibios vivientes.

Formas f6siles descriptas en los tltimos 50 afios reiteradamente resultan
anidadas dentro del clado Temnospondyli y ubicadas en el stem de Batrachia en
distintos andlisis filogenéticos, ya que ellos presentan algunos, pero en general no los
mismos en todos, caracteres de Batrachia. Todos estos taxones forman parte del
subclado de los disorofoideos, aunque el orden de la sucesion de estos stem-batraquios
difiere ligeramente en esos estudios (e.g., Carroll y Holmes 1980; Bolt y Lombard
1985; Milner 1988; Trueb y Cloutier 1991). Doleserpeton annectens del Pérmico de
Oklahoma (Bolt 1969; Sigurdsen y Bolt 2010), representado por varios ejemplares no
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completamente articulados, fue uno de esos taxones desde su descripcion original, su
relacion con los anfibios vivientes fundamentada principalmente en la presencia de
denticidn pedicelada y bictspide y vértebras casi monospondilicas. Es una forma
relativamente pequefia ya que el tamafio corporal del holotipo se ha estimado en S5mm.
Si bien el material conocido muestra cierta evidencia de variacién ontogenética, se
considerd que los ejemplares pertenecen a individuos adultos con habitos terrestres, sin
que se conozcan estadios larvales. No obstante, su cercania filogenética con otras
formas de las que se conocen estadios larvales (e.g. Branchiosaurus, Boy y Sues 2000)

sugiere que podrian haberlos tenido.

Otro taxén filogenéticamente cercano a la divergencia de Batrachia es el
pequeiio disorofoideo Amphibamus grandiceps de los nddulos pennsilvanianos de
Mazon Crick, Illinois, representado por distintos estadios ontogenéticos (Milner, 1982).
Fue considerado “remarkably frog-like” por Watson (1940), quien lo describi6 en
primer lugar en forma mas completa, después de la desaparicion del holotipo. Por otra
parte Platyrhinops lyelli (antes asignado a Amphibamus) del Pennsilvaniano medio de
Lincoln, Ohio también presenta dientes marginales que son bictispides (Clack y Milner

2010) como en los batraquios.

Asimismo los branquiosauridos del Permo-Carbonifero de Europa central fueron
seflalados como formas cercanas a Lissamphibia por Trueb y Cloutier (1991). Estos
temnospondilos de vida acudtica (considerada como adquirida secundariamente por
Boy) comparten con los anfibAmidos mds terrestres tablas craneanas muy abreviadas,
ectopterigoides reducidos o ausentes e interclavicula reducida a un disco pobremente
osificado. Los branquiosduridos fueron considerados anfibamidos neoténicos, pero Boy
(1987) realiz6 una revision de estos anfibios y reafirmd su status taxondmico y validez.
En ellos, como en Batrachia, una fenestra subtemporal separa pterigoides (y
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ectopterigoides y palatino posterior) del margen de la mandibula superior, a diferencia
de otros temnospdndilos. Segun Milner (1993), el éxito de los lisanfibios estd atado a la
forma en que han evolucionado caracteres larvarios y de adultos a través de
heterocronismos y miniaturizacién, dando origen a nuevas morfologias. Ese autor
propuso (1993) que la miniaturizacién critica y subsecuente diversificacion de los
lissanfibios ocurrié post-Doleserpeton o post-Branchiosauridae (segun otra hipdtesis de
relaciones), ya que caracteres de los lisanfibios no se encuentran en ningtin
temnospondilo. Esta propuesta se hace eco de un estudio de Carroll (1990) en
lepospondilos diminutos donde se plantea que muchos de los caracteres inusuales de
estas formas se deben a su pequefio tamafo, inclusive la pérdida de ciertos elementos
0seos dérmicos. La importancia de las cdpsulas sensoriales y caja craneana podrian
limitar el desarrollo de otras estructuras craneanas, como advirti6 Hanken en

salamandras (1983, 1984).

Los temnospondilos como modelo de estudio y el desarrollo de mi investigacion
doctoral

Los temnospondilos constituyen un modelo excepcional para explorar cuestiones
cuantitativas del desarrollo y evolucion morfoldgica en formas extintas debido a su
exquisito registro f6sil que incluye especies representadas por decenas e incluso cientos
de individuos excelentemente preservados de poblaciones time-averaged, incluyendo
ejemplares de distintos estadios ontogenéticos. A su vez, el extenso registro del clado
permite analizar cambios morfoldgicos a través de millones de afios. Por otro lado, su
supuesta relacidon con los grupos de anfibios vivientes hace que los temnospdndilos sean
de particular interés para el estudio del origen de los grupos actuales y, de manera mas

general, del origen de los grandes clados.
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Tomando como eje la relacion entre el desarrollo y la evolucién morfolégica, la
primera fase de mi investigacion doctoral consisti6 en evaluar la potencialidad del grupo
como modelo para andlisis cuantitativos de distinta naturaleza. Es asi como primero me
dediqué a recorrer colecciones que me eran facilmente accesibles tomando fotos,
haciendo dibujos con cdmara clara y recolectando datos morfométricos de todo taxén
bien representado que hallara. De esta primera etapa obtuve varios resultados: a) un
amplio archivo grafico y de datos; b) adquiri una buena aproximacioén a la gran
diversidad de formas que componen el clado; ¢) adquiri experiencia en el
reconocimiento de estructuras anatémicas en distintos tipos de preservaciones fosiles,
con énfasis en la interpretacién de f6siles bidimensionales; y d) a partir de todo lo
anterior, pude formarme una idea acabada de las posibilidades y, principalmente, de las
limitaciones del registro. Por ejemplo, pude concluir que, pesar de que se conocen
cientos de individuos de especies de los branquiosauridos Apateon pedestris (Fig. 2.1) y
A. caducus, muy pocos presentan el esqueleto completo (ya sea por fragmentacién o por
la falta de osificacion en estadios tempranos), de manera que tuve que descartar uno de
los objetivos que me habia planteado al comienzo de la tesis: evaluar como cambia la
variacidn a lo largo de la ontogenia. También tuve que abortar el intento de comparar la
variacion entre diferentes poblaciones time-averaged de estas especies y con otros
taxones bien representados con un registro fosil numeroso como Micromelerpeton
credneri 'y Sclerocephalus haeuseri. A su vez, me hizo poner en duda la validez de
estudios previos, como el que documenta un desarrollo de los miembros de polaridad
preaxial en Apateon, Micromelerpeton 'y Sclerocephalus (Frobisch et al. 2015). En este
sentido, mediante el estudio de los materiales originales de Apateon del trabajo de
Frobisch et al. (2015) junto a otros especimenes de la misma procedencia, pude

observar que en muchos individuos es dificil identificar la identidad de los digitos y de
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los elementos del zeugopodio ya que no se diferencian morfolégicamente y la
orientacion en que los miembros se encuentran preservados no es clara. Por otro lado,
observé que existe variacion respecto a la secuencia de osificacion, de manera que la
evidencia de polaridad preaxial no es inequivoca cuando se tiene en cuenta una muestra
amplia de individuos. A partir de esta primera fase exploratoria delimité los objetivos
concretos de la tesis y me enfoqué posteriormente en reforzar el muestreo taxondémico
visitando colecciones adicionales. Los materiales incluidos en los andlisis se detallan en
los capitulos correspondientes, pero me parece importante resaltar que esta tesis es
fundamentalmente el resultado de haber observado cientos de ejemplares que finalmente
no pudieron ser considerados para los estudios cuantitativos. En este sentido, uno de los
mayores esfuerzos consistié en la seleccion del material de estudio. Por ejemplo,
observé més de 600 individuos de Apateon pedestris de los cuales terminé utilizando

solo cerca de 20 de ellos en los estudios de morfometria.

Como puede apreciarse en los capitulos subsiguientes, en muchos casos decidi
utilizar reconstrucciones en lugar de material f6sil original. Esto se debe, por un lado, a
que al tratarse de un grupo pangeico con un registro temporalmente muy extenso, los
materiales originales se encuentran alojados en instituciones alrededor del mundo, de
manera que me fue materialmente imposible acceder a ellos. Por otro lado, el uso de
reconstrucciones permite incluir a taxones representados Gnicamente por material
desarticulado o deformado tecténicamente. Excepto en los casos puntuales mencionados
en los capitulos siguientes, solo utilicé reconstrucciones que consideré confiables tras

evaluar material original de primera mano o mediante fotografias del mismo.

Aclaracion nomenclatorial
Muchos de los taxones utilizados en esta tesis pertenecen a géneros

monoespecificos por lo que, siguiendo el estilo hallado en la literatura sobre
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temnopondilos, me refiero a ellos utilizando solo el nombre genérico. A su vez, en los
capitulos en los cuales utilizo una sola especie de un género, también me limito a

nombrarla de manera genérica en el texto.

ABREVIATURAS INSTITUCIONALES
AMNH: American Museum of Natural History
BP: Bernard Price Institute for Palacontological Research

BSM y BSP: Bayerische Staatssammlung fiir Paldontologie und Geologie, Munich,
Alemania

CM: Carnegie Museum, Pittsburgh, USA

GPIM, VAT y ATD: Geowissenschaftliches Institut, Johannes Gutenberg-Universitat,
Mainz, ahora alojado en Naturhistorisches Museum Mainz, Alemania

GPIT: Institut und Museum fur Geologie und Palaontologie, Eberhard Karls-
Universitat, Tiibingen, Alemania

KO: Comenius University, Bratislava, Eslovaquia

LFUG: Landesamt fiir Umwelt und Geologie, Freiberg, Alemania
MB.Am: Museum fiir Naturkunde Berlin, Alemania

MHI.KU: Muschelkalkmuseum Hagdorn Ingelfingen

MMG-SaP: Staatliches Museum fiir Naturkunde, Dresden, Alemania
MVZ: Museum of Vertebrate Zoology at Berkeley, USA

NHMM: Naturhistorisches Museum Mainz, Alemania

NHMW: Naturhistorisches Museum Wien, Austria

PolF: Coleccion Pollichia, Geoskop, Thallichtenberg, Alemania

SAM: South African Museum

SMNS: Staatlisches Museum fiir Naturkunde Stuttgart, Alemania
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Figura 2.1. Fotografias de ejemplares seleccionados en vista dorsal. (A) Micromelerpeton
credneri (MB.Am 381.1); (B) Sclerocephalus haeuseri (NHMM.PW 2009-3); (C) Apateon

pedestris (SMNS 16258); (D) Archegosaurus decheni (MB.Am 138); (E) Mastodonsaurus
giganteus (SMNS 54677)
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CAPITULO 3 Alometria ontogenética y su impacto en la evolucién

morfologica

“In evolution, selection may decide the winner of a given game but development non-
randomly defines the players” (Alberch, 1980)

Analizar la evolucidn del desarrollo es esencial para comprender como la
evolucién morfoldgica se mueve en el espacio fenotipico (Hall 2000; Wilson 2013) y
como se origina la disparidad morfoldgica. La morfologia es el resultado del desarrollo
(Zeldtich et al. 2016) y las vias de este ultimo afectan tanto la direccion como la
extension del cambio morfologico (Wagner y Altenberg 1996; Adams y Nistri 2010;
Gerber 2014). Es asi como no todas las variantes morfoldgicas son igualmente posibles
de ocurrir porque propiedades variacionales del desarrollo influyen en qué tan
propensos a variar son los rasgos, limitando la respuesta evolutiva a factores externos de
seleccion a ciertas direcciones del espacio fenotipico (Schwenk y Wagner 2004; Gerber

2014).

Entre los multiples factores que dirigen y caracterizan a las vias del desarrollo, el
estudio de los patrones alométricos durante la ontogenia y su evolucién son
particularmente relevantes porque se postula que la alometria limita la evolucion de la
forma a ciertas direcciones de cambio mediante la integracion y, al mismo tiempo, actia
como un acelerador a través de la produccién de diferencias fenotipicas pronunciadas a
lo largo de lineas de menor resistencia evolutiva (Cardini y Polly 2013). Por lo tanto,
establecer el componente ontogenético de las transformaciones alométricas es esencial

para llegar a comprender la diversificacion morfolégica en tamafio y forma.

Las ontogenias de formas extinguidas preservadas en el registro paleontologico,

en contraste con las de formas vivientes, ofrecen la posibilidad de una perspectiva

45



temporal sobre el tema al permitir el estudio de la evolucion de las alometrias
ontogenéticas a lo largo de un intervalo de tiempo prolongado. En este sentido, los
temnospondilos constituyen un modelo tnico para estudiar la relacién entre desarrollo
y evolucion morfoldgica en el tiempo profundo porque se conocen numerosas especies
fésiles representadas por individuos de diferentes estadios ontogenéticos (Boy y Sues

2000).

Como se expuso en el capitulo 2, los temnospdndilos vivian en una amplia
variedad de habitats — lagos, rios, y ambientes marinos y terrestres (Schoch 2014a)—y
presentaban diferentes estrategias de vida: especies con larvas acudticas que se
transformaban gradualmente en adultos acudticos, otras con larvas acudticas con una
metamorfosis drastica que resultaba en adultos completamente terrestres y también
especies neoténicas (Schoch 2014a). Esta multiplicidad de ecologias y ciclos de vida se
ve reflejada en la gran diversidad de morfotipos y tamafios corporales en el grupo,
incluyendo grandes predadores acudticos con un tamaiio corporal de hasta seis metros
(e.g., muchos stereospondylomorfos; Schoch y Milner 2000), formas terrestres
fuertemente acorazadas (e.g., dissoréfiidos), formas semejantes a pequefios lagartos
(i.e., amphibdmidos terrestres) y perennibranquiados acudticos (e.g.,
micromelerpetdntidos y branquiosduridos) (Schoch 2014a; Witzmann et al. 2009). Sin
embargo, a pesar de esta diversidad de formas corporales, es llamativo que el techo
dérmico craneano es extremadamente conservado dentro del clado y a través del tiempo
geoldgico. En temnospéndilos, exceptuando el de algunas especies (e.g., algunos
plagiosaurios; Schoch y Milner 2014), el techo craneano esta formado por un mismo

conjunto de huesos dérmicos con posiciones relativas conservadas.

El techo craneano de los temnospdndilos ya ha sido objeto de estudio de trabajos
morfométricos a nivel macroevolutivo (e.g., Stayton y Ruta 2006; Fortuny et al. 2011;
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Angielczyk y Ruta 2012) y ontogenético (Witzmann et al. 2009), tanto de morfometria
lineal como geométrica. Sin embargo, a mi entender, ningtn estudio ha tratado ambos
niveles comparativamente. Por otro lado, el tnico trabajo que aborda el cambio de
forma durante la ontogenia (i.e., Witzmann et al. 2009) se basa en una metodologia que
implica asumir desde un principio que el patron alémetrico entre las especies es
conservado y, por lo tanto, no sirve para poner a prueba si esto es asi (ver discusion del
presente capitulo para mas detalles). Es asi como en este capitulo pretendo
complementar los trabajos previos mediante: 1) el estudio comparativo de los patrones
de alometrias ontogenéticas craneanas en temnospondilos; 2) la exploracion de los
factores que podrian llegar a explicar dichos patrones; y 3) el andlisis de si la alometria
ontogenética influy6 en la diversificacion morfoldgica craneana adulta del clado y, de
ser asi, en qué grado. Para ello, utilicé morfometria geométrica, por lo que el presente
trabajo es un estudio de alometria entendida como la relacion estadistica entre tamafio y

forma (Mitteroecker et al. 2013; ver capitulo 1).

Materiales y métodos

Relaciones filogenéticas— Un contexto filogenético explicito es un requerimiento tanto
para abordar la discusién sobre evolucién morfoldgica y de la ontogenia como para
calcular la alometria evolutiva utilizando cuadrados minimos generalizados
filogenéticos (PGLS por su sigla en inglés, ver mds adelante). Dado que las especies
estudiadas en este trabajo pertenecen a distintos grupos dentro de Temnospondyli y que
actualmente no hay ninguna hipétesis filogenética publicada disponible que las incluya

a todas, el marco filogenético utilizado fue un arbol sintético (Fig. 3.1) que construi a
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mano combinando diferentes topologias obtenidas previamente. En este superarbol, la
topologia recuperada por Schoch (2013) en su estudio de los grandes clados de
temnospondilos fue utilizada como “backbone tree”. Para la parte de la filogenia
correspondiente a los sterospondilomorfos no stereospéndilos, reemplacé la topologia
de Schoch (2013) por la recuperada por Schoch y Witzmann (2009a) ya que la misma
considera a una mayor cantidad de especies, incluyendo a las dos especies de
Glanochthon utilizadas en el andlisis ontogenético. La tnica discrepancia entre las dos

topologias consiste en que en el drbol preferido por Schoch (2013), Archegosaurus 'y

Glanochthon son recuperados como un clado, mientras que independientemente forman

parte del stem hacia Sterospondyli en el estudio de Schoch y Witzmann (2009a). A
pesar de esto, Schoch también recupera la dltima variante en algunos escenarios
alternativos. El clado Dissorophoidea recuperado por Schoch (2013) también fue
reemplazado por la topologia méas detallada que se explica en el capitulo 6, pero
podando las especies de las que consideré que no se podian tomar datos

morfogeométricos confiables.
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Capitosauria
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Eryopidae
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Dissorophoidea “@

Figura 3.1. Hipdtesis filogenética utilizada.

Edops craigi
Cochleosaurus bohemicus
Dendrerpeton acadianum
Balanerpeton woodi
Mastodonsaurus giganteus
Eryosuchus garjainovi
Paracyclotosaurus davidi
Eocyclotosaurus wellesi
Cyclotosaurus robustus
Parotosuchus nasutus
Benthosuchus suchkini
Gerrothorax pulcherrimus
Laidleria gracilis
Batrachosuchus browni
Metoposaurus diagnosticus
Callistomordax kugleri
Trematosaurus brauni
Trematolestes hagdorni
Lydekkerina huxleyi
Archegosaurus decheni
Glanochthon angusta
Glanochthon latirostris
Cheliderpeton vrani
Sclerocephalus haeuseri
Eryops megacephalus
Onchiodon labyrinthicus
Neldasaurus wrightae
Dvinosaurus primus
Isodactes obtusus
Trimerorachis insignis
Zatrachys serratus
Acanthostomatops vorax
Branchierpeton amblystomum
Micromelerpeton credneri
Phonerpeton pricei
Acheloma cumminsi
Fedexia striegeli
Dissorophus multicinctus
Cacops morrisi
Georgenthalia clavinasica
Melanerpeton humbergense
Apateon gracilis

Apateon caducus
Apateon pedestris
Doleserpeton annectens
Amphibamus grandiceps
Platyrhinops lyelli
Micropholis stowi
Tersomius texensis
Eoscopus lockardi
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Patrones ontogenéticos— Calculé la alometria ontogenética del techo craneano
de 14 especies de temnospdndilos. Dichas especies son representantes de diferentes
grandes clados dentro de Temnospondyli y de distintos estilos de vida (Tabla 3.1);
fueron seleccionadas para el estudio todos los taxones a los que pude tener acceso y que
se encuentran representados por al menos dos craneos relativamente bien preservados
de distintos estadios ontogenéticos. A falta de datos etarios, la distincién entre
diferentes estadios se basé en el largo diferencial del craneo entre los especimenes y, en
los casos disponibles, caracteristicas cualitativas que se conocen que cambian durante la
ontogenia, como el grado de ornamentacién de los huesos dérmicos (ver Boy y Sues
2000 para discusion al respecto). En este sentido, en ausencia de caracteres cualitativos,
la distincidn entre si dos crdneos de diferente tamafio de una misma especie representan
dos estadios ontogenéticos distintos o variacién dentro de un mismo estadio fue
subjetiva. El estudio fue limitado al techo craneano porque generalmente es la region
mejor preservada y se encuentra totalmente formada en estadios tempranos de la
ontogenia en la mayoria de los temnospondilos (Witzmann et al. 2009). A su vez, solo
se considerd la regién medial del techo craneano ya que los elementos laterales no se
preservan adecuadamente en muchos especimenes y aquellos con componente vertical
se preservan con una posicion diferente a la natural en las especies con preservacion

bidimensional (e.g., Micromelerpeton, Sclerocephalus, Glanochthon).
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Tabla 3.1. Lista de taxones, material utilizado en los andlisis, estilos de vida considerados y fuentes bibliogréficas. Aquellas especies incluidas en el

anélisis intraespecifico se indican en negrita junto con el niimero de individuos utilizados para cada una.

Taxones Material estudiado Niimero de Estilo de vida Fuente bibliografica de estilo
individuos en de vida
analisis de
ontogenia
Acanthostomatops vorax LFUG 13235, 13245, 13417, 13522, 8 Terrestre Schoch y Witzmann 2005
SN1, SN2;
MMG-SaP 129 (de Schoch y
Witzmann 2005, Fig. 2), 130 (de
Schoch y Witzmann 2005, Fig. 2)
Acheloma cumminsi Dilkes y Reisz 1987 (Fig. 3) Terrestre Schoch 2009
Amphibamus grandiceps Schoch and Milner 2014 (Fig. 30A) Terrestre Schoch 2002
Apateon caducus Schoch 1992 (estadios XVI a XXV) 10 Neoténico Schoch 2014a
Apateon gracilis Schoch y Frobisch 2006 (Fig.1 A-D) 4 Anfibio Schoch 2014a
Apateon pedestris Schoch 1992 (estadios XII a XX) 11 Neoténico Schoch 2014a
Archegosaurus decheni MB.Am 116, 117, 134 (de Schoch y 11 Acuético Witzmann 2006
Witzmann 2006, Fig. 4B), 135, 138,
202,221,272, 986;
NHMW 1947-1,
SMNS 3706
Balanerpeton woodi Schoch y Milner 2014 (Fig. 17A) Terrestre Milner y Sequeira 1993
Batrachosuchus browni Schoch y Milner 2014 (Fig. 46E) Acudtico Schoch 2014a
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Benthosuchus suchkini

Branchierpeton amblystomum

Cacops morrisi
Callistomordax kugleri
Cheliderpeton vranyi

Cochleosaurus bohemicus

Cyclotosaurus robustus
Dendrerpeton acadianum
Dissorophus multicinctus
Doleserpeton annectens
Dvinosaurus primus
Edops craigi
Eocyclotosaurus wellesi
Eoscopus lockardi
Eryops megacephalus
Eryosuchus garjainovi

Fedexia striegeli

Schoch y Milner 2000 (Fig. 74)

MB.Am 378; Werneburg 1991 (Fig.
10 a-d)

Reisz et al. 2009 (Fig. 3 a-b)
Schoch 2008 (Fig. 1)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 45)
AMNH 23371; BSP 1904X1V45a;
MB.Am 80 (reconstruccién Sequeira
2004, Fig. 6), 83, 389

Schoch y Milner 2000 (Fig. 101)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 16B)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 35C)
Sigurdsen y Bolt 2010 (Fig. 4)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 21)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 13A)
Schoch y Milner 2000 (Fig. 102C)
Schoch and Milner 2014 (Fig. 29K)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 41G)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 97)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 32B)

Acuético

Acuético

Terrestre

Acuitico

Acuético

Acuitico

Acuitico

Terrestre

Terrestre

Terrestre

Acuético

Terrestre

Acuético

Terrestre

Anfibio

Acuético

Terrestre

Schoch 2014b

Schoch 2009

Reisz et al. 2009
Schoch 2008
Schoch y Witzmann 2009

Sequeira 2004

Schoch 2014b
Schoch 2009
Schoch 2014b
Schoch 2014b
Schoch 2002
Schoch 2002
Schoch 2014b
Schoch 2014
Schoch 2009
Schoch 2014b

Schoch 2014b
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Georgenthalia clavinasica

Gerrothorax pulcherrimus

Glanochthon angusta

Glanochthon latirostris

Isodactes obtusus
Laidleria gracilis
Lydekkerina huxleyi

Mastodonsaurus giganteus

Melanerpeton humbergense

Metoposaurus diagnosticus

Micromelerpeton credneri

Micropholis stowi

Anderson et al. 2008 (Fig. 3)

Schoch y Witzmann 2012 (Fig. 7 a-
9

GPIM 1217,
MB.Am 1271, 1310;
PolF 002, 1994;
SMNS 91003, 91274

MB.Am 113, 211a, 224;
GPIT 34, 673

Schoch y Milner 2014 (Fig. 20E)
Warren 1998 (Fig. 4)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 57B)
MHIKU 1991-1, 1992-20, 1992-21,
1992-31, SN;

SMNS 54677, SN1, SN2, SN3

Boy 1987 (Fig. 7C)

Sulej 2002 (Fig. 3)

MB.Am 381.1, 1152, 1193, 1197,
1230;

SMNS 51282, 51323, 54978, 51329
BP 1-2501 (de Schoch y Rubidge
2005, Fig. 3), 5573 (de Schoch y

Rubidge, 2005 Fig. 3);
BSM 1934VIII43B, 1934VIII43E;

Terrestre

Acuético

Acuitico

Acuitico

Acuitico

Acuitico

Terrestre

Acuitico

Neoténico

Acuético

Neoténico

Terrestre

Schoch 2009

Schoch y Witzmann 2012

Schoch y Witzmann 2009a

Schoch y Witzmann 2009a

Schoch 2002
Warren 1998
Pawley y Warren 2005

Schoch 2009

Schoch 2014b

Schoch 2014b

Boy 1995

Schoch 2014b
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Neldasaurus wrightae
Onchiodon labyrinthicus
Paracyclotosaurus davidi
Parotosuchus nasutus
Phonerpeton pricei
Platyrhinops lyelli

Sclerocephalus haeuseri

Tersomius texensis
Trematolestes hagdorni
Trematosaurus brauni
Trimerorachis insignis

Zatrachys serratus

SAMK 1099 (de Schoch y Rubidge
2005, Fig. 3), 8550 (de Schoch y
Rubidge 2005, Fig. 3)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 20C)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 42)
Damiani 2001 (Fig. 21)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 3B)
Dilkes 1990 (Fig. 1)

Schoch and Milner 2014 (Fig. 29B)
BSP 1981199 (de Schoch y
Witzmann 2009b, Fig. 5);

MB.Am 1277, 1301, 1316, 1308,
1311, 1323, 1346, 1347;

SMNS 90055, 91280, 91282, 91283
Schoch and Milner 2014 (Fig. 29H)
Schoch 2006 (Fig. 4)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 77)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 20A)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 40B)

13

Acuético

Anfibio

Acuético

Acuitico

Terrestre

Terrestre

Acuitico

Terrestre

Acuético

Acuético

Acuético

Terrestre

Schoch y Milner 2014
Schoch 2009

Schoch y Milner 2000
Schoch y Milner 2000
Schoch 2014b

Schoch 2002

Schoch 2009

Schoch 2014b
Schoch 2006

Schoch y Milner 2014
Schoch 2002

Schoch 2002
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Utilicé imagenes del techo craneano en vista dorsal que consisten en fotografias
de material f6sil estudiado de primera mano. Entre este material, se incluyen
especimenes con deformaciones menores que reconstrui parcialmente de manera digital.
Para taxones relevantes a los cuales no pude tener acceso, utilicé fotografias, dibujos
interpretativos o reconstrucciones disponibles en la literatura. Solo inclui dibujos y

reconstrucciones cuya precision pude corroborar.

Once landmarks (Fig. 3.2; Tabla 3.2) fueron digitalizados sobre cada imagen
utilizando TPSDIG2 (Rohlf 2006). La seleccién de landmarks se basé en el compromiso
entre capturar la forma craneana en detalle y maximizar el nimero de individuos en los
cuales los landmarks pueden ser digitalizados con confianza. La digitalizacién se llevé a
cabo en la mitad del craneo mejor preservada, espejando las imagenes cuando fue

necesario para obtener una muestra uniforme.

Figura 3.2 Landmarks utilizados en este estudio (imagen modificada de Schoch y Millner
2014).
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Tabla 3.2. Descripcién de landmarks (ver Fig. 3.2)

Landmark Definicion
1 Extremo anterior del craneo
2 Punto més medial de la sutura entre nasal y frontal
3 Punto més medial de la sutura entre frontal y parietal
4 Punto mas medial de la sutura entre postparietal y parietal
5 Punto més posterior de la sutura entre postparietales
6 Punto maés lateral de la sutura entre nasal y frontal
7 Punto maés lateral de la sutura entre frontal y parietal
8 Punto més medial de la sutura entre postparietal y tabular
9 Punto maés lateral de la sutura entre supratemporal y tabular
10 Extremo anterior de la érbita
11 Extremo posterior de la drbita

Los siguientes andlisis fueron llevados a cabo en R utilizando el paquete
geomorph (Adams y Otarola-Castillo 2013). Las configuraciones de landmarks de la
totalidad de los individuos fueron superimpuestas mediante un Anélisis Generalizado de
Procrustes (GPA por su sigla en inglés; Rohlf y Sclice 1990; Bookstein 1991) y el
tamafio del centroide (CS por su sigla en inglés) fue calculado. Para determinar las
alometrias ontogenéticas se llevo a cabo por separado una regresion lineal de las
coordenadas de forma sobre In CS para cada especie representada por al menos tres
individuos. Teniendo en cuenta el bajo nimero de individuos de cada especie, decidi no
testear la alometria estadisticamente. En otras palabras, no rechacé estadisticamente la
hipdtesis nula de isometria (i.e., forma constante) durante la ontogenia. Esto se debe a

que cambios en el forma durante la ontogenia son obvios al ojo desnudo v, si se testeara
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la alometria estadisticamente, el no rechazo de la hipétesis nula de isometria se deberia
probablemente al tamafio muestral pequefio y no tendria sentido bioldgico alguno. Los
cambios en forma durante la ontogenia en cada especie fueron observados mediante
grillas de deformacion. Las mismas muestran la deformacion entre la media de la
especie y las formas predichas sobre el vector de regresion (i.e., vector alométrico)
correspondientes a diferentes valores de In CS. Para Cacops, una especie que esta
representada solo por dos individuos, se generd una grilla de deformacion que grafica
las diferencias en forma desde el individuo mas joven al mas avanzado de los dos

disponibles.

Las alometrias ontogenéticas de las distintas especies fueron comparadas
cualitativamente a partir de las grillas de deformacion y mediante el enfoque de espacio
alométrico, el cual ha demostrado proveer un mejor entendimiento de la evolucién de
las trayectorias ontogenéticas y su relacion con la disparidad morfolégica (Gerber y
Hopkins 2011; Strelin et al. 2017). El espacio alométrico es una ordenacién
multivariada de taxones basada en los coeficientes de la pendiente de regresiones
multivariadas de forma sobre tamafio (Gerber y Hopkins 2011). En dicho espacio, cada
trayectoria ontogenética estd representada por un inico punto. Para construir el espacio
alométrico, los vectores de coeficientes de la pendiente que resultaron de las distintas
regresiones fueron normalizados y sometidos a un PCA (Mitteroecker et al. 2013) para
facilitar la visualizacién de los taxones en un espacio reducido (Gerber y Hopkins
2011). Dado que Gerrothorax fue recuperado como un outlier en el espacio alométrico
en base a la distancia euclideana desde la media, oscureciendo las relaciones entre los
restantes taxones, el PCA fue llevado a cabo excluyendo esta especie. A partir del
mismo, analicé de dos maneras si los taxones se agrupan por clado y/o estilo de vida en

el espacio alométrico: 1) cualitativamente, evaluando los agrupamientos en el espacio
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reducido formado por los primeros tres PCs; 2) mediante un andlisis de cluster a partir
de la matriz de distancias euclideanas entre los taxones y utilizando UPGMA como
método de agrupamiento. Cuatro estilos de vida fueron definidos (i.e., completamente
acudtico, terrestre, anfibio y neoténico) y la asignacion a los grupos se baso en la
literatura (Tabla 3.1). No puse a prueba estadisticamente los agrupamientos por el bajo

ndmero de especies y el desbalance de los tamafios de los grupos.

Patrones macroevolutivos— A fin de evaluar la diversidad de forma craneana
adulta en temnospoéndilos, digitalicé en 50 especies el mismo set de landmarks utilizado
en el apartado ontogenético. La digitalizacion fue hecha utilizando un individuo por
especie y sobre los mismos tipos de imagenes descritas anteriormente. En la seleccién
de taxones a incluir en el andlisis, busqué representar los grandes clados de
temnospondilos y capturar la diversidad morfoldgica del grupo. Solo inclui taxones
cuya posicidn filogenética es razonablemente bien conocida y los cuales se encuentran
representados por material f6sil bien preservado. Dada la falta de informacioén etaria, los
individuos utilizados fueron aquellos de gran tamafio respecto al rango conocido de

cada especie en particular.

Luego, las configuraciones de landmarks digitalizados fueron sometidas a un
GPA vy las resultantes configuraciones de forma, a un PCA. De manera similar al
andlisis del espacio alométrico, Gerrothorax es recuperado como un outlier en el
morfoespacio de formas adultas. Por lo tanto, el PCA se llevé a cabo excluyendo a esta

especie.

Para evaluar la influencia del estilo de vida en la variacion de forma craneana,
ajusté la variable dummy estilo de vida a los primeros tres PCs, los cuales dan cuenta

del 84,2% de la varianza, mediante PGLS (Martins y Hanse 1997; Rohlf 2001). PGLS
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es un método de regresion que tiene en cuenta la no independencia de los datos
interespecificos (Rohlf 2001; Garland et al. 2005) y se encuentra implementado en la
funcién ProcD.pgls de geomorph. Los estilos de vida utilizados fueron los mismos que
para el andlisis ontogenético (Tabla 3.1). Debido al bajo ntimero de especies con estilo
anfibio y neoténico, llevé a cabo un segundo test agrupando estos taxones con las
especies completamente acudticas. Dado que el PGLS requiere de la especificacion de
los largos de rama de la filogenia y que la topologia utilizada deriva de andlisis
cladisticos, fijé todos los largos de rama en uno, lo cual corresponde a un modelo de
evolucion especiativo (Garland et al. 1992) y ha sido implementado previamente en
estudios alométricos (e.g., Yeh 2002; Kimmel et al. 2009). EI grado de significancia

estadistica fue estimado mediante 1000 permutaciones.

Paralelamente, calculé la alometria evolutiva mediante la regresién de las formas
de todos los taxones, excepto Gerrothorax, sobre In CS. La regresion fue hecha
mediante PGLS y la alometria fue testeada estadisticamente con 1000 permutaciones.
La alometria evolutiva fue visualizada mediante grillas de deformacién de la misma

manera que para las alometrias ontogenéticas.

Resultados

Alometria ontogenética— Los cambios de forma durante la ontogenia se
observan en las grillas de deformacién que componen las figuras 3.3 a 3.9. En todas las
especies evaluadas, excepto Gerrothorax, se recuperan los siguientes patrones de
cambio de forma en la ontogenia: 1) elongacién del hocico; 2) acortamiento de las
orbitas; y 3) estrechamiento mediolateral de parietales y postparietales. En cambio,

Gerrothorax es la tinica especie en la cual el hocico se acorta en el transcurso de la
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ontogenia. Otros patrones comunes son el acortamiento de los postparietales (en
branchiosaurios, Acanthostomatops, Archegosaurus, Glanocthon angusta,
Sclerocephalus y Micromelerpeton; tendencia opuesta en Cacops, Mastodonsaurus y
Gerrothorax; sin cambio en el resto de los taxones) y la elongacion del 4rea entre el
borde posterior de la 6rbita y el margen anterior del tabular (en A. caducus,
Cochleosaurus, Archegosaurus, G.angusta, G. latirostri, Sclerocephalus, Micropholis,
Cacops y Gerrothorax; sin cambio en el resto de los taxones). La extension de la sutura
entre el supratemporal y el tabular también cambia marcadamente en la ontogenia, pero
con tendencias opuestas: mientras se incrementa en branchiosaurios, Acanthostomatops,
G. latirostri y Gerrothorax, la sutura se vuelve mds estrecha en Cochleosaurus,

Archegosaurus, G.angusta, Sclerocephalus, Micromelerpeton y Mastodonsaurus.
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Figura 3.3. Visualizacion de la alometria ontogenética craneana estimada mediante la
regresion de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacidn entre la forma media de
cada especie y diferentes multiplos de desvios estdndar (sd) de In CS sobre el vector
alométrico. Para facilitar la comparacion grafica entre especies, se adapté un trazado (en rojo)
de un craneo genérico de temnospondilo a la forma media de cada taxén; las grillas muestran

la deformacién de este trazado. (A-B) Apateon caducus; (C-D) A. pedestris.
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Figura 3.4. Visualizacion de la alometria ontogenética craneana estimada mediante la

regresion de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacidn entre la forma media de

cada especie y diferentes multiplos de desvios estandar (sd) de In CS sobre el vector

alométrico. Para facilitar la comparacion grafica entre especies, se adapt6 un trazado de un

craneo genérico de temnospdndilo a la forma media de cada taxdn; las grillas muestran la

deformacién de este trazado. (A-B) Apateon gracilis; (C-D) Micropholis.
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Figura 3.5. Visualizacién de la alometria ontogenética craneana estimada mediante la

regresion de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacién entre la forma media de

cada especie y diferentes multiplos de desvios estdndar (sd) de In CS sobre el vector

alométrico. Para facilitar la comparacion gréfica entre especies, se adapté un trazado (en rojo)

de un craneo genérico de temnospondilo a la forma media de cada taxén; las grillas muestran

la deformacién de este trazado. A-B, Acanthostomatops; C-D, Micromelerpeton.
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de un craneo genérico de temnospondilo a la forma media de cada taxén; las grillas muestran

alométrico. Para facilitar la comparacion grafica entre especies, se adapté un trazado (en rojo)
la deformacién de este trazado. (A-B) Glanochthon latirostri; (C-D) G. angusta.

regresion de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacién entre la forma media de

Figura 3.6. Visualizacién de la alometria ontogenética craneana estimada mediante la
cada especie y diferentes multiplos de desvios estdndar (sd) de In CS sobre el vector
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Figura 3.7. Visualizacion de la alometria ontogenética craneana estimada mediante la
regresion de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacidn entre la forma media de
cada especie y diferentes multiplos de desvios estandar (sd) de In CS sobre el vector
alométrico. Para facilitar la comparacion gréfica entre especies, se adapt6 un trazado (en rojo)
de un craneo genérico de temnospondilo a la forma media de cada taxén; las grillas muestran
la deformacién de este trazado. (A-B) Sclerocephalus; (C-D) Archegosaurus.
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Figura 3.8. Visualizacién de la alometria ontogenética craneana estimada mediante la
regresion de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacién entre la forma media de
cada especie y diferentes multiplos de desvios estandar (sd) de In CS sobre el vector
alométrico. Para facilitar la comparacion gréfica entre especies, se adapt6 un trazado (en rojo)
de un craneo genérico de temnospondilo a la forma media de cada taxén; las grillas muestran
la deformacion de este trazado. (A-B) Cochleosaurus; (C-D) Mastodonsaurus.
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Figura 3.9. (A-B) Visualizacién de la alometria ontogenética craneana de Gerrothorax
estimada mediante la regresién de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacién entre
la forma media y diferentes multiplos de desvios estdndar (sd) de In CS sobre el vector
alométrico. Para facilitar la comparacion grafica entre especies, se adapté un trazado (en rojo)
de un craneo genérico de temnospondilo a la forma media de Gerrothorax; las grillas muestran

la deformacién de este trazado. (C) Grilla mostrando la deformacién de forma en Cacops desde
un individuo joven a uno mas avanzado.
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Espacio alométrico— Gerrothorax es recuperado como un outlier en el espacio
alométrico (Fig. 3.10), oscureciendo las relaciones entre los otros taxones. Por lo tanto,
los siguientes resultados corresponden a andlisis en los cuales se excluyo esta especie.
Los primeros tres PCs del PCA de la regresion de los vectores alométricos normalizados
dan cuenta del 66,8% de la varianza (PC1: 28.5%; PC2: 23.7% y PC3: 14.6 %; Tabla
3.3). Al observar los espacios alométricos reducidos PC1-PC2 y PC1-PC3 (Fig. 3.11 y
3.12), no se puede discernir claramente si la posicidn relativa de los taxones sigue
patrones filogenéticos o de estilo de vida ya que los taxones se agrupan parcialmente
siguiendo ambas categorias. El andlisis de clusters confirma que no hay agrupamientos

claros (Fig. 3.13).
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Figura 3.10. Distancias en el espacio alométrico de cada una de las especies respecto al punto
medio (ordenadas de forma decreciente). Gerrothorax es recuperado como un outlier.
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Figura 3.11. Espacio alométrico reducido PC1-PC2. Los estilos de vida se indican mediante
colores. El clado al que pertenecen las especies se indica con letras.
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Figura 3.12. Espacio alométrico reducido PC1-PC3. Los estilos de vida se indican mediante
colores. El clado al que pertenecen las especies se indica con letras.
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Figura 3.13. Analisis de clusters basado en las distancias euclideanas entre taxones. Los estilos
de vida se indican mediante colores. El clado al que pertenecen las especies se indica con letras.

Formas adultas en el morfoespacio— Gerrothorax también es recuperado como
outlier en el morfoespacio (Fig. 3.14), por lo que fue excluido de los andlisis
posteriores. PC1, PC2 y PC3 dan cuenta del 84,2% de la varianza (PC1: 60.4%; PC2:
15.1%; y PC3: 8.7%; Tabla 3.4). La ordenacidn de los taxones en el morfoespacio
reducido PC1-PC2 y las grillas de deformacidn correspondientes a valores extremos de
los PCs 1 y 2 se muestran en las figuras 3.15 y 3.16. Con respecto a la configuracién
consenso, valores positivos del PC1 indican hocicos mas cortos, 6rbitas més alargadas y
una region posorbital del techo craneano ligeramente mas alargada y ancha. Por su
parte, valores positivos del PC2 también coinciden con 6rbitas mds alargadas y una
region posorbital més ancha, pero, en contraposicion al PC1, indican un hocico
ligeramente mds alargado y una region posorbital marcadamente mds corta (Fig. 3.16).
La ordenacién de los taxones en el morfoespacio reducido PC1-PC3 se muestra la figura

3.17. Valores positivos del PC3 se correlacionan con 6rbitas y frontales alargados y un

71



acortamiento del drea entre el margen posterior de las 6rbitas y el margen anterior de los

tabulares.
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Figura 3.14. Distancias en el morfoespacio de cada una de las especies respecto a la
configuracién consenso (ordenadas de forma decreciente). Gerrothorax es recuperado como un
outlier.
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Figura 3.15. Morfoespacio reducido PC1-PC2. Los estilos de vida se indican mediante colores.
El clado al que pertenecen las especies se indica con letras.
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Figura 3.16. Grillas de deformacion respecto a la configuracién media en valores extremos (A-

B) del PC1 y (C-D) PC2.
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Figura 3.17. Morfoespacio reducido PC1-PC3. Los estilos de vida se indican mediante colores.
El clado al que pertenecen las especies se indica con letras.

En el morfoespacio reducido PC1-PC2, los clados representados se agrupan.
Una excepcion es Batrachosuchus, que se ubica en una posicion lejana respecto a su
tax6n hermano, Laidleira, y los otros stereospondylomorfos. Es necesario aclarar que, a
fines practicos, en las figuras 3.15 y 3.17 considero a los stereospondylomorfos no
estereospondilos como un clado, a pesar de que constituyen un grupo parafilético. Esto
se debe a que en el Paleozoico, previo a la radiacién tridsica de los stereospdondilos,
formaban un grupo monofilético segtin el marco filogenético aceptado para el presente
trabajo. Si bien los clados se agrupan en el morfoespacio reducido PC1-PC2, también
hay ciertos clados solapados, como los sterospondylomorfos no stereospdndilos y los
capitosaurios, o los trematosaurios y dvinosaurios. En el morfoespacio reducido PC1-

PC3 (Fig. 3.17), casi todos los agrupamientos se mantienen, pero los solapamientos se

modifican: capitosaurios y sterospondilomorfos no estereospondilos se separan,

mientras que los dissorophoideos se acercan y solapan mas con otros clados.
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Respecto a los estilos de vida, el dnico que se observa claramente formando un
grupo en el morfoespacio es el acudtico, que se diferencia del resto de los estilos sobre
el PC2 (Fig. 3.15). La relacidn entre forma y estilo de vida es estadisticamente no

significativa, sin importar el niimero de estilos definidos (i.e., dos o cuatro).

Alometria evolutiva— La regresion de alometria evolutiva resultd
estadisticamente significativa (p<0.05) y el vector alométrico explica el 10,8% de la
varianza. El cambio de forma a lo largo del vector alométrico evolutivo consiste en la

elongacioén del hocico, el acortamiento de las drbitas, la elongacion de la region

posorbital a traves del alargamiento de los postparietales y el angostamiento del craneo

conforme el CS aumenta (Fig. 3.18).
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Figura 3.18. Visualizacion de la alometria evolutiva craneana estimada mediante la regresién
de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacién entre la forma media y diferentes
multiplos de desvios estandar (sd) de In CS sobre el vector alométrico.
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Discusion

Existe un patrén conservado de cambio de forma durante la ontogenia en
temnospondilos que consiste en la elongacion del hocico, el acortamiento de las 6rbitas
y el estrechamiento de parietales y postparietales. El mismo patrén general fue
documentado previamente a partir de observaciones cualitativas de series ontogenéticas
de un ndmero de especies de temnospéndilos (e.g., Steyer 2003 para Watsonisuchus
madagascariensis) y en estudios basados en morfometria lineal en Micromelerpeton
credneri (Witzmann y Pfretzschner 2003) y Archegosaurus decheni (Witzmann y
Scholz 2007), exceptuando el patrén del ancho de los postparietales, el cual no fue
evaluado. Por su parte, Witzmann et al. (2009), en su estudio comparativo de ontogenias
de temnospo6ndilos basado en morfometria geométrica, también recuperaron el mismo
patrén. Sin embargo, los resultados de este dltimo trabajo se basan, segtin mi opinion,
en una metodologia no apropiada. Los autores llevan a cabo un tnico PCA de todos los
estadios ontogenéticos de todas las especies consideradas en el estudio y analizan como
se distribuyen las trayectorias ontogenéticas en el PC1. Esto no es correcto ya que, por
un lado, el PC1, que siempre representa el eje de mayor varianza global de la muestra,
no corresponde a ninguna varianza bioldgica y, por el otro lado, el PC1 no apunta
necesariamente en la misma direccidon que las diferentes trayectorias ontogenéticas. En
otras palabras, no es posible mediante este PCA el visualizar las potencialmente
diferentes direcciones de las distintas trayectorias ontogenéticas y, por lo tanto, es
imposible testear de esta manera si los patrones ontogenéticos son conservados o no
entre las especies. Teniendo esto en cuenta, el presente trabajo es el primero en abordar
morfométricamente de manera comparativa las trayectorias ontogenéticas en
temnospondilos.
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Algunas explicaciones pueden plantearse respecto a por qué los aspectos
alométricos ontogenéticos listados se conservaron en la evolucion de los temnospddilos.
Parietales y postparietales son elementos del techo craneano y yacen sobre la caja
craneana y las cdpsulas 6ticas, por lo que el ancho de estos huesos dérmicos sirve como
proxy del tamaiio de estas estructuras, las cuales raramente se encuentran
completamente osificadas en temnospdndilos. Teniendo esto en cuenta, parietales y
postparietales proporcionalmente mas anchos en estadios jévenes, como resulta del
presente trabajo, podrian relacionarse con constraints sobre el tamafio funcional del
cerebro y el oido interno. De la misma manera, constraints sobre el tamafio funcional de
los ojos y la musculatura relacionada pueden explicar la alometria negativa recuperada
para el largo de las 6rbitas. Por otro lado, la tendencia a presentar cajas craneanas
proporcionalmente mas grandes en estadios tempranos del desarrollo coincide con el
patrén observado en otros vertebrados, donde el tamafio de la caja craneana escala
negativamente con el tamafio corporal a nivel intra e interespecifo (Emerson y Bramble
1993). Este patron ha sido explicado biomecdnicamente: para mantener la fuerza
masticatoria conforme aumenta el tamafio corporal, el drea transversal de los musculos
masticatorios debe presentar alometria positiva. La alometria negativa de la caja
craneana permite que en animales més grandes haya mayor espacio para acomodar esta
musculatura (Emerson y Bramble 1993). En el caso de los temnospéndilos, esto
equivale a una cdmara aductora (sensu Witzmann y Schoch 2013) mas amplia. Por su
parte, el alargamiento del hocico durante la ontogenia coincide con lo documentado en
diversos clados de mamiferos (Cardini y Polli 2013), por lo que podria atribuirse a una

condicién plesiomorfica de tetrdpodos.

El hecho de que el patrén se haya conservado durante millones de afios y en

especies con estilos de vida radicalmente diferentes y pertenecientes a clados distantes,
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como el branquiosaurido filtrador Apateon pedestris del Carbonifero-Pérmico (Schoch
2014a) y el capitosaurio predador tope Mastodonsaurus del Tridsico, indicaria que la
conservacion resulta principalmente de constraints en el desarrollo heredados de los
primeros temnospondilos y no de presiones selectivas actuando independientemente en
cada taxo6n. Por supuesto esto no implica la ausencia de presiones selectivas, sino que
las relega a un segundo lugar. En este sentido, vale aclarar que el desarrollo mismo se
ve restringido tanto morfogenéticamente como por el componente histérico (Gould y
Lewontin 1979; Peterson y Miiller 2016), el cual incluye caracteristicas heredadas del
desarrollo ancestral que fueron moldeadas por presiones selectivas previas. En
contraposicion, el desarrollo de otras regiones del techo craneano parece ser mas
propenso al cambio evolutivo, dado que los patrones de cambio de forma durante la
ontogenia para estas partes difieren aun en especies filogenéticamente cercanas, como el
ensanchamiento latero-medial del tabular en Glanochthon latirostris vs. el
angostamiento en G. angusta. Por otro lado, estos cambios tampoco se asocian a los
diferentes estilos de vida, por lo que no se les puede adjudicar un valor adaptativo

directo relacionado a esta variable.

La comparacién cualitativa de las alometrias ontogenéticas, que pone en
evidencia la existencia de cambios ontogenéticos craneanos extensamente conservados
y otros que varian independientemente de la filogenia y del estilo de vida, se refleja en
el espacio alométrico, en el cual no se evidencian agrupaciones claras ni por clado ni

por estilo de vida.

En la escena macroevolutiva, la diversificacion en forma relacionada con el
tamafio parece haber jugado un rol fundamental en la evolucién morfoldgica en
temnospondilos porque los cambios de forma sobre el eje con mayor varianza en el
morfoespacio (i.e., PC1) son muy similares a los que ocurren sobre el vector de
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alometria evolutiva. De hecho, el vector alométrico explica mas del 10% de la variacién

en forma del clado.

Las alometrias evolutivas pueden explicarse mediante dos hipétesis: una
relacionada a adaptaciones funcionales entre rasgos y otra basada en constraints del
desarrollo actuando en la evolucidn de los rasgos (Voje et al. 2013). En el caso del
presente estudio, la siguiente evidencia soporta la hipdtesis de constraints en el
desarrollo y no apoya la adaptativa: 1) el cambio de forma sobre el vector de alometria
evolutiva es similar al patrén conservado de alometria ontogenética y 2) la forma adulta
se relaciona a la filogenia y no al estilo de vida. En este escenario, constraints del
desarrollo podrian haber canalizado la evolucién del forma adulto en la direccion de
cambio de forma ontogenético, limitando el efecto de las fuerzas selectivas relacionadas
a adaptaciones a un determinado estilo de vida. De esta manera, la diversificacion de
tamafio y forma habria sido producida en gran parte por heterocronia: cambios en la
longitud de la trayectoria ontogenética ancestral habrian resultado en cambios de
tamafio y forma, los cuales se encuentran acoplados por la alometria ontogenética. De
ser este el caso, quedaria pendiente resolver si las mayores presiones selectivas se
dieron sobre el tamafio o sobre rasgos que varian en el transcurso de la ontogenia, como

el forma.

Gerrothorax, una especie no metamorfica y “bottom dweller” (Schoch y
Witzmann 2012), parece haber “escapado” de los constraints del desarrollo
mencionados, dado que es la tinica especie estudiada donde el patron conservado de
cambio ontogenético no es observado; esto, a su vez, explica la posicion de outlier de
esta especie tanto en el espacio alométrico como en el morfoespacio adulto. Es de
desatacarse que, haciendo un paralelismo con lo que se discuti6 para el clado de
temnospondilos, la ontogenia permite comprender la evolucién morfolégica
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intraespecifica de Gerrothorax: la ontogenia de Gerrothorax ha sido descrita como no
presentando cambios morfologicos acentuados, en la cual los individuos mas pequefios
se parecen mucho a los adultos (Schoch y Witzmann 2012); a su vez, la morfologia de
esta especie permaneci6 practicamente invariable a lo largo de 35 millones de afios y en
un amplio rango de ambientes acudticos, representando un raro ejemplo de estasis

morfoldgica (Schoch y Witzmann 2012).

En conclusion, los resultados del presente trabajo sugieren que constraints del
desarrollo llevaron a un cambio de forma estereotipado en la ontogenia de
temnospondilos, salvo excepciones como Gerrothorax. Estos patrones conservados, a
su vez, habrian actuado como lineas de menor resistencia para la evolucion del forma

craneano adulto y podrian explicar la relativamente baja disparidad craneana del clado.
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CAPITULO 4 Integracién y evolucién morfolégica

Las diferentes partes de un organismo estdn integradas entre ellas respecto a su
tamafio y forma, constituyendo una entidad funcional (Klingenberg 2013). La
integracién morfoldgica se refiere a esta interdependencia fenotipica de dos o mas
estructuras y se estima mediante el nivel de covariacién o correlacion entre las mismas
(Klingenberg 2008). El concepto de integracion morfoldgica ha existido por mas de
medio siglo (Olson y Miller 1958) y ha ganado una atencién renovada en afios recientes
(e.g., Pigliucci y Preston 2004). Las ideas fundamentales detrds de la integracion
morfoldgica, sin embargo, son mucho més antiguas y datan desde el origen de la
biologia como ciencia (e.g., contribuciones de Cuvier; Mayr 1982). Un concepto ligado
a la integracion es el de modularidad. Los médulos consisten en conjuntos de rasgos
fuertemente integrados que solo se integran débilmente con los rasgos por fuera del
moédulo, de manera que son unidades semi-auténomas (Goswami y Polly 2010a). La
integracion, y por lo tanto la modularidad, pueden estudiarse a diferentes niveles. En
este capitulo, exploro la relacion entre dos de ellos: nivel intraespecifico y evolutivo.
Por nivel intraespecifico me refiero a la covariacién de rasgos en adultos de una especie.
El nivel evolutivo se refiere a la covariacién de los rasgos entre distintas especies (Fig.
4.1).

A nivel intraespecifico, la covariacion resulta de la interaccion entre rasgos a
nivel genético, del desarrollo y funcional (Goswami et al. 2014). En particular, ciertos
moédulos a nivel morfoldgico pueden reflejar componentes morfogenéticos (Hall 2003),
los cuales consisten en poblaciones celulares delimitadas espacialmente, coordinados
internamente en respuesta a interacciones epigenéticas y casi auténomos respecto a los

patrones de formacidn y diferenciacién (Zelditch et al. 2008). Por su parte, la
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covariacién de rasgos a nivel evolutivo se da porque se heredan de forma conjunta o
porque fueron seleccionados de manera acoplada (Monteiro y Nogueira 2009). De esta
manera, el estudio de la integracion permite, a partir del estudio de rasgos morfoldgicos
en individuos adultos, recuperar informacion acerca de los mecanismos que funcionan a
otros niveles (Goswami et al. 2015). Esto convierte a los estudios de integracién en una
poderosa herramienta para los paleont6logos, ya que los métodos cuantitativos para
identificar los patrones de integracién pueden aplicarse a todos los taxones, sean estos

vivientes o extinguidos (Goswami y Polly 2010b).

A B

Sp. A Sp.B Sp.C

Ind. 1 Ind. 2 Ind. 3 | I

Figura 4.1. (A) Cada cuadro equivale a un individuo con tres caracteres representados por
barras de colores. Se observa que los caracteres rojo y verde varian de manera acoplada entre
individuos (i.e., covarian), mientras que la variacion del caracter negro es independiente. Es
decir, los caracteres rojo y verde tienen una alta integracion intraespecifica entre si, pero baja
respecto al negro. (B) Los recuadros representan distintas especies. Aqui, los caracteres rojo y
verde evolucionaron de manera acoplada, por lo que presentan una alta integracién evolutiva.

Se ha propuesto que la integracion intraespecifica direcciona fuertemente la
evolucién morfoldgica al ser un modulador de la variabilidad (Goswami et al. 2014).
Por un lado, una fuerte integracion entre varios rasgos, como ocurre dentro de un
moédulo, puede restringir la evolucién morfoldgica a un rango de variabilidad més
pequefio o disminuir su tasa evolutiva porque el cambio en una parte de una estructura
fuertemente integrada dificilmente serd ventajosa para las otras partes o para la
estructura en su conjunto, por lo que la variabilidad de las partes individuales sera
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seleccionada negativamente (Wagner y Altenberg 1996). De esta manera, una alta
integracion a nivel intraespecifico puede resultar en una menor disparidad morfoldgica
en el clado, siendo la disparidad una medida de la divergencia morfoldgica entre
taxones (Goswami y Polly 2010a). De manera contraria, la misma estructura de
covariacion puede incrementar la variacién o acelerar las tasas de evolucién
morfoldgica ya que la variacién en un tnico rasgo seleccionada positivamente podria
alterar otros rasgos de manera indirecta, facilitando la transformacién de estructuras
funcionales y generando un desplazamiento mds rapido en el morfoespacio (Goswami y
Polly 2010a). A su vez, se considera que la modularidad juega un rol fundamental en la
evolucién de fenotipos complejos porque los médulos pueden variar y evolucionar
independientemente entre ellos mientras mantienen la integridad de la unidad funcional
o del desarrollo (Wagner et al. 2007; Goswami y Polly 2010b). Por lo tanto, el estudio
de la integracion es clave para entender los mecanismos que subyacen a la evolucién
morfoldgica. Para ello, es necesario relacionar los patrones de integracion a nivel
intraespecifico con aquellos de integracion evolutiva y disparidad morfolégica
(Goswami y Polly 2010a; Klingenberg y Marugan-Lobdn 2013).

Se ha hipotetizado que los patrones de integracion también pueden evolucionar y
nuevas conformaciones de médulos podrian surgir a partir de la fragmentacion de un
grupo grande de rasgos integrados en grupos mds pequefios; de esta manera, los nuevos
moédulos podrian variar de manera independiente, favoreciendo su potencial de
evolucién morfoldgica y contrarrestando la canalizacion del desarrollo y la pleiotropia
génica. De manera contraria, médulos mds grandes que los ancestrales podrian formarse
a través del tiempo evolutivo debido, por ejemplo, a nuevas asociaciones funcionales

(Wagner y Altenberg 1996; Goswami y Polly 2010a).
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Teniendo todo esto en cuenta, el comprender las consecuencias macroevolutivas
de los patrones de integracion y modularidad observados y de los cambios en estos
patrones es una de las preguntas que ha atraido la atencién de un amplio espectro de
bidlogos evolutivos, incluyendo geneticistas, bidlogos del desarrollo y morfélogos
(Goswami et al. 2014). En este capitulo intento aportar a la discusion desde un punto de
vista paleobioldgico utilizando como modelo a los temnospdndilos. Es de destacarse
que estos y muchos otros aspectos de la integracién morfolégica, como su variacién
durante la ontogenia (e.g., Goswami et al. 2012), han sido abordados en los ultimos
afios. Sin embargo, los estudios han estado casi exclusivamente centrados en clados de
mamiferos vivientes como Primates (e.g., Ackerman y Cheverud 2000) y Carnivora
(e.g., Goswami 2006). Por lo tanto, el presente estudio suma informacion al
conocimiento general de la integracion, no solo sobre su impacto macroevolutivo, ya
que se basa en un clado no-mamaliano y que incluye de especies extintas.

En particular, estudié y comparé mediante herramientas de morfometria
geométrica los patrones de integracion del techo craneano en diferentes especies y
clados de temnospondilos de manera de:

1) Explorar como varia la integracion en el grupo. Concretamente testeé si en
temnospondilos se conserva o varia:

a) El grado de integracion craneana intraespecifica total.

b) El patrén de integracion de: i. la forma total y ii. entre los huesos del
dermatocrdneo. Me refiero como forma total a la configuracién de landmarks
completa en contraposicion a los sub-sets que representan cada hueso de manera
individual. El énfasis en el estudio de los huesos como unidades

individualizadas se debe a que constituyen modulos morfogenéticos.
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c) Evaluar el rol de la integracién intraespecifica en la evolucion de la morfologia
craneana en temnospondilos. Mds especificamente, quise testear si la integracion
intraespecifica pudo haber direccionado la evolucién morfolégica dentro de
diferentes clados de temnospdndilos. Para ello, evalué dos aspectos de la
integracion comparando patrones intraespecificos y evolutivos:

d) Cdémo la magnitud de la integracion en huesos craneanos individuales (i.e.
intrahueso) (patron intraespecifico) influencia la disparidad de cada uno de estos
elementos en distintos clados de temnospoéndilos (patrén evolutivo). Parti de dos
hipdtesis opuestas: a) una alta integracion en el hueso limita la variabilidad y
conlleva, a nivel macroevolutivo, a una baja disparidad de forma de dicho hueso
vs b) una alta integracion promueve o facilita la variacién en el hueso,
resultando en una alta disparidad.

e) Si los patrones de integracion a nivel evolutivo entre diferentes huesos craneanos
siguen los patrones a nivel intraespecifico, siendo estos dltimos un proxy de los
patrones de integracion heredables.

Vale aclarar que los andlisis de integracion intraespecifica son muy sensibles a la
calidad de los datos y que después de evaluar desde decenas hasta cientos de
especimenes por especie (e.g., Micromelerpeton credneri 'y Apateon pedestris,
respectivamente), solo pude encontrar unos pocos individuos suficientemente bien
preservados como para ser incluidos en el estudio, variando desde 11 a 19 por especie.
A su vez, estos individuos son de diferentes tamafios y, por lo tanto, presumiblemente
representan diferentes estadios de la ontogenia. Esto no es lo 6ptimo ya que la
integracion podria variar en el transcurso de la ontogenia (e.g., Goswami et al. 2012). Si
bien andlisis previos de submuestreo han mostrado que tamafios muestrales de 10

individuos pueden ser suficientes para comparaciones de integracion a nivel de especie
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(Goswami y Polly 2010b), el hecho de trabajar con fésiles, los cuales pueden presentar
deformaciones imperceptibles, sumado al factor ontogenético hace que el niimero de
individuos que utilicé no sea lo suficientemente elevado como para poder obtener
resultados confiables. A pesar de esto, decidi incluir este estudio en la tesis porque me
parece que es un ejercicio interesante y porque, en lo personal, la extensa literatura que
tuve que leer, los métodos que aprendi y la integracién de conceptos que me requiri su

ejecucion impactaron fuertemente en el desarrollo de los otros capitulos.

Materiales y métodos

La integraciéon morfoldgica ha sido mayormente estudiada mediante métodos de
“morfometria tradicional” basados en distancias interlandmark (e.g., Bell et al. 2011).
Sin embargo, recientemente se han empezado a desarrollar y utilizar herramientas de
morfometria geométrica en este tipo de estudios (e.g., Monteiro y Nogueira 2009). En el
presente estudio opté por utilizar morfometria geométrica porque ofrece la ventaja de
caracterizar los patrones de variaciéon morfoldgica en mayor detalle manteniendo el
contexto anatémico de las estructuras estudiadas (Klingenberg 2015). Todos los andlisis

cuantitativos fueron llevados a cabo en R (R Core Team 2014).

Nivel intraespecifico

Estudié diferentes aspectos de integracion craneana intraespecifica en los
temnospéndilos Apateon pedestris (n=15), Micromelerpeton credneri (n=19),
Archegosaurus decheni (n=11) y Mastodonsaurus giganteus (n=12). Estos taxones

fueron seleccionados porque tuve acceso a una cantidad relativamente alta de individuos
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bien preservados. Como grupo externo utilicé al discosaurisco Discosauriscus

austriacus (n=21). El material usado se lista en la Tabla 1.

Tabla 4.1. Taxones incluidos en los andlisis con la fuente de la literatura o los especimenes a

partir de los cuales las imdgenes fueron digitalizadas. Los taxones en negrita se incluyenron

en los andlisis intraespecificos.

Taxon

Fuentes de las imagenes digitalizadas

Discosauriscus austriacus

DISSOROPHOIDEA

Acheloma cumminsi
Acheloma dunni
Amphibamus grandiceps
Anconastes vesperus
Apateon caducus
Apateon dracyi

Apateon flagrifer
Apateon gracilis

Apateon pedestris

Branchiosaurus salamandroides
Broiliellus brevis

Cacops morrisi

Cacops woehri

Dissorophus multicinctus
Doleserpeton annectens
Eoscopus lockardi

Fedexia striegeli

Georgenthalia clavinasica
Leptorophus tener

Melanerpeton eisfeldi

KO 4,5, 10, 25, 29, 30, 38, 41, 67, 74,77, 84, 102,
120, 129, 182, 200, 202, 210, 225, 242

Dikes y Reisz 1987 (Fig. 3)
Polley y Reisz 2011 (Fig. 1)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 30)
CM 41711

Schoch 1992 (Fig. 14)
Werneburg 2001 (Fig. 2D)
Werneburg 1986 (Fig. 1B)
Schoch y Frobisch 2006 (Fig. 1D)
ATD 50, 197, 198, 205, 233, 235, 251, 290, 300,
382, 383, 598;

GPIM-N 1238, 1570, 1589
Schoch y Milner 2014 (Fig. 26A)
Schoch 2012b (Fig. 1F)

Reisz et al. 2009 (Fig. 3D)
Frobisch y Reisz 2012 (Fig. 1)
Schoch 2012b (Fig.1C)
Sigurdsen y Bolt 2010 (Fig. 4A)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 29K)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 32B)
Anderson et al. 2008 (Fig. 3C)
Boy 1986 (Fig. 4)

Werneburg 1988 (Fig. 7B)
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Melanerpeton humberguense
Melanerpeton sembachense

Micromelerpeton credneri

Micropholis stowi (morfotipo de crdneo

elongado)

Pasawioops mayi
Phonerpeton pricei
Platyrhinops lyelli
Scapanops neglectus
Schoenfelderpeton prescheri
Tambachia trogallas

Tersomius texensis

Boy1987 (Fig. 7C)

Werneburg 1989 (Fig. 1D)

MB.Am 381.1, 1197, 1205, 1230; SMNS 51265,
51309, 51310, 51312, 51315, 51318, 51323, 51324,
51329, 51331, 51335, 51338, 54978, 54991, 54994
Schoch y Rubidge 2005 (Fig. 3B)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 29E)
Dilkes 1990 (Fig. 1A)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 29B)
Schoch y Sues 2013 (Fig. 3D)
Boy 1986 (Fig. 13A)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 32C)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 29H)

ERYOPIDAE + "STEM'"-STEREOSPONDYLI

Actinodon fossardi

Archegosaurus decheni

Australerpeton cosgriffi
Cheliderpeton vranyi
Eryops megacephalus
Glanochton angusta
Glanochton latirostris
Iberospondylus schultzei
Intasuchus silvicola
Memonomenos dyscriton
Onchiodon labyrinthicus
Platyoposaurus stuckenbergi
Sclerocephalus bavaricus
Sclerocephalus haeuseri

Sclerocephalus jogischneideri

Schoch y Milner 2014 (Fig. 41B)
MB.Am 117, 135, 138, 202, 221, 272, 690, 986;
NHMW 1984;

SMNS 3706, 55907

Schoch y Milner 2000 (Fig. 48)
Schoch y Milner 2000 (Fig. 45)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 41G)
Schoch y Witzmann 2009a (Fig. 2B)
Schoch y Witzmann 2009a (Fig. 2C)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 41A)
Schoch y Milner 2000 (Fig. 46)
Schoch y Milner 2000 (Fig. 46)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 41D)
Schoch y Milner 2000 (Fig. 47)
Schoch y Milner 2000 (Fig. 43)
Schoch y Witzmann 2009b (Fig. 4A)
Werneburg 1992 (Fig. 2D)

98



CAPITOSAURIA

Cherninia denwai
Cyclotosaurus robustus
Eocyclotosaurus lehmani
Eryosuchus garjainovi
Kupferzellia wildi

Mastodonsaurus giganteus

Odenwaldia heidelbergensis
Paracyclotosaurus crookshanki
Parotosuchus haughtoni
Parotosuchus nasutus
Parotosuchus orenburgensis
Quasicyclotosaurus campi
Sclerothorax hypselonotus
Stanocephalosaurus pronus
Watsonisuchus rewanensis

Wetlugasaurus angustifrons

Damiani 2001 (Fig. 15)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 101)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 102)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 97)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 104)

MHIKU 1794-1, 1991-1, 1991-11, 1992-20, 1992-
31, 1992-41, 1992-42, SN;

SMNS 4698, 54677, 54679, SN1, SN2, SN3, SN4
Schoch 2008 (Fig. 1)

Damiani 2001 (Fig. 20)

Damiani 2001 (Fig. 22)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 3B)

Schoch 2008 (Fig. 4)

Schoch 2000 (Fig. 6)

Schoch 2008 (Fig. 3)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 99)

Damiani 2001 (Fig. 29)

Schoch y Milner 2000 (Fig. 73)

Restringi el andlisis al techo craneano, més especificamente a los frontales,

parietales, postparietales y tabulares, porque son generalmente los huesos mejor

preservados y son relativamente chatos, lo cual permitié comparar las especies que se

preservan de manera tridimensional (i.e., Mastodonsaurus y Archegosaurus) con las de

preservacion bidimensional (i.e., Micromelerpeton, Apateon y Discosauriscus). Los

elementos laterales del dermatocraneo fueron excluidos porque en los individuos

bidimensionales no suelen estar bien preservados ni en su orientacién original.

Fotografié o dibujé mediante una lupa con cdmara clara el craneo en vista dorsal

de cada individuo. Sobre cada imagen, digitalicé 12 landmarks sobre el techo craneano

(Fig. 4.2, Tabla 2) utilizando TPSDIG2 (Rohlf 2006). La seleccién de landmarks se

baso en el compromiso entre capturar la forma craneana en detalle y maximizar el



ndmero de individuos en los cuales los landmarks pueden ser digitalizados con

confianza. La digitalizacion se llevé a cabo en la mitad del craneo mejor preservada,

espejando las imdgenes cuando fue necesario para obtener una muestra uniforme. Solo

landmarks homoélogos entre los temnospondilos y Discosauriscus fueron considerados.

Tabla 4.2. Descripcion de landmarks (ver Fig. 4.2)

Landmark Definicion
1 Punto més medial de la sutura entre nasal y frontal
2 Punto mas medial de la sutura entre frontal y parietal
3 Punto mas medial de la sutura entre postparietal y parietal
4 Punto més posterior de la sutura entre postparietales
5 Punto mas lateral de la sutura entre nasal y frontal
6 Punto més lateral de la sutura entre frontal y parietal
7 Punto mas anterior de la ssutura entre parietal y supratemporal
8 Punto més posterior de la sutura entre parietal y supratemporal
9 Punto mds anterior de la sutura entre postparietal y tabular
10 Punto maés lateral de la sutura entre supratemporal y tabular
11 Punto més posterior de la sutura entre postparietal y tabular
12 Extremo posterolateral del tabular
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Figura 4.2. Landmarks utilizados en este estudio (imagen modificada de Schoch y Millner
2014).

Repetibilidad de la matriz de correlacion, grado de integracion craneana total y
patrones de integracion de la forma total
Para cada especie por separado, las configuraciones de landmarks fueron

superimpuestas mediante un Andlisis Generalizado de Procrustes (GPA por su sigla en
inglés; Rohlf y Sclice 1990; Bookstein 1991) con el paquete geomorph (Adams y
Otarola-Castillo 2013). Posteriormente, calculé la matriz de correlacion de las
coordenadas de Procrustes resultantes. Para ello utilicé coeficientes de congruencia
(Burt 1948) como medida de correlacion entre rasgos. Elegi utilizar el coeficiente de
congruencia por sobre el similar coeficiente de correlacién canénico porque el primero
pareceria ser mas robusto frente a tamafios muestrales pequefios (Goswami y Polly
2010b). Esta matriz representa el patrén de integracion de la forma total (Goswami y
Polly 2010b).

Para estimar la robustez estadistica de los patrones de correlacidn estimados para

cada especie, calculé la repetibilidad de la matriz de correlacién mediante
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autocorrelacién (Goswami y Polly 2010b). Para ello, el set de datos de cada especie fue
remuestreado 1000 veces con reemplazo y la matriz de correlacién fue calculada en
cada repeticion. Las nuevas matrices de correlacién fueron comparadas con la original
mediante andlisis de correlacion matricial. El promedio de la correlacidon matricial de las
1000 repeticiones fue tomado como estimador de repetibilidad de la matriz de
correlacién (Goswami et al. 2012).

Comparaciones de los patrones de integraciéon morfoldgica de la forma total
entre pares de especies fueron llevadas a cabo mediante analisis de correlacion matricial
entre las respectivas matrices de correlacion (Goswami 2006). Dado que el error de
muestreo lleva a que el rango tedrico +1 -1 de las correlaciones de matriz no pueda ser
nunca alcanzado, corregi por este error como sugiere Cheverud (1996). Esta correccion
consiste en ajustar las correlaciones de matriz observadas al dividirlas por maxima
correlacién alcanzable, esta dltima calculada como la raiz cuadrada del producto de las
repetibilidades de las matrices siendo comparadas (Goswami y Polly 2010b). La
significacion estadistica de los andlisis fue estimada mediante el test de Mantel. El test
de Mantel es un test de permutacion que evalia si la similitud entre dos matrices es
significativamente mayor a la esperada entre dos matrices aleatorias del mismo tamaiio
(Goswami y Polly 2010b).

La integracidn total del techo craneano de cada especie fue cuantificada
mediante la desviacidn estdndar relativa de autovalores (DEA de aqui en mds) a partir
de las matrices de correlacion (Pavlicev et al. 2009). La dispersion de los autovalores es
util para resumir el nivel de integracién o modularidad de un set de datos porque los
componentes principales (i.e., autovectores) reflejan la covariacién entre las variables.
Asfi, un sistema muy integrado tendra la mayor parte de su varianza explicada por pocos

componentes principales, de manera que la dispersion de los autovalores serd alta ya
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que pocos ejes tendran altos autovalores y el resto, autovalores muy bajos (Goswami et
al. 2012).

Para calcular si las DEAs son significativamente diferentes entre cada par de
especies, llevé a cabo un remuestreo con reemplazo 1000 veces para cada especie,
recalculando la DEA de cada una para cada repeticion. La probabilidad de que la DEA
de una especie sea mayor que el de otra es la cantidad de veces que eso ocurre en el
remuestreo, dividido por el nimero de réplicas (Young y Hallgrimsson 2005). Por lo
que el valor de significacién p es uno menos la anterior probabilidad.

P(DEAa>DEAb)=(#DEAa>DEAb en remuestreo)/#réplicas

p=1- P(DEAa>DEAD)

Integracion de huesos dérmicos individuales y patrones de integracion entre ellos
Para evaluar la integracién de cada hueso dérmico por separado, separé en sub-

sets al set total de landmarks, de manera que cada particion representa a un tinico
elemento. Aquellos landmarks que se ubican en una sutura entre dos de los elementos
dérmicos considerados en el andlisis fueron incluidos en las particiones de ambos
elementos. Al igual que con la configuracion total de landmarks, calculé la matriz de
correlacion para las coordenadas de Procrustes de cada particion y estimé la DEA. Para
cada especie, calculé si existen diferencias significativas entre las DEAs de cada par de

huesos de la misma manera que para las DEAs totales entre especies.

Para evaluar el patrén de integracién entre los huesos, segui el protocolo de
Monteiro et al. (2005) modificado por Zelditch et al. (2012), el cual permite examinar
las correlaciones entre rasgos complejos (Zelditch et al. 2008) como los huesos
craneanos. Para cada especie por separado y para cada hueso (i.e., particioén), calculé la

distancia euclideana entre cada par de individuos, obteniendo una matriz de distancia
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para cada elemento craneano. Mediante este procedimiento, las correlaciones son
estimadas entre formas en lugar de entre landmarks individuales (Zelditch et al. 2008).
Posteriormente, siempre para cada especie por separado, calculé la correlacién matricial
entre cada par de matrices de distancia, obteniendo lo que Monteiro et al. (2005)
denominaron “matriz de integracién”. La correlacion entre matrices de distancia indica
si la variacién en la forma de una particién (i.e., en este caso, un hueso) se asocia con la
variacién en forma de otra. En el caso en que ambas particiones muestren el mismo
patrén de diferenciacion entre individuos, las dos matrices de distancia deberian estar
fuertemente asociadas, por lo que se obtendrian correlaciones matriciales
estadisticamente significativas. De manera contraria, correlaciones matriciales cercanas
a cero indicarian que ambas particiones difieren en su estructura de variacion (Zelditch
et al. 2008). Las correlaciones matriciales entre los pares de matrices de distancia fueron
calculadas como correlaciones parciales relativas a las matrices del resto de los huesos y
la significacion estadistica estimada mediante el Test de Mantel (Monteiro y Nogueira

2009).

Nivel evolutivo

Trabajé con tres clados: 1) Dissorophoidea, 2) Capitosauria y 3) Eryopidae +
Stereospondilomorpha no Stereospondyli. Estos clados incluyen a las cuatro especies de
temnospondilos consideradas en los anélisis intraespecificos. Consideré a los eryopidos
y a los Stereospondilomorpha no Stereospondyli juntos para poder trabajar con un
ndmero razonable de especies. Aunque constituyen un grupo parafilético respecto a los
stereospdndilos, eran un grupo monofilético hasta fines del Pérmico, antes de la
radiacion del “crown” Stereospondyli. Solo se incluyeron taxones cuya posicion

filogenética se conoce relativamente bien. A diferencia de los otros andlisis de la tesis,
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en esta seccién trabajé con reconstrucciones de algunas especies (de los clados 2 y 3) de
las cuales no pude observar material fésil de primera mano ni mediante fotografias. Sin
embargo, estas especies se listan en Schoch y Milner (2000, 2014) como representadas
por crdneos bien preservados. La decision de incluirlas se basé en que era necesario
aumentar el nimero de especies para poder evaluar los patrones. Los taxones utilizados
se listan en la Tabla 1.

Las hipétesis filogenéticas utilizadas para cada clado (Figs. 4.3-4.5) fueron
obtenidas de la literatura. Para los disorofoideos usé la topologia descrita en el capitulo
6. Para los capitosaurios segui el arbol obtenido por Schoch (2008). Para los ery6pidos
y Stereospondilomorpha no Stereospondyli utilicé el arbol recuperado por Schoch y
Witzmann (2009a) con la adicién a mano de Sclerocephalus bavaricus'y S.
Jjogischneideri siguiendo a otro trabajo de los mismos autores (Schoch y Witzmann
2009b).

Digitalicé el mismo set de landmarks utilizado en los andlisis intraespecificos en

reconstrucciones de crdneos publicados o sobre fotografias de material f6sil (Tabla 1).
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Micromelerpeton credneri

Broiliellus brevis
|: Dissorophus multicinctus

Scapanops neglectus

Cacops morrisi

Cacops woehri

Fedexia striegeli

Anconastes vesperus

Tambachia trogallas

Phonerpeton pricei

Acheloma cumminsi
Acheloma dunni

Eoscopus lockardi

—— Tersomius texensis

|| —I: Micropholis stowi

Pasawioops mayi

—— Doleserpeton annectens

Amphibamus grandiceps
_I: Platyrhinops lyelli

Georgenthalia clavinasica
Branchiosaurus

Apateon gracilis

Apateon pedestris S
Apateon dracyi

Apateon caducus

] Apateon flagrifer

Melanerpeton eisfeldi

Melanerpeton sembachense

Melanerpeton humbergense
Leptorophus tener
I: Schoenfelderpeton prescheri

Figura 4.3. Hipotesis filogenética utilizada para Dissorophoidea
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_[ Quasicyclotosaurus campi

Eocyclotosaurus lehmani

L Mastodonsaurus giganteus <

———— Paracyclotosaurus crookshanki

—— Stanocephalosaurus pronus
_|: Kupferzellia wildi
Cyclotosaurus robustus

Eryosuchus garjainovi

— Odenwaldia heidelbergensis
L

— Cherninia denwai

_|: Parotosuchus orenburgensis

Parotosuchus haughtoni

— Parotosuchus nasutus

Watsonisuchus rewanensis

Sclerothorax hypselonotus

Wetlugasaurus angustifrons

Figura 4.4. Hipdtesis filogenética utilizada para Capitosauria

_E Platyoposaurus stuckenbergi
Australerpeton cosgriffi

—— Archegosaurus decheni e
Memonomenos dyscriton
— — Intasuchus silvicola

r— Glanochton latirostris
L— Glanochton angusta

Cheliderpeton vranyi

{ Sclerocephalus jogischneideri
Sclerocephalus haeuseri

—— Sclerocephalus bavaricus

r—— Actinodon fossardi

_E Onchiodon labyrinthicus
Eryops megacephalus

Iberospondylus schultzei

Figura 4.5. Hipotesis filogenética utilizada para Eryopidae + Stereospondilomorpha no
Stereospondyli
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Patrones de integracion entre los huesos dérmicos

El patrén de integracion entre los huesos fue calculado de la misma manera que
en el andlisis intraespecifico, utilizando las mismas particiones, pero utilizando especies
de un mismo clado en lugar de individuos de una misma especie. La matriz de
distancias filogenéticas fue incluida en el calculo de las correlaciones parciales para
tener en cuenta la estructura filogenética, siguiendo a Monteiro y Nogueira (2009). Para
calcular las distancias filogenéticas y dado que las topologias utilizadas derivan de
andlisis cladisticos, fijé todos los largos de rama en uno, lo cual corresponde a un

modelo de evolucién especiativo (Garland et al. 1992).

Disparidad de los huesos dérmicos

Para medir la disparidad de cada hueso dérmico en cada uno de los tres clados
segui el protocolo de Goswami y Polly (2010a). Para cada particién y cada especie,
calculé la distancia parcial de Procrustes (i.e., la raiz cuadrada de la suma de de las
distancias euclideanas al cuadrado entre landmarks homélogos de la especie respecto a
la configuracidn consenso). La disparidad de cada particion, por clado, fue definida
como la suma de las distancias parciales de Procrustes de todas las especies para los
landmarks de dicha particién. Dado que la disparidad de cada hueso no puede ser
comparada porque las particiones tienen diferente nimero de landmarks, las
comparaciones fueron hechas mediante un test de randomizacién. Este consistio en
comparar la disparidad observada en cada hueso con la distribucién de disparidades de
configuraciones aleatorias random con el mismo nimero de landmarks sacadas del set
total. Consideré que un hueso tenia una disparidad significativamente alta si esta era

mayor al 95% de los valores generados a partir de la generacion de configuraciones
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aleatorias. Inversamente, consideré como una disparidad significativamente baja a
aquella menor al 95%. Para cada particion, a partir del set total de landmarks, tomé
1000 sets aleatorios con el mismo nimero de landmarks que la particién en cuestion.
Cada set fue sometido a un GPA. La disparidad fue calculada para las 1000

configuraciones de la manera que fue descrita anteriormente.

Resultados

Integracion intraespecifica

Los resultados de la repetibilidad de matriz y la integracion total se muestran en
la Tabla 4.3. No se obtuvo una diferencia significativa en la integracion total para
ninguln par de especies de temnospondilos, excepto entre Archegosaurus 'y el
seymouriamorfo Discosauriscus (Tabla 4.4). La correlacién matricial entre las especies
se muestra en la Tabla 4.5. Los resultados de la integracién intra-hueso y las diferencias
significativas entre los pares de huesos se muestran en la Tabla 4.6. Los patrones de
integracion entre los huesos (correlaciones parciales) se muestran en la figura 4.6. Solo
se muestran las correlaciones significativas (p<0,05). Como se observa, los patrones

difieren en todas las especies.

Tabla 4.3. Resultados de la repetibilidad de matriz y de la integracion total de la forma total medida
como desviacion estdndar relativa de autovalores (DEA) para cada especie.

Discosauriscus Apateon Micromelerpeton Archegosaurus Mastodonsaurus

# de individuos 21 15 19 11 15
Repeflbllldad de 0.94 0.93 0,94 0,9 0,92
Matriz

DEA 0,26 0,32 0,29 0,33 0,32
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Tabla 4.4. Comparacién de la desviacion estandar relativa de autovalores (DEA) entre las
especies. Se repota el valor p correspondiente al DEA-fila>DEA-columna. En negrita, p<0,05.

Discosauriscus Apateon  Micromelerpeton Archegosaurus

Apateon 0,1

Micromelerpeton 0,22 0,75

Archegosaurus 0,02 0,3 0,08

Mastodonsaurus 0,12 0,63 0,7 0,4

Tabla 4.5. Resultados de la correlacion de matriz entre cada par de especies (tridngulo superior
de la matriz). Entre paréntesis se indican los valores obtenidos utilizando la correccion por error
de muestreo. Todas las correlaciones con p<0,05

Discosauriscus Apateon Micromelerpeton Archegosaurus
Apateon 0,71 (0,76)
Micromelerpeton 0,78 (0,83) 0,75 (0,8)
Archegosaurus 0,73 (0,8) 0,8 (0,87) 0,77 (0,84)
Mastodonsaurus 0,7 (0,75) 0,76 (0,82) 0,77 (0,83) 0,75 (0,82)

Tabla 4.6. Integracion intra-hueso medida como la desviacidn estdndar relativa de autovalores
(DEA). Las diferencias significativas entre los pares de huesos se reportan debajo del nombre
de los taxones. Fr: Frontal; P: Parietal; PP: Postparietal; Ta: Tabular.

Frontal Parietal Postparietal Tabular

Discosauriscus 0,52 0,29 0,48 0,49
Fr>P, PP PP>P T>P

Micromelerpeton 0,5 0,35 0,46 0,37
Fr>Ta PP > Pa, Ta

Apateon 0,43 0,35 0,5 0,42
PP > Fr, Pa, Ta

Archegosaurus 0,6 0,43 0,45 0,38
Fr>Pa, Ta

Mastodonsaurus 0,55 0,45 0,59 0,39

Fr>Ta PP > Pa, Ta

110



Micromelerpeton Apateon Archegosaurus

0,7 0,44 0,62
0,31 0,66
0,47
Mastodonsaurus Discosauriscus

0,6 0,68

0,43

0,56 0,65

Figura 4.6. Patrones de integracion intraespecifica entre los huesos (correlaciones parciales).
Solo se muestran las correlaciones significativas (p<0,05)

Disparidad e integracion evolutiva

Los resultados de la disparidad de los huesos para los tres clados se muestran en
la Tabla 4.7. No se obtuvo una baja integracién para ninguno los huesos considerados
en ninguno de los tres clados. Notablemente, el postparietal fue el inico elemento que
mostrd una alta disparidad en todos los clados. Los patrones de integracion entre los
huesos se muestran en la figura 4.7. Solo se muestran las correlaciones significativas

(p<0,05). Como se puede ver, los patrones difieren entre los tres clados.
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Dissorophoidea Eryopidae + Capitosauria
Stem-Stereospondyli

0,68 0,40 0,76

®" @

0,57 0,46

0,29 0,78 0,47

Figura 4.7. Patrones de integracion evolutiva entre los huesos. Solo se muestran las
correlaciones significativas (p<0,05)
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Tabla 4.7. Disparidad de los huesos dérmicos en cada clado. En negrita se muestran los resultados estadisticamente significativos

(p<0,05).
Dissorophoidea Capitosauria Eryopidae + Stem-Stereospondyli
Disparidad p de Alta  p de Baja |Disparidad p de Alta  p de Baja | Disparidad p de Alta  p de Baja

Disparidad Disparidad Disparidad Disparidad Disparidad Disparidad
Frontal 0,013 0,232 0,768 0,011 0,062 0,938 0,026 0,008 0,992
Parietal 0,020 0,082 0,918 0,016 0,002 0,998 0,016 0,070 0,930
Postparietal 0,024 0,044 0,956 0,019 0,002 0,998 0,023 0,018 0,982
Tabular 0,045 0,000 1,000 0,010 0,080 0,920 0,041 0,000 1,000
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Discusion

Integracion intraespecifica

La integracidn total del crdneo no difiere estadisticamente entre las especies de
temnospondilos y la correlacién matricial es alta en todas las comparaciones entre pares
de especies (i.e., mayor a 0,7); esto indica una conservacion en los patrones de
integracion de la forma total en el clado y en el tiempo geoldgico dado que la muestra
de especies comprende tanto a formas paleozoicas (i.e., Apateon, Micromelerpeton 'y
Archegosaurus) como al tridsico Mastodonsaurus. Esto es consistente con estudios
comparativos en especies vivientes que documentan que las matrices de correlaciéon de
rasgos muestran una divergencia limitada entre taxones cercanamente emparentados
(Ackermann and Cheverud 2000; Maxwell y Dececchi 2013). El hecho de que tampoco
se encuentren diferencias entre los temnospdndilos y Discosauriscus (excepto en la
integracion total entre este Gltimo y Archegosaurus, el cual estd en el extremo del
espectro recuperado para temnospondilos) sugiere que estos patrones no son exclusivos
del clado Temnospondyli. De manera contraria, el andlisis de integracién entre los
huesos a partir de correlaciones parciales si revela diferencias: estos patrones varian
entre todas las especies consideradas, alin entre Apateon y Micromelerpeton, taxones
cercanamente emparentados filogenéticamente (Frobisch y Schoch 2009). La
discrepancia entre los resultados obtenidos a partir de la matriz de correlacion y
aquellos provenientes de las correlaciones parciales (i.e., conservacion vs. no
conservacion de los patrones) se debe a que los andlisis utilizan diferentes tipos de
caracteres. La construccion de la matriz de correlacion y los célculos basados en ella
(i.e., integracidn total y correlacién de matriz) se basan en utilizar a cada landmark
individual como caricter. De esta manera, estos andlisis evalian la integracién entre
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landmarks (Goswami y Polly 2010b). Por el contrario, como se mencion6
anteriormente, el método de Monteiro et al. (2005) modificado por Zelditch et al. (2012)
que utilicé para examinar las correlaciones entre los huesos craneanos mediante
correlaciones parciales consideran como caracter a cada subconjunto de landmarks que
representa a dichos huesos.

Respecto a la integracion intra-hueso, se recupera que los tabulares y parietales
presentan las integraciones mds bajas en todas las especies de temnospondilos. Esto es
interesante porque, mientras que los parietales son de los primeros huesos dérmicos en
osificarse en la ontogenia de Apateon caducus y A. pedestris (1as Gnicas especies de
temnospondilos para las cuales se conocen secuencias tempranas de osificacion; Schoch
1992), los tabulares son de los tltimos en formarse. Por lo tanto, la integracion intra-
hueso no parece estar relacionada con el tiempo de osificacion. Asimismo, este tipo de
integracion tampoco parece asociarse a la posicion relativa a otros huesos craneanos: el
parietal se encuentra rodeado completamente por otros huesos, mientras que el tabular
solo articula con otros elementos en sus margenes anterior y medial. El hecho de que
este patrén de integracion se halle en especies de temnospdndilos de diferentes clados,
tiempos geoldgicos y hédbitats pero no se encuentre en Discosauriscus podria indicar
constraints mas acentuados en el desarrollo de los frontales y postparietales que en el de

los parietales y tabulares heredados del ancestro temnospéndilo.

Integracion evolutiva

A nivel evolutivo, los tres clados analizados difieren entre si respecto a los
patrones de integracion evolutiva entre los huesos craneanos. Por otro lado, tampoco se
encuentra correlacion entre los patrones evolutivos de ninguno de los tres clados con los

patrones intraespecificos de las especies estudiadas pertenecientes a dichos clados.
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Estos resultados sugieren que la evolucién coordinada de los huesos del craneo pudo
haberse debido més a presiones selectivas que a constraints comunes del desarrollo
heredados del dltimo ancestro comun. Esto es consistente con la labilidad que
parecieran tener los patrones de integracion entre los huesos a nivel intraespecifico en
temnospondilos. También concuerda con estudios empiricos en los cuales la integracion
evolutiva observada es generalmente atribuida mayormente a una seleccién comun que

a la herencia comun de patrones del desarrollo (Monteiro et al. 2005).

Disparidad e integracion intra-hueso

La hipdtesis de constraint predice que los huesos con una alta integracién intra-
hueso a nivel intraespecifico muestran una baja disparidad morfolégica. De manera
contraria, la hipétesis de facilitacion predice que los huesos con baja integracion intra-
hueso se asocian a una alta disparidad. En todos los clados analizados, el conjunto de
huesos con alta disparidad combina tanto elementos con alta integracién como aquellos
con baja integracion a nivel intraespecifico. Es decir, la integracion intra-hueso no se
corresponde de manera consistente con la disparidad observada para cada elemento en
ninguno de los clados (Fig. 4.8). Por lo tanto, no se puede deducir si una alta
integracion facilita o restringe la disparidad morfolégica. La falta de evidencia que
soporte alguna de las dos hip6tesis podria deberse a que efectos de facilitacion y
constraint se superponen entre si en el tiempo geoldgico o, efectivamente, a que no
existe una relacion fuerte entre integracion y disparidad (Goswami y Polly 2010a). De
cualquier manera, sin no se tuvieran en cuenta problemas instrumentales reales que
probablemente invaliden los resultados como un nimero bajo de individuos y de

especies en el estudio a nivel intraespecifico, se podria concluir que la integracion intra-
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hueso no habria influido de manera significativa en la evolucion morfoldgica de los

temnospondilos en una escala de decenas de millones de afios.

Alta integracion Alta disparidad
Micromelerpeton
o Dissorophoidea
Apateon
Eryopidae +
Archegosaurus e Stem-Stereospondyli
Mastodonsaurus e Capitosauria

Figura 4.8. Comparacion entre el grado de integracion intra-hueso a nivel intraespecifico y
disparidad

Este capitulo representa el primer estudio sobre integracién en temnospondilos
y, mds aun, el primero en tetrapodos paleozoicos. Como fue mencionado, es evidente
que el nimero de especimenes fue critico en los andlisis a nivel intraespecifico, asi
como también el bajo nimero de especies estudiadas. Futuros estudios que amplien la
muestra de individuos y de especies serdn necesarios para obtener resultados mas
robustos. Si bien la cantidad de material a la que tuve acceso fue muy grande, el niimero
de individuos que resultaron ser aptos para este trabajo por su grado de preservacién
fueron muy pocos. Sin embargo, hay mas individuos disponibles en colecciones
europeas y norteamericanas a las que no pude acceder por limitaciones materiales.
Asimismo, nuevo material de especies como Apateon pedestris y Micromelerpeton
credneri podria ser exhumado con relativa facilidad de localidades fosiliferas como
algunas de la cuenca de Saar-Nahe. Por lo tanto, estudios mas rigurosos son posibles.

En este sentido, quiero enfatizar la necesidad de trabajos subsiguientes sobre integracién
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en temnospondilos ya que estos constituyen la tnica posibilidad disponible entre los
tetrapodos, tanto por su excelente registro f6sil como por la antigiiedad y duracion del
linaje, para poner a prueba diferentes hip6tesis sobre la evolucion de la integracidn en el

tiempo geoldgico.
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CAPITULO 5 Miniaturizacién

Miniaturizacién es un concepto filogenético definido como la evolucién de un
tamafio corporal adulto inusualmente pequefio en un linaje (Hanken y Wake 1993). Ha
sido documentado repetidamente entre los metazoos y en todos los grandes clados de
vertebrados (Hanken y Wake 1993; Schmidt y Wake 1997; Yeh 2002).

Un amplio rango de ventajas adaptativas ha sido propuesto para explicar la
recurrencia de la disminucién evolutiva de tamafio: la invasion de nichos solo accesibles
a formas pequeias, la posibilidad de evitar depredadores, la explotacién de diferentes
recursos alimenticios, la invasidon de habitats con recursos alimenticios limitados (e.g.,
islas y fondo marino profundo del océano antirtico) y el alcance rdpido de la madurez

reproductiva (Yeh 2002).

La miniaturizacién tiene implicancias amplias, relacionadas tanto a niveles
organismicos como funcién, morfologia, fisiologia y ecologia, asi como también a nivel
macroevolutivo. Con respecto a este tltimo, se ha documentado que, en ciertos linajes
de metazoos, un tamafio corporal pequefio se correlaciona positivamente con la
diversidad de especies (Stanley 1973; Blanckenhorn 2000, McClain y Boyer 2009).
Ademds, los grupos stem de ciertos grandes clados, como Aves (Puttick et al. 2014; Lee
et al. 2014) y Lissamphibia, se componen de especies de pequefio tamafio corporal. En
este contexto, se ha sugerido que la miniaturizacién podria ser un factor clave en el

origen de grandes clados (Hanken y Wake 1993).

En particular, todas las hipdtesis actuales sobre el origen de los grupos de
anfibios vivientes (i.e., salamandras, anuros y cecilias) involucran una instancia de

marcada reduccion de tamafio corporal, ya sea a partir de los temnospéndilos (Bolt
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1969, 1991; Milner 1988, 1993; Trueb y Cloutier 1991; Ruta et al. 2003; Schoch y
Milner 2004; Anderson 2007; Anderson et al. 2008; Maddin y Anderson 2012; Maddin
et al. 2012), lepospdndilos (Laurin y Reisz 1997; Vallin y Laurin 2004; Marjanovic y
Laurin 2013), o ambos (i.e., origen polifilético; Carroll 2009) (Ver el capitulo 2 para
mayor detalle). Entre estas hip6tesis, hay un consenso creciente acerca de que al menos
las salamandras y los anuros se originaron dentro del clado de los temnospdndilos
disorofoideos mds pequeios, los anfibdmidos, y que muchos de los caracteres en los
cuales se soporta esta hip6tesis estdn relacionados a miniaturizacion (Milner 1988).
Teniendo esto en cuenta, me propuse analizar los efectos de la reduccién de tamafio
corporal en anfibAmidos para evaluar qué posible rol cumpli6 la miniaturizacién en la
evolucion del clado y el posible origen de los lisanfibios dentro del mismo. Si bien este
objetivo especifico es sobre el caso particular de miniaturizacién en temnospéndilos, el
presente proyecto pretende aportar informacion para ayudar a esclarecer preguntas mas
amplias sobre evolucién morfoldgica: ;cudl es la relacion causal entre la reduccion
evolutiva de tamafio y el origen de grandes clados? Es decir, ;qué atributos particulares
tienen los clados miniaturizados que los hace tener propiedades evolutivas especiales?
Por otro lado, ;hay una relacion causal tinica entre miniaturizacién y los patrones
macroevolutivos observados o depende del clado considerado? En otras palabras: son
estos atributos los mismos en todos los casos o el origen de los grandes clados a partir
de formas miniaturizadas tiene que ver con distintas propiedades? Un problema central
que imposibilita las comparaciones reside en que el término “miniaturizacién” ha sido
usado con distintas connotaciones, implicando distintos tipos de reduccién de tamaiio.
Por lo tanto, siendo el objetivo general de esta parte de la tesis el aportar informacion
sobre el impacto macroevolutivo de la miniaturizacion, consideré que primero era

imprescindible definir un marco teérico concreto de discusion. Es por ello que en el
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presente capitulo: 1) presento un resumen de lo que se ha dicho sobre miniaturizacién
en vertebrados, con énfasis en morfologia de tetrapodos; 2) planteo que la falta de un
marco tedrico explicito sobre minaiturizacion ha limitado una discusién profunda sobre
su rol macroevolutivo y propongo dicho marco tedrico para trabajar basado en la
discriminacién de diferentes tipos de miniaturizacion; 3) discuto los atributos que
potencialmente indican miniaturizacién morfoldgica y que pueden actuar como
moduladores evolutivos y 4) propongo lineamientos para testear el impacto de la
reduccion de tamafio en la morfologia en casos concretos. En el capitulo siguiente
aplico estos lineamientos para estudiar miniaturizacién en temnospéndilos
disorofoideos y discutir el posible rol de la miniaturizacion en el origen de los

lisanfibios.

Miniaturizacion: estado del arte

En el presente apartado recopilo algunas cuestiones que se han dicho acerca de
la miniaturizacidn en vertebrados que son relevantes para entender las discusiones que
planteo en el resto del capitulo. Profundizando en aspectos relacionados a la morfologia
de anfibios batracios por su cercania filogenética a los temnospondilos y porque es en
este clado donde la miniaturizacién estd mejor estudiada. En el siguiente apartado
propongo que se restrinja el uso del término “miniaturizacién” a casos donde se
satisfagan ciertas condiciones. Dado que en ningin trabajo previo sobre miniaturizacién
se han puesto a prueba esas condiciones, en esta seccioén uso dicho término como lo
usaron originalmente los autores. Sin embargo, excluyo referencias donde es evidente
que el término “miniaturizacion” ha sido aplicado con un significado distinto al que
planteo posteriormente. Paralelamente, como detallaré, diversos autores han listado y

discutido que la miniaturizacién suele estar ligada a novedades morfoldgicas, pero sin
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hacer referencia a lo que entienden como novedad. El concepto de novedad fenotipica, y
particularmente novedad morfolégica, es un tema de extenso debate en el campo de la
biologia evolutiva y diversas acepciones han sido propuestas (Peterson y Miiller 2013),
por lo que su uso puede ser poco claro si no se precisa lo que el autor entiende por dicho
término. Siendo consciente de ello, en el presente apartado uso “novedad morfoldégica”
de manera amplia como originalmente aparece en la literatura sobre miniaturizacién
para poder presentar los casos documentados. A partir de estos ultimos, discuto el

término de novedad en el contexto de miniaturizacién en el siguiente apartado.

Ontogenia y miniaturizacion

La reduccidn evolutiva del tamafio corporal adulto ha sido explicada como el
resultado de distintos procesos heterocrénicos (ver capitulo 1 para discusion del
término). Tipicamente, la miniaturizacién involucra cambios respecto a la ontogenia
ancestral en dos parametros del desarrollo: la edad a la cual el crecimiento se detiene y
la tasa de crecimiento. Diferentes combinaciones de cambios en estos parametros
pueden resultar en la disminucién de tamaifio, como se ilustra y explica en la figura 5.1.
Por otro lado, heterocronias que consisten en cambios de las tasas de diferenciacion de
tejidos y 6rganos, morfogénesis y crecimiento respecto al tamafio corporal resultan en
diferentes tipos de rasgos adultos. Siguiendo la nomenclatura de Alberch et al. 1979,
cuando el crecimiento se detiene mds tempranamente pero la tasa ancestral es retenida,
los rasgos adultos resultantes son pedomorficos. Es decir que rasgos juveniles del
ancestro son retenidos en el adulto miniaturizado. Si por el contrario, la tasa aumenta,
los rasgos del adulto miniaturizado pueden resultar ser versiones proporcionalmente

escaladas del ancestro de mayor tamafio (i.e., enanismo proporcional sensu Gould 1977)
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o incluso peramorficos (Fig. 5.2). Es frecuente que las especies miniaturizadas
presenten rasgos pedomérficos, por lo cual se ha propuesto que el truncamiento de la
ontogenia es un mecanismo comun de reduccién de tamafio (Yeh 2002). Sin embargo,
dado que cambios similares en la morfologia adulta, como ser rasgos pedomorficos,
pueden resultar de diferentes modificaciones de la trayectoria ancestral del desarrollo,
no es posible inferir dichas modificaciones a partir de la morfologia adulta. Por lo tanto,
es necesario el estudio comparativo de la ontogenia derivada y de la presunta ontogenia
ancestral para poder entender los mecanismos responsables tanto de la disminucién de
tamafio como de los rasgos adultos de las formas miniaturizadas. Un ejemplo claro es el
de la reduccién de estructuras 6seas en las especies miniaturizadas de vertebrados.
Mientras que la explicacién mds parsimoniosa para esta reduccion es la de
pedomorfosis, no se puede descartar sin previo andlisis de la ontogenia que sea producto
de una reduccién secundaria, como podria ser la reabsorcién de material 6seo. Esta
ultima posibilidad implica, en claro contraste con los patrones pedomorficos, el
“alargamiento” de la trayectoria ontogenética ancestral, dado que en la ontogenia
derivada se adicionarian etapas de reduccion no presentes en la ancestral. La distincién
entre ambas posibilidades no es trivial, ya que mientras la hipétesis de pedomorfosis
implica la conservacion de la trayectoria ontogenética ancestral, la segunda implica que

los patrones de desarrollo han sufrido alteraciones mas fundamentales (Hanken 1993).
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Tamario corporal

Edad

Figura 5.1. Mecanismos hipotéticos para la reduccién evolutiva del tamafio corporal adulto. La
linea sélida representa la trayectoria ontogenética ancestral relacionando tamafio con edad. Un
tamafio adulto reducido en un descendiente puede deberse a: a) un incremento en la tasa de
crecimiento junto a una finalizacién temprana del crecimiento; b) terminacion temprana del
crecimiento; ¢) reduccién de la tasa de crecimiento; d) extension del periodo de crecimiento
junto con una tasa de crecimiento baja. Figura redibujada y epigrafe de Hanken (1993).

Morfologia

Tamario corporal

Figura 5.2. Posibles efectos de la reduccién del tamafio adulto en la morfologia de los 6rganos
y tejidos. Si las tasas ancestrales de diferenciacion, morfogénesis y crecimiento respecto al
tamafio corporal (linea sélida) se mantienen, la morfologia del descendiente serd pedomérfica
(a). Si estas tasas aumentan, se puede llegara a obtener la morfologia del ancestro (b). Si las
tasas aumentan aun mas, la morfologia resultante serd peramorfica (c). Figura redibujada y
epigrafe de Hanken (1993).
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A pesar de presentar frecuentemente rasgos juveniles, los fenotipos adultos de
taxones miniaturizados nunca son completamente consistentes con un truncamiento
ontogenético, sino que son un mosaico de caracteres pedomorficos y no pedomorficos
(Hanken y Wake 1993; Yeh 2002). Por ejemplo, muchos taxones miniaturizados,
especialmente anfibios, tienen esqueletos con rasgos hiperosificados respecto a los
ancestros que constituyen rasgos peramorficos (Hanken 1993; ver Tabla 1 de este

trabajo para ejemplos).

Implicancias ecolégicas y fisiologicas

Al reducirse extremadamente el tamafio corporal, funciones ecoldgicas y
fisiologicas pueden verse radicalmente afectadas, resultando muchas veces en cambios

morfoldgicos importantes (Hanken y Wake 1993).

Los cambios ecoldgicos correlacionados con miniaturizacion van desde la
ocupacioén de nichos distintos, reservados solo a animales de pequefio tamafio, hasta
modificaciones en la historia de vida. Respecto a esta ultima, se ha observado que la
disminucién extrema del tamafio corporal se asocia con una reduccién en la fecundidad
y un incremento en el tamafio del huevo (Hanken y Wake 1993; Dougthy 1996). Otro
aspecto que suele modificarse en concordancia con la reduccién de tamaio es el
comportamiento relacionado al apareamiento. Ejemplos de tetrdpodos incluyen grupos
miniaturizados de salamandras (Promislow 1987), anuros (Duellman y Trueb 1986) y

mamiferos (Leutenegger 1980).

El pequefio tamafio corporal impone diversas dificultades fisiologicas. Muchas
de estas dificultades son de caracter biofisico, como el tamafio funcional minimo ocular

(Alexander 1996) o del oido interno (Rieppel 1984). Otros problemas se relacionan al
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escalado diferencial entre el volumen y el drea de las estructuras: mientras el drea
aumenta al cuadrado respecto al aumento de la longitud corporal, el volumen lo hace al
cubo. Por lo tanto, animales pequefios tienen proporcionalmente mayor superficie de
intercambio con el ambiente que aquellos de mayor tamafio. Esto impacta, por ejemplo,
en la tasa metabdlica necesaria para mantener la temperatura corporal en endotermos, la
velocidad de cambio de temperatura corporal en ectotermos, la tasa de pérdida de agua a
través de la piel y la respiracion y la tasa méxima de intercambio gaseoso en los

pulmones o branquias (Alexander 1996).

Por otro lado, limitaciones funcionales pueden surgir debido a los tamaifios
conservados de células y moléculas. Si el tamafio celular de un clado es constante,
aquellas especies con menor tamafio corporal presentaran un menor nimero de células
que los taxones mas grandes, impactando en la fisiologia. Por ejemplo, en el sistema
nervioso, una menor cantidad de neuronas afecta el procesamiento y trasmision de la
informacion debido a un aumento del ruido. A su vez, dado que los procesos neuronales
se realizan en dreas mas compactas, se aumenta la densidad del consumo de energia
mientras que se reduce el espacio disponible para las mitocondrias (Niven y Farris

2012).

Implicancias morfologicas

La morfologia es uno de los aspectos biolégicos mds profundamente afectados
por la disminucién extrema de tamafio corporal y cambios morfoldgicos asociados a
miniaturizacién han sido ampliamente documentados en todos los grandes clados de
vertebrados (Hanken y Wake 1993). Los cambios morfolégicos en algunas especies

vivientes miniaturizadas son tan radicales respecto a formas emparentadas, que se ha
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propuesto que la miniaturizacién puede estar ligada al origen de nuevos bauplanes,
como se discutird mds adelante. Tres patrones morfoldgicos son recurrentes en formas
miniaturizadas: 1) rasgos pedomorficos, 2) reduccién y simplificacién y 3) novedad
morfoldgica (Hanken y Wake 1993). Los udltimos dos patrones se interpretan como el
producto de la extrapolacion de tendencias alométricas a tamafos muy pequefos y la
aproximacion a tamafios funcionales y morfogenéticos minimos de las estructuras, lo
cual impone nuevos constraints no presentes en el ancestro, tanto morfogenéticos como
funcionales (Hanken y Wake 1993). A su vez, estos patrones también se relacionan con
la pedomorfosis. Por un lado, la reduccién o simplificacioén en rasgos que se forman
tardiamente en la ontogenia suele explicarse mediante truncamiento ontogenético (e.g.,
varios huesos dérmicos craneanos en salamandras; Hanken 1984). Por otro, se
document6 que la miniaturizacién acompanada de pedomorfosis se correlaciona con la
evolucién de novedades morfoldgicas en teoledsteos ciprinidos, como la presencia de
procesos odontoides en Dionella dracula, ausentes en el resto de las 3700 especies
conocidas del grupo. Esta correlacidn no se encuentra en las especies miniatura que son
similares a copias escaladas de los ancestros de mayor tamaifio. A partir de esta
evidencia, se ha propuesto que el truncamiento de la ontogenia podria facilitar el
surgimiento de novedades morfoldgicas al liberar a varias partes del esqueleto de
constraints del desarrollo, disociando rutas del desarrollo y permitiendo una mayor

flexibilidad para potenciales cambios dramaticos en la morfologia (Brtiz et al. 2009).

Los rasgos pedomérficos son interpretados como tales porque se asemejan a
estados juveniles de formas cercanas filogenéticamente. Generalmente, estos rasgos han
sido planteados como el resultado del truncamiento de la trayectoria ontogenética que
estarfa involucrado en la reduccién de tamaifio, aunque hay escasos estudios donde esto

se corrobore mediante el andlisis comparado de ontogenias (Hanken 1993). Los rasgos
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pedomérficos presentes en animales miniatura no se limitan a la simplificacién o
ausencia de estructuras en el adulto respecto al estado ancestral. Se document6 que la
forma craneana adulta de especies miniaturizadas puede asemejarse a aquella de los
individuos juveniles de especies emparentadas de mayor tamafio. Entre estos rasgos, se
destaca la caja craneana proporcionalmente grande en los adultos miniaturizados, la cual
se puede explicar, entre otros factores (discutidos a continuacién), por la alometria
negativa de esta estructura durante el desarrollo observada ampliamente en tetrdpodos

(Bauchot 1978).

La reduccion o simplificacién puede fluctuar desde el subdesarrollo de una
estructura hasta la completa pérdida de la misma (Hanken y Wake 1993). Los ejemplos
mads conspicuos de reduccion y simplificacién en vertebrados se encuentran en el
esqueleto (Hanken y Wake 1993). La reduccién en la osificacion varia desde un grado
de mineralizacién menor de los elementos hasta la falta total de osificacién del
precursor cartilaginoso (Hanken 1993). Esto ha sido tipicamente interpretado como el
resultado del truncamiento de la ontogenia pero, sin embargo, reducciones secundarias
también se han documentado al analizar trayectorias ontogenéticas (Hanken 1993). Un
ejemplo de truncamiento se documenta en las salamandras Thorius, en las cuales varios
huesos craneanos que se forman tarde en la ontogenia de grupos emparentados de
mayor tamafio se encuentran ausentes o pobremente desarrollados (e.g., septomaxila,
premaxila, maxila, nasal y prefrontal; Hanken 1984). En la cecilia miniaturizada
Idiocranium russeli, el truncamiento se manifiesta en la retencién de la notocorda
caudal y la falta de osificacion de costillas y vértebras terminales (Wake 1986). Por el
contrario, otros casos de reduccion / pérdida no se explican mediante cambios en la
extension de la ontogenia. En anuros, la pérdida de falanges se correlaciona

estadisticamente con la evolucién de un tamafio miniatura (Yeh 2002), pero una férmula
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falangeal reducida no se corresponde a morfologias halladas durante el desarrollo (Yeh
2002, Alberch y Gale 1983, 1985). Sin embargo, estas morfologias si son consistentes
con la reduccidon del tamafio del primordio embrionario del miembro (Alberch y Gale

1983, 1985).

Otro patrén ha sido frecuentemente documentado en el esqueleto junto a la
reduccion / simplificacion: la hiperosificacion. Tanto la reduccién en la osificacion
como la hiperosificacion ocurren frecuentemente en un individuo y hasta en la misma
unidad estructural, como el craneo (Hanken 1993; Hanken y Wake 1993). Respecto a la
hiperosificacién en especies miniaturizadas, esta ha sido interpretada como un
mecanismo de compensacion por la debilidad mecénica que puede acarrear la reduccién
de tamafo y la concomitante reduccién en la osificacion (e.g., Lombard y Wake 1977;
Wake 1986). Segiin Haken (1993), en estos casos, la osificacion reducida y la
hiperosificacion estarian conectadas funcionalmente y formarian parte del mismo
fenémeno de crecimiento y adaptacion esqueletaria. Hanken (1993) lista ejemplos de

reduccion en la osificacion e hiperosificacion en la tabla 1 de su trabajo.

La miniaturizacién ha sido propuesta como una importante fuente de novedades
morfoldgicas en vertebrados, distintas a adaptaciones locales (Haknen 1985). Se han
documentado novedades morfoldgicas en numerosos clados, incluyendo peces
teledsteos (Brtiz et al. 2009), anfibios (Hanken 1985) y reptiles (Rieppel 1986). Las
novedades morfoldgicas son particularmente evidentes en el esqueleto y han sido las
mads estudiadas. Hanken (1993) distingue tres tipos de novedades esqueletales: 1)
aquellas que son la consecuencia virtualmente inevitable de la disminucion de tamafio
(e.g., efecto de packaging en anfibios, ver mds adelante); 2) adaptaciones que permiten
la disminucién de tamafo al mantener o conferir funcionalidad cuando el tamafo
corporal es muy pequefio (e.g., nuevas configuraciones musculares en lagartos; Rieppel
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1996); y 3) estructuras funcionalmente diversas, cuya relacion con la reduccion de
tamafio corporal es mas dificil de establecer y posiblemente se relacionen a otras
caracteristicas del organismo, diferentes a la morfologia, que se ven afectadas més
directamente por la reduccién, como el modo de reproduccién o el tamafio de puesta
(e.g., 6rgano copulador subcefélico de los teledsteos falostétidos; Hanken 1993). De
particular interés para la presente tesis son los primeros dos tipos de novedades ya que
en estas categorias se incluyen una serie de atributos que evolucionaron de manera
independiente en clados miniaturizados distantes como anfibios, reptiles y mamiferos
miniaturizados, lo cual evidencia que la reduccion de tamafio restringe o canaliza la

evolucién morfoldgica en cierta direccion.

El craneo es la estructura esqueletal donde se observan las novedades mas
radicales. Si bien las novedades varian entre los distintos taxones miniaturizados,
muchos linajes se caracterizan por érganos del sistema nervioso y de los sentidos
proporcionalmente mds grandes, junto con sus elementos esqueletales asociados
(Rieppel 1996). Estos cambios han sido interpretados como el resultado de la
interaccidon entre 1) la extrapolacion de la tendencia alométrica negativa conservada en
tetrdpodos del cerebro, ojos y cdpsulas Sticas (Bauchot 1978) y 2) constraints
funcionales sobre los sistemas nervioso y sensorial relacionados a tamafios de cabeza
muy pequeiios (Hanken 1983; Roth et al. 1990). Debido a esta modificacion de los
tamafios relativos de las estructuras nerviosas y sensoriales, se produce un rearreglo
espacial de las mismas denominado como efecto de “packaging” por Hanken (1993).
Este rearreglo, a su vez, junto a la necesidad de mantener otras funciones esqueletales
como la alimentacidn, puede llevar a que el craneo en su conjunto se vea modificado

(Rieppel 1996), estableciéndose nuevas arquitecturas craneanas.
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Entre los tetrdpodos, estos cambios en la arquitectura del craneo son
particularmente evidentes en anuros y salamandras miniaturizadas. En estos grupos, el
tamafio corporal ocurrié de manera repetida en distintos clados, llegando a alcanzar
tamafios corporales de menos de 25mm y resultando en rearreglos craneanos similares
en varios de los grupos (Hanken y Wake 1993; Yeh 2002). En particular, el aumento del
tamafio relativo de la caja craneana y las cdpsulas 6ticas en salamandras plethoddntidas
miniatura, entre las cuales el género Thorius representa el caso mas extremo con
craneos de aproximadamente 3mm en algunas especies (Fig. 5.3), y anuros
pertenecientes a clados como Brachycephalidae y Microhylidae, se correlaciona con el
desplazamiento ventromedial (i.e., verticalizacién) del suspensorio mandibular.
Mediante este desplazamiento, el ancho del craneo se reduce a pesar del mayor tamafio
del cerebro y de los 6rganos sensitivos (Yeh 2002). A su vez, en varios linajes de anuros
miniatura la articulacién mandibular tiene una posicién marcadamente mds anterior.
Esto se ha interpretado como el resultado de requerimientos espaciales de la
musculatura aductora debido a que el gran tamafio de las capsulas 6ticas reduce el
espacio donde tipicamente se encuentra esta musculatura en la region posterior de los
frontoparietales (Yeh 2002). Este tipo de desplazamiento de la articulacion mandibular
ha sido descrito también para varios lepospdndilos microsaurios miniatura (Carroll

1990; Maddin et al. 2011).
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Figura 5.3. Craneos diafanizados en vista dorsal de la salamandra miniatura (A) Thorius
pennatulus (MVZ-Herp 85763) y la especie emparentada de mayor tamaifio (B) Chiropterotriton
magnipes (MVZ-Herp 129011), mostrando la caja craneana y cdpsulas de los sentidos
proporcionalmente grandes y la verticalizacién del suspensorio mandibular en el taxén
miniatura. Escala: 2mm.

Las peculiaridades morfoldgicas relacionadas a los sistemas nervioso y
sensorial no se limitan a aspectos musculo-esqueletales, sino que en salamandras
también se han documentados profundos cambios en la anatomia blanda y los tejidos de
estos sistemas. Por ejemplo, en Thorius se observa un volumen retinal
proporcionalmente grande que maximiza el niimero de fibras Opticas, permitiendo la
agudeza visual que necesitan estos animales para cazar a sus presas (Roth et al. 1990). A
nivel del cerebro, se observan cambios como volimenes proporcionalmente mas
grandes de los centros visuales y oculomotores y un mayor volumen de materia gris en
relacion a la materia blanca, entre otros. Combinadas con el tamafio proporcionalmente
mds grande de las estructuras nerviosas y sensoriales, estas particularidades han sido

interpretadas como compensaciones al pequefio tamafio absoluto porque permiten
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mantener un cierto nimero minimo de neuronas involucradas en el procesamiento
visual y oculomotor (Roth et al. 1990). También se ha propuesto que la miniaturizacién
estuvo involucrada en la evolucién del modo de desarrollo tnico del telencéfalo de los
peces actinopterigios (Striedter y Northcutt 2006). En este grupo, el telencéfalo se forma
por eversion en lugar de por evaginacion, como sucede en el resto de los vertebrados.
La evolucidn de la eversidn podria deberse a que los embriones de los actinopterigios
son tan pequefios que su telencéfalo no puede evaginar (ver Striedter y Northcutt 2006
para mds detalles). Esto es consistente con hip6tesis filogenéticas segtin las cuales los
primeros actinopterigios redujeron su tamafio corporal y adoptaron una nueva estrategia

reproductiva basada en la produccién de una progenie miniatura muy numerosa.

Entre las novedades esqueletales no craneanas se destacan los arreglos carpales
de salamandras plethoddntidas. Dentro del género Thorius, la miniaturizacion se
correlaciona con la aparicién numerosos arreglos que no se encuentran fuera de este
grupo, los cuales representan una tendencia hacia la disminucién del ndmero de
cartilagos carpales independientes y no se asocian con ningin cambio locomotor o

ecoldgico aparente (Hanken 1985).

Otro patrén documentado en taxones miniaturizados de anfibios es un
incremento en la variacién intraespecifica de elementos esqueletales. Esta incluye
variaciones tanto entre individuos como en un mismo especimen (i.e., asimetria) en el
tamafio, forma y/o la presencia/ausencia de huesos individuales (Hanken 1993). Se
observaron dos tipos de variaciones intraespecificas respecto al desarrollo. Por un lado,
aquella que involucra elementos que se forman tardiamente y cuyo desarrollo se puede
ver truncado como parte del patrén de simplificacion explicado anteriormente. Este es el
caso de huesos craneanos en Thorius (Hanken 1984) y en los anuros miniatura

Dendrophryniscus brevipollicatus y Eleutherodactylus abbotti (Yeh 2002). En contraste,
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el segundo tipo consiste en la variacion de caracteristicas que se forman tempranamente
en la ontogenia, reflejando una alteracion fundamental del patrén de desarrollo. A este
tipo corresponde la variacion en los arreglos mesopodiales y falangeales en Thorius, los
cuales se establecen en estadios tempranos de la condrogénesis (Hanken 1982, 1985,
1993). Al igual que con la variacion de estos patrones a nivel interespecifico en anfibios,
la variacion a nivel intraespecifico del autopodio ha sido explicada mediante un menor
ndmero células o un tamafio absoluto menor del primordio del miembro durante el

desarrollo (Alberch y Gale 1983, 1985; Hanken 1985, 1993).

Implicancias evolutivas

Hanken y Wake (1993) proponen que la miniaturizacién tiene al menos tres
consecuencias generales sobre la evolucion morfoldgica: 1) muchas veces resulta en
homoplasia; 2) en casos extremos, puede dar origen a nuevos bauplanes; y 3) se vincula

a la evolucion de nuevas relaciones morfoldgicas y del desarrollo.

La miniaturizacion resulta en estructuras homoplasicas porque el tamafio
reducido impone constraints morfogenéticos y funcionales comunes. Por ejemplo, como
se detall6 anteriormente, los tetrdpodos miniaturizados se caracterizan por presentar
cerebros y cdpsulas sensoriales de gran tamafio (Hanken y Wake 1993; Rieppel 1996).
Asimismo, la miniaturizacién en batracios, la cual evolucioné repetidamente tanto en
salamandras como en anuros (Wake 1991; Yeh 2002), se relaciona a reduccién y pérdida
de digitos (Alberch y Gale 1985). Por su parte, las compensaciones a los efectos
morfoldgicos de la reduccidn de tamafio, como la hiperosificacion, también pueden
derivar en homoplasias (Hanken 1993). A su vez, la pedomorfosis asociada a la

miniaturizacién también resulta en rasgos homoplasicos. De hecho, el truncamiento de
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la ontogenia se asocia a homoplasias independientemente del tamafio corporal, como se

observa en salamandras neoténicas no miniaturizadas (Wiens et al. 2005).

Debido a que la miniaturizacién puede vincularse al origen de nuevos bauplanes
0, de forma menos extrema, a rearreglos morfoldgicos, se ha teorizado que la
miniaturizacién estuvo implicada en el origen de varios de los grandes clados de
vertebrados actuales. A continuacién menciono algunas propuestas que se encuentran en
la literatura. Sin embargo, es importante sefialar que el origen de cada uno de los clados
acarrea discusiones extensas que exceden el objetivo de este capitulo. Por lo tanto, aqui
me limito a recopilar lo que se propuso en su momento para ilustrar como podria ser
potencialmente la relacion causal entre miniaturizacién y radiacién adaptativa teniendo
en cuenta que varias de estas propuestas han sido posteriormente cuestionadas e incluso
descartadas frente a nueva evidencia fésil. En el capitulo siguiente si discuto en

profundidad el rol de la miniaturizacién en el origen de los lissanfibios.

En particular, entre los tetrdpodos, se ha propuesto que el fenémeno de
miniaturizacién estuvo involucrado en el origen de los tres grandes grupos de anfibios
actuales (e.g., Carroll y Holmes 1980; Milner 1988; Carroll 1990; Schoch y Rubidge
2005; Frobisch y Reisz 2008), de los amniotas (Carroll 2001), las serpientes (Rieppel

1996), las aves (Lee et al. 2014) y los mamiferos (Kemp 2009).

Carroll (2001) propuso que el origen de los amniotas esta relacionado a la
miniaturizacién y la hiperosificacién que se asocia a la misma basado en que las
primeras especies conocidas eran todas pequefias y tenian centros vertebrales cilindricos

completamente osificados.

Rieppel (1988), por su parte, propuso que el origen de las serpientes podria

haberse dado a partir de escamados miniaturizados fosoriales y/o escavadores basado en
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la similitud esqueletal entre ambos grupos, aunque descubrimientos fésiles posteriores
no son consistentes con esta teoria. Segin €I, la miniaturizacién habria jugado un rol
importante porque estas similitudes consisten en rasgos ligados a la extrema reduccion
de tamafio en el primer grupo: cuerpos elongados, pérdida de miembros, pérdida de la
arcada temporal dorsal, reduccién o pérdida de elementos circumorbitales, incremento
relativo en el tamafio de la caja craneana y la combinacion de ésta con el parietal para
formar un crianeo cerrado. Segun el autor, este tipo de craneo cerrado junto a la pérdida
de la arcada temporal dorsal permitieron la evolucion de la kinesis craneana de las
serpientes al brindar un punto central rigido desde donde la quijada puede pender

moévilmente y, paralelamente, permitir la expansion de la musculatura aductora.

En el caso del origen de las aves, andlisis cuantitativos recientes mostraron que
el linaje de teropodos directamente ancestral a las aves sufrié una miniaturizacion
mantenida durante 50 millones de afios y evolucion6 adaptaciones esqueletales cuatro
veces mds rapido que otros linajes de dinosaurios (Lee et al. 2014). Esta reduccién de
tamafio corporal habria sido facilitada por el aumento de complejidad de las plumas a lo
largo del linaje al brindar un aislamiento mds eficiente. Por su parte, el pequefio tamafio
corporal habria facilitado la evolucién de innovaciones avianas a lo largo del stem,
como la reorganizacion del balance de masa corporal, la horizontalizacion del fémur, la
rigidizacion de la cola, una mayor agilidad y cursorialidad y habitos arboreos y/o aéreos
(Lee et al. 2014). Asimismo, durante esta fase de miniaturizacion evolucionaron muchos
rasgos potencialmente ligados al truncamiento de la ontogenia, aunque se desconoce
cudl fue el rasgo seleccionado primariamente: hocicos cortos, cerebros y ojos grandes y

dientes mds pequefios y poco aserrados.

Los mamiferos mesozoicos conocidos son en su mayoria de muy pequefio
tamafio y se estima que el tamafio ancestral podria haber rondado una masa corporal de
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apenas 10gr (Kielan-Jaworowska et al. 2004). En base a esto, Kemp (2009) sugirié que
la marcada reduccién de tamafio que acompaii6 a la evolucion de los mamiferos a partir
de sus ancestros cynodontes se correlaciona con la evolucién de varias caracteristicas
mamalianas, ya sea como consecuencia directa de los procesos morfogenéticos o porque
el pequeiio tamafio facilité el surgimiento/seleccion de ciertos rasgos. Entre otros,
sugiere que el tamafio impactd en la recepcion de sonido. La disminucién considerable
de la masa de los huesos post-dentarios, el cuadrado y la columela, involucrados en la
transmision de sonido de los cynodontes no mamalianos, permiti6 el surgimiento de la
articulacién dentario-escamosal mamaliana. Es asi como la combinacién de la reduccién
de estos huesos y su nueva independencia de las funciones mecanicas del suspensorio
mandibular permitié la audicién de frecuencias mucho maés altas respecto a los
cynodontes no mamalianos, mejorando la audicion para la captura de insectos durante la
noche y la comunicacidn entre pares. A su vez, la extrapolacion de tendencias
alométricas a un tamafio corporal pequefio habria resultado, por un lado en un aumento
relativo de la superficie del epitelio olfatorio, aumentando la sensibilidad olfativa, y por
otro, a un rearreglo craneano. Al disminuir el tamaiio corporal, el tamafio relativo de la
musculatura aductora masticatoria disminuye y el del cerebro, aumenta. De esta manera,
la disminucién de la musculatura aductora de la regién temporal resulté en un mayor
espacio entre los epipterygoides, permitiendo la expansion de la cavidad endocranial y
la expansion del cerebro. En conjunto, todas estas modificaciones habrian permitido la
adaptacioén de los primeros mamiferos a un nuevo modo de vida (i.e., activo, nocturno e
insectivoro) a través de una discriminacidn sensitiva més fina, organizacién social y una
mayor capacidad de aprendizaje. Vale aclarar que esta teoria es controvertida. En
particular, Bonaparte (2012) discute que las conjeturas de Kemp se basan en el registro

f6sil incompleto que se conocia antes de 2003 y que hallazgos mads recientes no
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soportan la hipétesis de que la miniaturizacién estuvo implicada en la evolucion de la

morfologia derivada de los primeros mamiferos.

Tamano critico

Hasta aqui listé diferentes aspectos bioldgicos que se ven alterados por la
reduccion de tamafio drastica. Establecer un tamaifio critico a partir del cual surgen estas
alteraciones es imposible porque los pardmetros bioldgicos escalan de diferente manera
respecto al tamaiio corporal y, por otro lado, porque el tamaifio fisico no se correlaciona
estrictamente con el tamafio bioldgico, el cual se relaciona al tamafio del genoma
(Hanken y Wake 1993). Genomas grandes, que se correlacionan con células grandes, se
asocian a tasas reducidas de proliferaciéon, migracion y diferenciacion celular (Roth et
al. 1997), resultando en tasas metabdlicas, de crecimiento y de desarrollo menores y una
menor cantidad de células en relacién al tamafio corporal (Roth y Walkowiak 2015); por
lo tanto, especies con genomas grandes son biolégicamente mas chicas que otros

taxones con el mismo tamafio fisico pero genomas mds pequefios.

Los vertebrados difieren significativamente en el tamafio del genoma. Los
genomas mads chicos se encuentran en peces teledsteos, con 1pg de ADN por genoma
haploide. Los mds grandes pertenecen a los peces pulmonados, llegando a 142pg en
Protopterus. Los tamafios gendmicos de los amniotas son relativamente chicos y van
desde 0,9 a 5,5pg. Los anfibios, por su parte, suelen presentar tamafios mucho més
grandes. Las cecilias varian entre 8pg y 26pg, los anuros entre 1,01pg y 19pg y las
salamandras entre 13,9pg y 83pg (Roth y Walkowiak 2015). En este sentido, el gran
tamafio genémico de los anfibios se ha propuesto como el causante de la morfologia del

cerebro relativamente simple de este clado entre los tetrapodos debido a que retrasa el
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desarrollo del cerebro (Roth y Walkowiak 2015). Asimismo, se vio que la complejidad
del tectum mesencephali, el principal centro visual en anfibios, se correlaciona con el
tamafio celular en anuros y salamandras: las morfologias mds simples se asocian a

tamafios celulares mayores (Roth et al. 1994).

Debido a sus genomas grandes, los anfibios miniatura, mds alld de alcanzar
tamafios fisicos impactantes, pueden llegar a ser biol6gicamente mucho més pequefios
que amniotas pequefos. Esto es consistente con el hecho de que los cambios
morfoldgicos que se asocian a la miniaturizacion en anfibios son mas draméticos que en

cualquier otro grupo de tetrdpodos (Rieppel 1996).

Mas alla del tamafio del genoma, el efecto de la reduccion de tamafio también
puede verse modulado por la historia filogenética. En particular, Yeh (2002) document6
que los numerosos linajes en los que ha ocurrido la miniaturizacién en anuros no han
respondido de manera idéntica a la reduccion de tamafio: mientras que en la mayoria de
los clados la miniaturizacion se asocia a simplificacién y cambios en la forma craneana
asociados al gran tamafio de la caja craneana y las cdpsulas 6ticas, en otros clados, las
especies miniaturizadas se asemejan a versiones escaladas de taxones mds grandes de
dichos clados (e.g., especies de Melanophryniscus dentro de Bufonidae). Ella sugiere
que una hipétesis a testear para la resistencia de estos clados a los patrones tipicos de
evolucién es que estos se originaron de ancestros miniatura. De esta manera, la
semejanza entre las especies de mayor tamafo con las miniaturizadas se podria deber a
que la evolucidn de tamafios mas grandes se dio mediante crecimiento isométrico a

partir ancestros miniaturizados y sin poder volver a ganar los huesos perdidos.
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Miniaturizacion: hacia un marco tedrico explicito

‘When I use a word”, Humpty Dumpty said in a rather scornful
tone, ‘it means just what I choose it to mean — neither

more nor less’.

(Lewis Carroll, 1871 in Through The Looking Glass)

. Qué significa miniaturizacion?

Miniaturizacién es generalmente definida como la evolucién de tamafio corporal
extremadamente pequefio en un linaje (Hanken y Wake 1993). Sin embargo, dicha
definicion es poco precisa y ha sido interpretada y usada de diferente manera en la
literatura. A mi entender, las diferentes acepciones utilizadas, las cuales generalmente
no han sido explicitadas por los autores, pueden clasificarse segin si se refieren a: 1)
una tendencia dentro de un clado o una propiedad de los taxones; 2) un proceso o un
patron; y 3) una reduccion de tamaifio corporal en sentido amplio o estricto (términos

propuestos por mi y que explico a continuacion).

Miniaturizacién entendida como tendencia es una reduccion de tamafio
escalonada entre nodos de una filogenia, constituyendo lo opuesto a la regla de Cope.
Esta acepcidn es la que se usa generalmente (de manera explicita o implicita) en
estudios a nivel macroevolutivo donde el foco es la reduccion de tamafio corporal (e.g.,
Lee et al. 2014). En cambio, miniaturizacién como una propiedad de los taxones es
utilizada en trabajos enfocados en una especie particular o en unas pocas especies y no
en aspectos macroevolutivos, como se advierte en trabajos descriptivos de taxones
miniaturizados (e.g., Daza et al. 2008). Dado que la distincion entre estos dos usos del
término miniaturizacion es obvia y son complementarios por tratar con diferentes
niveles de andlisis, considero que el uso alternativo de “miniaturizaciéon” como

tendencia o como propiedad de los taxones no es conflictivo per se.
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Por otro lado, la distincién entre miniaturizacién como un proceso o un patron es
relevante desde un punto de vista epistemoldgico. Sin embargo, en la practica, la
ambigiiedad del término en este sentido no es problematica porque el patrén y el

proceso de miniaturizacion presentan una correlacion estricta.

Por “miniaturizacion en sentido amplio” me refiero a cualquier reduccion filética
de tamafio corporal que pueda ser considerada como extrema por los investigadores, sin
importar cudl es la evidencia tomada en cuenta para distinguir esta reduccion de tamaiio
de una “normal”. En cambio, por “miniaturizacién en sentido estricto” me refiero a una
reduccion de tamafio corporal que traspasa un umbral a partir del cual se manifiestan
discontinuidades en una o mds propiedades bioldgicas distintas al tamafio corporal. Es
decir que miniaturizacion en sentido estricto esta ligada a algun tipo de discontinuidad.
Creo que la distincién entre miniaturizacién en sentido amplio o estricto es importante
por dos motivos. Primero, si nuestro objetivo es poder llegar a hacer inferencias sobre
miniaturizacidn, necesitamos recopilar y comparar evidencias en diferentes taxones. Las
comparaciones solo tienen sentido bajo una definicidn estandarizada. Segundo y més
importante es que, como se discutird méas adelante, el concepto de discontinuidad que
subyace a la miniaturizacion en sentido estricto se relaciona con implicancias evolutivas

particulares.

Dada la relevancia de esta distincion, propongo limitar el uso del término
“miniaturizacion” al sentido estricto y usar la palabra “enanismo” para referirse al
sentido amplio. En este contexto, sugiero no usar “miniaturizacion” en estudios donde
la reduccién de tamafio corporal es solo relativa a especies cercanas mas grandes, como
en el trabajo de Churchil et al. (2015) sobre pinipedos. En cambio, considero que el uso
de “enanismo’ en estos casos es mds conveniente, como lo han hecho Ferreti (2008) y
Weston y Lister (2009) en sus trabajos sobre elefantes e hipopdtamos, respectivamente.
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En casos donde sf aplica el término en sentido estricto porque existe una discontinuidad
en una o mds propiedades bioldgicas, creo que el uso de miniaturizacion es apropiado,
pero sdlo si se explicitan dichas propiedades. Es asi como en trabajos sobre especies de
muy pequefio tamaifio que han sido tipicamente consideradas como miniaturizadas, se
deberia evitar la inercia histdrica y, en cambio, tratar de explicitar los pardmetros
bioldgicos que sustentan la afirmacidn sobre miniaturizacidn. Si esto no es posible,
considero que “enanismo” deberia ser utilizado en lugar de “miniaturizacién”, incluso
en los casos de reduccion de tamafio mas extrema. Paralelamente, en estudios de
reduccion de tamafio como tendencia, limitaria el uso de miniaturizacion para los clados
donde el umbral de tamafio que conlleva a discontinuidades bioldgicas ha sido

alcanzado.

Ahora, si consideramos que miniaturizacion es una reduccion filética de tamafio
corporal donde se ha alcanzado un umbral, ;cudl es este umbral? Hanken y Wake
(1993), en su paper altamente relevante e influyente, dicen que “la miniaturizacién no
s6lo involucra un pequefio tamaiio corporal per se, sino también los resultantes, y
generalmente draméticos, efectos de la reduccion extrema de tamafio corporal en la
anatomia, la fisiologia, la ecologia, la historia de vida y el comportamiento, los costos
de la reduccién de tamaifio y sus compensaciones”. Esta afirmacion resume la verdadera
naturaleza multidimensional de la extrema reduccién de tamafio: la miniaturizacién no
afecta solo una, sino muchas propiedades bioldgicas (Fig. 5.4). Asimismo, y como se
detall6 anteriormente en este capitulo, estos autores explican que el tamafio corporal no
se correlaciona estrictamente con el tamafio bioldgico y, por lo tanto, no se puede
establecer un tamafio corporal critico como umbral. Es decir que el umbral no tiene que
buscarse en el tamafio corporal, sino en las muchas otras propiedades biolégicas que

pueden verse afectadas por la reduccion de tamafio. En este sentido, para poder entender
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la naturaleza de las especies miniaturizadas se necesita un enfoque abarcativo que
integre el estudio de estas distintas propiedades. Sin embargo, este enfoque es
demasiado complejo para testear hip6tesis concretas respecto al rol macroevolutivo de
la miniaturizacién. En cambio, el abordaje por separado de los diferentes ejes de
propiedades bioldgicas afectadas por la reduccion del tamaifio corporal es
instrumentalmente mds alcanzable. De esta manera, por ejemplo, se podrian testear por
separado dos hipdtesis (entre otras) de como se relaciona la miniaturizacién con eventos
de radiacién: 1) la reduccién de tamaiio facilita per se la invasion de nichos que solo
estan disponibles para pequefios organismos; o alternativamente 2) la reduccion de
tamafio corporal lleva a la aparicién de nuevos bauplanes que pasan a estar disponibles
para futuras diversificaciones. Siguiendo la distincion de distintos ejes de propiedades
bioldgicas, propongo distinguir diferentes tipos de miniaturizacion de acuerdo a la
propiedad bioldgica afectada, aunque siempre teniendo en cuenta que esta delimitacion

en puramente instrumental.

Morfologia

Tamafio corporal

Figura 5.4. La miniaturizacion afecta a diferentes dimensiones biol6gicas del organismo
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Entre las propiedades bioldgicas que pueden verse afectadas por la reduccién de
tamafio corporal, la morfologia es especialmente interesante porque: 1) la anatomia
refleja cambios en otros aspectos bioldgicos como la fisiologia y la historia de vida; 2)
es generalmente la inica evidencia disponible para las especies fésiles; 3) las
consecuencias morfoldgicas son las més conspicuas y las mejor documentadas en los
taxones miniaturizados vivientes (Hanken y Wake 1993); y fundamentalmente porque
4) puede llegar a impactar en nuestra comprension acerca de los mecanismos que
conllevan a la evolucién morfoldgica (como se detalla en la siguiente seccién). Por otro
lado, teniendo en cuenta el objetivo especifico del presente trabajo, son cambios
morfoldgicos los que se han propuesto como clave en el origen de Lissamphibia por
miniaturizacién entre los disorofoideos fésiles. Por lo tanto, propongo estudiar de
manera diferenciada los efectos de la reduccion de tamafio corporal en la morfologia y
usar el término “miniaturizacién morfoldgica” para referirnos a la reduccion filética de
tamafio corporal que supera el umbral a partir del cual aparecen discontinuidades en
propiedades morfolégicas. En particular, propongo testear discontinuidades
considerando cuatro aspectos que potencialmente pueden tener implicancias
macroevolutivas y que serdn analizados en la siguiente seccion: 1) morfologia en si
misma; 2) patrones morfolégicos del clado como la alometria; 3) variacion

intraespecifica.

El testear explicitamente diferentes aspectos bioldgicos en el contexto de
miniaturizacién ha sido propuesto anteriormente por Hanken (1984), quien presenté una
hipdtesis nula para miniaturizacion en base a sus observaciones de salamandras
pletoddntidas miniatura junto con evidencia proveniente de otros taxones. Siguiendo a
Lauder (1981), Hanken recupera la idea de la necesidad de identificar hipétesis nulas de

cambio morfoldgico en un linaje para poder distinguir atributos verdaderamente
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excepcionales de tendencias mas generales. La hip6tesis nula de Hanken propone tres
caracteristicas generales para los taxones miniaturizados: 1) truncamiento de la
ontogenia que resulta en caracteres pedomorficos; 2) aumento de la variacién
interespecifica, intrapoblacional y en un mismo individuo (i.e., asimetrias); 3) novedad

morfoldgica.

Si bien mi propuesta tiene puntos en comun con la hip6tesis de Hanken para
miniaturizacién, su enfoque es diferente al que expongo: lo suyo es una guia para
estudiar los atributos de especies que son consideradas miniaturizadas desde un
principio. En cambio, yo propongo el estudio de discontinuidades de dichos atributos
mediante andlisis que incluyan muchas especies con el fin de identificar miniaturizacion
morfoldgica y, a partir de eso, discutir su potencial impacto en el escenario

macroevolutivo.

Otros que han propuesto testear por miniaturizacién fueron Angielczyk y
Feldman (2013), quienes pusieron a prueba si dos especies de tortugas diminutas
pueden ser consideradas como miniaturizadas. Su enfoque consistié en evaluar si la
evolucién del pequefio tamafio se vio acompafiada de alteraciones de las trayectorias
ontogenéticas, lo cual es de esperarse si el pequefio tamafio impusiera nuevos problemas
biolégicos que no enfrentaron sus ancestros. Si bien esta aproximacién no involucra
explicitamente el testeo de discontinuidades que propongo, es compatible con el testeo
de desvios en los patrones alométricos ontogenéticos que presento en la siguiente

seccion.
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Implicancias del estudio de la miniaturizacién morfolégica en la biologia evolutiva

El estudio de la miniaturizacién, al menos en tetrdpodos, tuvo su auge en los
afios 80 y principios de los 90. Mucha agua corrid bajo el puente desde esos afios en la
biologia evolutiva y la temdtica, hasta donde conozco, casi no ha sido vuelta a tratar
desde perspectivas mds actuales. A continuacién discuto cémo considero que el estudio
de la miniaturizacién morfoldgica podria aportar de manera significativa a nuestro

entendimiento de la evolucién biolédgica.

Un debate central de la biologia evolutiva es si la evolucion fenotipica procede
unicamente por acumulacién de variacion cuantitativa, en donde los cambios
cualitativos (i.e., discontinuos) se originan a partir de la acumulacién de pequefias
alteraciones, o si pueden existir cambios cualitativos que son mecanisticamente
diferentes de las modificaciones continuas y no pueden ser extrapolados de una suma de
adaptaciones (Peterson and Miiller 2016). Bajo el “programa adaptacionista” que ofrece
la Teoria Sintética, el fenotipo sufre un refinamiento gradual por seleccion natural
(Futuyma 2015) y es més probable que un pico adaptativo sea alcanzado por la
acumulacién de pequefias modificaciones fenotipicas que por un tnico cambio de gran
magnitud (Waxman 2006). Es asi que bajo este paradigma los grandes cambios
fenotipicos saltacionales han sido tipicamente rechazados (Futuyma 2015). En cambio,
esas aparentes grandes discontinuidades morfoldgicas son explicadass mediante la
extrapolacidn de pequefias variaciones en el tiempo (Lande 1980). Paralelamente, los
grandes cambios morfoldgicos discontinuos que se reflejan en el registro f6sil, como la
aparicion del bauplan de los anuros, han sido atribuidos al carcter incompleto del

mismo (Darwin 1859; Gould y Lewontin 1979).
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El conocimiento creciente de los mecanismos del desarrollo, aspecto no
incorporado en la Teoria Sintética, proveyd herramientas para la comprension del origen
del fenotipo y su variacion. Asi, la biologia evolutiva del desarrollo (Evolutionary
Developmental Biology, “evo-devo” de Miiller 2007) considera que la evolucion es un
cambio de la forma (form) y por lo tanto un cambio en la ontogenia que la produce. Las
morfologias evolucionan por modificaciones de la ontogenia que pueden dar origen a
cambios fenotipicos discontinuos como respuestas de umbrales a perturbaciones de los
sistemas de desarrollo (Muller 2010). En su discusién acerca de novedades
morfoldgicas, Peterson y Miiller (2016) plantean que “‘si las novedades son un
subconjunto subset del cambio continuo, es probable que su aparicion se explique por
seleccion sobre una nueva funcién combinada, tal vez, con innovacién a nivel genético.
Sin embargo, si las novedades morfoldgicas representan eventos discontinuos de
cambio que resultan de procesos de niveles superiores, no se puede invocar a la
seleccion sin caer en argumentos circulares (Moczek 2008). En cambio, las novedades
representarian adiciones variacionales no refinadas sobre las cuales puede actuar la
seleccion” (Peterson and Miiller 2016). Por lo tanto, si la reduccién de tamafio corporal
se relaciona con discontinuidades morfoldgicas (aunque las mismas no caigan dentro de
las categorias establecidas por Peterson and Miiller para novedades morfoldgicas, como
se discutird después), las mismas representarian una fuente de cambio morfolégico no
estrictamente ligado a seleccidn. Atin més, el surgimiento de ciertos tipos de novedades
ligadas a la reduccion filética de tamafio corporal parece no requerir cambios en los
mecanismos del desarrollo subyacentes, sino que estas novedades serian simplemente el
producto de la reduccion de tamafio en los mecanismos morfogenéticos, muchos de los
cuales son dependientes del tamafio (Hanken y Wake 1993). Esto va en sintonia con

nuevos puntos de vista acerca de cémo procede el desarrollo y la evolucion
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morfoldgica. Por un lado, tradicionalmente desde la biologia evolutiva se veia al
desarrollo como bajo la direccion del programa genético. En cambio, la propuesta mas
actual de “constructive development” plantea que también existe una causalidad inversa
en el desarrollo que va desde los aspectos de niveles de organizacién mas complejos,
como podrian ser los constraints morfogenéticos ligados al tamafio, hacia los genes
(Laland et al. 2015). Por otro lado, la diversidad taxondmica se explic generalmente
por la diversidad en los ambientes selectivos. Actualmente, se propone que esta
diversidad es a veces mejor explicada por caracteristicas propias de los sistemas de

desarrollo como la evolvabilidad y los constraints (Laland et al. 2015).

Otro aspecto de la miniaturizacion que es interesante para explorar en el marco
actual en el que algunos preceptos de la Teoria Sintética estan siendo reevaluados (e.g.,
Pigliucci y Miiller 2010) es el de la alta variacién intraespecifica documentada en
organismos miniatura (Hanken y Wake 1993). Esta patrén de variacién fenotipica puede
deberse tanto a una diversidad genética mds alta como a una mayor plasticidad
fenotipica. La plasticidad fenotipica, también llamada plasticidad del desarrollo, es la
capacidad de un organismo a cambiar su fenotipo en respuesta a las condiciones
ambientales (Laland et al. 2015). Si bien es ampliamente aceptado que los nuevos
rasgos surgen exclusivamente de factores genéticos (Carroll 2008), muchos
investigadores se estin empezando a preguntar si la plasticidad fenotipica precede y
facilita la adaptacion (Levis y Pfenning 2016). De hecho, la plasticidad ancestral ha sido
asociada con una divergencia evolutiva entre los linajes descendientes (Laland et al.
2015). Es asi que mientras tradicionalmente se considerd que el rol evolutivo de la
plasticidad fenotipica es el de ajustar adaptativamente los fenotipos a ambientes
variables, hoy se propone que también puede afectar la evolvabilidad (Laland et al.

2015) y que respuestas plasticas seguidas de acomodamiento fenotipico y asimilacién
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genética pueden introducir nuevos rasgos que se hereden de manera constitutiva (i.e.,
“plasticity-first hyphotesis”; Levis y Pfenning 2016). En este contexto, creo que el
estudiar la plasticidad fenotipica asociada a miniaturizacién seria importante tanto para
comprender los mecanismos que la generan como para indagar en sus efectos
evolutivos. Como comenté anteriormente, la extrema reduccién de tamafio corporal
podria llevar a que las condiciones del desarrollo se acerquen a ciertos umbrales, de
manera que pequefias variaciones cuantitativas de los moduladores de los mecanismos
del desarrollo resulten en cambios fenotipicos cualitativos, sin necesidad de variacioén a
nivel génico. Un ejemplo podria ser el de la configuracién esqueletal de los miembros,
cuyo desarrollo normal depende de que se haya alcanzado un nimero critico de células
del primordio (Alberch y Gale 1983, 1985). En una especie donde la cantidad de células
del primordio se acerque a este nimero critico, podria darse que pequefias variaciones
en las condiciones ambientales hicieran que ciertos individuos sean un poco mas
pequeiios y que no lleguen a alcanzar ese nimero critico, resultando en el desarrollo
miembros anormales. Inversamente, también podria esperarse que las especies
miniatura posean constraints relacionados al tamafio no presentes en formas
emparentadas de mayor talla, de manera que los sistemas del desarrollo de las primeras

se encuentren mas canalizados y la plasticidad fenotipica sea menor.

Es interesante destacar que existe un modelo ligado a plasticidad fenotipica que
propone que la propia evolucién de un tamafio corporal pequefio puede darse
rapidamente y de manera discontinua mediante la seleccién primaria de atributos del
ciclo vida (Matsuda 1987). Segtin este modelo, la reduccién de tamafo adulto podria
originarse mediante un incremento en el tamafio de los huevos inducido por cambios
ambientales que lleve a que las larvas, e incluso hasta los juveniles, se desarrollen

dentro del huevo y que los que eclosionen sean pequefios individuos estructuralmente
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adultos (Hanken y Wake 1993). De esta manera, la reduccién extrema de tamafio
corporal podria generarse en pocas generaciones y sin implicar tamafios intermedios
mediante plasticidad fenotipica seguida de asimilacion genética (West-Eberhard 2003).
De hecho, es destacable que los anfibios corporalmente mds pequeios poseen desarrollo

de vida directo, en contraste con el ciclo de vida bifasico plesiomoérfico (Wake 2003).

En este contexto, el reconocimiento de patrones de miniaturizacién en sentido
estricto y en particular de miniaturizacién morfoldgica brinda nueva evidencia para el
debate del origen de los grandes cambios morfoldgicos. A su vez, es el punto de partida
para seleccionar taxones no modelos para el estudio de mecanismos del desarrollo que
subyacen a la discontinuidad morfoldégica. Paralelamente, como se ha propuesto
anteriormente en la literatura, el hecho de que la homoplasia sea recurrente en
organismos miniatura y que la evolucion de tamafios corporales extremadamente
pequefios haya surgido de manera independiente en diversos linajes convierte a la
miniaturizacién en un sistema modelo para el estudio de la evolucidn convergente y los

mecanismos que la generan (Angielczyk y Feldman 2013).

Discontinuidades en atributos morfolégicos potencialmente ligados a reducciones
de tamafio

Hasta aqui he planteado la relevancia de estudiar la discontinuidad morfolégica
relacionada con la disminucién evolutiva del tamafio corporal (i.e., miniaturizacién
morfolégica). Sin embargo, ;qué significa que un taxén presente una discontinuidad
morfolégica? Propongo, sin pretender que la lista sea exhaustiva, que un taxén presenta

una discontinuidad morfolégica con respecto a otros filogenéticamente préximos si:
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1) Se encuentra en un area del espacio morfoldgico distinta al drea de ocupacién
tipica del clado al que pertenece, existiendo entre ambas un gap de no ocupacion (Fig.
5.5). El gap puede deberse a que esa region no puede ser explorada por restricciones
morfogenéticas o funcionales; también puede darse por la presencia en el tax6n
discontinuo de estructuras sin la presencia de homoldgas en el ancestro, las cuales
formarian parte del tercer grupo de "novedades" esqueletales propuesto por Hanken
(1993) para los taxones miniaturizados (explicado en secciones anteriores) y novedades
del tipo T2 para Peterson y Miiller (2013, 2016; explicado a continuacion). Sin
embargo, hay que ser cautelosos porque los gaps también pueden solo deberse a un
submuestreo de especies en el que no se encuentran representados taxones con

morfologias intermedias.
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Figura 5.5. Bajo la definicién de miniaturizacién morfoldgica que propongo, un taxén es
miniaturizado si presenta una discontinuidad morfoldgica respecto a taxones emparentados.
Esta discontinuidad se evidencia como un gap de no ocupacién en el morfoespacio para las
discontinuidades de tipo 1, donde los ejes representan variables morfolégicas. Desvios respecto
a los patrones alométricos ontogenéticos y estaticos (discontinuidades del tipo 2.a) podrian
observarse como gaps de un espacio alométrico en el que cada punto representa una trayectoria
alométrica. Discontinuidades respecto a la variacién intraespecifica (discontinuidades del tipo
3) podrian identificarse por gaps en un espacio en el que cada eje represente la variacién de un
rasgo.
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2) Se desvia de patrones morfoldgicos caracteristicos del clado. En particular,
son interesantes los desvios respecto a: a) alometria y b) integracién morfolégica porque
los mecanismos que subyacen a estos patrones han sido propuestos como moduladores
que determinan la amplitud y direccién de la diversificaciéon morfoldgica de un clado
(ver capitulos 3 y 4) y, por lo tanto, su andlisis podria esclarecer el rol de la
miniaturizacién en dicha diversificacidn. Otros tipos de desvios (c) también podrian

resultar informativos.

a) Alometria

Los desvios respecto a la alometria pueden darse en sus distintos niveles:
evolutivo, estatico y ontogenético (analizados en el capitulo 3). Dado que existe una
relacion estrecha entre alometria estatica y ontogenética (Klingenberg 1998) y que estas
a su vez pueden llegar a condicionar la alometria evolutiva (Cardini y Polly 2013), es

de esperarse que los taxones se desvien de los patrones alométricos en méas de un nivel.

Un desvio de los patrones de alometria evolutiva significa que la relacién tipica
del clado de forma y tamafio se ve afectada. Por ejemplo, se puede esperar un desvio en
los patrones de alometria evolutiva en los casos donde se alcanzan los tamafios minimos
funcionales de ciertas estructuras. En otras palabras, de extrapolarse la tendencia
alométrica evolutiva de ciertas estructuras a un tamafio corporal extremadamente
pequefio, estas serian tan pequefias que dejarian de ser funcionales (e.g., el oido
interno); en estos casos, se espera que dichas estructuras sean mds grandes en los
taxones pequefios de lo que marca la tendencia alométrica del clado. En un gréafico de
forma vs. tamafio donde cada especie representa un punto y la distribucion de los puntos
puede ser parametrizada (i.e., existe una relacién alométrica), una especie que se desvia

del patrén alométrico del clado se detecta como un outlier en el andlisis de los residuos
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de la regresion (Fig. 5.6). Vale aclarar que este tipo de desvio puede entenderse como
un subconjunto de discontinuidades morfoldgicas del tipo 1), en el cual el taxén se
encuentra en un area aislada del morfoespacio debido, en este caso, a que posee rasgos

con proporciones atipicas.
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Figura 5.6. En un gréfico de forma vs. tamafio donde cada especie representa un punto y la
distribucién de los puntos puede ser parametrizada (i.e., existe una relacién alométrica), una
especie que se desvia del patrén alométrico del clado se detecta como un outlier en el andlisis
de los residuos de la regresion.

Mas sutiles y dificiles de evaluar son los desvios en los patrones alométricos
estdticos y ontogenéticos, en donde la relacion tipica del clado de forma y tamafio entre
individuos de un mismo o diferentes estadios del desarrollo de una misma especie,
respectivamente, se ve alterada. Para entenderlo, tomemos el caso en que la alometria de
un rasgo en cada una de las especies de un clado, ya sea estitica u ontogenética, es
lineal (i.e., la relacién entre forma y tamafio sigue una relacién lineal). En un clado
donde dichas alometrias son conservadas y la forma del rasgo se define de manera
univariada, las rectas que representan a cada una de las especies son paralelas en el
plano definido por el tamafio y la forma. Una especie que se desvie de los patrones

tipicos de alometria estitica u ontogenética sera caracterizada por una recta con una
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pendiente diferente. En el caso mds general en el que la forma se define de manera
multivariada, los desvios en la alometria estatica u ontogenética pueden explorarse
mediante el uso de espacios alométricos, explicados en el capitulo 4. En estos espacios,
cada punto representa el vector de alometria estdtica u ontogenética de una especie. De
manera andloga a lo que ocurre con la ocupacién discontinua del morfoespacio en el
caso de las discontinuidades de tipo 1), el desvio de los patrones alométricos estaticos u

ontogenéticos se manifiesta en gaps de no ocupacién del espacio alométrico (Fig. 5.5).

b) Integracién morfoldgica

Se me ocurren dos maneras en las cuales la disminucidn de tamafio puede
impactar en los patrones de integracién intraespecifica. Por un lado, como resultado de
profundos cambios en los mecanismos morfogenéticos. Por ejemplo, y de forma
puramente especulativa, podria suceder que en un taxén diminuto las células que
originan ciertos estructuras, al ser menos numerosas, se encuentren mas cercanas y, por
lo tanto, sometidas a condiciones mas similares entre ellas que en taxones mas grandes.
Esto podria resultar en una mayor integracion de las estructuras resultantes. Por otro
lado, limitaciones funcionales relacionadas al tamafio de las estructuras podrian resultar
en el desacople de rasgos que se encuentran fuertemente integrados en taxones de
mayor tamafio. En estos casos de desacople, es de esperarse también un desvio respecto

a los patrones de alometria estitica y ontogenética tipicos del clado.

c¢) Desvio respecto a otros patrones. Se pueden analizar desvios de patrones
morfoldgicos tan diversos como caracteres potencialmente ligados al tamafio se puedan
proponer. En particular, rasgos que han sido repetidamente documentados en
vertebrados miniatura constituyen hipdtesis concretas a testear. Por ejemplo, es

interesante estudiar anomalias en el grado de osificacion ya que muchos de los anfibios
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mads pequefios que se conocen presentan tanto osificacion reducida como

hiperosificacién (Hanken 1993).

3) Presenta una variacion intraspecifica anémala para el clado al que pertenece.
Como presenté anteriormente, se ha documentado que ciertas especies de salamadras
miniatura poseen una variacion intraespecifica més alta que otras salamandras
emparentadas (Hanken 1982, 1984). En particular, el aumento de la variacion de
caracteres esqueletales ha sido documentado a nivel poblacional e individual
(asimetrias), yendo desde cambios en tamafio hasta la ausencia completa de huesos

(Hanken y Wake 1993).

Para evaluar discontinuidades en la variacion intraespecifica, podemos pensar
en términos de un espacio multidimensional de variacién en el que cada eje representa
la variacion de un rasgo (e.g., varianza para caracteres continuos) y cada punto, una
especie. De manera andloga a lo presentado en esta seccidn respecto a los espacios
morfolégicos y alométricos, una discontinuidad en la variacidn intraespecifica se

corresponde a un gap de no ocupacién en el espacio de variacién (Fig. 5.5).

Miniaturizacion en el contexto del estudio de novedades morfolégicas

Varios autores han descrito que los taxones corporalmente muy pequefios suelen
presentar rasgos morfolgicos muy particulares que han sido considerados como
“novedades morfoldgicas” (e.g., Hanken 1985). Sin embargo, al igual que con el
término “miniaturizacién”, dichos autores no han hecho explicito el concepto de
novedad a la que se refieren. El significado de novedad fenotipica, la cual incluye a la
morfoldgica, es un tema de debate en la biologia evolutiva ain en curso, asi como

también si realmente la novedad representa un tipo tnico de fenémeno evolutivo o es
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parte de un continuo de variacion y un término informal. En este sentido, el uso que se
le dé al término “novedad morfolégica” no es trivial, ya que diferentes paradigmas
evolutivos subyacen a las distintas definiciones (Peterson y Miiller 2013). Por lo tanto,
considero que es importante ser cautelosos con su uso y evitarlo, al menos en un
principio, para referirnos a las particularidades morfoldgicas en el contexto de la
miniaturizacién. Ahora bien, aun eludiendo el uso del término novedad, resta una
pregunta: ;qué significa que un rasgo sea muy particular? Segun entiendo, la
particularidad morfolégica de los taxones miniaturizados a la que se refieren trabajos
previos seria equiparable a las discontinuidades morfolégicas del tipo 1), aunque no

necesariamente explicada en términos de ocupacion del morfoespacio.

Una vez detectadas las discontinuidades de tipo 1), puede ser interesante, ahora
si, analizarlas desde el punto de vista de los diferentes paradigmas de novedades
morfoldgicas para aportar a la discusion misma del concepto de novedad. Por ejemplo,
Hallgrimsson et al. (2012) proponen que un caricter que constituye una novedad se
distingue por involucrar una transicion entre picos adaptativos en un landscape de
fitness venciendo constraints del desarrollo ancestrales, de manera que la variacién es
generada en una nueva direccion o dimensién. Segin Peterson y Miiller (2013), la
definicion de Hallgrimsson et al. se basa en el paradigma clasico de adaptacion, segun el
cual toda variacidn es producto de la acumulacién de pequefios cambios en el tiempo.
De esta manera, bajo esta definicidon, se tracciona el tema de novedades hacia dicho
paradigma y sus modos clédsicos de andlisis. Por lo tanto, rasgos radicalmente nuevos no
adaptativos serian sistematicamente excluidos de un programa de investigacién de
novedades que se basara en esta definicidon. Rasgos de este tipo han sido ampliamente
documentados como efectos colaterales de la seleccidn natural actuando sobre sistemas

del desarrollo (Miiller 1990) y particularidades morfolégicas observadas en organismos
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extremadamente pequefios podrian pertenecer a este grupo, como los arreglos carpales
de las salamandras del género Thorius documentados por Hanken (1985). En su trabajo,
Hanken encuentra que estos arreglos carpales novedosos parecieran ser independientes
de cualquier especializacién locomotora o ecoldgica, por lo que concluye que “la
miniaturizacién podria ser una importante fuente de novedad morfoldgica en

vertebrados distinta de la adaptacién local”.

En cambio, la definicién propuesta por Peterson y Miiller (2016) seria méas
compatible con las discontinuidades morfoldgicas producto de la reduccién de tamafio
ya que no solo se basa precisamente en discontinuidades, sino que también es
independiente de necesidades adaptativas y delimita explicitamente el andlisis al nivel
morfoldgico. Para estos autores, ‘“una novedad fenotipica se refiere a un plan corporal
primario (T1), un nuevo elemento construccional (T2) o un nuevo caracter

individualizado (T3) que es cualitativamente discontinuo respecto al estado ancestral”.

En este sentido, vale destacar que el concepto de discontinuidad es distinto al
que presento. Para Perterson y Miiller (2016), la variacién discontinua es un cambio
binario entre los estados de ausente y presente y la novedad morfoldgica es la estructura
resultante de este cambio de estado. En cambio, la discontinuidad que considero yo se
asocia a un gap o a un desvio. Es asi como las novedades basadas en discontinuidades
consideradas por los autores no incluyen todos los tipos de discontinuidad morfolégica
que listo en este capitulo. En particular, solo toman en cuenta la morfologia per se, por
lo que bajo su definicién solo se puede discutir mi tipo 1) de discontinuidad. Veamos
los tres tipos de novedades de Peterson y Miiller para compararlas con el marco que

presento para miniaturizacion:

165



T1: son los planes corporales primarios. Se refiere al origen de la vida, de la
multicelularidad y de los planes corporales multicelulares. Es decir, trata con una escala

filogenética mucho mayor a la que es utilizada al discutir miniaturizacién morfolégica.

T2: se refiere a la introduccién de nuevos elementos sin un homoélogo en el
ancestro. Estas adiciones garantizan un gap de no ocupacién en el morfoespacio entre
los taxones con y sin este nuevo elemento, por lo que las T2 son un subtipo de

discontinuidad de tipo 1).

T3: son las unidades o caracteres que han sido individualizados
incrementalmente debido a la variacién en una nueva direccién del morfoespacio que no
estaba habilitada anteriormente debido a constraints del desarrollo y seleccién natural.
Por lo tanto, las T3 también se asocian al gap de no ocupacién en el mofoespacio que

propongo como discontinuidad del tipo 1).

En resumen, las discontinuidades de tipo 1) incluyen a las novedades T2 y T3 de
Peterson y Miiller; sin embargo, las T2 y T3 son solo un subgrupo de las
discontinuidades de tipo 1). Mi tipo 1) de discontinuidad es mas abarcativo porque,
primero, tiene en cuenta la pérdida de estructuras (ya que resulta en gaps de no
ocupacioén), la cual no es considerada como una novedad por los autores. Y segundo,
porque Peterson y Miiller solo toman como novedades a morfologias extremas. En este
sentido, discontinuidades del tipo 1) menos radicales como la posicién del suspensorio
mandibular en salamandras miniatura no son consideradas como novedades (esta

afirmacion fue ratificada personalmente por Miiller).

En conclusion, si bien las particularidades morfoldgicas resultantes de la

disminucién evolutiva del tamafio corporal pueden ser o no ser tomadas como
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novedades, su discusion enriquece aquella acerca de lo que es y no es una novedad

morfoldgica.

Identificacion de miniaturizacion morfologica: mapa de ruta

La identificacidon de miniaturizacién morfolégica consta de dos pasos. Primero,
la identificacion de discontinuidades y, después, la discusion acerca de si esas
discontinuidades estan realmente relacionadas con la evolucion del pequefio tamafio. A
continuacidén discuto cémo se me ocurre que puede ser llevado a cabo este estudio, lo

cual no implica que sea la Gnica manera posible.

La identificacién de discontinuidades puede hacerse mediante la exploracion de
gaps de no ocupacioén en los distintos espacios que propongo en la seccion anterior:
morfoldgico, alométrico y de variacion intraespecifica. Para la alometria evolutiva,
como se explic anteriormente, las especies que se desvian respecto al patrén
alométrico se observan como outliers en boxplots de los residuos de la regresién
alométrica. Si bien estos enfoques son de naturaleza cuantitativa, pienso que abordajes
cualitativos también podrian ser muy informativos. De hecho, en la prictica, la
seleccion de rasgos a cuantificar suele estar basada en observaciones cualitativas
previas. Un ejemplo mencionado anteriormente es el grado de osificacion. Si bien se
espera que las especies mas pequefias posean una osificacion mds débil, tanto
salamandras como anuros muy pequefios presentan una combinacion de estructuras
fuertemente osificadas con otras de osificaciéon muy pobre. En un grafico hipotético de
grado de osificacion de cierta estructura vs. tamaifio corporal, las especies miniatura
hiperosificadas se desviarian positivamente del patrén del clado. A su vez, podrian

desviarse negativamente para otras estructuras muy débilmente osificadas. Otra
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alternativa mds generalizada es la combinacién tnica de grados de osificacion de
distintas estructuras. Esto se podria razonar nuevamente mediante el uso de espacios. En
este caso, seria un espacio en el cual cada dimension represente el grado de osificacién

de una estructura en particular.

Por su parte, la integraciéon morfoldgica intraespecifica, al ser la matriz de
varianza-covarianza de los rasgos de una especie, es mds compleja para ser pensada
geométricamente y requiere ser calculada cuantitativamente. Respecto a la comparacion
de la integracién entre las especies, si lo que se compara es la integracion total de los
rasgos considerados (por ejemplo, como se llevd a cabo en el capitulo 4), se trabaja con
una sola variable. Por lo tanto, se puede evaluar si las especies miniatura son outliers
utilizando, por ejemplo, boxplots. En cambio, si lo que se quiere es evaluar la estructura
de las matrices de covariacién de las distintas especies, se puede armar una matriz de
similitud en la que cada valor es la correlacién matricial entre las matrices de covarianza
de dos especies. Luego, con esta matriz de similitud se puede, por ejemplo, llevar a cabo
un andlisis de cluster para ver la relacion de similitud de la especies miniatura con el
resto del clado. Otro tipo de andlisis de integracion podria ser el testeo distintas
hipétesis de modularidad en cada especie para evaluar si las especies miniatura

presentan los mismos mdédulos que los taxones de mayor talla.

Sean cuantitativos o cualitativos, los estudios de miniaturizacién morfoldgica

requieren:

- Un amplio muestreo taxonémico. Esto es importante porque, por un lado, si
lo que se quiere es identificar excepciones a la norma, primero hay que
identificar cudl es dicha norma. Por otro lado, ciertos gaps de no ocupacion

de los espacios listados podrian deberse simplemente a un submuestreo de
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especies. En este sentido, es esencial incluir también formas fésiles en los
analisis.

La consideracion de las relaciones filogenéticas. La estructura filogenética
implica que las especies no son independientes entre si, lo que viola el
principio de independencia de los datos necesario para calcular ciertos
patrones (e.g., alometria evolutiva; Felsenstein 1985). Por lo tanto, el
componente filogenético debe tenerse en cuenta en los andlisis cuantitativos
utilizando métodos comparativos filogenéticos, como se muestra en el
siguiente capitulo. Por otro lado, como se discute mds adelante, un contexto
filogenético explicito es imprescindible para discutir si la reduccion del
tamafio corporal es la causa de las discontinuidades morfoldgicas en un
clado.

Una muestra grande de individuos de cada especie. Esto es indispensable en
los andlisis que incluyen componentes de variacion intraespecifica (i.e.,
integracion, alometria ontogenética/estatica y variacion intraespecifica per
se) y deseables en aquellos restringidos a comparaciones interespecificas, ya
que las supuestas particularidades de las especies miniatura podrian caer en

el rango de variacion de las especies de mayor talla.

Una vez identificadas las anomalias relacionadas a los taxones de pequefio

tamafio, resta evaluar si las mismas pueden ser explicadas como una consecuencia del

tamafio corporal o si otras explicaciones son mas plausibles. Por ejemplo, mientras la

hiperosificacién en anfibios miniatura ha sido explicada por una necesidad de

compensacion mecdanica del pequefio tamafio de los huesos (Hanken 1993), otra
explicacion no ligada a la disminucién de tamafio ha sido propuesta para Thorius. En

este grupo, se encontrd que la fuerte osificacion del esqueleto apendicular, donde
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incluso los elementos mesopodiales - tipicamente cartilaginosos en pletodontidos- se
encuentran osificados, es parte de un mecanismo general de regulacion de desarrollo

esqueletal que confiere a estas salamandras un crecimiento determinado (Hanken 1982).

Se me ocurren diferentes aspectos que pueden ser evaluados para aportar a la

discusion:

- La posicidn filogenética de las especies miniatura para distinguir rasgos
derivados potencialmente ligados a la reduccién de tamafio corporal de
sinapomorfias que preceden dicha reduccion.

- Especializaciones tipicas del habito de vida de los taxones miniatura
evaluados. Por ejemplo, los lagartos miniatura tienen craneos hiperosificados
(Rieppel 1996). Sin embargo, dado que estas especies son todas cavadoras y
la hiperosificacion craneana es comtn en vertebrados cavadores (Rieppel
1996), independientemente de su tamafio corporal, seria imprudente concluir
que la hiperosificaciéon en estos lagartos es una consecuencia de la reduccién
de tamafio.

- Estructuras homoplasicas. El hecho de que ciertas estructuras evolucionen de
manera independiente en distintos linajes miniatura puede ser indicio de que
dichas estructuras son el resultado de modificaciones morfogenéticas ligadas
al tamafio (aunque deberia descartarse homoplasia por presiones selectivas
compartidas entre las especies). Nuevamente, aqui es esencial trabajar con
una hipoétesis filogenética clara.

- Rasgos pedomdrficos. Considero que los rasgos pedomérficos no pueden ser
interpretados como una consecuencia de la reduccion de tamafio ya que
implican la conservacion de la ontogenia ancestral (Hanken 1993). Por el
contrario, si se pueden relacionar a las causas de dicha reduccién si la misma
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se alcanz6 por truncamiento ontogenético. Esta concepcién fue la adoptada
por Yeh (2002) en su estudio sobre miniaturizacién en anuros. Alli, ella
compara trayectorias ontogenéticas con los patrones evolutivos del cambio
de forma asociado al tamafo para identificar aquellos cambios que pueden
ser interpretados como pedomorficos. Si bien su objetivo no es testear la
miniaturizacién morfolégica, lleva a cabo dicha comparacién porque
“desviaciones del truncamiento ontogenético puro proveen evidencia acerca
del significado adaptativo de las estructuras y sugieren constraints
funcionales”.

Mecanismos del desarrollo que expliquen la relacién causal entre la
anomalia morfolégica observada y la reduccién de tamafio. El fin tltimo del
estudio de los patrones morfoldgicos es comprender los mecanismos que los
generan. En el caso de la miniaturizacién morfolégica, esto equivale a
dilucidar cdmo la reduccién de tamaiio afecta a los mecanismos
morfogenéticos. Teniendo en cuenta lo que se sabe miniaturizacién, dos
lineas a explorar que parecen ser de relevancia son el ndmero de células
durante el desarrollo de las estructuras y los efectos mecanicos. Un ejemplo
del primer caso, ya mencionado repetidamente en este capitulo, es el estudio
de Alberch y Gale (1983) acerca del efecto del tamafio del primordio en el
desarrollo de los miembros. Respecto a las fuerzas mecdnicas, se sabe que
juegan un rol importante en la expresion génica y el desarrollo, haciendo que
los tejidos cambien de estado si cierto umbral es alcanzado. Por ejemplo, se
sabe que tension aplicada en tejido conectivo puede desencadenar la

formacién de hueso (Peterson y Miiller 2016).
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Teniendo todo esto en cuenta, en el proximo capitulo discuto acerca de si los
temnospondilos disorofoideos mas pequeiios pueden ser entendidos como especies
morfoldgicamente miniaturizadas, como fue propuesto previamente por varios autores
(e.g., Schoch y Rubidge 2005), para discutir el rol de la miniaturizacién en la evolucién

morfoldgica del clado y el origen de los lisanfibios.
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CAPITULO 6 Miniaturizacién en temnospéndilos

La mayor reduccion de tamafio en Temnospondyli ha sido documentada entre
los disorofoideos. Dentro del clado Dissorophoidea, las formas pequeiias estan
restringidas a los anfibdmidos y los branquiosduridos. Con tamafios corporales entre 5 y
15cm, estos grupos también se encuentran dentro de los temnospéndilos mds pequefios.
Como se mencioné en la introduccion, anfibamidos y branquiosauridos han sido
considerados como grupos diferentes aunque relacionados entre si (Milner 1982;
Anderson 2007; Anderson et al. 2008; Schoch y Milner 2008), si bien un andlisis
filogenético reciente recobrd a los branquiosauridos anidados dentro de Amphibamidae
(Frobisch y Schoch 2009). Debido a razones histdricas y para simplificar la
nomenclatura, me referiré de ahora en mas a los anfibAmidos no-branquiosauridos
simplemente como anfibidmidos, teniendo presente que el grupo podria ser monofilético
respecto a Branchiosauridae. Los anfibdmidos son formas terrestres (Frobisch y Reisz
2008) del Carbonifero y Pérmico de América del Norte y Europa, exceptuando
Micropholis stowi del Tridsico de Sudéafrica (Schoch y Milner 2014). Las especies
pérmicas de los géneros monoespecificos Amphibamus y Doleserpeton de América del
Norte son los anfibAmidos mds pequefios que se conocen; segtn hipdtesis filogenéticas
recientes (e.g., Frobisch y Schoch 2009), forman un clado que incluye variablemente a
Platyrhinops y han sido propuestas como los taxones mds cercanos a los anuros y
salamandras (e.g., Maddin et al. 2012a). En cambio, los branquiosauridos constituyen
un clado de formas neoténicas altamente acudticas conocidas de depdsitos lacustres del
Carbonifero-Pérmico de Europa central (Fobisch y Schoch 2009). Su neotenia ha sido

confirmada recientemente mediante esqueletocronologia (Sanchez et al. 2010); adultos
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metamorfoseados se conocen solo para Apateon gracilis, una especie morfolégicamente
similar a los anfibamidos (Schoch and Frobisch 2006) y cuyo tamaifio cae dentro del

rango de tamafo entre Doleserpeton y Amphibamus.

Los anfibdmidos han sido referidos como disorofoideos miniaturizados (Milner
1988; Schoch 1995; Frobisch y Schoch 2009) y la miniaturizacion ha sido considerada
como un factor critico en su evolucién (Schoch y Rubidge 2005) y, como se detallard
mads tarde, en el origen de los lisanfibios dentro de los anfibdmidos. Caracteristicas
compartidas entre Amphibamus y Doleserpeton, como ser 6rbitas proporcionalmente
grandes, vacuidades interpterigoideas amplias en el paladar y escotaduras dticas (“otic
notches”) mds amplias que en otros disorofoideos han sido interpretadas como
consecuencias de constraints en érganos de los sentidos impuestos por miniaturizacion
en base a comparaciones con salamandras “miniaturizadas” (Schoch y Rubidge 2005;
Schoch 2012a). Por otro lado, estos cambios morfoldgicos con respecto a la condicidn
ancestral parecen ser menos pronunciados en branquiosauridos (Schoch y Rubidge

2005).

A pesar de que se le ha prestado relativa atencion al tema de la miniaturizacién
en disorofoideos, solo se ha discutido este fendmeno en base a observaciones
cualitativas y sin tener en cuenta el contexto filogenético. A su vez, nunca se ha dejado
en claro el criterio utilizado para catalogar a las especies mas pequeiias de este clado
como miniaturizadas. Si bien, como se comentd en el capitulo anterior, la utilizacién
poco clara de “miniaturizacién” es habitual en la literatura, la definicién del término es
particularmente relevante en el contexto de los disorofoideos por el rol que se le ha

adjudicado a la miniaturizacion en la evolucién del clado y el origen de los lisanfibios.
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En este capitulo pongo a prueba la hipdtesis de que los disorofoideos
metamorficos mas pequefios — Doleserpeton annectens, Amphibamus grandiceps y
Apateon gracilis- son miniaturizados. Més especificamente y siguiendo el marco tedrico
que propongo en el capitulo anterior, pongo a prueba la miniaturizacién morfolégica
entendida como la reduccidn filética de tamafio corporal que supera el umbral a partir
del cual aparecen discontinuidades en propiedades morfoldgicas. Entre las
discontinuidades que listo en el capitulo anterior, aqui testeo cuantitativamente si las
especies de disorofoideos mas pequefas se encuentran en un area del morfoespacio
distinta al resto de las especies del clado (i.e., discontinuidades del tipo 1) ) y/o se
desvian de los patrones de alometria evolutiva (i.e., tipo 2) a) ). A su vez, discuto si las
mads pequefias se desvian de patrones de osificacién ligados al tamaiio corporal (i.e., un
caso de discontinuidad de tipo 2) c)). Debido a las limitaciones del registro fosil, los
restantes tipos de discontinuidades no pudieron ser evaluadas y los andlisis se limitaron

a caracteres craneanos.

Paralelamente, puse a prueba si los disorofoideos mds pequefios presentan rasgos

pedomorficos para:

1) Evaluar si mecanismos heterocrénicos que llevan al truncamiento de la
ontogenia estuvieron involucrados en la disminucién de tamafio corporal en
disorofoideos, como se ha propuesto para una variedad de vertebrados vivientes

miniatura (e.g., Hanken y Wake 1993).

2) Descartar dichos rasgos como una consecuencia de la disminucion extrema de
tamafio corporal. Como se discutio en el capitulo anterior, debido a que los rasgos
pedomorficos resultan de una trayectoria ontogenética ancestral conservada (Hanken

1993), estos no deberian ser interpretados como consecuencias de la reduccién de
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tamafio en las especies miniatura sino como un “by-product” del truncamiento
ontogenético que origind la reduccién de tamafio. Es decir que, si la discontinuidad
morfolégica de una especie miniatura se basa en una estructura pedomorfica, la
discontinuidad no seria una consecuencia de la disminucién de tamaiio y, por lo tanto,
se descartaria como evidencia de miniaturizacién morfoldgica. Esta distincién
generalmente no ha sido tenida en cuenta en la literatura sobre disorofoideos. De hecho,
el término miniaturizacion ha sido confundido con pedomorfosis, llegando a utilizarse
de manera intercambiable (e.g., en Maddin et al 2010). A su vez, el truncamiento de la
ontogenia, al igual que la miniaturizacion, también ha sido propuesto como importante

en el origen de los lisanfibios (Boy y Sues 2000).

Materiales y métodos

Relaciones filogenéticas— Los efectos filogenéticos fueron tenidos en cuenta mediante
el uso de una hipdtesis filogenética explicita para hacer comparaciones cualitativas entre
las especies y mediante el uso de métodos filogenéticos comparativos para los analisis
cuantitativos. Es importante resaltar que en el caso de los disorofoideos, el contexto
filogenético es particularmente relevante en la discusion sobre la disminucién evolutiva
del tamafo corporal porque las especies mas pequefias podrian formar un clado, lo que
podria llevar a confundir las consecuencias de la reduccién de tamafio con estados
derivados no relacionados al mismo. Dado que no hay una filogenia general detallada de
Dissorophoidea disponible actualmente, para el presente estudio construi un arbol
sintético (Fig. 6.1) a mano combinando: 1) la topologia de consenso recuperada por
Schoch (2012b) en su estudio cladistico de Dissorophidae y Trematopidae; 2) la

topologia de consenso recuperada por Frobisch y Schoch (2009) para Amphibamidae
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(incluyendo branquiosauridos) en su andlisis cladistico basado en una matriz en la cual
los caracteres que presuntamente se asocian a miniaturizacién fueron excluidos y los
estados de ciertos caracteres, ordenados; 3) las posiciones de Acheloma dunni'y Cacops
woehri, siguiendo afirmaciones cualitativas contundentes hechas por autores previos.
Asimismo, algunas especies fueron podadas de las topologias seleccionadas debido a la
ambigiiedad de sus posiciones taxondmicas. El arbol sintético resultante presentaba dos
politomias que fueron resueltas para satisfacer los requerimientos de los andlisis de
PICs (explicados mds abajo). Una de estas politomias involucraba a las especies del
género Melanerpeton, Schoenfelderpeton y Leptorophus entre los branquiosduridos; la
otra incluia a Tambachia, Acheloma 'y Anconastes. Para eliminar la primera, la
politomia fue reemplazada por la topologia recuperada en el andlisis cladistico de
Frobisch y Schoch (2009) usando el total de su set de datos. Por otro lado, dado que no
encontré evidencia definitiva que diese sustento a una de las tres posibles soluciones de
la politomia restante, los analisis cuantitativos lineales fueron llevados a cabo tres veces,

utilizando una de estas tres soluciones por vez.

Dado que estos métodos cuantitativos que se describen a continuacidn requieren
que los largos de rama se encuentren especificados y que esta informacién no se
encuentra en las topologias utilizadas para construir el arbol sintético debido a que
derivan de andlisis cladisticos, estipulé todos los largos de rama igual a uno. Dicho
procedimiento corresponde a un modelo de evolucion especiativo (Garland et al. 1992)
y ya ha sido utilizado previamente en estudios de reconstruccién de morfologias
ancestrales (e.g., Sidlaukas 2008) y alometria evolutiva (e.g., Yeh 2002; Kimmel et al.

2009).
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Figura 6.1. Arbol sintético de Dissorophoidea utilizado para calcular las alometrias evolutivas.
Los circulos representan las longitudes relativas del craneo de taxones representativos del
rango de tamafios corporales del clado. Las flechas indican los taxones metamorficos més
pequenos.
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Reconocimiento de discontinuidades en el morfoespacio— Para evaluar si las especies
metamorficas mds pequefas entre los disorofoideos presentan morfologias craneanas
que las separen del resto de las especies en el morfoespacio, utilicé herramientas de
morfometria geométrica. Limité el estudio al techo craneano porque el paladar se
encuentra mal preservado o no se conoce en muchas especies, incluyendo a las
pequeiias Doleserpeton annectens y Apateon gracilis. En este sentido, si bien existen
reconstrucciones del paladar disponibles en la literatura para la mayoria de las especies
de disorofoideos, el estudio de primera mano del material f6sil me llevo a concluir que
muchas de ellas son muy inexactas porque, entre otros detalles, incluyen rasgos no
preservados en los individuos sobre los que supuestamente se basan. Respecto al techo
craneano, no consideré las regiones laterales porque, en algunas especies, los elementos
Oseos de estas regiones (e.g., el yugal) se encuentran mal preservados, lo que derivaria
en datos poco confiables. Por otro lado, algunos taxones se encuentran representados
unicamente por material bidimensional y, por lo tanto, los elementos laterales que
tenian un componente vertical en posicién natural no son comparables
morfométricamente con los de especimenes preservados tridimensionalmente, siendo

sus reconstrucciones altamente subjetivas.

La morfologia craneana fue representada mediante un set de 19 landmarks 2D
(Fig. 6.2, Tabla 6.2). Los landmarks fueron digitalizados en fotografias de especimenes
fosiles articulados y reconstrucciones publicadas de 31 especies (Tabla 6.1). Para definir
el set de landmarks a digitalizar, busqué un compromiso entre incluir la mayor cantidad
de especies, procurando representar el total del rango de variacién de tamafios del clado,
y una representacion detallada de la morfologia craneana. Solo inclui en el anélisis
especies cuya posicion filogenética se conoce razonablemente bien y para las cuales
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pude digitalizar el set de landmarks completo con confianza. Es decir, me aseguré que
las estructuras digitalizadas se encontraran bien preservadas en el material f6sil al que
tuve acceso, ya sea de primera mano o a través de fotografias, y que las
reconstrucciones utilizadas sean precisas con dicho material. Solo utilicé especimenes
metamorfoseados, excepto para las especies de las cuales solo se conocen formas
neoténicas (i.e., branquiosduridos, exceptuando Apateon gracilis). Para cada especie,

seleccioné el individuo de mayor tamafio que tenia disponible.

Tabla 6.1. Taxones incluidos en los andlisis con la fuente de la literatura o los especimenes a partir de
los cuales las imagenes fueron digitalizadas. Los taxones con asterisco fueron observados de primera

mano.

Taxones

Imagenes digitalizadas

Techo craneano

Paladar

Acheloma cumminsi*
Acheloma dunni
Amphibamus grandiceps
Anconastes vesperus
Apateon caducus*
Apateon dracyi*

Apateon flagrifer*
Apateon gracilis*
Apateon pedestris*
Branchiosaurus salamandroides*
Broiliellus brevis*

Cacops morrisi*

Cacops woehri
Dissorophus multicinctus*
Doleserpeton annectens
Eoscopus lockardi
Fedexia striegeli

Georgenthalia clavinasica

Dilkes y Reisz 1987 (Fig. 3A)
Polly y Reisz 2011 (Fig. 1A)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 30A)
CM 41711

Schoch 1992 (Fig. 14)
Werneburg 2001 (Fig. 2D)
Werneburg 1986 (Fig. 1B)
Schoch y Frobisch 2006 (Fig. 1D)
Schoch 1992 (Fig. 26)

Schoch y Milner 2014 (Fig.26A)
Schoch 2012b (Fig. 1F)

Reisz et al. 2009 (Fig. 3D)
Frobisch y Reisz 2012 (Fig. 1)
Schoch 2012b (Fig.1C)
Sigurdsen y Bolt 2010 (Fig. 4A)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 29K)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 32B)

Anderson et al. 2008 (Fig. 3C)

Polly y Reisz 2011 (Fig. 1B)
Schoch y Milner 2014 (Fig. 30B)

Schoch 1992 (Fig. 14)

Werneburg 1986 (Fig. 3B)

Schoch 1992 (Fig. 26)

Schoch 2012b(Fig. 2F)

Reisz et al.2009 (Fig. 3E)
Frobisch y Reisz 2012 (Fig. 3)
Schoch 2012b (Fig. 2C)

Sigurdsen y Bolt 2010 (Fig.4B)

192



Leptorophus tener
Melanerpeton eisfeldi
Melanerpeton humberguense*
Melanerpeton sembachense

Micromelerpeton credneri*

Micropholis stowi*
(slender—headed morph)
Pasawioops mayi*
Phonerpeton pricei*
Platyrhinops lyelli*
Scapanops neglectus*
Schoenfelderpeton prescheri
Tambachia trogallas

Tersomius texensis™*

Boy 1986 (Fig. 4)
Werneburg 1988 (Fig. 7B)
Boy1987 (Fig. 7C)
Werneburg 1989 (Fig. 1D)

Reconstruccion de individuo

postmetamorfico por R. Schoch y:

MB.Am 381.1, 1135, 1152, 1173,
1176.1-3, 1177, 1185-7, 1189,

1191, 1193, 1196-7, 1205-6, 1210,

1238.1;

SMNS 51265, 51309-10, 5131213,

51318, 51323, 51326-29, 51331,
51335, 54978, 54990-2, 54994,
54996, 56135

Schoch y Rubidge 2005 (Fig. 3B)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 29E)
Dilkes 1990 (Fig. 1A)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 29B)
Schoch y Sues 2013 (Fig. 3D)
Boy 1986 (Fig. 13A)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 32C)

Schoch y Milner 2014 (Fig. 29H)

Boy 1986 (Fig. 5)
Werneburg 1988 (Fig. 7D)
Boy 1987 (Fig. 8B)

Reconstruccion de individuo
postmetamorfico por R. Schoch

Schoch y Rubidge 2005 (Fig. 2B)

Dilkes 1990 (Fig. 1B)

Clack y Milner 2010 (Fig. 9B)

Boy 1986 (Fig.14)

MCZ 1912
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Figura 6.2. Landmarks utilizados en este estudio (Imagen modificada de Schoch y Milner
2014)
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Tabla 6.2. Descripcion de landmarks (ver Fig. 6.2)

Landmark Definicion
1 Extremo anterior del crdneo
2 Punto més medial de la sutura entre nasal y frontal
3 Punto més medial de la sutura entre frontal y parietal
4 Punto més medial de la sutura entre postparietal y parietal
5 Punto més posterior de la sutura entre postparietales
6 Punto maés lateral de la sutura entre nasal y frontal
7 Extremo posterior del prefrontal
8 Punto més lateral de la sutura entre frontal y parietal
9 Punto més anterior de la sutura entre parietal y supratemporal
10 Punto més posterior de la sutura entre el parietal y el supratemporal
11 Punto més anterior de la sutura entre postparietal y tabular
12 Punto maés posterior de la sutura entre postparietal y tabular
13 Punto maés lateral de la sutura entre supratemporal y tabular
14 Extremo anterior de la érbita
15 Extremo posterior de la 6rbita
16 Punto més anterior de la sutura entre postorbital y yujal
17 Punto més posterior de la sutura entre postfronal y postorbital
18 Punto més anterior de la sutura entre supratemporal y escamoso
19 Punto més posterior de la sutura entre supratemporal y escamoso

Los landmarks fueron digitalizados utilizando TPSDIG2 (Rohlf 2006). Los
siguientes andlisis fueron llevados a cabo utilizando el paquete de R geomorph (Adams
y Otarola-Castillo 2013). Las configuraciones de landmarks fueron superimpuestas

mediante un Anélisis Generalizado de Procrustes (GPA; Rohlf y Sclice 1990; Bookstein
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1991), el cual elimina las diferencias debidas a la escala, posicion y orientacion, y se
calcularon los CS. Las formas ancestrales fueron calculadas mediante mdxima
verosimilitud bajo movimiento browniano para las tres hipdtesis filogenéticas descritas
utilizando la funcién plotGMPhyloMorphoSpace. Posteriormente, llevé a cabo un PCA
de las coordenadas de Procrustes de las terminales y los nodos proyectando el drbol
filogenético correspondiente en los morfoespacios definidos PC1-PC2 y PC1-PC3. A su
vez, calculé la distancia euclideana de cada especie respecto a: a) la forma consenso y b)
la forma reconstruida para el ancestro comtin més reciente del clado. Luego chequeé si
las distancias correspondientes a las especies pequefias son outliers para el clado
mediante boxplots. Los boxplots fueron generados usando el set total de especies y un
subset excluyendo a las especies neoténicas, ya que estas tltimas podrian presentar
formas tan particualres que, de ser incluidas en el andlisis, podrian opacar diferencias

entre las metamorficas.

Cdlculo de alometria evolutiva utilizando morfometria geométrica— calculé la
alometria evolutiva mediante la regresion de las formas de todos los taxones sobre In
CS. La regresion fue hecha mediante PGLS y la alometria fue testeada estadisticamente
con 1000 permutaciones. La alometria evolutiva fue visualizada mediante grillas de
deformacion entre la configuracién consenso y las formas predichas sobre el vector de

regresion (i.e., vector alométrico) correspondientes a diferentes valores de In CS.

Teniendo en cuenta que la neotenia podria caracterizarse por patrones
alométricos evolutivos diferentes, llevé a cabo a dos tipos de andlisis: uno considerando
todas las especies muestreadas y otro restringiendo la muestra a disorofoideos

metamorficos (i.e., excluyendo las especies neoténicas). También tomé en cuenta que
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las especies pequefias podrian afectar el patron alométrico del clado si sus proporciones
craneanas se desviaran (lo cual se espera bajo miniaturizacion morfoldgica). Si este
fuera el caso y las especies pequeias fueran incluidas en las regresiones lineales, las
desviaciones de estas especies respecto al patron quedarian enmascaradas. Para tener en
cuenta esta situacion, también calculé la alometria de las especies metamorficas
excluyendo las especies pequeiias (i.e., Amphibamus grandiceps, Doleserpeton
annectens y Apateon gracilis). En resumen, las alometrias evolutivas fueron calculadas
a partir de tres conjuntos de datos: 1) conjunto completo, 2) solo especies metamorficas

y 3) taxones metamorficos excluyendo especies pequeiias.

Para evaluar si las especies pequenas se desvian de la tendencia alométrica del
clado, calculé la distancia euclideana entre los valores observados (i.e., coordenadas
obtenidas luego del GPA) y los esperados segtn los PGLS llevados a cabo. Las
distancias correspondientes a las especies pequefas fueron calculadas para todos los
andlisis, incluso cuando fueron excluidas del PGLS. Boxplots de las distancias fueron

generados para visualizar si las especies pequefias representan outliers dentro del clado.

Alometria evolutiva y ontogenética utilizando morfometria lineal— Estudié la alometria
evolutiva de rasgos univariados en disorofoideos con herramientas de morfometria
lineal para evaluar el tamafio proporcional de estructuras craneanas especificas respecto
al tamafio corporal, el cual podria estar expresando contraints impuestos por la
reduccion de tamafio. En otras palabras, el estudio lineal univariado fue llevado a cabo
para detectar anomalias sutiles de las especies miniatura que podrian quedar eclipsadas
en andlisis multivariados por rasgos mds variables dentro del clado. Por otro lado, dado

que en el andlisis univariado se evalda un caracter por vez, pudieron incluirse en el
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estudio individuos incompletos, excluyéndolos solamente en los andlisis de aquellos
caracteres no preservados. Esto permiti6, por un lado, estudiar el paladar y, por otro,
maximizar la comparacion entre patrones de alometria evolutiva y ontogenética, dado
que son escasos los crineos articulados completos que representen diferentes estadios
ontogenéticos de una misma especie (en esta tesis, Micromelerpeton credneri, ver mas

adelante).

Los andlisis lineales fueron complementados con comparaciones cualitativas de
rasgos no cuantificables, ya sea por su cardcter cualitativo o porque no pudieron ser
medidos con confianza en el material f6sil. Las comparaciones fueron hechas en base a

observaciones directas de fosiles y descripciones anatémicas publicadas.

Puse énfasis en evaluar los patrones alométricos de los rasgos craneanos
relacionados a los sistemas nervioso y sensorial ya que son estos sistemas los que han
sido interpretados como los mds afectados por la extrema reduccion de tamafio en
tetrdpodos actuales, principalmente anfibios (ver capitulo 5). A su vez, como se
comentd anteriormente, las peculiaridades morfoldgicas de los disorofoideos pequefios

han sido mayormente atribuidas a estos constraints (Schoch and Rubidge 2005).

Recolecciéon de datos morfométricos lineales— El estudio se hizo en el techo craneano y
el paladar evitando las regiones laterales por las razones explicadas anteriormente. Las
variables morfométricas fueron definidas de acuerdo al objetivo de evaluar las
estructuras que podrian haberse visto afectadas por constraints de tamafio y, a su vez,
para testear afirmaciones previas sobre miniaturizacion en temnospéndilos, las cuales
fueron basadas en observaciones cualitativas. Recolecté un total de 23 medidas lineales

de huesos dérmicos del techo craneano y paladar, algunas de las cuales funcionaron

198



como proxies de las proporciones de estructuras del sistema nervioso porque el
neurocrdneo suele estar pobremente o no osificado en disorofoideos (Fig. 6.3). El ancho
de la caja craneana fue estimado por el ancho de la articulacion entre los frontales y los
parietales (FrWmin), BWant y BWmin. En temnospdndilos, los frontales, parietales y
postparietales forman el techo del neurocrdneo. En especimenes bien preservados de
Apateon pedestris, pude determinar que FrWmin refleja de manera mds precisa el ancho
de la caja craneana que cualquier otra medida dorsal del dermatocrdneo porque, a esta
altura, los “flanges” laterales de los frontales estdn reducidos al minimo. Huesos
frontales que presentan “ridges” inmediatamente laterales a la caja craneana han sido
descriptos también para el anfibamido terrestre Tersomius (Carroll 1964). En vista
palatal, BWant concuerda con la distancia entre las articulaciones basipterygoideas y
BWmin refleja el ancho ventral maximo posible del basiesfenoides esa altura, al menos
en las especies en las cuales un complejo parabasiesfenoide esta presente (e.g.,
Acheloma dunni, Maddin et al. 2010; Doleserpeton, Sigurdsen y Bolt 2010). Con
respecto al tamaiio de las cdpsulas 6ticas, seleccioné a BWpost como el mejor proxy de
tamafio de estas estructuras basada en observaciones de primera mano de especimenes
de disorofoideos con cipsulas Gticas osificadas y bien preservadas (e.g., Tersomius
texensis) y nddulos calcédreos (interpretados como relleno de los sacos endolinfaticos
por Boy 1972) en especies neoténicas, en las cuales las cdpsulas 6ticas no estdn
osificadas. Todas las medidas fueron tomadas a partir de fotografias de especimenes y
reconstrucciones publicadas de 31 especies (Tabla 1) que representan el total del rango
de tamafios del clado de disorofoideos y cuya posicion filogenética se conoce
razonablemente bien. Al igual que para el estudio morfogeométrico, solo utilicé
especimenes metamorfoseados, excepto para las especies de las cuales solo se conocen

formas neoténicas (i.e., branquiosauridos, exceptuando Apateon gracilis), y para cada
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especie, seleccioné el individuo de mayor tamafio que tenia disponible; al usar
reconstrucciones, restringi las medias a aquellas estructuras bien preservadas en el

material fosil original. Todas las medidas fueron tomadas usando Adobe Photoshop
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Figura 6.3. Reconstruccion del craneo del disorofido de gran tamafios Cacops morrisi
(modificado de Schoch y Milner 2014) en vistas (A) dorsal y (B) ventral con las
variables lineales utilizadas en los analisis alométricos. Escala: 10 mm.

Con el fin de reconocer caracteristicas pedomorficas en los adultos de las
especies mas pequefias de disorofoideos y diferenciarlas de aquellas potencialmente
relacionadas a la reduccidn de tamafo corporal, estudié la alometria de las variables
morfométricas en la ontogenia de Micromelerpeton credneri y la comparé con los
patrones alométrico evolutivos. Esto también me permitié evaluar si la reduccién
filética de tamafio corporal involucré mecanismos relacionados a un truncamiento

ontogenético. A diferencia de lo que hice con las alometrias evolutivas, solo estudié
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alometrias ontogenéticas de variables del techo craneano porque el paladar se preserva
en pocos de los especimenes de Micromelerpeton a los que tuve acceso. Seleccioné esta
especie como modelo para estudiar alometria ontogenética porque es un taxén de
mediano tamafio y ha sido recuperado en una posicion filogenética basal dentro de
Dissorophoidea, presentando numerosas caracteristicas morfoldgicas y del desarrollo
presuntamente plesiomorficas (Schoch 2014a). Por otro lado, se encuentran disponibles
numerosos especimenes bien preservados que representan diferentes tamafios corporales
y pertenecen a una tnica poblacién “time-averaged”. Aunque estudios alométricos ya
han sido llevados a cabo previamente por Witzmann y Pfretzschner (2003) en su paper
altamente informativo sobre ontogenia, era necesario llevar a cabo un estudio que
siguiera el mismo protocolo del anélisis interespecifico para poder llegar a hacer
comparaciones entre los patrones evolutivos y del desarrollo. Ademads, a diferencia del
estudio previo, yo restringi la muestra a individuos de la poblacién “time-averaged” del
banco lacustre Ordenheim de la localidad alemana del mismo nombre. Boy (1995)
sugirié que Micromelerpeton credneri era facultativamente neoténico y que
probablemente solo individuos neoténicos se encuentren en el banco Odernheim, en
contraste con el banco Jeckenbach cercano a Niederkirchem, Alemania, del cual se

conocen individuos posiblemente postmetamorficos (Witzmann y Pfretzschner 2003).

Calculo de alometrias— Las alometrias evolutivas y ontogenéticas fueron calculadas en
primera instancia usando el largo del craneo como proxy del tamaifio corporal. Dado que
se recupero una alometria positiva para el hocico (i.e., variables SnL-r y SnL-p; Fig.
6.3, Tabla 6.3) y esto podria afectar los patrones de otras variables, los andlisis también
fueron llevados a cabo utilizando la variable “Cerebral-r” como proxy de tamafio
corporal para el techo craneano y “Cerebral-p” para el paladar. Estos proxies coinciden
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cercanamente con el largo de la caja craneana, la cual es una estructura relativamente
conservada en temnospdndilos y, por lo tanto, son mds confiables que el largo del
crdneo, que incluye el altamente variable largo del hocico, para llevar a cabo

comparaciones interespecificas.

Estudié la alometria evolutiva en los tres conjuntos de especies descritos
anteriormente: 1) conjunto completo, 2) solo especies metamorficas y 3) taxones
metamorficos excluyendo especies pequefias. Cada variable fue analizada utilizando dos
métodos comparativos filogenéticos: contrastes filogenéticos comparativos (PICs por su
sigla en inglés, phylogenetic independent contrasts; Felsenstein 1985) y cuadrados
minimos generales filogenéticos (PGLS por su sigla en inglés, phylogenetic general
least squares; Martins y Hanse 1997; Rohlf 2001), siendo ambos adecuados para lidiar
con la falta de independencia de los datos filogenéticos (Rohlf 2001; Garland et al.
2005). Llevé a cabo estos andlisis para cada una de las tres topologias completamente

resueltas.

Calculé los PICs estandarizados de los logaritmos naturales de los datos usando
el paquete ape (Paradis et al. 2004) para R y chequeé la correcta estandarizacién, como
sugieren Garland et al. (1992), con la funcidn caic.diagnostic del paquete caper (Orme
et al. 2013). Posteriormente, llevé a cabo regresiones de cuadrados minimos ordinarias
de los PICs estandarizados utilizando como variables independientes a los PICs
estandarizados de los proxies de tamafio corporal (i.e., SL-r y Cerebral-r para el techo
craneano y SL-p y Cerebral-p para el paladar). Las regresiones fueron forzadas al origen

de coordenadas, como explica Garland et al. (1992) que es lo correcto para PICs.

Siguiendo la ecuacidn alométrica linearizada logY= k logX + b que describe

como una variable dependiente Y varia segin una referencia independiente de tamaiio
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(X), la pendiente (k) calculada en cada una de las regresiones representa el coeficiente
alométrico evolutivo para cada variable dependiente evaluada (Huxley 1932). Para
evaluar los patrones alométricos de manera estadistica, calculé los intervalos de
confianza de 95% de los coeficientes alométricos mediante métodos de remuestreo
(Kowalewski and Novack-Gottshall 2010). Los intervalos de confianza que incluyen al
valor 1 indican isometria, mientras que aquellos mayores o menores a 1 indican

alometria positiva o negativa, respectivamente.

Regresiones de PGLS bajo un modelo evolutivo browniano fueron llevadas a
cabo para los In de las variables morfoldgicas contra los In de los proxies de tamafio
corporal utilizando el paquete caper para R (Orme et al. 2013). Los residuos fueron
calculados en cada regresion por PGLS. Los residuos de las especies pequefias fueron
calculados para todos los andlisis, incluso cuando fueron excluidas del PGLS. Boxplots

de los residuos fueron generados para visualizar desviaciones.

Como Blomberg et al. (2012) demostraron, la pendiente de una regresion de
cuadrados minimos ordinarios de los PICs forzada por el origen es idéntica a la que se
obtiene por PGLS bajo un modelo browniano. A pesar de la redundancia de estos
métodos para calcular el valor de la pendiente, ambos fueron utilizados porque se
complementan en los andlisis que los subsiguen: mientras que el método de PICs
permite un display grafico de la regresion y el calculo de los intervalos de confianza, los
residuos obtenidos del PGLS representan a cada especie, por lo que su interpretacion es

mds sencilla que la de los residuos de los PICs.

Para estudiar la alometria ontogenética de cada variable en Micromelerpeton,
llevé a cabo regresiones de cuadrados minimos ordinarias de los In de las variables

sobre los In de los proxies de tamafio corporal (i.e., SL-r y Cerebral-r) y calculé los
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intervalos de confianza de 95% de los coeficientes alométricos (i.e., las pendientes)
mediante métodos de remuestreo. Los patrones alométricos fueron inferidos a partir de

los intervalos de confianza de la misma manera que en el estudio evolutivo.

Resultados

Andlisis del morfoespacio— Los primeros tres PCs del PCA dan cuenta del 59,5% de la
varianza (PC1: 34,6%; PC2: 15,5% y PC3: 9,4 %). Las especies metamorficas mas
pequeiias de disorofoideos (i.e., Amphibamus, Doleserpeton, y Apateon gracilis) no se
observan en dreas marginales de los submorfoespacios formados por PC1-PC2 y PC1-
PC3 (Fig. 6.4). A su vez, estas especies no se recuperan como outliers respecto a las
distancias euclideanas entre las coordenadas de forma y la configuracién consenso ni

entre las primeras y a la configuracién reconstruida para el dltimo ancestro comun del

clado (Fig. 6.5).
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Figura 6.4. Filomorfoespacios reducidos (A) PC1-PC y (B) PC1-PC3. Las especies
metamorficas mas pequefios se indican en rojo y el ancestro disorofoideo en amarillo.

Andlisis morfogeométrico de alometria evolutiva— Los resultados de las regresiones
por PGLS de los tres sets de datos utilizando las tres topologias filogenéticas se
presentan en la tabla 6.3. En todos los casos, las regresiones son significativas (p<0,05)
y explican entre el 10% y el 18% de la varianza. Las grillas de deformacién
correspondiente a distintos valores de InCS sobre los vectores de regresion (Figs. 6.6-
6.7) muestran el mismo patrén de cambio de forma para todos los casos evaluados: a
menores tamafios corporales, el hocico se acorta y las 6rbitas se elongan. Mas sutil es el
ensanchamiento y alargamiento de la region postorbital. Por su parte, en el andlisis de
las distancias euclideanas entre las configuraciones de forma observadas y esperadas

para cada regresion, las especies pequefas nunca se recuperan como outliers.

Tabla 6.3. Resultados de la regresion de las formas de las especies sobre In CS (i.e.,
alometria evolutiva) por PGLS.

R’ p
Set total 0.1 002
Sin especies neoténicas 0,15 0,01
0,18 0,01

Sin especies neoténica ni metamorficas mas pequeiias
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Figura 6.5. Distancias euclideanas en el morfoespacio de cada una de las especies respecto a
(A) la configuracién consenso y (B) la configuracion reconstruida para el ancestro disorofoideo
(ordenadas de forma decreciente). Las especies metamorficas mds pequefios se indican en rojo.
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Figura 3.18. Visualizacion de la alometria evolutiva craneana estimada mediante la regresién
de forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacién entre la forma media y diferentes
multiplos de desvios estandar (sd) de In CS sobre el vector alométrico. Resultados
correspondientes al set total de especies.
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Figura 6.7. Visualizacion de la alometria evolutiva craneana estimada mediante la regresion de
forma sobre In CS. Las grillas muestran la deformacidn entre la forma media y diferentes
multiplos de desvios estdndar (sd) de In CS sobre el vector alométrico. Resultados
correspondientes a los sets sin especies neoténicas (A-B) y sin especies neoténicas ni
metamorficas més pequeiias (C-D).

Andlisis de alometria lineal evolutiva y ontogenética— Los resultados de los anélisis
alométricos se muestran en la Tabla 6.4. Estos resultados fueron obtenidos utilizando el
largo del craneo (SL-r y SL-p) como proxy del tamafio corporal para los andlisis de Sn-
A, SnL-1, SnL-p y Sn-Pt. El resto de las variables fueron analizadas utilizando como

proxies a Cerebral-r y Cerebral-p, para el techo craneano y el paladar respectivamente.
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Tabla 6.4. Resultados de las regresiones lineales. A nivel evolutivo, en el cual los andlisis fuieron llevados a cabo utilizando tres topologias filogenéticas ligeramente
distintas, se reporta solo un resultado representativo para cada variable. Las tendencias alométricas son solo interpretadas si los PICs correspondientes fueron
adecuadamente estandarizados y el R’ es mayor a 0,7. Todas las regresiones presentaron p < 0,05. Abreviaturas: N, niimero de especimenes; IC, intervalo de confianza.

Set total de especies de Sin especies neoténicas Sin species neoténicas y metamorficas Micromelerpeton

Dissorophoidea mas pequeifias

N R IC Alometria N R IC Alometria N PR IC Alometria N R IC Alometria
Techo
craneano
Sn-A 29 097 092 - 1,10 = 19 097 087 - 1,11 = 16 095 084 - 1,20 = 32 098 1,06 - 1,11 +
SnL-r 31 090 1,05 - 1,26 + 21 090 099 - 1,25 = 18 08 092 - 1,26 = 38 094 1,03 - 1,17 +
OrL 31 090 0,77 - 098 - 21 090 073 - 0,99 - 18 0,86 0,60 - 0,89 - 28 098 094 - 1,05 =
Or-No 29 038 040 - 1,29 19 037 034 - 144 16 022 022 - 1,65 23 082 0,77 - 1,13 =
NoL 29 047 051 - 1,53 19 044 022 - 1,59 16 065 0,78 - 1,83 23 0,67 0,72 - 1,34
FrL 29 085 0,79 - 1,07 = 19 085 059 - 1,00 - 16 0,78 035 - 1,01 = 21 089 094 - 1,29 =
PalL 29 0,89 0,8 - 1,12 = 20 091 084 - 1,10 = 17 0,89 083 - 1,24 = 16 095 085 - 1,05 =
PpL 29 0,82 1,04 - 1,54 + 20 0,90 1,14 - 1,66 + 17 087 1,14 - 1,78 + 15 086 0,61 - 093 -
PosSW_I 30 095 099 - 1,23 = 20 094 099 - 1,29 = 17 093 098 - 1,39 = 11 097 0,70 - 0,89 -
PosSW_II 30 095 099 - 1,25 = 20 094 098 - 1,31 = 17 091 097 - 1,39 = 16 091 0,71 - 0,96 -
IOW 30 0,80 091 - 142 = 20 0,79 093 - 1,58 = 17 0,69 085 - 1,59 25 0,87 058 - 0,79 -
StL 30 093 093 - 1,18 = 21 094 09 - 1,22 = 18 091 093 - 1,18 = 14 089 0,77 - 1,26 =
StW 30 091 099 - 1,34 = 21 091 1,00 - 143 + 18 087 09 - 149 = 14 091 0.8 - 1,14 =
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NaL
PosSL
FrWmin
Frw
PaW
PpW
TaW
PreFrL
PosFrL
Paladar
SnL-p
Sn-Pt
Pt,pal
Pt,paW
Pt,poL
Pt,poW
IVL
IVw
CPL

CPW

30

28

29

28

28

29

26

27

29

19

19

19

19

17

17

19

19

17

19

0,86
0,94
0,86
0,84
0,91
0,92
0,93
0,37

0,53

0,96
0,92
0,77
0,87
0,78
0,82
0,99
0,86
0,99

0,73

0,98
0,99
1,02

0,92

1,03
0,96
0,65
0,98
0,67
0,92
0,92
0,78
0,90

0,76

20

18

19

18

19

20

17

19

19

12

12

12

12

10

10

12

12

10

12

0,87
0,93
0,85
0,81
0,90
0,92
0,92
0,36

0,66

0,97
0,94
0,75
0,92
0,84
0,92
0,99
0,88
0,99

0,76

0,96
0,95
0,97
0,83
0,83
0,87
0,93
0,32

0,45

0,99
0,92
0,56
1,03
0,54
0,94
0,91
0,83
0,89

0,65

1,24
1,27
1,22
1,35
1,25
1,48
1,04
1,13
1,02

1,27

17

16

16

15

16

17

14

16

16

10

10

10

10

10

10

10

0,81
0,95
0,79
0,70
0,89
0,89
0,89
0,28

0,50

0,95
0,89
0,79
0,88
0,74
0,90
0,98
0,77
0,99

0,54

0,83
1,12
0,92
0,71
0,83
0,86
0,88
0,13

0,28

0,94
0,74
0,65
1,03
0,32
0,90
0,90
0,67
0,88

0,45

1,44
137
137
112
1,26
1,27
1,50
1,20

0,87

1,36
1,28
1,43
1,58
0,98
1,75
1,08
1,30
1,07

1,14

20

28

19

11

13

11

11

14

16

0,91
0,98
0,84
0,95
0,73
0,81
0,95
0,52

0,54

0,94
0,95
0,70
0,60
0,37
0,54
0,78
0,33

0,22
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BWmin
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0,96
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0,83
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10
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0,80

0,90
0,72
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0,51

1,26
1,13
1,00
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Alometrias evolutivas— Los PICs fueron adecuadamente estandarizados utilizando los
arboles unimétricos, excepto para algunas pocas variables del paladar donde solo
especies metamorficas no pequefas fueron tenidas en cuenta para los cdlculos. En el
andlisis de todos los sets de datos, la mayoria de las variables mostraron un buen ajuste
al modelo lineal (i.e., R? mayor a 0,7). En comparacién, una menor cantidad de
variables presentaron un buen ajuste cuando s6lo taxones metamorficos no pequefos
fueron tenidos en cuenta, probablemente por el tamafio muestral reducido. Las
tendencias cualitativas alométricas resultantes de estos andlisis practicamente no se
vieron afectadas por la topologia usada para resolver las politomias mencionadas
anteriormente. Cuando las alometrias si variaron segin la topologia utilizada, tomé en
cuenta los resultados de la mayoria y son los que reporto en la Tabla 6.4. Solo se

reportan los casos en que los PICs fueron adecuadamente estandarizados.

La mayoria de las variables resultaron isométricas en los andlisis del set total de
datos. Alometria positiva fue recuperada para el hocico en vista dorsal y palatal (i.e.,
SnL-r y SnL-p, respectivamente), PpL, y FrWmin. En cambio, el largo de la 6rbita y el
ancho del “basal plate” (i.e., BWant, BWmin y BWpost) mostraron alometria negativa.
Estos mismos patrones alométricos se recuperaron al excluir las especies neoténicas de
los anélisis. Una excepcidon que merece ser mencionada es la del largo del hocico (i.e.,
SnL-r y SnL-p), variable que fue recuperada como isométrica en vez de alométrica
positiva, lo cual es consistente con la exclusion de un ndmero considerable de especies
de hocico corto como los branquiosauridos. Con la exclusion posterior de las especies
metamorficas pequefias (i.e., Amphibamus, Apateon gracilis y Doleserpeton), se
recuperaron los mismos patrones alométricos para la mayoria de las variables con un

buen ajuste lineal.
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Los boxplots de los residuos del PGLS mostraron que las especies mds pequefias
de disorofoideos no fueron outliers para ninguna de las variables estudiadas en ninguno
de los andlisis basados en los diferentes sets de datos y topologias. En otras palabras,

las especies pequefias no presentaron desviaciones notorias de la tendencia del clado.

Comparaciones entre las alometrias evolutivas y ontogenéticas— Cuando el set total de
especies fue analizado, 9 de las 18 variables del techo craneano que presentaron un buen
ajuste al modelo lineal mostraron la misma tendencia alométrica en la ontogenia de
Micromelerpeton. Cuando se usé el set de datos que solo incluye a las especies
metamorficas, la correspondencia entre las tendencias alométricas evolutivas y
ontogenéticas fue de 8 sobre 18, mientras que cuando se excluyeron las pequenas

especies metamorficas, fue de 8 sobre 16.

Discusion

En el capitulo anterior presenté un marco concreto para el estudio de la
miniaturizacién morfolégica con el fin de entender su impacto a nivel macroevolutivo.
En particular, propuse testear por diferentes tipos de discontinuidades morfolégicas vy,
una vez identificadas, discutir como se relaciona su evolucion con la reduccién del
tamafio corporal. El establecer que la reduccién del tamafio corporal es la causa de los
cambios en morfoldgicos es dificil y no siempre posible, especialmente si se considera
que la aparicion evolutiva de estos rasgos no requiere necesariamente una reduccion de
tamafio corporal y, por otro lado, el esqueleto adulto de las formas miniaturizadas, asi
como de las formas no miniaturizadas, es el resultado de constraints filogenéticos y

ontogenéticos y modificaciones funcionales mediados por seleccion natural (Hanken
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1983, 1984; Trueb y Alberch 1985). Esto implica que un anélisis riguroso de la relacion
entre la reducciodn filética del tamafio corporal y el cambio morfoldgico debe considerar

tanto a la ontogenia como a la filogenia.

El tener en cuenta la posicion filogenética de las especies de pequefio tamafio o
clados de dichas especies es esencial para distinguir rasgos derivados que pueden ser
potencialmente el resultado de la miniaturizacion de aquellas sinapomorfias que
preceden la reduccién de tamafio. En este sentido, el uso de un marco filogenético
explicito permite evaluar si las caracteristicas distintivas de las formas pequefias son
extrapolaciones a tamafios muy pequefio de tendencias que ya estin presentes en el
clado, se desvian de dichas tendencias como cuando se alcanza un tamafio funcional
minimo, o representan estructuras completamente nuevas. Asimismo, el marco
filogenético puede llegar a ser relevante para entender las respuestas diferenciales a la
reduccién de tamaio de taxones cercanamente emparentados. En este sentido, Yeh
(2002), en su estudio de la miniaturizacién en anuros, sugiere que la resistencia de
ciertos clados (e.g., algunos dendrobétidos miniatura) a los patrones tipicos de

evolucién podria deberse a su origen a partir de ancestros miniaturizados.

Como se comentd en el capitulo anterior, los adultos de los tetrdpodos
miniaturizados se asemejan frecuentemente a estadios juveniles de especies
relacionadas de mayor tamafio en muchos rasgos (Hanken y Wake 1993). Esta
semejanza puede deberse tanto a la retencion de rasgos juveniles de la ontogenia
ancestral (i.e., pedomorfosis), la cual resulta de los mecanismos de truncamiento
ontogenético, como a la extension de la trayectoria ontogenética ancestral donde los
rasgos juveniles son alcanzados secundariamente (e.g., osificacién reducida por
reabsorcién). La distincién entre estas dos vias del desarrollo es relevante porque
implican que los patrones ancestrales se encuentran ampliamente conservados o han
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sufrido modificaciones fundamentales, respectivamente (Hanken 1993). Ademas,
mientras la pedomorfosis se relaciona con las causas de la reduccién de tamafio, los

rasgos juveniles secundarios pueden llegar a ser consecuencias de esta reduccion.

En este capitulo pongo a prueba la miniaturizacién morfoldgica en el clado de
temnospondilos disorofoideos siguiendo estos lineamientos. En disorofoideos, se ha
considerado que la anatomia craneana de las formas mas pequeiias ha sido afectada por
miniaturizacién debido a la necesidad de acomodar los proporcionalmente amplios 0jos,
cerebro y cdpsulas 6ticas (Schoch 2012). En este sentido, la reduccion extrema del
tamailo en tetrdpodos se correlaciona usualmente con nuevas morfologias craneanas
relacionadas al incremento del tamafio relativo de 6rganos del sistema nervioso y los
sentidos, las cuales han sido interpretadas como necesarias para mantener la eficiencia
funcional con tamafios corporales muy pequefios (Hanken y Wake 1993). Sin embargo,
los disorofoideos mds pequefios no presentan mayores rearreglos del techo craneano ni
el desplazamiento ventromedial del suspensorio (i.e., verticalizacién), como si sucede
en los anuros y salamandras miniaturizadas como resultado de "packaging effects"
(Hanken 1984; Yeh 2002). En cambio, la disposicion tipica de temnospdndilos de los
elementos dérmicos craneanos se conserva incluso en los tamafios craneanos minimos.
Por otro lado, los andlisis cuantitativos llevados a cabo en este capitulo tampoco
muestran que la morfologia craneana de las especies metamoérficas mas pequefias sea
globalmente discontinua respecto a la del resto del clado, sugiriendo que la morfologia
es altamente conservada dentro del clado incluso en tamafios pequefios, ya que: 1) estas
especies no fueron recuperadas como outliers en el morfoespacio (Fig. 6.4); 2) no se
desvian de la tendencia alométrica de la forma craneana (i.e., aquella evaluada por
morfometria geométrica); 3) la mayoria de las variables unimétricas evaluadas fueron

recuperadas como isométricas en disorofoideos (Tabla 6.4) y las especies en cuestién no
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muestran desviaciones de esta tendencia. La configuracién del paladar también parece
ser conservada en disorofoideos, pero con dos excepciones notables: Doleserpeton y
branquiosduridos. Doleserpeton se diferencia de otros disorofoideos al poseer un
ectopterigoides muy reducido o ausente (Sigurdsen y Bolt 2010; Fig. 6.8). En este
trabajo, fui incapaz de evaluar cuantitativamente la alometria evolutiva de estos huesos
porque los mismos se preservan pobremente en la mayoria de los especimenes
estudiados. Sin embargo, Platyrhinops, una forma cercanamente emparentada a
Doleserpeton, y otros anfibamidos tienen ectopterigoides pequefios en comparacion con
los de disorofoideos mas lejanamente emparentados. Esto sugiere que la reduccion en
tamafio de los ectopterigoides en Doleserpeton puede deberse a la extrapolacion de esta
tendencia. En el caso de los branquiosauridos Apateon caducus y A. pedestris, los
unicos dos temnospéndilos de los cuales se conocen secuencias de osificacion
temprana, los ectopterigoides son los tltimos elementos palatales en formarse (Schoch
1992, 2002); por lo tanto, la reduccidn e incluso ausencia de los ectopterigoides puede
ser interpretada como pedomorfica. Por su parte, los branquiosduridos presentan una
morfologia del paladar marcadamente distintiva en la cual el ectopterigoides y la mayor
parte del palatino no estdn en contacto con la maxila. Sin embargo, este arreglo es
simplesiomorfico para Branchiosaridae y presente tanto en formas pequefias como
grandes; asimismo, se ha sugerido que esta morfologia forma parte de un complejo
adaptativo para la alimentacién por filtracién junto con los denticulos branquiales con
forma de cepillo (Schoch y Milner 2008). En resumen, las morfologias palatales
novedosas de Doleserpeton y branquiosduridos no parecen ser el resultado de la
reduccion de tamafio, sino que podrian estar relacionadas con un truncamiento
ontogenético y adaptacion. Por lo tanto, como sucede con el techo craneano, no hay

rearreglos en el paladar que constituyan una discontinuidad morfoldgica, ya sean
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relacionados o no a constraints del sistema nervioso, que puedan ser entendidos

inequivocamente como consecuencia de la reduccién de tamafio.

Figura 6.8. Craneos de dissorophoideos seleccionados (modificados de Schoch y Milner 2014)
con referencias anatomicas relevantes. (A) Doleserpeton en vista dorsal. (B-C) Amphibamus en
vista dorsal y palatal. (D) Tersomius texensis, un amphibamido de gran tamafo, en vista palatal.
(E) Apateon gracilis en vista dorsal. (F) Apateon pedestris, un branchiosaurio neoténico, en
vista palatal. Escala: 5 mm. Abreviaturas: bp, basal plate; ept, ectopterigoide; fr, frontal; iv,
vacuidad interpterigoidea; j, yugal; otn, escotaduras Gticas; pa, parietal; po, postorbital; pof,
postfrontal; prf, prefrontal.

El andlisis de las alometrias lineales me permiti6 testear discontinuidades
morfoldgicas mds sutiles del dermatocraneo. Debido a lo documentado en tetrdpodos
miniatura y en especial en anuros y salamandras miniatura (ver capitulo 5), me
concentré en evaluar discontinuidades en variables que podrian reflejar constraints

impuestos por la miniaturizacidn en ojos, cerebro y cdpsulas 6ticas. Para estas variables,
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se esperaba obtener patrones de alometria evolutiva negativa, indicando que estas
estructuras son proporcionalmente mas amplias en formas pequefas. Por otro lado,
desvios positivos de este patrén (i.e., residuos grandes positivos; discontinuidad de tipo
2) a) para las especies pequeiias indicarian que se ha alcanzado un tamafio minimo

funcional para estas estructuras.

Estudios previos han propuesto que los temnospdndilos pequenos tienen 6rbitas
"oversized", un producto de los huesos circumorbitales rudimentarios, para acomodar
los ojos proporcionalmente muy grandes (Schoch y Rubidge 2005; Schoch 2012a). De
manera acorde, las vacuidades interpterigoideas documentadas en las formas pequefias,
que resultan de los elementos palatales reducidos, han sido asociadas con musculos
oculares correspondientemente mas grandes (Milner 1988; Schoch y Rubidge 2005). En
este trabajo, efectivamente recuperé alometria negativa (tanto en el andlisis lineal como
en el morfogeométrico) para el largo de las érbitas en disorofoideos, lo que indica que
las formas de pequefio tamafio presentan Orbitas proporcionalmente méds grandes
(aunque no necesariamente debido a huesos pre- y postorbitales proporcionalmente mas
pequefios, dado que su tamafio no correlaciond con el tamafio del crdneo). Sin embargo,
el largo y ancho de las vacuidades interpterigoideas escalé isométricamente respecto al
tamafio del craneo. Dado que el tamafio de la érbita no se correlaciona con el del anillo
esclerdtico, al menos en Micromelerpeton (Witzmann y Pfretzschner 2003), siendo el
ultimo un mejor indicador del tamafio del ojo, el tamafio de la érbita no es por si solo un
buen proxy del tamafio del ojo; por lo tanto, considero que no hay evidencia suficiente
para sostener una correlacion entre ojos proporcionalmente mas grandes y un

decrecimiento del tamafio del craneo.

En mis andlisis de las proporciones de la caja craneano, FrW (Fig. 3) escal6 con
alometria positiva respecto al tamafio corporal cuando todas las especies fueron
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consideras e isométricamente cuando solo se incluyeron las metamdrficas; por su parte,
BWant y BWmin (Fig. 3) presentaron una alometria negativa para el set de datos totales
y en el que se excluyeron las especies neoténicas e isometria cuando las especies
metamorficas mds pequefas fueron también dejadas de lado. El dltimo resultado es
consistente con la tendencia conservada dentro de tetrdpodos de cerebros mds grandes
en formas mds pequefias que resulta de constraints de tamafio; sin embargo, la especies
mds pequefias que fueron evaluadas para este caricter (i.e., Amphibamus y
Doleserpeton) no se desviaron significativamente de la tendencia general, lo cual indica
que su morfologia no fue afectada por limitaciones extra de tamafio. Adicionalmente, un
basal plate amplio puede ser interpretado como pedomérfico ya que estudios
cualitativos de la ontogenia de Micromelerpeton (Boy 1995) y Acheloma dunni (Maddin
et al. 2010), un disorofoideos de gran tamafio, muestran que esta estructura presenta un

patrén alométrico negativo durante el desarrollo.

Con respecto al tamaio de las cdpsulas 6ticas, el proxy (BWpost, Fig. 6.3)
mostrd el patrén alométrico negativo esperado, lo cual indica que las cdpsulas 6ticas
tienden efectivamente a ser proporcionalmente mds grandes en especies pequeiias,
aunque ni Dolerserpeton ni Amphibamus se desviaron de la tendencia general del clado.
Sin embargo, como en el caso de las otras variables relacionadas al ancho del basal plate
(i.e., BWant y BWmin, proxies del ancho de la caja craneana), un BWpost

proporcionalmente alto pareciera ser un rasgo pedomorfico.

Otro 6rgano critico que se ha propuesto que impone cambios morfoldgicos en el
craneo bajo miniaturizacién en temnospondilos es el sistema timpanico-estapedial
(Schoch y Rubidge 2005; Schoch 2012a), cuya presencia se ha demostrado de manera
convincente en disorofoideos de América del Norte por Bolt y Lombard (1985). En
Amphibamus y Doleserpeton, el timpano yace parcialmente dentro de una amplia

221



escotadura dtica, el cual ha sido descrito como expandido medialmente, derivando en un
craneo constrefiido posteriormente (Schoch y Rubidge 2005). Segin mis resultados, el
ancho del craneo al nivel de la articulacion entre supratemporales y tabulares (i.e.,
PosSW_I, Fig. 3) es isométrico en disorofoideos, en lugar de ser positivamente
alométrico como se esperaria de las escotaduras 6ticas expandidas medialmente de
manera desproporcionada en las especies pequeiias. Por otro lado, no se encontré una

relacion entre el pequefio tamaifio y el largo de la escotadura dtica (i.e., NoL).

Otros aspectos que han sido documentados en tetrapodos miniatura,
principalmente en anuros y salamandras, son la osificacién reducida y la
hiperosificacién, muchas veces coexistiendo en la misma estructura funcional como el
craneo (Hanken 1993). Debido a esto, propongo en el capitulo anterior testear por
discontinuidades en el patrén de grado de osificacion / tamafio corporal (i.e., un tipo de
discontinuidad de tipo 2) ¢)). En el caso de los anfibdmidos, el grado de osificacion es
dificil de interpretar en el contexto de un tamafio corporal pequefio porque este rasgo
estd aparentemente relacionado con su hébitat: los taxones terrestres son mucho més
osificados que los branquiosduridos acudticos de tamafios similares, estando el
neurocrdneo, cipsulas 6ticas, cuadrados y centros vertebrales osificados solo en el
primer grupo. Una dificultad adicional es que los individuos conocidos de Amphibamus
han sido interpretados como formas juveniles postmetamorficas (Carroll 1964; Bolt
1979; Daly 1994; Anderson et al. 2008). En el caso de Apateon gracilis, la falta de
osificacion del neurocraneo y las cdpsulas 6ticas puede ser interpretada tanto como una
condicién juvenil como debido al habito mas acuético que el resto de los anfibamidos.
Por el contrario, Doleserpeton presenta un mosaico de diferentes grados de osificacion,
una situacién similar a lo documentado en taxones miniaturizados vivientes (Hanken

1993). Mientras que los elementos dérmicos del craneo y las cinturas son ligeros y las
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superficies externas de los huesos dérmicos craneanos son mas lisos que en cualquier
otro anfibamidos, incluyendo al también pequefio Amphibamus (Sigurdsen y Bolt
2010), la caja craneana y ciertas partes del esqueleto apendicular estin muy osificados.
De hecho, la caja craneana de Doleserpeton se encuentra mds osificada que en cualquier
otro anfibdmidos, incluyendo Pasawioops, una forma de un tamafio mucho mayor
(Frobisch y Reisz 2008). Asimismo, tanto el prodtico como el opistético estan
osificados, mientras que en otros anfibdmidos mas grandes como Micropholis 'y
Tersomius, solo el opistético estd presente (Carroll 1964; Schoch y Rubidge 2005).
Adicionalmente, en algunos especimenes de Doleserpeton, el extremo distal del humero
estd muy osificado (Sigurdsen y Bolt 2010), a diferencia del resto de los anfibamidos
conocidos. Esta variacién en el grado de osificacién no ha sido descrita ni para

Amphibamus ni para Apateon gracilis.

Pedomorfosis, miniaturizacion y evolucion morfolégica

Cuando la trayectoria ontogenética de los disorofoideos es tenida en cuenta, la
morfologia de los disorofoideos metamorficos pequefios se asemeja claramente a la de
los estadios inmaduros de los taxones de mayor tamafio, incluyendo rasgos que han sido
asociados previamente con miniaturizacién. Dada la extension de esta similitud, un
truncamiento de la trayectoria ontogenética ancestral que resulta en rasgos
pedomoérficos parece ser la explicacion mds parsimoniosa para este patron (aunque una
posibilidad alternativa fue considerada anteriormente en este capitulo). Es este contexto,
la pedomorfosis podria no haber estado restringida a los branquiosauridos y
micromelerpetontidos neoténicos entre los disorofoideos. En contraste con propuestas

previas, una ornamentacion craneana pobre, huesos dérmicos delgados y algunos huesos
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dérmicos craneanos rudimentariamente desarrollados en los disorofoideos metamorficos
pequeiios fueron recuperados aqui como pedomorficos y no como consecuencia de
miniaturizacién. Los primeros dos rasgos son consistentes con pedomorfosis porque
tanto la osificacién como la ornamentacién aumentan a lo largo de la ontogenia (Boy
1974; Schoch 1992) y no existe evidencia de reabsorcion ésea en ningtn taxon de
temnospondilo conocido. Huesos que estdn desarrollados rudimentariamente y que se
asocian usualmente a miniaturizacién son los circumorbitales (i.e., prefrontal,
postfrontal y postorbital), tabulares en el techo craneano y ectopterigoides en el paladar.
Dado que estos huesos se forman tardiamente en la ontogenia de los branquiosauridos
Apateon pedestris y A. caducus (Schoch 1992, 2002), se espera que bajo truncamiento
ontogenético sean relativamente mas pequefios que otros huesos dérmicos que se
forman mas tempranamente, como frontales y parietales. Capsulas 6ticas “oversized”
también han sido relacionadas a miniaturizacién (Schoch y Rubidge 2005; Schoch
2012a) y, como se discuti6 anteriormente, son consistentes tanto con la tendencia
general de tetrdpodos de alometria negativa evolutiva, la cual también es recuperada
para disorofoideos, como la tendencia alométrica negativa ontogenética en
temnospondilos. Por lo tanto, capsulas Sticas expandidas no son necesariamente el
resultado de un truncamiento precoz de la ontogenia, sino que también estan
relacionadas con la retencion de un patrén ancestral conservado en tetrdpodos. En base a
comparaciones con juveniles de Acheloma, Maddin et al. (2010) propusieron de manera
adicional que el campo dental de la placa basal del paraesfenoides restringido
anteriormente, un basal plate més ancho que largo y un gap entre los exoccipitales y
parietales son evidencias de pedomorfosis en anfibamidos. El hecho de que la mitad de
las variables morfométricas del techo craneano que evalué presenten la misma tendencia

alométrica a nivel evolutivo y ontogenético, incluso cuando los branquiosauridos
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neoténicos son excluidos de los andlisis, aporta mas evidencia respecto al cardcter

pedomodrfico de los rasgos de disorofoideos metamorficos pequeiios.

Los disorofoideos metamoérficos de menor tamaio conocidos (i.e., Doleserpeton,
Amphibamus y Apateon gracilis) se asemejan a anuros y salamandras miniaturizadas
vivientes en que tienen una condicién extendida de morfologia pedomérfica. Sin
embargo, las morfologias craneanas de estos temnospdndilos no coinciden con los
rearreglos craneanos radicales documentados en los grupos vivientes de anfibios, lo que
indica que el impacto de la reduccidn de tamafio corporal fue menos extremo en
temnospondilos. Aunque esto se puede deber a una resistencia diferencial a los
constraints impuestos por un pequefio tamafio corporal, una explicacién mas
parsimoniosa es que la reduccion de tamafio fue menos severa en temnospéndilos que
en anfibios vivientes. De hecho, el largo del craneo de los temnospéndilos mas
pequefios conocidos es de alrededor 20mm, mientras que el de los lisanfibios
miniaturizados puede alcanzar los 2mm. Ademds, un estudio reciente sobre la evolucién
del tamano del genoma en varios grupos de vertebrados vivientes y fésiles (Organ et al.
2016) mostr6 que los disorofoideos, asi como también los otros pocos temnospéndilos
considerados, tenian tamafios de genoma menores a los anuros y salamandras actuales;
esto indica que los temnospdndilos eran tanto fisica como biolégicamente mas grandes
que los batracios miniaturizados. En contraste con lo propuesto para anfibios vivientes,
la reduccién de tamafo corporal en disorofoideos puede no haber llegado al umbral a
partir del cual la extrapolacién de alometrias evolutivas y tamafios funcionales minimos

resultan en arreglos morfolégicos novedosos.

A partir de lo expuesto, pareceria que el truncamiento de la ontogenia ancestral,
y no la miniaturizacién, habria sido el factor que jugd un rol predominante en la
evolucién morfolédgica de los disorofoideos pequefios. En este contexto, los procesos
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heterocrénicos relacionados con el origen de los grupos vivientes de lisanfibios a partir
de anfibamidos pequefios propuestos por Bolt (1979), Rocek y Rage (2000), Boy y Sues
(2002) y Schoch (2014b), entre otros, podrian deberse a una extrapolacién de una

tendencia ya presente en disorofoideos.

.Miniaturizacion o heterocronia como el mayor factor en el origen de

Lissamphibia?

La miniaturizacién ha sido invocada en el origen de los grupos vivientes de
anfibios (lisanfibios) (Milner 1988; Schoch 1995). Esto ha sido propuesto como una
explicacion a los significativos cambios arquitecturales del crdneo y cintura pectoral, los
cuales correlacionan con la pérdida de numerosos huesos dérmicos. De hecho, los tres
clados de anfibios vivientes carecen de interclaviculas en la cintura pectoral, asi como
también de postfrontal, postorbital, jugal, supratemporal y tabulares en el techo
craneano, al menos como elementos discretos. Cuando se examinan solo las especies
vivientes, este conjunto de elementos ausentes brinda un patrdén distintivo que ha sido
usado como fuente de codificacidn de caracteres en analisis filogenéticos, dando apoyo
adicional a un escenario en el cual el supuesto ancestro comun de los lisanfibios perdié
estos elementos dérmicos presuntamente no de manera escalonada, sino de manera
conjunta, sugiriendo un rearreglo evolutivo de gran magnitud. La pérdida coordinada de
muchos huesos no solo impulsé una hipdtesis parsiomoniosa, sino que también reveld
un patrén que podria ser explicado por una hipétesis evolutiva atractiva: la de

miniaturizacion.

Esta hipotesis de miniaturizacién surgié probablemente porque muchos

lisanfibios son sustancialmente mas pequefios que incluso los temnospdndilos de menor
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tamafio (Amphibamidae, Branchiosauridae). Ademas, bidlogos del desarrollo han
propuesto una explicacion para esta pérdida evolutiva de huesos. Se ha reportado que la
formacidn de tejido 6seo depende del tamafio de las poblaciones de células stem en la
capa de tejido mesenquimal dentro de la cual se forman estos huesos (Atchley y Hall
1991). Por ejemplo, en el ratén, los centros de osificacién de la mandibula pueden
formarse solamente si las condensaciones de células stem producen, mediante mitosis,
tamafios poblacionales lo suficientemente grandes como para alcanzar un estado en los
cuales pueden inicial el crecimiento de hueso. En un escenario de miniaturizacion, la
reduccion de tamafio podria haber reducido el nimero de células mesenquimaticas
traspasando la condicién en la cual son capaces de mantener condensaciones celulares
operacionales, no pudiendo entonces formar ciertos centros de osificacion. De esta
forma, la pérdida de huesos no necesariamente tiene que haber sido seleccionada
especificamente, sino que pudo haber sido una consecuencia secundaria de la reduccién

de tamafo corporal.

El descubrimiento y descripcién anatémica de la cecilia stem Eocaecilia
micropodia ha afiadido nueva evidencia sustancial (Jenkins et al. 2007). Mientras que
Triadobatrachus, el Anura stem geolégicamente mas antiguo y plesiomérfico, y las
salamandras del stem Karaurus y Kokartus ya presentan la falta del set completo de
huesos dérmicos craneanos (Skutschas y Martin 2011; Ascarrunz et al. 2016),
Eocaecilia retiene la mayoria de estos elementos (Maddin y Anderson 2012). El arreglo
y morfologia de estos elementos indican que las cecilias del stem tenian un craneo
similar al de temnospéndilos luego de divergir del ancestro comtn con los Batrachia.
Esta evidencia seiala que la pérdida de los mismos huesos dérmicos del craneo fue de

manera asincronica en cecilias y batracios, descartando la posibilidad de un evento
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unico de miniaturizacion en la evolucién de los lisanfibios a partir de los

temnospondilos.

Un escenario alternativo puede ser propuesto en base a la evolucién de las vias
del desarrollo més que en las consecuencias morfoldgicas de la reduccion extrema de
tamafio. El estudio de la secuencia de osificacion del temnospdndilo branquiosduridos
Apateon revel6 similitudes notables con el desarrollo de salamandras basales vivientes,
como la salamandra siberiana Ranodon (Schoch 2012a). En Apateon, los huesos
dérmicos craneanos se desarrollan siguiendo una secuencia muy similar a la de
salamandras. Vale destacar que los dltimos huesos en formarse en el craneo de Apateon
se encuentran ausentes de manera consistente en salamandras y otros lisanfibios. Esto
da sustento a un escenario alternativo al de miniaturizacion en el cual los huesos
dérmicos se perdieron en la evolucion de los lisanfibios debido a un truncamiento de la
trayectoria ontogenética. Esta hipétesis de heterocronia es consistente con muchas otras
observaciones de instancias de heterocronia y, por lo tanto, este mecanismo estuvo

probablemente involucrado en el origen de los lisanfibios (Schoch 2014b).
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CAPITULO 7 Conclusiones

Entender la evolucion del desarrollo ontogenético es esencial para comprender
como la evolucién morfolégica se mueve en el espacio fenotipico y como se origina la
disparidad morfoldgica resultante. Como aporte a esta problemaética desde un punto de
vista paleobioldgico, utilicé como modelo a los anfibios temnospdndilos para evaluar
como la alometria ontogenética, la integracion morfoldgica y la miniaturizacidn, tres
patrones morfoldgicos intimamente ligados con procesos del desarrollo, se relacionan
con la evolucién morfoldgica del clado seleccionado. Asimismo, como parte del
proceso del estudio de la miniaturizacion en temnospdndilos, estableci un marco tedrico
concreto para abordar este tema y propuse hipétesis constrastables respecto a como la
reduccion filética del tamafio corporal pudo haber afectado a la evolucién morfoldgica

de clados tanto vivientes como extintos.

El anélisis de la alometria ontogenética de distintas especies de temnospondilos
mostrd que existe un patrén conservado de cambio de forma durante la ontogenia en el
grupo, el cual parece ser producto principalmente de constraints en el desarrollo
heredados de los primeros temnospdndilos y no de presiones selectivas actuando
independientemente en cada taxén. A su vez, la comparacion de estas alometrias con la
alometria evolutiva revela que estos constraints del desarrollo podrian haber canalizado
la evolucién de la forma adulta en la direccidon de cambio ontogenético de forma,
limitando el efecto de las fuerzas selectivas relacionadas con adaptaciones a un
determinado estilo de vida, lo cual, a su vez, podria dar cuenta de la relativamente baja
disparidad craneana del clado. De esta manera, la diversificacion de tamafio y forma en

temnospondilos habria sido producida en gran parte por heterocronia: cambios en la
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longitud de la trayectoria ontogenética ancestral habrian resultado en cambios de

tamafio y forma, los cuales se encuentran acoplados por la alometria ontogenética.

Respecto a los estudios de la integracién morfoldgica presentados en el capitulo
4, se debe destacar que el bajo nimero de ejemplares y especies analizadas hacen que
los resultados obtenidos no sean confiables, por lo que las conclusiones de esta parte de
la tesis son meramente un ejercicio intelectual y la base para encarar futuros estudios. A
diferencia de los resultados de los anélisis alométricos, se obtuvo que la integracién
entre distintos huesos dérmicos del crdneo es muy variable entre las especies del grupo.
A su vez, los patrones intraespecificos de integracion entre huesos no coinciden con el
patrén de integracion evolutiva de los clados analizados, sugiriendo que la evolucién
coordinada de los huesos del craneo pudo haberse debido més a presiones selectivas que
a constraints comunes del desarrollo heredados del dltimo ancestro comun. Por otro
lado, la integracidn intra-hueso, la cual no parece estar relacionada con el tiempo de
osificacién ni con la posicion en el craneo de los elementos analizados, no se
corresponde de manera consistente con la disparidad observada para cada elemento en
ninguno de los clados. De alli se desprende que no se puede deducir si una alta
integracion facilitd o restringié la disparidad morfoldgica en temnospdndilos, ya sea
porque los efectos de facilitacioén y constraint se superponen entre si en el tiempo
geoldgico o porque que no existe una relacion fuerte entre integracion y disparidad. De
cualquier manera, se concluye que la integracion intra-hueso no habria influido de
manera significativa en la evolucién morfoldgica de los temnospéndilos en una escala

de decenas de millones de afios.

En el capitulo 5 propongo definir a la miniaturizacién morfolégica como la
reduccion filética de tamafio corporal que supera el umbral a partir del cual aparecen
discontinuidades en propiedades morfoldgicas. Bajo esta concepcion, puse a prueba la
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hipétesis de que los disorofoideos metamorficos mas pequefios — Doleserpeton
annectens, Amphibamus grandiceps y Apateon gracilis- son morfolégicamente
miniaturizados evaluando si estos taxones se encuentran en un area del morfoespacio
distinta al resto de las especies del clado o se desvian de los patrones de alometria
evolutiva y/o de los patrones de osificacion ligados al tamafio corporal. Los andlisis
cuali y cuantitativos llevados a cabo no muestran que la morfologia craneana de las
especies metamorficas mas pequeiias sea discontinua respecto a la del resto del clado ni
se desvie de los patrones estudiados. Por lo tanto, se rechaza la hipétesis de
miniaturizacién morfolégica. En cambio, la semejanza entre la morfologia de los
disorofoideos metamorficos pequefios y aquella de los estadios inmaduros de los
taxones de mayor tamafio indica que un truncamiento de la trayectoria ontogenética
ancestral que resulta en rasgos pedomorficos, y no la miniaturizacién, habria sido el
factor que jugd un rol predominante en la evolucién morfoldgica de los disorofoideos.

Esto es consistente con lo hayado en el capitulo 3 para temnospéndilos.

Respecto al origen de los anfibios vivientes a partir de los temnospoéndilos, la
miniaturizacién ha sido invocada como una explicacién a los significativos cambios
arquitecturales del craneo y cintura pectoral de los grupos vivientes, los cuales se
correlacionan con la pérdida de numerosos huesos dérmicos respecto a los
temnospondilos. Sin embargo, el registro f6sil interpretado en el contexto filogenético
muestra que al menos dos eventos separados de miniaturizacién a partir de los
temnospondilos habrian sido necesarios para explicar la simplificacion esqueletaria.
Paralelamente, el estudio de las secuencias de osificacién craneana en temnospondilos
sugiere que los huesos dérmicos se podrian haber perdido en la evolucién de los
anfibios actuales debido a un truncamiento de la trayectoria ontogenética. De esta

manera, el surgimiento de los batracios o de los batracios junto con las cecilias podria
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haberse dado por una extrapolacion de la tendencia al truncamiento ontogenético ya

presente en el clado de los temnospondilos disorofoideos.
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